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na ver mas, una edicién mas. Pero no un libro mas.
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La mejor prueba de su solidez es precisamente su plasti-
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cesita de nuestros cuidados. Nos va el futuro en elic.

Fernando Pardos
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PREFACIO

rincipios fritegrales de Zoologia ¢s un CXI0O UNiversica-

tio disenado para un curso de zoologia general. Esta

decimotercera edicion, al igual que las anteriores, des-
cribe la diversidad de la vida animal vy las fascinantes acdap-
taciones que permiten a los animales ocupar casi todos los
nichos ecologicos concebibles. Los cambios de esta edicion,
mis extensos y profundos que las Qltimas revisiones ante-
riores, han afectado a todos y cada uno de los aspectos del
libro, desde una puesta al dia general y la incorporacion de
nuevos descubrimientos hasta una total revision de las ilus-
raciones. Para conseguir und nueva perspectiva en esta edli-
cién, hemos contado con tres capacitados zodlogos para re-
visar Jos capitulos sobre invertebrados. Han aportado
nueves puntos de vista y nuevas perspectivas, ademids de
los conocimientos actualizados en sus respeciivas dreas de
interés y su experiencia investigadora,

En esta revisién hemos mantenide la crganizacion ba-
sica de la duodécima edicidn v sus rasgos caracleristcos,
con especial énfasis en los principios de la evolucion y la
ciencia zoologicd. También mantiene sus rasgos pedago-
gicos, que han hecho que luas anteriores ediciones fueran
ascquibles para los estudiantes: extos introductorios a ca-
da capitulo sobre el tema que se tratard en ellos; un resu-
men en cada capitulo con un cuestionario de repaso para
ayudar a Ja comprension y at estudio; ilustraciones riguro-
sas, precisas y atractivas; etimologias de los términos in-
cluidas en el texto, notas v ensayos en los capitulos que
complementan vy resaltan el texto, ofreciendo interesantes
datos adicionales al discurso, y un extenso glosario que
proporciona la etimologia y 12 definicion de los términos.

NOVEDADES DE LA )
DECIMOTERCERA EDICION

Muchas de las mejoras de esta edicién son el resultado
directo de las sugerencias de muchos profesores de zoo-
logia que han leide v comentado los capitulos de la duo-
décima edicion. Aqui detallamos los principales cambios
en cada capitulo. En general, hemos revisade todos los
capitulos para pulir ¢l estilo, haciendo que el texto sea
actual pero sin demasiados deralles, haciendo mis énfa-
sis en la experimentacién y en los estudios comparados
en zoologia. Aunque el orden de los capitulos se mantie-
ne igual que en la anterior edicion, hemos reorganizado
el contenido de varios de ellos. Hemos actualizado la bi-
bliografia y rehecho o sustituido muochas ilustraciones. Al
final de cada capitulo se sugieren temas para buscar en
Internet. Los enlaces correspondientes se encuentran en:
www.mhhe.com/hickmanipzl3.

Principales cambios en los capitulos

La vida: pricipios biologicos y la ciencia
de la Zoologia (Capitulo 1)

Hemos actualizado el tema del debate sobre los derechos
de los animales con referencias recientes que describen el
controvertido uso de los animales de laboratorio en la in-
vestigacién médica. En la seccién sobre evolucidn se
mencicna que las opiniones religiosas conocidas como
«ciencia creacionista» han reaparecido recienternente bajo
el nombre de «teorfa del disefio inteligentes.

Origen y quimica de la vida (Capitulo 2)

Hemos incorporado el hallazgo de aminoicidos en mete-
oritos como prueba del ensamblaje quimico espontineo
de precursores de lus proteinas, v se hace referencia a la
sintesis experimentdl de genes v proteinas extintas como
pruebas para las hipotesis evolutivas.

La célula como unidad de la vida
(Capitulo 3)

Hemos rehecho este capitulo para poner al dia sus mate-
riales, afadiendo nuevas ilustraciones coordinadas con el
texto para mejorar la claridad. Hemos puesto especial
atencion en las secciones sobre los componentes de las
células eucariontes v sus funciones. en las especializacio-
nes de la superficie celular, en las funciones de Ja mem-
hrana (con una nueva seccion sobre la difusion por cana-
les) y en la mitosis v la estructura de Jos cromosomas.

Metabolismo celular (Capitulo 4)

Hemos rehecho las secciones para mejorar la claridad v la
fluidez, y hemos anadido una nota sobre la produccion de
didxido de carbono, senalando que aungque existe un deli-
cado equilibrio entre el consumo v ta produccién de oxige-
no y didxido de carbono por los seres vivos, la industriali-
7acion humana, que lleva al calentamiento global, amenaza
este equilibrio. Las ilustraciones del capitulo son nuevas.

Genética (Capitulo 5)

Este capitulo se ha reetaborado para perfilar el lenguaje.

Evolucion orgdnica (Capitulo 6)

Hemos introducido un nuevo ejemplo, el pelimerfismo
en el tamano del pico de un pinzén africano, utlizado pa-
ra desafiar a4 la teoria gradualista de Darwin, y hemos
aclarado las definiciones del cuello de botella poblacional
y del efecto fundador.

pT
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El proceso reproductor (Capitulo 7)

Entre Jos muchos cambios realizados en este capiiulo
hemos reelaborado la nota sobre los anticonceptivos v
las hormonas placentarias para reflejar los trabajos ac-
tuales.

Principios del desarvollo (Capitulo 8)

Hemos reescrite la seccién sobre la distribucion del viielo
en los embriones en desarrollo v revisado el texto para
ofrecer una vision amplia del desarrollo was Ja segmenta-
<idon. Hay nuevas secciones que describen cambios en un
embrion durante la formacion de las tres capas embriona-
rias v las dos cavidades corporales. Las diferencias en las
secuencias del desarrollo de los taxones protostomos v
deuteréstomos se han clarificado, y el material se ha re-
distribuido en una seccién aparte que expone las varia-
ciones sobee los patrones tipicos de algunos miembros de
estos dos grupos. Se han anadide dos nuevas figuras; una
para aclarar [a secuencia general del desarrollo y la otra
para ilusirar un ciclo vital en el que un embridén tiene po-
co vitelo y debe desarrollarse como una larva que se ali-
menta antes de canvertirse en la forma adula. Hemos
anadido una pequena seccion para explicar que los bidio-
gos estudian el desarrollo por distintas razones, en parti-
cular para buscar Jos rasgos comunes del desuarrolle que
pudieran indicar linajes comunes entre los laxones y para
comprender los mecanismos por loes que un zigoto. de
una sola célula, llega a convertirse en un organismo com-
plejo.

El patron arquitectonico de los animales

(Capitulo 9)

El material de este capitulo se ha reordenado para ilustrar
los modelos de organizacion de los animales. Hemos ana-
didle nuevas secciones para explicar como distintas se-
cuencias del desarrollo dan lugar a diferentes estructuras
en el adulto. Una nueva figura ilustra el origen de las ca-
vidades corporales, incluidos el tubo digestivo, el pseudo-
celoma v el celoma. Oua nueva figura muestra como la
secuencia del desarrollo difiere entre los animales diblas-
licos ¥ los cuatro tipos de animales wiblisticos. Se expli-
can también las diferencias en las secuencias del desarro-
llo entre los deuterdstomos v los protdstomos, tanto
ecdisozoos como lofotrocozoos.

Clasificacion y filogenia de los animales
(Capitulo 10)

En este capitule hemes anadido la observacién de que
muchas subespecies taxondmicas han resultado merecer
el estatus de especies independientes tras estudios deta-
llados. también hemos trabajado en las secciones sobre el
dinamismo del concepto de especie v el significado del
PhyloCode.

Los grupos de protozoos (Capitulo 11)

Este capitulo se ha reorganizado por completo v se ha ex-
pandido para incluir las nuevas relaciones taxondmicas
deducidas de los estudios moleculares. Hemos afiadide
un cladograma que muestra la diversificacion de los euca-
riontes a4 partir de un antecesor procarionte. Este clado-
grama muestra 13 grandes clados eucariontes que contie-
nen taxcnes de protozoos. Los metazcos se incluyen en el
clado Opistocontos. Hemos hecho un gran esfuerzo para
incluir nombres de taxones de los esquemas de clasifica-
cion tradicionales, asi como los utilizados en los cladogra-
mas mds recientes. Se explican algunos rasgos morfologi-
cos y moleculares que parecen definir clados particulares.
Grupos como las amebas, cuya clasificacion estd cam-
biando, se discuten en términos mids generales. Heinos
afiadide una nueva descripcion del dinoflagelado Plieste-
ria piscicida.

Mesozoos y parazoos (Capitulo 12)

Los cambios de este capitulo son una seccion mis integra-
da de los sistemas de canales y el flujo de agua en las es-
ponjas, asi comeo un pequeno incremento en la seccion so-
bre el origen de ios metazoos. Hemos anadido una nueva
descripeidn del hibitat y el moedo de vida de una familia
de esponjas cavernicolas sin coanocilos; eslas esponjas
son carnivoras y complementan su dieta mediante una
simbiosis con bacterias que utilizan metano. Recientes
analisis filogenéticos de la clasificacién de las esponjas uti-
lizando datos moleculares sugieren que las esponjas silice-
as constituyen un clado distinto de las esponjas calcareas.
Varios dibujos se han actualizado y mejorado.

Los animales radiados (Capitulo 13)

Entre los pocos cambios realizados en este capitulo, se ha
trasladado la descripcion de la estructura basica de poli-
pos vy medusas a la seccion scbre forma v funcion. Asi se
facilitard a los estudiantes la comprension de los planes
generales de organizacion de los cnidarios v de su ciclo
vital antes de adentrarse en los detalles de cada clase. Hay
otros pequencs cambios en varias secciones del capitulo.
Hemos anadido un diagrama del ciclo vital de Tubularic
a la fotografia de este animal. Hay varias fotografias nue-
Vas que Susttuyen a otras antiguas,

Los bilaterales acelomados (Capitulo 14)

Hemos actualizado el nimero de especies de cada filo v
revisado las recientes pruebas moleculares de las relacio-
nes entre 1os grupos de bilaterales acelomados. Sigue ha-
hiendo controversia acerca de la validez del filo Platel-
mintos v de la menofilia de las tres clases wadicionales,
especialmente de Jos Turbelarios, que son parafiléticos.
Hemos expuesto pruebas moleculares y morfologicas que
cuestionan las relaciones de los acelos con el resto de los
filos bilaterales. Se han actualizado varias figuras, se han
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mejorado los esquemas de los ciclos vitales de los pardsi-
tos y se hun pucsto al dia las relaciones de los tixones de
los platelmintos en el cludograma resumen (Fig. 14-28).

Los animales pseudocelomados
(Capitulo 15}

Las recientes pruehis moleculzres apoyan una vuelta a las
rradicionales clases de nematodos, pero la monofilia de
este filo es cuestionuble, Hemos actualizade el ntimero de
especies de cada taxdn y discutido lus pruebas molecula-
res de las relaciones entre los filos de ecdisozoos y lofo-
rocozoos. Hemos revisado el tratamiento de la captacion
de nutrientes en los nematomorfos adultos. Las ilustracio-
nes incluyen ahora una figura sobre el ciclo vital de los
rotiferos vy las reluaciones filogenéticas entre los distintos
taxones, ademis de una nueva imagen de las mandibulas
de un acantocéfalo junio a la del mismo animal alimen-
tindose.

Los moluscos (Capitulo 16)

Hemos actualizado Jas pruebuas moleculares que sugieren
las relaciones entre las clases de Moluscos y las de estos
con otros filos de protdstomos. Se ha anadido nueva in-
formacién del registro {6sil. Se han sustituido varias foto-
grafias para mejorar lu claridad o el contraste del color v
se ha redibujado el cladograma resumen.

Los gusanos segmentados (Capitulo 17)

Hemos hecho numerosas modificaciones en este capitulo
para mejorar la legibilidad, actualizando el material vy
cambiando la interpretacion, ademds de eliminar informa-
cidn técnica potencialmente confusa. Hemos cambiado
todas las apariciones de «somitos. y smetdmeross por «seg-
mentos para que los esiudiantes comprendan mejor ¢l
significado de la segmentacion. Se ha incorporade nueva
informacion sobre lu evolucion independiente de la seg-
mentacion, ademds de atadir interpretaciones recientes
sobre la diversidad de los anélidos.

Los artropodos (Capitulo 18)

Hemos reelaborado sustancialmente este capitulo para
anadir nueva informacion sobre la esclerotizacion cuticu-
lar, la morfologia v la funcidn estructucal. Se ha anadido
una breve discusion sobre el superfilo Panartrdpodos. A
lo largo del capitulo se discute nueva informucion sobre
lus interpretaciones evolutivas dentro de los arirdpodos,
las caracteristicas de los distintos grupos v sus rasgos mor-
toldgicos. Tumbién se ha anadido nuevo muterial relativo
4 los andlisis moleculuares comparados sobre fa evolucion
de artropodos y anelidos. Se proporcionan nimcros de
especies, indicadores de fa diversidad especifica, para to-
dos los grandes grupos, de forma gue los estudiantes
puedan establecer andlisis comparados de Ja diversidad.
Otros temas nuevos son una introduccién al problema
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evolutivo de los «nirrdmeoss y una discusion mas com-
pleta de lus posibles razones para ¢l Cxito de los artrdpo-
des (especialmente en lo concerniente sl pequeno tama-
A corporal). Sc ha incluido  informacion  anecddtica
interesante par captar el interés de los estudiantes.

Los mandibulados acudticos
(Capitulo 19)

Hemos aumentado la discusion sobre las pruebas molecu-
lares que sitdin i los Insectos como ¢l grupo hermano de
los Crusticeos, ademas de ciertas opiniones en contra de
la denominada hipdtesis «unirrameos. También se mrata
de la tugmartizacion y de la esquizocelia en varios puntos
del capitulo.

Los mandibulados terrestres
(Capitulo 20)

Al igual que los otros capitulos, éste se ha estilizado, se
ha corregido su contenido y expandido determinados as-
pectos. como la acrualizacion de las plagas de insectos;
correcciones respecto a los insectos nurinos ; una discu-
sién mads completa sobre los datos embriolGoicos, que su-
gieren que los apéndices birrdmeos podian haber estado
presentes en los insectos ancestrales; lu evolucion inde-
pendiente de los whos de Malpigic en los insectos v las
aranas; v kU evolucion independiente de los sistemas tra-
queales ¢n los distintos grupos de artcopados que los po-
seen. A todo lo large del capitulo s¢ han incluido indices
de diversidad de las especies. Tambicén s¢ aportan cifras
de diversidad para los insectos v datos actualizados de la
clasificacion. La revisién del capituto csti dominada por
una gran cantidad de informacion nueva relativa a deter-
minados taxones y especies. Hemos mejorado la descrip-
cién de lu metamorfosis v clarificado ¢l uso de los térmi-
nos «muca» v «ecdisis-. Se ha afadido nucva informacion
relacionada con las plagas de insectos y lus cspecies de
interés econdmico. Hemos eliminado hipdtesis ya descar-
radas y revisado la discusion de la evolucidn de las alas
en los inseclos.

Los protostomos menores (Capitulo 21)

Las relaciones de los filos que se tratun en este capitulo,
tanto entre si como con el restos de los hilaterales, se en-
cuentran entre las mds controvertidas. Hemos incorpora-
do datos molcculares y morfoldgicos que sugieren gue
los pentastémidos son, de hecho, crusticeos especializa-
dos. También s¢ presenta la discusion sobre los Pogoe-
noforos v los Vestimentiferos como poliqueros de la fami-
lia Siboglinidos. Introducimos  datos  adicionales que
ponen cn cuestion el estaius de filo para los Equidridos,
junte con cifras actualizadas del nmero de especies de
cada taxén. se ha incrementada la discusion sobre la bio-
logia de los Briozoos. En todo el capitulo se han puesto al
dia Jas forografias v los dibujos.
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Los equinodermos y los hemicordados
(Capitulo 22)

Describimos el curioso tejido coligene variable v su im-
portancia para la biologia de los equinodermos. La ma-
yoria de los zodlogos opinan hoy que les Concentrici-
cloidens no constituyen una clase, pero existe escaso
acuerdo acerca de sus relaciones con otros cquinoder-
mos. Recientes prughas moleculares sugieren que los En-
leropneustos no son un axon menofilético, y que los
Prerobranquics han aparecido del interior del linaje de
los Enteropnceustos. Los datos moleculares tumbién indi-
can que los Hemicordados son el taxdn hermano de los
Equinodermos antes que de los Cordados. Se ha mejora-
do el color v ¢l contraste de las figuras v diagramas del
capitule, y se han actualizado las relaciones filogenéticas
entre los taxones.

Los peces (Capitulo 24)

Los principales cambios de este capitulo son i seccion
=obre la evolucion de los sarcopterigios, que se bha rees-
crito para ligarlt con ¢l arigen de los tetripodos, ademais
de la insercion de una nueva seccidn sobre ¢l cide de los
peces y los osiculos de Weber, En este capitulo se han re-
visado las figurus profusamente.

Los primeros artropodos y los anfibios
modernos (Capitulo 25)

Para este capitulo hemos revisado el material sobre las ¢i-
maras del coruzon y lus estructuras tegumentarias, espe-
cialmente las glindulas granulares, ademds de incorporar
una nueva convencion que favorece ¢l nombre de Urade-
los sobre el de Caudados para designar al orden de las sa-
lamandras.

El origen de los amniotas y los grupos
de reptiles (Capitulo 26)

Las relaciones do las tortugas con el resto de los amniotas
siguen siendo controvertidas. Aungue algunos autores
han situado las tonugas entre los Didpsidos, en esta edi-
cién las mantendremos en los Andpsidos mientrus espera-
mos que los recientes unilisis moleculares wngan mayor
aceptacion.

Las aves (Capitulo 27)

Aunque el debuate sobre el origen del vuelo no ha remiti-
do, hemos reflejado el mayor apoyo que esta alcanzando
Lt hipdtesis «plancadora-. La clasificacion de lus aves en el
nivel de orden tmbién sigue siendo controvertida. Como
la clasificacion bioquimics de Sibley/Ahlquist no ha teni-
o una amplia aceptacion, mantenemos aqui una clasifi-
cacion rradicional. Sin embargo, todus las ratites se han
incluido en el dnico orden Estrucioniformes. Fl nimero
de las especies de aves reconocidas excede las 9900.

Los mamiiferos (Capitulo 28)

Como la formacion de la armiculacion mandibular entre ¢l
escamoso y ¢l dentario es el rasgo de mamitere definitivo
para los {osiles, hemos anadide una nueva figura que
muestra la cvolucion del crineo de los mamiferos. espe-
cialmente de la wticulaciéon mandibular. Hemos actualiza-
do el rexto del recuadro sobre 1a evelucian de las balle-
nas. La actunlizacion de la taxonomia de los mamiferos
implica la division de los marsupiales ¢n sicte ordenes.

Soporte, proteccion y movimiento
(Capitulo 29)

Entre las diversas actualizaciones v revisiones de las figu-
ras en este capitulo, hemos reescrito ¢l recuadro sobre la
osteoporosis para incluir trabajos recientes sobre terapias
hormonales v no hormonales. S¢ han realizado numero-
s0s cambios en lu seccién sobre el movimiento animal pa-
ra mejorir la precision y la claridad.

Homeostasis (Capitulo 30)

Hemos revisado varias figuras en este capituJo, ademds de
anadir informacion en la seccidn sobre la regulacién de 1a
remperatur.

Fluidos internos y respiracion
(Capitulo 31)

Este capitulo ha sido reescrito en profundidad para mejo-
rar la claridad y lu precision e integrar las ilustraciones en
el texro. Gran parte de los dibujos v futografias se han re-
visado para esta edicion. Un nuevo recuadro de texto
describe las entermedades coronarias.

Digestion y nutricion (Capitulo 32)

Las secciones sobre la regulacion de la ingesta de alimento
y la digestion se han revisado extensamente para actualizar
la infornmaciaon sobre la termogénesis inducida por la dieta y
el papel de los recién descubicrtos péptidos grelina v PYY
en la regulacion a corto plazo de laingesta alimentaria.

Coordinacion nerviosa (Capitulo 33)

Hemos hecho numerosos retogques on las secciones que
aan sobre la gencracion del potencial neurcnal de ac-
cién, la sinapsis v la quimica de [z vision, Un nuevo recua-
dro de texto desaribe la capacidad de ciertos peces para re-
cibir senales hiocléctricas, v de otros peces para generar
campos cléctricos fuertes o déhiles mediunte Organos eléc-
tricos. Gran purte de las ilustraciones s¢ hun revisado.

Coordinacion quimica (Capitulo 34)

Hemos actualizado extensamente el capitulo. afadiendo
una seccion para explicar el papel de e hormona juvenil
en la diapausa de los insectos.
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Immunidad (Capitulo 35)

Este capitulo se ha revisado extensamente para actualizar

su contenido v mejorar la clandad en Ja exposicion de es-
ta materia. También hemos extenclido la seccion que tata
clel VIH/SIDA, v preparado nuevas ilustraciones que estan
mejor integracdas en el exto,

Comportamiento animal (Capitulo 36)

Para esta edicion hemos aclarade la ferminologia del
comportamiento social, incluida la conducta agonista, ¢l
compaortamicento competitivo, ka conducta social coordina-
da v la cooperacion. Se han inoducido ejemplos y citas
de trabajos recientes de T. Clutton-Brock.

La biosfera y la distribucion animal
(Capitulo 37)

Hemos revisado profundamente el ratamiento de los en-
tornos marinos, expandiendo las descripciones de Jas co-
munidades bentdnicas, de lus zonas submareales e inter-
mareales, de los arrecifes de coral, de las zonas de
sedimentos blandos, de los manantiales hidrotermales y
del reino peligico. Estas nuevas secciones se han reforza-
do con fotografias v referencias representativas. También
hemos aumentado la seccidn sobre la zoogeografia para
hacer énfasis en el papel de la sistemdtica filogenética en
la biogeografia histGrica,

Ecologia animal (Capitulo 38)

Hemos introducido ¢l concepto de la dinimica metapo-
blacional, la interaccion de muliiples poblaciones interac-
tuando genéticamente. Esta interaccion pucde ser crucial
para evitar la extincion de una especie cuando una pobla-
¢ion local se ha reducido o ha sido eliminada por un cam-
bio en el entorno. Se han anadido secciones sobre los im-
poctantes temas de la extincidn y la  biodiversidad,
senalando los principales estudios paleontologicos de los
cambios macroevolutivos en la biodiversidad de la Tierra.

AYUDAS A LA ENSENANZA
Y AL APRENDIZAJE

Para ayudar a los estudiantes en ¢l desarrollo del voca-
bulario, las palabras importantes se han resaltado en le-
tra negrita, ademas de proporcicnar la etimologia e los
terminos zooldgicos y técnicos y ambién de los nombres
genéricos de los animales cuando aparecen por primera
ver en el texto. Asi, los estudiantes se familiarizan gra-
dualmente con las ruices mis comunes de los términos
especializades. Un extenso glosario con casi 1100 térmi-
nos proporciona el origen v la definicién de cada uno de
ellos. Se han anadide muchos términos v definiciones
nuevas para esta edicion.
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Un rasgo distintivo de este libro es un prologo para
cada capitulo que desarcolia algin tema o asunto relacio-
nado con el capitulo en cuestion. Algunos de esios prélo-
gos presentan principios bioldgicos, principalmente evo-
lutivos; otros, especialmente en Jas secciones de repaso,
se refieren 4 rasgos caracteristicos del grupo tratado en el
capitulo. Todos ellos intentan presentar algiin concepto
importanie extraido del capitlo de una forma interesante
que facilite el aprendizaje de los estudiantes ademas de
captar su interés y picar su curiosidadl.

Las notas de los capitulos, a todo lo largo del libro,
aumentan el material del texio y ofrecen interesantes as-
pectos paralelos sin interrumpir el discurso. Hemos pre-
parado abundantes notas nuevas para esta edicion y revi-
sado muchus de las existentes.

Para ayudar a Jos estudiantes en el repaso de los capi-
tulos, cada uno de ellos finaliza con un resumen conci-
50, Un cuestionario de repaso v una lista de bibliogra-
fia seleccionada v comentada. El cuestionario permite al
alumno autoevaluarse y comprender el material mdis im-
portante del capitulo.

El apéndice histdrico, exclusivo de este libro, reu-
ne los descubrimientos clave en Ja historia de la zoolo-
gia, v describe por separado libros v publicaciones que
han contribuido al desarrolio de esta ciencia. Muchos lec-
tores han encontrado una valiosa fuente e informacion
en este apéndice, gue se sigue consultando muche des-
pués de finalizar los estudios. El apéndice histérico pue-
de consultarse en la pidgina elecrdnica de este libro en
www.nihhe . com/hickmanipz13.

Una vez mdas, William C. Ober v Claire W. Garrison
han reforzado las ilustraciones de este libro con muchos
dibujos nuevos a todo color que sustituyen 4 otros anti-
guos o acompafian al marerial nuevo. En ciertos capitulos,
practicamente todas las jlustraciones han sido mejoradas,
retocadas o sustituicas, La habilidad artistica de Hill, su
conocimiento de la Biologia y la experiencia adquirida en
su anterior profesion de médico han enriquecido este tex-
to desde hace nueve ediciones. Claire practicd la pediatria
v la abstetricia antes de dedicarse por completo a la ilus-
tracion cientifica. Los textos ilustrados por Bill v Claire
han sido reconocidos a nivel nacional y ganado galardo-
nes de la Association of Medical Illustrators, American Ins-
titute of Graphic Arts, Chicago Book Clinic, Printing In-
dustries of America y Bookbuilders West. Tamibién han
recibido el Art Directors Award.
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La vida:
los principios
bioldgicos y la

ciencia zooldgica

Los principios basicos

Nuestro conocimiente del mundo animal aumenta gracias a
la aplicacion activa de una serie de principios fundamentales
que guian nuestras investigaciones. De la misma forma que la
investigacion espacial esta tanto dirigida como limitada por la
tecnologia disponible, la exploracidn del mundo animal de-
pende en gran manera de nuestros interrogantes, méedos vy
principios. El drea de conocimiento que Nlamamos Zoologia
solo tiene sentido si los principios que utlizamos en su cons-
truccion son claros.

Los principios de la Zoologia moderna tienen muy diver-
sas fuentes v una larga historia. Algunos derivan de Jas leyes
de la fisica y la quimica, que se cumplen en todos los siste-
mas vivos. Otros derivan del método cientifico, que nos dice
que nuestras hipdtesis sobre el mundo animal son inartiles a
menos que nos dirijan a obtener datos que las confirmen,
Muchos principios importantes derivan de estudios previos

Una zodloga estudiande el comportamiento de los papiones en la
Reserva de Amboseli, en Kenia.

sobre el mundo viva, del que los animales son s6lo una par-
te. Los principios de la herencia, la variacion y la evolucion
orgdnica conducen el estudio de la vida desde sus formas
unicelulares mds simples hasta los animales, hongos y plan-
tas mds complejos. Ya que todas las formas de vida compar-
ten una historia evolutiva comun, los principios derivacos el
estudio <e un grupo a menudo se aplican a otro. Al rastrear
los origenes de nuestros principios operativos vemos que os
zodlogos no estan aislados en si mismes, sino que son parte
integrante de la comunidad cientifica.

Comenzaremos nuestro estudio de la Zoologia no res-
tringiendo nuestro enfoque al mundo animal, sino con una
bdisqueda mucho mdas amplia de nuestros principios mis bi-
sicos v sus diversas fuentes. Estos principios dirigen nuestros
estudios sobre los animales y simultineamente los integran
en ¢l contexto, mas amplio, del conocimiento humano.
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4 Zoologia, el estudio cientifico de la vida animal, se

erige sobre siglos de interrogantes que el hombre se

ha planteado sobre ¢l mundo animal. Las mitologias
de cuasi cuzalquier cultura pueden ilustrar sus intentos de
resolver los misterios de la vida animal v su origen. Hoy
en din los zodlogos se enfrentan a los mismos misterios
con los mas avanzados méodos y tecnologlias, desarrolla-
dos por todas las ramas de la ciencia. Comencemos por
registear o diversidad de la vida animal v organizarla de
forma sistemitica. Este proceso complicado y excitante se
apoya en lus contribuciones individuales de miiles de zoo-
logos que trabajan en todas Jas dimensiones de la biosfera
(Figura 1-1). A través de oste trabajo intentamos compren-
der como se origind la diversidad animal y como los ani-
mules llevan a cabo los procesos vitales bisicos que les
nermiten adaptarse y sobrevivir en tantos ambientes dife-
rentes.

Este capitulo expone Jas propiedades fundamentales
de la vida animal, los principios metodologicos ¢n los que
se basi su estudio y dos importanies teorias gue guian
nuestra investigacion: (1) la teoria de la evolucion, princi-

C

Figura -1
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pio oreanizador central de L biologia, y (2) la teoria cro-
mosomica de la herencia, que guia nuestro estudio sobre
[a herencia v la variacion en los animales. Estis teorias
unifican nuestro conocimiento del mundo animal.

PROPIEDADES
FUNDAMENTALES DE LA VIDA

¢Se puede definir la vida?

Comencemos con una pregunta dificil: jqué es la vida?
Aunque se han hecho durunte anos muchos intentos de
definir la vida, las definiciones simples estin condenadas
al fracaso. Al watar de definir la vida de una munera sen-
cilla, buscamos propicdades inmutables a lo largo de su
historia. Sin embargo, las propiedades que la vida presen-
ta hov (pp. 4-10) son muy diferentes a las que enfa en su
origen. La historia de 1a vida muestra grandces y continuos
cambios, lo que llamamos evolucidn. Conforme la genea-
logia de lu vida progresaba v se ramificaba o partir de su

Algunas de las muchas dimensiones de la investigacion zoalégica: A, observacién de morenas en Maui, Hawaii; B, trabajando con osos
polares sedados; C, aniliando anades reales; D, observando una Daphnia pulex (x150) con el microscopio.
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forma mas primitiva hasta los millones de especies actua-
les, nuevas propiedades evolucionaren y pasaron de ge-
neracion en generacion. A través de este proceso, 1os sis-
temas vivos han producido muchos rasgos extrafios y
espectaculires, que no tienen contrapartida en el mundo
inanimado. Estas propiedades inesperadas emergen en
muchas lineus diferentes en lu historia evolutiva de la vida
y dan lugar o la gran diversidad de organismos que po-
demas observar en la actualidad.

Podriamos intentar definir la vida sobre la base de sus
propiedades universales, que eran evidentes ya en su ori-
gen. Por ¢jemplo, la replicacion de las motéculas se pue-
de rastrear hasta el origen de la vida y representua una de
sus propicdades mds universales. Definir la vida basindo-
se en fas propiedades presentes ¢n su origen crea un gran
problema yi que estas caracteristicas son probablemente
las mismus que los seres vivos comparen con algunas
formas no vivas. Para estudiar ¢l origen de la vida debe-
mos preguntarnos come las moléculas orgénicas adquirie-
ron la capacidad de replicarse de forma precisa, pero
idonde trazaremos la frontery entre aquellos procesos re-
plicativos que definen la vida v aquellos otros que no son
sino propiedades quimicas generales de la materia e la
que surgid? La replicacidon de estructuras cristalinas com-
plejas en formas quimicas no vivas se puede confundir,
por gjemplo, con las propiedades de replicacién molecu-
lar que asociamos con la vida. Si definimos la vida utili-
zando solamente las propiedades mas avanzadas que ca-
racterizan « Jos sistermnas vivos altamente evolucionados
que conocemos hoy en dia, ¢l mundo inanimado no en-
torpeceria esta definicién, pero estariamos eliminando
aquellas formas de vida muy tempranas, antecesoras de
todas las restantes y que confieren a la vida su unidad his-
torica.

Por Ultimo, nuestra definicion se debe basar en Ju his-
toria comun de Ja vida en la Tierra. La historia del origen
de la vida Je proporciona una identidad y continuidad que
ta distingue del mundo no vivo. Podemos seguir esta his-
toria coman hacia atrds en el tiempoe, desde las diversas
formas que observamos hoy y en el registro fosil hasta su
antecesor comun que aparecio en la atmdsfera de la pri-
mitiva Tierra (Capitule 2), Todos los organismos que for-
man parte de esta larga historia de ascendencia hereditaria
desde lu forma de vida ancestral comiin quedan incluidos
en nuestro concepto de vida.

No intentamos limitar la vida a una definicion simple,
pero si podemos identificar al mundo vivo a ravés de su
historia de ascendencia evolutiva comin v separarlo det
inanimado. Muchas propiedades importantes han surgido a
lo largo de 4 histora de la vida v se presentan en los seres
vivos en diversas combinaciones. Estas propiedades, que
se discuten en la siguiente seccién, identifican inequivoca-
mente a sus poseedores como parte de la entidad histérica
unitarizt gue Hamamos vida. Tales caracleres estin presen-
tes en las formas de vida mas evolucionadas, como lus que
componen el reing animal. Ya que son esenciales para el
mantenimiento v funcionamiento de las formas de vida que

jas poseen, estas propiedades deberian persistir a travds de
la historia evolutiva futura de lu vida.

Caracteres generales de los
sistemas vivos

Los caracteres generales mds importantes que han upure-
cido durante la historia de la vida son: la exclusividad qui-
mica, la complejidad v la orgunizacion jerirguica, la repro-
duccion (herencia vy varizcion), la posesion de un
programa genético, el metabolismao, el desarrollo y la in-
teraccion ambiental.

1. Exclusividad quimica. Los sisternas vivos mues-
tran una organizacion molecilar exclusiva y com-
pleja. Los sistemas vivos presentan un conjunio de
grandes moléculas, conocidas como macromolécu-
las, que son mucho mis complejas que las de pe-
queno mano de la materia no viva. Estas macre-
moléculas estdn compuestas por los mismos tipos
de dromos y de enlaces guimicos que aparecen en
la materia inerte y obedecen todas las leyes funda-
mentales de la quimicy; lo que las hace Gnicas es
solaumente su organizacidén estructural compteja.
Distinguimos cuatro categorias principales de ma-
cromoléculas bioldgicas: dcidos nucleicos, protei-
nas, hidratos de carbono v lipidos (Capitulo 2).
Estas categorias difieren en la estructura de sus par-
tes, en los tipos de enlaces quimicos que mantie-
nen juntas sus subunidades y en sus funciones en
los sistemas vivos,

Las estructuras generales de estas macromolé-
cuias evolucionaron y se estabilizaron muy pronto
en la historia de la vida. Con algunas modificacio-
nes, las mismas estructuras generales se encuentran
en todas las formas de vida que ohservamos actual-
mente. Las proteinas, por ¢jemplo, contienen unas
20 clases especificas e subunidades aminoacidas
unidas por enlaces peptidicos en una secuencia li-
neal (Figura 1-2). Existen otros enlaces adicionales
entre aminoacidos no adyacentes en lu cadena de
la proteina, que confieren a ésta una estructura tri-
dimensional compleja (Figuras 1-2 y 2-11). Una
proteina tipica contiene varios cienios de subunida-
des aminodcidas. A pesar de la estabilidad de esta
estructura proteica basica, el orden de los distintos
aminoicidos en la molécula de proteina estd sujeto
a una enorme variacion. Esta variacion es en Gltimo
término responsible de gran parte de la diversidad
que observamos entre lus diferentes formas de vi-
da. De forma semejante, los acidos nucleicos, los
hidraros de carbono y los lipidos contienen enlaces
Glracteristicos  que  unen  subunidades  variables
(Capitulo 2). Esta organizacidén proporciona t los
sistemas vivos tanto una uniformidad bioguimica
como una gran diversidad potencial.
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Figura |-2

Simulacidon por ordenador de la estructura tridimensional de la
proteina lisozima {(A), utilizada por los animales para destruir
bacterias. La proteina es un cordén lineal de subunidades
denominadas aminoacidos, unidas como se muestra en B, que se
pliega segan un patron tridimensional para formar la proteina
activa. Las esferas blancas corresponden a los dtomos de carbono,
las rojas al oxigeno, las azules al nitrégeno, las amarillas al azufre
y las verdes al hidrégeno, mientras que las negras {B) representan
grupos moleculares constituidos por diversas combinaciones de
carbono, oxigeno, nitrégeno, hidrégeno y azufre, que difieren en
los distintos aminoacidos. En A no se muestran los dtomos de
hidrdgeno. La estructura molecular pdrpura que aparece en A es
parte de la pared de la bacteria que ha roto la lisozima.

2. Complejidad y organizacion jerarquica. Los se-
res vivos muesiran una organizacion jferdarquicd
exclusiva y compleja. La materia inerte estd organi-
zada al menos en dtomos y moléculas y a menudo
con un mayor grade de organizacion. Sin embargo,
en el mundo vivo, los atomos y las moléculas se
combinan segin patrones que no existen en el
mundo inerte. En los sistermnas vivos encontramaos
una jerarquia de niveles que incluye, en orden de
complejidad ascendente, macromoléculas, células,
organismos, poblaciones v especies (Figura 1-3).
Cada nivel se crganiza scbre el inmediatamente in-
ferior y tiene su propia estructura interna, que 4
menudo es también jerirquica. En una célula, por
ejemplo, las macromoléculas se organizan en es-
tructuras tales como los ribosomas, los cromoso-
mas v las membranas y éstas a su vez se combinan

CAPITULG | La vida: los principics biolagicos y la cieacia zooldgica 5

Figura |-3

Volvox gfobator {(pp. 255-256) es un fitoflagelado pluricelular que
muestra tres niveles distintos de jerarquia bioldgica: el celular, el
del organismo y el poblacional. Cada esferoide es un organismo
independiente cuyas células estan incluidas en una matriz
gelatinosa. Las células mayores tienen funcion reproductora y fas
mas pequenas llevan a cabo las funciones metabélicas generales
del organismo. El conjunto de esferoides forma una poblacion.

de diversas formas para constituir estructuras sub-
celulares mas complejas llamadas organulos, como
las mitocondrias (Capitulos 3 v 4). El nivel de orga-
nismo tiene también una subestructura jerdrquica:
las células forman tejidos, que se combinan en &r-
ganos, v €st0s a su vez lo hacen en sistemas
(Capitulo 9.

La célula (Figura 1-4) es la unidad mds peque-
fia de la jerarquia bioldgica que es semizurénoma

Figura |-4

Micrografia electrénica de células epiteliales ciliadas y células
sacretoras de mucus {pp. 215-220). La célula es la pieza basica de
los seres vivos.
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Escala temporal

Nivel de reproduccion Campos de estudio
Célula Horas {c&lula de mamifero Biologia celular
= ~16 horas)
Qrganismo Horas a dias (unicelular); Anatomia, fisiologia y
dias a afies (pluricelular) genética de los
organismos
Pablacién Hasta miles de afios Biologia de las poblaciones,
genética de las poblaciones,
ecologia
Especie Miles a millones de afios Biologia sistematica

y evolutiva, ecologia
comunitaria

Método de estudio

Algunas propiedades
emergentes

Microscopio (luminico,
electranico}, bioquimica

Diseccién, entrecruzamientos
genéticos, estudios clinicos

Analisis estadistico de la
variacién, abundancia y
distribucidn

Replicacién cromosémica
(meiosis, mitosis), sintesis de
macromoléculas (DNA, RNA,
proteinas, lipidos, polisacaridos)

Estructura, funciones y coordinacion
de tejidos, 6rganos y sistemas
organicos {tensidn arterial,
temperatura corporal,
percepcién sensorial,
afimentacian)

Estructuras sociales, sistemas de
emparejamiento, distribucion

Estudio de las barreras reproductoras,
filogenia, paleontalogia,
interaccicnes ecoldgicas

de los arganismos por edades,
niveles de variacion, accion de la
seleccién natural

Métode de reproduccion, barreras
reproductoras

en su capacidad para llevar a cabo sus funciones
basicas, incluida la reproduccion. La replicacién
de las molécuwlas vy los componentes subcelulares
se produce unicamente en el contexto celular,
nunca de forma independiente. Por tanto, la célula
se considera como la unidad basica de los sistemas
vivos (Capitulo 3). Podemos aislar células de un
organismo y hacer que crezcan y se muliipliquen
bajo condiciones de laboratorio v en presencia
Onicamente de nuirientes. Esta replicacidon semiau-
tonoma no es posible con moléculas individuales
o componentes subcelulares, que necesitan otros
constimuyentes celulares adicionales para reprodu-
cirse. Cada nivel sucesivamente miés alto de la je-
rarquia biolégica esta compuesto por unidades del
nivel inferior precedente. Una caracteristica impor-
rante de esta jerarquia es que las propiedades de
cualquier nivel dado no pueden deducirse ni si-
quiera con el conocimiento mis completo de las
propiedades de sus partes componentes. Un ca-
racter fisioldgico, como la presién sanguinea, es
una propiedad del nivel de organismo; es imposi-
ble predecir la presion sanguinea de alguien sim-
plemente a partir del conocimiento de las caracte-
risticas fisicas de las células individuales del
cuerpo. De igual forma, los sistemas de interaccion
social, como los observados en las abejas, apare-
cen en el nivel poblacional; no es posible deducir
las propiedades de este sistema social 4 partir del
mero conocimiento de las propiedades de las abe-
jas individuales.

La aparicién de nuevas caracteristicas en un ni-
vel de organizacion determinado se conoce como
emergencia y tales caracteristicas se denominan
propiedades emergentes. Esias propiedades sus-
gen de las interacciones que se producen entre las
partes componentes de un sistema. Por esta razdn,
debemos estudiar todos los niveles de forma direc-
ta, cada uno de los cuales es el objeto de las dife-
renies subdivisiones de la hiclogia (biclogia mo-
lecular, biologia celular, anatomia, fisiologia ¥
genética, biologia de las poblaciones; Tabla 1.1).
Nos encontramos con que las propiedades emer-
gentes expresadas en un nivel determinado de la
jerarquia biolégica cstdn clertamente influidas y
restringiclas por las propiedades de los componen-
tes de un nivel inferior. Por ejemplo, serfa imposi-
ble que una poblacion de organismos carentes del
sentido del oido pudieran desarrellar un lenguaje
hablado. En todo caso, las propiectades de las par-
tes de un sistema vivo no determinan de forma ri-
gida las propiedades del conjunte. En la cultura
humana han aparecido muchos lenguajes hablados
diferentes a partir de las mismas estucturas anatd-
micas basicas que permiten el oido y el habla. Ta
libertad de las partes para interaccionar de distintas
maneras hace posible la gran diversidad de propie-
dades emergentes potenciales en cada nivel de la
jerarquia hiclogica.

Los diferentes niveles de ja jerarquia biologica y
sus propiedades emergentes particulares son pro-
ducto de la evolucion. Antes de que evolucionaran
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los orgunismos pluricelulares ne existia distincion
entre los niveles celular y del organismo, lo que to-
duvia se mantiene para los orgunismos unicelulares
(Capitule 11} La diversidad de las propicdades
emergentes que chservamos en todos los niveles
de la jerurquia biologica contribuye a dificultar la
definicion o la descripcion de la vida de una forma
sencilla.

3. Reproduccién. Los sistemas vivos pueden aiitorre-
producirse. La vida no surge espoentineamente, si-
no que »Olo puede proceder de vida anterior a tra-
vés de an proceso de reproduccion. Aunque es
cierto que la vida s origindg a partir de mualeria
inerte al menos una vez (Capitulo 2), esto requiric;
periodos enormiemente largos y condiciones muy
distintas o lus de la biosfera moderna. En cada nivel
de la jerarquia biclogica, las formas de vida sc re-
preducen piara generar otras semejantes a cllas
{Figura 1-5). Los genes se replican para producic
nuevos genes. Las oflulas se dividen para dar lugar

|
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a nuevas células. Los organismos se reprocducen,
sexual o asexualmente, v €] resultado son nuevos
organismos (Capitule 5). Las poblaciones pueden
fragmentarse y dar lugar a nuevas poblaciones v
las especies pueden producir nuevas especies me-
diante un proceso conocido como especiacion. La
reproduccion, a cualquier nivel de la jerarquia, nor-
malmente implica un aumento de namero. Indi-
vidualmente, Jos genes. las celulas, los organismos,
las pobliciones o las especies, pueden, en un de-
terminado caso, no reproducirse, pero la reproduc-
cion s, 4 pesar de todo, una propiedad potencial
de uiles individualidades.

En cada uno de dichos niveles, la reproduccién
lleva consigo los fendmenos complementarios, pe-
ro aparentemente contradictorios. de Ju herencia
¥ Lt variacion. La herencia es ku teansmision fiel de
los caracteres de pudres a hijos, normalmente (aun-
que no necesariamente) en ¢l nivel de organismo.
La variacion es la aparicidon de diferencias entre las
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Procesos reproductores observados en cuatro niveles diferentes de complejidad kiolagica: A, nivel molecular, micrografia electrénica de
una molécula de DNA en replicacion; B, nivel celular, micrografia de una divisién celular en la etapa mitdtica de telofase; C, nivel de
organismo, unas serpientes saliendo de sus huevos; D, nivel de especie, aparicién de nuevas especies del erizo de mar (Eucidaris) tras la
separacion geografica de sus poblaciones en el Caribe {£. tribuloides) y en el Pacifico (€. thouarsi) por la formacidn de! itsmo de Panama.
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caracteristicas de distintos individuos. En el proce-
s0 reproductor, las propiedades de los descendien-
tes se usemejan 4 las de sus progenitores en distin-
tos grados, pero generalmente no son idénticas u
las de éstos. La replicacion del dcido desoxirribo-
nucleico (DNA) se produce con gran fidelidad, pe-
ro también hay errores relativamente frecuentes. 1a
division celular es un proceso excepcionalmente
preciso, especialmente en lo que respecta al mate-
rial nuclear, pero no obstante se procucen cambios
cromosdmicos con frecuencias apreciables. La re-
produccion de los orgunismos tambjén present
herencia y variacion, siendo esta Gitima especial-
mente evidente en las formas de reproduccion se-
xual. La produccion de nuevas poblaciones y espe-
cies umbién lleva consige la conservacion de
ciertas propiedades y cambios en otras. Dos espe-
cles de ranas estrechamente emparentadas pueden
tener llamadas de reclamo sexual muy semejantes,
pere que difieren en el ritmo de repeticion de los
sonidos.

Veremos més adelante en este libro que la inte-
raccion entre herenciil v variacion en el proceso re-
productor es la buse de la evolucion orginica
(Capitulo 6). Si la herencia fuese perfecta, los siste-
mas vivos no cambiarian nunca; si la variacion no
estuvicse controlada por el proceso hereditario, los
sistenias biolégicos carecerian de la estabilidad que
les permite persistir a ravés del tiempo.

. Posesion de un programa genético. Un progra-

ma genético garantiza la fidelidad de la berencia
{(Figura 1-6). Las estructuras de las moléculus de
proteina necesarias para el desarrolle v funciona-
miento del organismo estdn codificadas en los aci-
dos nucleicos (Capitulo 5). En los animales, y en
la mayor parte de los restantes seres vivos, la infor-
macion genética estd contenida en ¢l DNA. El DNA
es una cadena, lineal y muy largs, de subunidades
denominadas nucledtidos, cada uno de los cuales
contieng un [(osfato, un azdcar (desoxirribosa) y
una de cuatro bases nitrogenaclas (adenina, citosi-
na, guaning o tmina, abreviadas respectivamente
como A, C, G vy T). La secuencia de las bases de los
nucledtidos representa un codige para el orden de
los uminodcidos en la proteina especificada por la
molécula de DNA. Lu correspondencia entre la se-
cuencia de las bases en el DNA y la secuencia de
los aminodcidos en la proteina se conoce como ¢l
codigo genético.

El codigo genético fue establecido muy al prin-
cipio de la historia evolutiva de Ta vida v €l mismo
coOddigo estd presente en las bacterius y en los geno-
mas nucleares de cust todos los animales y plantas.
La constancia casi towl de este codigo entre los se-
res vivos es una importiante prueba a favor de un
origen anico de la vida. El cOdigo genético ha sufii-
do muy pocos cambios evolutivos desde su origen,

B

Figura 1-6

James Watson y Francis Crick con un modelo de la doble hélice de
DNA (A). La informacion genética esta cedificada en la secuencia
de bases de los nucledtidos de la molécula de DNA. La variacion
genética se muestra {B) en moléculas de DNA que son muy
similares pera difieren en cuatro puntos. Tales diferencias pueden
codificar caracteres alternativos, como distinto color de ojos.
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ya que cualquier alteracion cambiaria por completo
la estructura de casi todas las proteinas, lo que a su
vez alteraria gravemente funciones celulares que
requieren  estructuras  proteicas muy  especificas.
Solamente en el raro caso de que les estructuras
proteicus aleracdas fueran todavia compatibles con
sus funciones celulares, el cambio tendria la opor-
munidad de sobrevivir v reproducirse. Se ha produ-
cido un cambio genético evolutivo en ¢l caso del
DNA contenido en las mitocondrids de ios anima-
les, los orginulos que regulan la energiv celular. El
codigo gendético del DNA mitocondrial animal es,
por tanto, ligeramente diferente del codigo estan-
dar del DNA nuclear y bacteriano. Yu que el DNA
mitocondrial codifica muchisimas menos proteinas
que <l DNA nuclear, Ja probabilidad de que se pro-
duzca un cambio en el cadigo que conserve las
funciones celulares es mayor aqui que en ¢l nd-
cleo.

Metabolismo. Los ongarismos vivos se etilfomer-
Henen obleniendo nutrientes de su entorno (Figura
1-7). Lo~ nutrigntes se degradan para obtener ener-
gia quimics y componentes moleculares que se
utilizaran ¢n la construccion y mantenimiento del
sislema vivo (Capitulo 4). Estos procesos quimicos
esenciales reciben el nombre de metabolismo ¢
incluyen la digestion, la produccion e energia
(respiracin) y la sintesis de moléculas y estructu-
ras. El metubalisme se considera a menudo como
la interaccion de reacciones destructivas (cataboli-
cas) y constructivas (anabdlicas). Los procesos qui-
micos unzbolicos y catabolicos mids funcdamentales
que utilizan los sistemas vivos, sargivron  muy
pronto en la historia evolutiva de la vida y son cc-
munes a todos los seres vivos. Este es el caso de la
sintesis de carbohidratos, lipidos, dcidos nucleicos
y proteinas, junto con sus partes constituyentes y la
rotura de enlaces quimicos para recuperar 14 ener-
gia contenida en ellos. En los animales, muchas re-
acciones metaboélicas fundamentales se producen a
nivel celular, a menudo en crginulos especificos
que estin presentes en todo el reine animal. La res-
piracion celular, por ejemplo, tienc lugar en las mi-
tocondrias. Las membranas celulares v nucleares
regulun el metabolismo mediante ¢l control del flu-
jo de moléculas a través de los limites de la célula y
del niclew, respectivamente. El estudio de las fun-
ciones metaholicas complejas se concee como fi-
siologia. Dedicaremos una gran porcion de oste li-
bro o describir y comparar los diverses tejidos,
Organos y sistemas gue han desarrollado los distin-
tos grupos de animales para llevar a cabo las fun-
ciones fisiologicas bisicas de la vida (Capitulos 11
3 36).

Desarrollo. Todos los organismos lienern un ciclo
vital caracterisiico. Bl desarrollo describe los cam-
bios caracteristicos que sufre un organismo desde
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Mecanismos de alimentacion, ilustrados por {(A), una ameba
englobando alimento, y (B), un camaleodn capturando un insecto
con su lengua extensible.

su origen (generalmente la fecundacidn del dvulo
por ¢! espermatozoide) hasta su forma adulea final
{Capitule 8). El desawrrollo normalmente implica
cumbios de tamano y forma y la diferenciacion de
estructuras internas en el organismo. Incluso 1os
arganismos unicelulares mis simples aumentan de
lamifo y replican sus partes constituyenies antes
de dividirse en dos o mis cé€lulas. Los organismos
piuricelulares sufren cambios nids dramdticos a lo
largo de sus vidas. En muchas formas pluricelula-
res las distintas etapus del ciclo vital son tan dis-
tintas que dificilmente se pueden reconocer como
estacdos de 4 misma especie. Los embriones son
claramente diferentes de las formas juveniles y
adultas a que dan lugar, ¢ incluso el desarrcilo
postembrionario de algunos orguanismos tiene eta-
pas gue son drasticamente diferentes enire si. La
rransformacion que se produce de un estado a
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Figura |-8
A, mariposa monarca adulta emergiendo de la pupa; B, mariposa
monarca adulta completamente formada.

otro s¢ denomina metamorfosis. Por ejemplo,
hay muy poco parecido entre el huevo y las eta-
pas de larva, pupa y adulto en los insectos meta-
morficos (Figura 1-8). Entre los animales, las pri-
meras ctapas del desarrollo son 4 menudo mis
similares entre organismos de especies emparen-
tadas que lo son luego las etapas mas tardias. En
nuestra revision de la diversidad animal, describi-
mos todas las ctupas de los ciclos vitales observa-
dos, pero nos concentramos en los estados adul-
ros, en los que la diversidad tiende o ser mds
pronunciad,

Manana

Figura 1-9

Un lagarto regula su temperatura corporal escogiende diferentes lugares (microhabitat) en los distintos momentos del dia.

7. Interaccidon ambiental. Todos los animales inte-
racciosenn con s entorno. El estudio de las inte-
racciones de los organismos con el ambiente se de-
nomina ecologia. Son de¢ especial interés  los
factores que afectan a la distribucion geografica y a
la abundancia de los animales (Capitulos 37 v 38).
La ciencia de la ecologia nos permite comprender
cOHmo un organismo puede percibir los estimulos
del ambicnte vy responder a elles en consccuencia,
adecuanda su metabolismo v su lisiologia (Figu-
ra 1-9). Todos los organismos reuaccionan a los esti-
mulos de su ambiente. propicdiad gue se denomina
irritabilidad. El estimulo vy Lt tespuesta pueden
ser simples, como es ¢l caso de los organismos uni-
celulares que se mueven hacia, o se alejan de, una
fuente de Tuz o huyen de una sustancia nociva, o
pueden ser bastante complejos, como ocurre con
las aves que responden 4 una complicada seric de
senules en un oual de cortejo (Capitulo 306). La vi-
da y su entorno son inseparables. No podemos wis-
L la historia evolutiva de una estirpe de organis-
mos de los distintos ambientes ¢n los que se han
desarrollado.

La vida obedece las leyes fisicas

Para un chservador poco experto, puede parecer que es-
tas siete propiedades violan las leyes bisicas do la fisica.
El vitalismo, la idea de que Ta vida lleva asociada una fuer-
za vital mistica que viola las leyes fisicas y quimicas, tuvo
amplin aceptacion durante un Hempo. La investigacion
biologica ha rechazado el vitalismo de forma consistente,
demostrando a su vez que todos Jos sistemas vivos operan
y evolucionan dentro de los limites de las leyes bisicas de
la fisica v la quimica. Las leves que gobiernan la encrgia v

A g Final de la tarde
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sus transformaciones (termodindmica) son particularmen-
te importantes para comprender la vida (Capitulo 4). La
primera ley de la termodinamica es la ley de la conser-
vacion de la energia. La energia ni se crea ni se destruye,
sino que puede transformarse de una forma en oua.
Todos los aspectos de la vida requicren energia y su trans-
formacion. Ta energia que mantiene la vida en la Tierra
procede de las reacciones de fusidn en nuestro Sol y llega
a la Tierra en forma ce luz y calor. La luz solar es captada
por las plantas verdes y las cianobacterias v transformada
en enlaces quimicos mediante el proceso de fotosintesis,
La energia de estos enlaces guimicos es una forma de
energia potencial que se puede liberar cuando el enlace
se reimpe, v se utiliza entonces para llevar a cabo diversas
funciones celulares. La energia vansformada vy almacena-
da en las plantas la emplean los animales que se alimen-
tan de ellas y éstos pueden 4 su vez proporcionar energia
4 otros animales que los coman.

La segunda ley de la termodinamica estabiece que
los sistemas fisicos tienden hacia un estado de desorden
creciente, o entropia. La energia obtenida y almacenacla
por las planas se libera subsecuentemente por diversos
mecanismos vy finalmente se disipa en forma de calor. El
alto grado de organizacion molecular de las ¢Clulas vivas
se alcanza y mantiene solamente mientras haya aporte de
energia. Bl destine alimo de los materiales en las células
es la degradacién y disipacion de la energia de sus enlaces
quimicos en forma de calor, Tl proceso evolutivo, en el
que la complejidad de los organismos puede aumentar
con el tiempo, pucde parccer, en principio, que viola la
segunda ley de la termodindmica, pero no es asi. La com-
plejidad de los organismos se alcanza y mantiene sola-
mente por la utilizacion constante y la disipacion de la
energia que fluye en la biosfera procedente del Sol. La su-
pervivencia, ¢l crecimiento y la reproduccion de los ani-
males requieren energia que procede de la retira de com-
plejas moléculas  de alimento en simples  productos
orginicos de desecho. Los procesos por los cuales los ani-
males adquieren energia a través de la nutricidon y la respi-
racion son el objeto de estudio de las diversas ciencias fi-
siolégicas.

LA ZOOLOGIA COMO PARTE
DE LA BIOLOGIA

Los animales forman una rama bien patente en el drbol
evolutivo de la vida. Es una rama grande y antigua que se
origind en los mares del Precambrico hace unos 600 mi-
llones de anocs. Los animales forman parte de un tronco
aln mayor, conecido como los eucariontes, organismos
cuyas células contenen un nicleo limitado por una mem-
lrana. Este gran tronce incluye tambjéo a las plantas y a
los hongos. Quizds la caracteristica mds distintiva de los
animales como grupe resida en su modo de nutricion,
que consiste en comer Oros organismos. La evolucion ha
desarrollaclo este modo de vida bisico mediante sistemus
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muy diversos para la capura y procesade de una amplia
variedad de alimentos y para la locamocion.

Los animales también s¢ pueden distinguir por la au-
sencia de propiedades que han evolucionade en otros
eucariontes. Las plantas, por ejemplo, han desarrollado la
capacidad de udlizar la energia de la luz para producir
compuestos organicos (fotosintesis) y han producide
paredes celulares rigidas que rodean a sus membranas
celulares; la fotosintesis y las paredes celulares no apa-
recen en los animales. Los hongos han desacrolladoe la
capacidad de nuwirse por absorcidon de pequenas mo-
léculas orgdnicas del ambiente y presentan un modelo
corporal que consiste en [filamentos tubulares llamados
hifas; estas estructuras ne existen en el reino animal.

Algunos organismos combinan las propiedades de
animales y plantas. Por ejemplo, Fuglera (Figura 1-10) es
un organisme unicelular mévil que se asemeja a las plan-
tas en que es fotosintético, pero se parece a los animales
por su capacidad para ingerir particulas de alimento.
Euglena es parte de una rama separada de eucariontes
que divergieron de las plantas y los animales en una etapa
temprana de la historia evolutiva de los eucariontes.
Euglena y otros eucariontes unicelulares se agrupan algu-
nas veces en el Reino Protista, aunque este Reino puede
consistir en un agrupamiento arbitrario de linajes no em-
parentaclos, en cuyo caso violaria los principios taxonomi-
cos (Capitulo 10),

Las caracleristicas fundamentales, estructurales y del
desarrollo, que han evolucionade en el Reino animal se
traian con detalle en los Capitulos 8 y 9.

PRINCIPIOS DE 1A CIENCIA
Naturaleza de la ciencia

" establecimes en la primera frase de este capitule que la
zoologia es el estudio cientifico de los animales. Por tunto,
PAr U dproximacion correcta a la zoologid es necesariu
la comprension de lo que es ciencia, lo que no lo es y ¢d-
mo se obtienen conocimientos mediante la vtilizacion del
método cientifico.

Cloroplastos
{folosintesis)

Flagelo (motilidad}

Figura 1-10

Algunos organismos, como el flagelado fugfena (que se muestra
aqui) y Volvox (Figura 1-3), combinan propiedades que se asccian
normalmente con los animales (motilidad) y ias plantas {capacidad
fotosintética).
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La ciencia es una forma de hacerse preguntas sobre
el mundo natural y obtener respuestas precisas. Aunque
la ciencia, en su sentido moderno, es de aparicion
reciente en la historia de la humanidad (en los altimos
200 afos, aproximadamente), la tradicion de preguntarse
sobre la nawraleza es muy antigua. En esta seccidn se
cxaming la metodologia que la zoologia comparte con
la ciencia en general. Estas caracteristicas distinguen a las
ciencias de otras actividades que consideramos como
no cientificas, comec el arte o la religion.

A pesar del enorme impacto que la ciencia ha tenido
cn nuestras vidas, mucha gente desconoce casi por com-
pleto su naturaleza. Por ejemplo, el 19 de marzo de 1981,
el Gobernador de Arkansas firmd y promulgo la Ley de
Tratamiento Igualitario para la Ciencia Creacionista y la
Ciencia Evolutiva- (Ley 590 de 1981). Esta ley presentd,
incorrectamente, la «iencia creacionistar COmMo un empe-
fo cientifico vilido. La «ciencia creacionista» es en reali-
dad una postura religiosa defendida por una minoria de
la comunidad religiosa americana, lo que no la califica
como ciencia. La promulgacion de esta ley condujo a un
proceso histérico que tuveo lugar en Diciembre de 1981
en el Tribunal del juez William R. Overton, Tribunal
Estatal de los Estados Unidos, distrito este de Arkansas.
El liigio se planted por la presentacion de una demanda
por la Union Americana para las Libertades Civiles
{American Civil Liberties Union) en nombre de 23 de-
mandantes, entre los que figuraban varios lideres religio-
s0s, grupos con diversas denominaciones, padres de fa-
milia a titulo personal y asociaciones educativas. Los
demandantes aducian que Ja ley era una violacién de la
Primera Enmienda de la Constitucidn de los Estados
Unidos, que prohibe «l establecimiento de una religions
por parte del gobierno. Esta prohibicidon también impide
aprobar una ley gue ayude o favorezca una religion so-
bre otra. El 5 de Enero de 1982, ¢l juez Overton vetd per-
manentemente la puesta en vigor de la Ley 590 en el
Estado de Arkansas.

Gran parte de los testimonios durante el juicio trataron
sobre la naturaleza de la ciencia. Algunos testigos definie-
ron lz ciencia de forma simple, si no meramente informati-
va, como <o que es aceptado por la comunidad cientificas
o Jo que hacen los cientificos», Sin embargo, basindose
en otros testimonios de cientificos, el juez Overton esta-
bleciy explicitamente las siguientes caracteristicas esen-
ciales de Ja ciencia:

1. Se guia por las leyes de la Naturaleza.

2. Ha de ser explicativa en lo que se refiere a las leyes
de la Naturaleza.

3. Es comprobable frente a hechos empiricos.

4. Sus conclusiones son provisionales, y por anto,
no son necesariamente la dltima palabra.

5. Los hechos cientificos deben ser capaces de supe-
rar pruebas que intentan refutarlos™®.

* N del T. Se han traducido los parrafos anteriores de manera menos
literal que el reste de la obra para adaptar su comprensién al lector

El progreso del conocimiento cientifico debe tener co-
mo guia las leyes fisicas y quimicas que rigen el estado de
existencia. Este conocimiento debe explicar lo que es ob-
servado, refiriéndolo a las leyes de la Naturaleza, sin que
se requiera la intervencion de ninguna fuerza o ser sobre-
natural. Debemos ser capaces de observar sucesos en el
mundoe real, directa o indirectamente, para probar hipdte-
sis sobre la naturaleza. Si esbozamos alguna conclusion
relativa a algin suceso, debemos estar siempre dispuestos
a descartar o modificar nuestras afirmaciones si no resul-
tan acordes con observaciones posteriores, Tal como
anuncio el juez Overton: «si bien cualquiera es libre de ini-
ciar una pesquisa cientifica en la forma que prefiera, no
puede describir estrictamente como cienttica la metodolo-
gia que wiliza si parte de una conclustéon y rehisa cam-
Diarla sin tener en cuenta las pruebas que hayan aparecido
en ¢l curso de la investigacione. La ciencia es indepen-
diente de cuestiones de religién y sus resultados no favo-
recen a una postura religiosa sobre otra.

Desafortunadamente, la postura religiosa que se Jlamo
«clencia crezcionistas ha reaparecido en la politica norte-
americana bajo la denominacién de «eoria del diserio inte-
ligentes. Puede que nos veamos forzados una vez mds a
defender la ensenanza de la ciencia frente a este dogma
sin validez cientifica.

El método cientifico

Estos criterios esenciales de la ciencia forman la base del
método hipotético-deductivo. El primer paso de este
método es la generacién de hipdtesis o respuestas poten-
ciales a los interrogantes que se han planteado. Estas hipo-
tesis estan generalmente basadas en observaciones previas
de la naturaleza, o bien se derivan de teorias fundamenta-
das en dichas observaciones. Las hipdtesis cientificas son a
menudo afirmaciones generales sobre la naturaleza que
pueden explicar un gran nimero de observaciones diver-
sas. La hipdtesis de Darwin sobre la seleccidn natural, por
ejemplo, explica las observaciones referidas 1 cémo mu-
chas especies diferentes tienen propiedades que las adap-
tan a sus ambientes respectivos. Basado en la hipotesis, el
cientifico deberd hacer una prediccion referente a futuras
observaciones. El hombre de ciencia debe decirse: «i mi
hipétesis es una explicacion valida sobre observaciones
pasadas, entonces las observaciones futuras deben tener
determinadas caracteristicas.. Las mejores hipdtesis son
aquellas que hacen muchas predicciones que, si se de-
muestran que son erroneas, conducirdn al rechazo o refu-
tacién de la hipotesis.

cientifico, que no tiene gue ser necesariamente un experto en el
lenguaje uridico y menos en las leyes y procedimientos legales de los
Estados Unidos. En particular, las cince conclusiones a las gue llegd
Overton y muy especialmente la ultima, «/t /s falsifiable», se han
aclarado, ya que el concepto «to falsify» (juridicamente, comprobar
un testimonio) s, en el lenguaje introducido en la légica de la ciencia
por Popper, algo que equivale a la posibilidad de refutacién del
principio cientifico.
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La hipotesis de la seleccion patural se ha invocado
para explicar la variacion ohservada en las poblaciones
de cicrtas polillas britdnicas (Figura 1-11). En dreas indus-
triales inglesas, dende el zire estd muy contaminado, mu-
chas poblaciones de poliilas contienen fundamental-
mente individuos de pigmentacion oscura {meldnica),
mientras que las poblaciones que habitan los bosques
limpios tenen una frecuencia mucho mayor de indivi-
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Figura 1-11

Formas clara y oscura {melanica) de la polilla moteada, Biston
betularia, sobre A, un arbol cubierto de liguenes en un area no
contaminada y B, un arbol cubierto de hollin cerca de la ciudad
industrial de Birmingham, en Inglaterra. Estas variantes de color
tienen una base genética simple. C, Tendencia decreciente en la
frecuencia de la forma de la polilla moteada con la disminucion
progresiva de la contaminacion del aire de las zonas industriales
en Inglaterra. La frecuencia de la forma melanica superaba el
90% en 1960, cuando todavia las emisiones de humos y didxido
de azufre eran altas. Mas tarde, a la vez que disminuian las
emisiones, empezaron a crecer de nuevo sobre el tronco de los
arboles liguenes de color claro y las formas oscuras pasaron a ser
mas conspicuas para los depredadores. Ya sobre 1986 sélo el 50%
de las polillas eran de forma oscura, siendo el resto de la forma
clara.
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duos de pigmentacion clara, La hipotesis sugiere que las
polillas pueden sobrevivir mejor si se confunden con su
entorno, lo que las hace invisibles para los pajaros que se
alimentan de ellas. Los estudios experimentales han de-
mostracdo que, de acuerdo con esta hipGtesis, los pdjaros
son cilpaces de localizar, y por lo tanto comer, las polillas
que destacan en su entorno. Los pdjaros del mismo drea
encuentran dificil descubrir las polillas que s confunden
con su ambiente, lo que permite a estas Ultimas reprodu-
cirse ¢ incrementar su nimero con respecto 4 lus polillas
Hamativas. Otra predjccion comprobable de la hipdtesis
de la seleccion natural es que si lus zonas contaminadas
se limpian, las poblaciones de polillas mostrarin un in-
cremento en la frecuencia de individuos de pigmentacion
clara. Las observaciones sobre tales poblaciones confir-
maron el resultado previsto por la seleccion natural.

Si una hipdtesis es muy potente, ya que explica una
amplia variedad de fenémenos relacionados, puede alcan
zar el estatus de teoria. La seleccidon natural es un buen
ejermplo. Nuestro caso del uso de la seteccion natural para
explicar las cbservaciones de los patrones de pigmenta-
cidn en las poblaciones de polillas es solawente uno de
los muchos fendmenos a los que se puede aplicar. La se-
leccion natural proporcicna posibles explicaciones para la
existencia de muchos rasgos o caracteres distribuidos vir-
tualmente en todas las especies de animales. Cada uno de
tales casos constituye una hipdtesis especifica generada a
partir de la teoria de Ja seleccion natural. Sin embargo, hay
que tener en cuenta que la invalidez de una hipotesis es-
pecifica no tiene por qué conducir necesariamente al re-
chazo del conjunto total de la teora. Aunque, por ejem-
plo, la seleccidn natural no puede explicar los origenes de
la conducta humana, si proporciona una justificucion ex-
celente para muchas modificaciones estructurales de la
extremidad pentadictila (de cinco dedos) de los vertebra-
dos para llevar a cabo distintas funciones. Los cientificos
compruebuan muchas hipdtesis subsidiarias de las teorias
principales para saber hasta qué punto estas teorias son de
aplicacion general. Evidentemente, Jas teorias mus Gtiles
son aquellas que pueden explicar el mayor conjunto de
fendmenos naturales diferentes.

Hay que hacer notar que ¢!l significade de la palabra
eoria», cuando la utilizan los cientificos, no equivale a «ws-
peculacidns. segiin ocurre en el sentido idiomatice coman.
En las controversias sobre cvolucionismo frente a credcio-
nismo ha resultade fundamental el no haber puesto clara-
mente de manifiesto esta distincién. Los creacionistas han
hablado de evolucidon como «olamente una teoria», como
si fuera poco menos que una fantasia. De hecho, la weoria
de la evolucion estd apoyada en tal cantidad de pruebas
que para la mayoria de los hidlogos su rechazo cquivale al
rechazo de la fazon. Pese a todo, la evolucion biologica, al
igual que omas teorias cientificas, no ha sido probada en
un sentido matematico, pero se puede comprobir, experi-
mentar y también refutar. Las teorias poderosas, en las que
se basan investigaciones imporianies y extensas, se deno-
minan paradigmas. La historia de la ciencia ha mostrado
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La controversia sobre los derechos de los animales

En los Ghimos anos se ha intensificado ¢l debate alrededor de
L utilizacion de los animales para satisfacer necesidades hu-
s, El aspecto mids controvertido es ¢l use de animales en
I investigacion biomédica v del comportamiento y en las
pruchas a las que se someten los productos comerciales.

Hace unos pocos anos, ¢l Congreso de los Estados Unidos
aprohd una serie de enmiendas g la Ley Federal para ¢l
Bicnestar Animal, un conjunto de disposiciones legales rela-
cionadas con ¢l manejo de animales en laboratorios v otras
instalaciones. Estas enmiendas se han hecho populares como
fus tres <R Reduccion del namero de animales necesarios
para la investigacion; Refinamiento de Lis éenicas que pu-
dicran producic estrés o sufrimiento y Reemplazo de los ani-
males vivos por simuladores o cultivos celulares siempre que
sea posible. Como resultado, el namero total de animales que
seutiliza cada ano en L investigacion v en las pruebas de los
productos comerciales ha ido decreciendo. El desarollo de la
hiologia molecular v celular también ha contribuido a una uti-
lizacion decreciente de animales en la investigacion v en las
pruehas. Los movimientos proderechos de los animales, en
sumayoria constituidos por activistas contra las vivisecciones,
han contribuido a difundir las necesidades reales de animales
parat la investigacion v han estimulado a los investigadores
pary desarrollar aliernativas mids baratas, mds humanas v mas
clicaces,

sin embargo. los ordenadores v los cultivos celulares pue-
den simular os efectos sobre el organismo de, por cjemplo,
s drogas, solo cuando s¢ conocen bien los principios hisi-
cos implicados. Coando son estos principios los que se inves-
tigan v compruchan, los modelos por ordenador son insufi-
cientes. Un informe reciente del Netional Resegreh Conncil
reconoce que, aungue continuard la blsqueda de alternativas
a la utilizacion de animales en investigaciones y pruchas, la
-probabilidad de que esas alternativas sustituyan por comple-
1o a los animales en un future proximo es nula-. No obstante,
hay objetivos inmediatos mas realistas, como la reduccion en
¢l nimero de animales atilizados, fa sustitucion de mamiferos
por otros vertebrados y el refinamiento de las 1@enicas experi-
mentales que pucdan reducir el dolor o k- incomodidad de
los animales de experinentacion.

El progreso de i medicina o la veterinaria depende de la
investigacion con nimales. Cada Brmaco v cada vacuna gue

Thanks to animal research,
. theyll beablefo
protest 208 years longer

Segun el U.S. Department of Health and Human Services, la
investigacion con animales ha permitido aumentar nuestra
esperanza de vida en 20.8 anos.

se desarrollan para mejorar la condicidon humana han sido
probados antes en animales. La investigacion con animales
ha permitido a la medicing desterrar Ly viruela v la polio; ha
proporcionaddo  inmunizacion contra enfermedades  antes
muy comunes v 4 menudo graves, comeo la difteria, las pape-
ras o la rubcoly; ha contribuido a crear trratamicntos para ¢l
ciancer, la diabetes, enfermedades cardiacas y psicosis mania-
co-depresivas y ha posibilitado ¢l desarrollo de 1¢éenicas qui-
rirgicas como la cirugin cardiaci, fas tansfusiones sangui-
neas y ol extraccion de eataratas. La investigacion sobre el
SIDA depende completamente de estudios con animales.

que incluso paradigmas fundamentales pueden ser refuti-
dos y sustituidos cuando no pueden explicar ¢ justficar
nuestiis observaciones de la naturaleza. En tal caso, se re-
emplazan por nuevos paracdigmas en un proceso conocido
como revolucion cientifica. Por ejemplo, antes del siglo
NIX, las especies animales se estudiaban como entidades
creadas ex profeso. cuyas propiedades esenciales perma-
neckin inmutables con ¢l paso de tiempo. Las teorias de
Durwin condujeron a una revolucion cientifica que sustitu-
yO estas creencias por ¢l paradigma de la evolucion. Este
paradigma ha guindo la investigacion hiolégica durante
nEds de 130 anos y, hasta la fecha, no hay evidencia cien-
tifica que o refute; continta conduciendo la actividad in-

vestigadoru sobre la natraleza vy se acepta generalmente
como la piedra angular de la biologia.

Las ciencias experimentales
frente a las evolutivas
Los muchos interrogantes que el hombre se ha planteado

sobre el mundo animal desde los tiempos de Aristoreles se
pueden agrupar en dos categorias principales®. La primera

* Mayr, E. 1982, The Growth of Biologicai Thougth. Cambridge,
Harvard University Press, pp. 67-71,
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principalmente debido a que la gran semejanza del SIDA de
los simios, identificado en los macacos Rhesus, con el SIDA
humano, ha permitido que la enfermedad de los monos sir-
va como modelo para la humana, Trabajos recientes indican
que también los gatos pueden resuitar ser modelos ttiles pa-
ra el desarrollo de una vacuna contra el SIDA. Experimentos
sobre injertos de piel Hevados a cabo por primera vez en ga-
nado vacuno y posteriormente en otros animales, han abier-
1o una nueva era en la investigacion inmunolégica con enor-
mes ramificaciones para el tratamiento de las enfermedades
en el hombre v otros animales.

La investigaciéon con animales también ha heneficiado a
otros aniimales a wavés de la veterinaria, Las vacunas para la
lencemia felina y los parvovirus caninos fueron probadas pre-
viamente en ofros gatos y perros. Muchas otras vacunas con-
tra serias enfermedades de animales han sido puestas a punto
a través de la investigacion con animales: por ejemplo, la ra-
bia, el moquille, el dntrax, la hepatitis ¥ el @anos. En la in-
vestigacion en general no se utilizan especies en peligro de
extincion (excepto para proteger a dichas especies de la de-
saparicion total). Por todo elle, la investigacion con animales
ha deparado enormes beneficios al hombre ¥ a otros anima-
les. Todavia queda mucho que aprender sobre el tratamicento
de enfermedades como el cincer, el SIDA, la diabetes ¢ las
afecciones cardiacas, lo que sin duda requerird la utilizacion
de animales en la investigacion.

A pesar de los indudables beneficios producidos por la
investigacion con animales, los defensores de los derechos
de éstos contintan presentando una imagen inexacta y emo-
cionalmente distersionada de la experimentacion que los
utitiza. El objetivo final de la mayoria de los activistas por los
derechos de los animales, que se han centrado especifica-
mente en el uso cientifico de éstos antes que en su tratamien-
10 bajo todos los puntos de vista, es la abolicion total de todas
las formas de investigacion animal. La comunidad cientifica
estil profundamente preocupada por el impacto que estos ata-
ques puedan tener sobre la capacidad de los cientificos para
desarrollar experimentos importantes que contribuyan al bie-
nestar tanto del hombre como de los animales. Los cientificos
piensan que, si existe justificacion para utilizar animales como
alimento y fuente de materias primas, o como animales de
compaiia, ambién esid justificada su utilizacion en experi-

mentacion para beneficio del hombre cuando tales estudios
se llevan a cabo con humanidad v ética.

La Asociacion Internacional para el Asesoramiento v
Acreditacion del Cuidado de los Animales de Laboratorio
apoya el empleo de animales para progresar ¢n la medicina
y la ciencia cuando no se dispone de alternativas v cuando
los animales se tratan de una forma ética y humana. La acre-
ditacion por esta organizacion permite a las instituciones de
investigacion demostrar la excelencia en sus protocolos para
¢l cuidado de los animales. Casi todas las principales institu-
ciones que reciben financiacion de los Institutos Nacionales
de Salud han buscado y recibido esta acrediracion. Se puede
consultar su piging web en bipAvww. daclac.org pard mis
informacion sobre la acreditacion del cuidado de los anima-
les de laboratorio,

Bibliografia sobre la controversia de los derechos
de los animales
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su aceptabilidad moral y su importanciao historica.

Pringle, L. 1989. The animal rights controversy. Harcourt
Brace Jovanovich, Publishers. Aungue nadie que escribe
sobre el movimiento pare los devechos de los animelies puede
pretender honestaniente ser objetivo e imparcicl sobre wi
teme tan cargado emocionalmente, este libro se acerca
como el que mds o un tratantiento equilibrado.

Rowan, AN, .M. Loew and J. Weer, 1995, The animal rights
controversy: protest, process and public policy: an analysis of
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Animals and Public Policy. Tufts University School of
Veterinary Medicine. Buend revision de estos temas.

de ellas busca el entenclimiento de las causas proximas
o inmediatas que subyacen bajo el funcionamiento de los
sistemas biologices en un momento v lugar determinado.
Esto incluye los problemas de explicar como los animales
llevan a cabo sus funciones metabalicas, fisioldgicas y de
conducta a los niveles molecular, celular, del organismo e
incluso peblacional. Por ejemplo, ;como se expresa la in-
formacion genética para guiar la sintesis de proteinas?, jqué
provoca que las células se dividan para dar lugar a nuevas
células?, ;cdmo afecta la densidad de una poblacidn a la fi-
siologia v al comportamiento de los crganismos?

Las ciencias biolGgicas que tratan de las causas inme-
diatas se conocen como ciencias experimentales, que

proceden utilizando el método experimental. Fste mérodo
consiste en tres pasos (1) predecir ¢cdmo un sistema en es-
tudio puede responder a un estimulo, (2) producir dicho
estimulo y (3) comparar los resultacos observados con los
esperados. Las condiciones experimentales se repiten para
eliminar sucesos al azar que pudieron producir conclusio-
nes errdneas. Los controles, o repeticiones del procedi-
miento experimental pero sin el estimulo, se establecen
como profeccidon contra factores que pudieran pasar desa-
percibidos y alterar el resultado. Los procesos por los cua-
les los animales mantienen su temperatura corporal bajo
distintas condiciones ambientales, digieren su alimento,
migran a nuevos hibitat, o almacenan energia, son ejem-
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plos adicionales de fendmenos fisioldgicos estudiados por
experimentacion (Capitlos 29 a 30). Ctros campos subor-
dinados de la biologia, que forman parie de las ciencias
experimentales, incluyen la biologia molecular, la biolo-
gia celular, la endocrinologia, la biologia del desarrolle vy
la ecologia de comunidades.

En contraste con las cuestiones acerca de las causas
inmediatas, se encuentran los problemas relacionados con
las causas altimas que ban producido estos sisiemas y
sus caracteristicas a través del tiempo de evolucion. Por
ejemplo, ;qué factores evolutivos han provocado que cier-
tas aves tengan unos complejos patrones de migracion es-
tacional entre las dreas templadas v las tropicales?, ;por
qué diferentes especies de animales tienen distinto ndme-
10 de cromosemas en sus células?, ;por qué muchas espe-
cies de animales mantienen sistemas sociales complejos
mientras que otras son esenciaimente solitarias?

Las ciencias bicldgicas que intentan responder 4 este
ipo de cuestiones se conocen como ciencias evoluti-
vas, que utilizan principalmente el método comparati-
vo, mis que la experimentacion. Se trata de comparar
entre especies relacionadas las distintas caracteristicas de
la biologia maclecular, la biclogia celular, la estructura del
organismo, € desarrollo v 1a ecologia para identificar sus
patrones de variacion. Con estos patrones de semejanzas
y diferencias se comprueban las hipotesis de parentesco
para reconstruir los arboles evolutivos que relacionan a
las especies estudiadas. El drbol evelutivo se utiliza, por
tanro, para examinar las hipdtesis scbre los corigenes
evolutivos de las diversas propiedades moleculares, celu-
lares, del organismo y de las poblaciones que se han ob-
servado en el mundo animal. Estd claro que las ciencias
evolutivas se apoyan en los resultados de las ciencias ex-
perimentales, que toman como punto de partida. Las
ciencias evolutivas incluyen la bioquimica comparada, la
evolucion molecular, la biologia celular comparada, la
anatomia comparada, la fisiologia comparada vy la sisie-
mitica filogenética.

TEORIAS DE LA EVOLUCION
Y LA HERENCIA

Pasemos ahora a la consideracion especifica de los dos
principales paradigmas que gujan la investigacion zoold-
gica actual: la teoria de la evolucién de Darwin y la teoria
cromosodmica de la herencia,

Teoria de la evolucion de Darwin

La teoria de la evolucion de Darwin tiene hoy mds de 130
anos de antigiiecdad (Capitulo 6). Darwin configurd su teo-
ria de forma completa con la publicacién de su famaosa
obra Sobre el Origen de las Especies por medio de la
Seleccicn Netural en Inglaterra en 1859 (Figura 1-12). Hoy
dia se pregunta con frecuencia a los bidlegos «qué es el
darwinismo? v saceptan los bidlogos la teoria de Darwin

Figura 1-12

La teoria moderna de la evolucion se identifica estrechamente
con Charles Robert Darwin, quien, junto con Alfred Russel
Wallace, proporciond la primera explicacién plausible de la
evolucién. Esta fotografia de Darwin fue tomada en 1854, cuando
tenia 45 afios de edad. Su libro mas famoso, Sobre ef Crigen de
las Especies, aparecid cinco afios mas tarde.

de la evolucidn?s Estas preguntas no pueden tener una
respuesta simple, va que el darwinismo comprende varias
teorias diferentes, aunque mutuamente compatibles. El
profesor Ernst Mayr, de la Universidad de Harvard, consi-
dera que el darwinismo debe contemplarse como cinco
teorias principales”. Estas cinco teorfas lienen, por asi de-
cirlo, origenes y destinos diferentes v no se pueden discu-
tir con precision como si se tratase de un solo razona-
miento. Las teorias son: (1) el cambic perpetuo, (2) el
origen comuin, (3} Ja multiplicacion de las especies, (4) el
gradualismo, y (3) la seleccion natural. Generalmente se
acepta que las tres primeras teorias tienen una aplicacién
universal en el mundo vivo. Sin embargo, existen contro-
versias entre los evolucionistas sobre el gradualisme y la
seleccion natural, aungue ambas son fuertemente defen-
didas por una gran proporcion de la comunidad cienti-
fica evolucionista y son importantes componentes del
paradigma evolutivo darwiniano. El gradualismo y la se-
leccién natural forman claramente parte del proceso evo-
lutive, pero su poder explicativoe puede no ser tan am-
plio como creyd Darwin. Las legitimas controversias
sobre el gradualismo y la seleccién natural son muchas
veces presentadas incorrectamente por los creacionistas
como cambios de las primeras tres teorias, aunque la va-
lidez de dichas teorias se apova solidamente en hechos
relevantes.

1. Cambio perpetuo. Esta es la teoria fundamental
de la evolucién, sobre la que basan las demais.

* Mayr, E. 1985. Chapter 25 in D. Kohn, ed. The Darwinian Heritage.
Princetan, Princeton University Press.
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Establece que el munde vivo no es ni constante ni
sigue un c¢iclo perpetuo, sino que estl en cambio
permanente. Las propiedades de Jos orgunismos
sufren transformaciones a través de las generacio-
nes @ lo Lirgo del iempo. Esta teorfa s origind en
la antiglivdad, pero no tuvo una amplia aceptacion
hasta que Darwin la defendio en el contexto de sus
otras cuatro teorias. El «cambio perpetuos estd do-
cumentado por el registro fésil, que rechaza cla-
ramente el origen reciente de todas las formas de
vida delendido por los creacionistas, Al haber re-
sistido repetidas comprobaciones v cstr apoyado
por un inmenso nimero de ohservaciones, actual-
mente se considera al «cambio perpetuo- como un
hecho cientitico.

2. Origen comun. La segunda teoria durwiniuna, el
«origen comine, establece que todas las formas de
vidu descienden de un antecesor comdn a través de
la ramificacion o diversificacién de las estirpes
(Figura 1-13). El argumento opuesic, que las dite-
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Figura 1-13
Uno de los primeros arboles evolutivos, disefiado en 1874 por el
hidlogo alemén Ernst Haecke!, quien estaba fuertemente influido
por la teoria darwiniana del origen comun. Muchas de las
hipdtesis filogenéticas que aparecen en este arbol, incluida la
progresion unidireccional de la evolucion hacia el hombre (arriba,
Menschen) han sido ya refutadas.
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rentes formas de vida suroen independientemente v
se suceden hasta el presente en linajes genealGgicos
sin ramificar, se ha refutado con e~tudios compara-
dos de Ia forma de los organismos, de la estouctura
celular y de las estructuras macromoleculares (in-
cluidas lus del material genético, ¢l DNA). Todos es-
tos estudios confirman la eorfa de que la historia
de la vida tiene la estructura de un arbol evolutivo,
ramificado y conocido como filogenia. Las espe-
cies que comparten un antecesor comun relativa-
mente reciente también comparten mas caracteres
similares a todos los niveles de lo que lo hacen lus
espeCics cuyo antecesor Comun es mis remolo.
Mucha de la investigacion actiral ¢ bisa en la teoria
de Darwin dei origen comtn para reconstruir la fi-
logenia de la vida mediante los patrones de seme-
janzas v diferencias observados entre Jus especies.
L4 filogenia resultante es la buse de nuestra clasifi-
cacion taxondémica de Jos animales (Capitulo 10).
Multiplicacion de las especies. La tercera teoria
de Darwin establece que el proceso evolutivo pro-
duce especies nuevas mediante ko division y trans-
formacion de las antiguas. Actuzlmente, y de forma
general, se consideran lus especies como poblacic-
nes de organismos reproductivamente distinguibles
que, usualmente, pero no siempre, difieran unas ce
otras por la forma del organismo. Una vez formada
completamente una especie, no se producen cruces
reproductores entre miembros de especies diferen-
tes. Los evolucionistas esiin generalmente  de
acuerdo en que la division y transformacion de las
estirpes produce nuevas especies, aunque hay to-
davia una gran controversia sobre los detalles de
este proceso (Capitulo &) v el significado exacto del
término «especie- (Capitulo 10). El estudio de los
procesos historicos que generan especies nuevas
promueve gran cantidad de investigacion cientifica.
Gradualismo. El gradualismo establece que lus
grandes diferencias en los rasgos anatdmicos que
caracterizan a especies distintas se orjiginan me-
diante lu acumulacion de muchos cambios meno-
res que s¢ van incrementando durante larguisimos
periodos de tiempo. Esta teoria es impottante, por-
que los cambios genéticos que producen efectos
muy grandes sobre la forma corporal son general-
mente perjudiciales para el organismo. Sin embar-
0, es posible que algunas variaciones genéticas
que tienen grandes efectos sobre el organismo
sean de todas formas lo sulicientemente benefi-
ciosas como para ser favorecidas por la seleccidn
natural. Por lo tanto, aunque se siube que Ja evo-
lucion gradual existe, pucde que no explique el
origen de todas las diferencias estructurales que
ohservamos entre las especies (Figura 1-14). Este
problema adn se estd vstudiando wenvamente.

. Seleccidn natural. La seleccidHn natural, la teoria

mas famosa propuesta por Darwin, se apoya en
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Figura 1-14

El gradualismo proporciona una explicacidn plausible al origen de las diferentes formas de pico en las certiclas hawaianas que aparecen
aqui. Sin embargo, esta teoria se ha cambiado para explicar la evolucion de tales estructuras come las escamas de los vertebrados, las
plumas y el pelo a partir de una estructura ancestral coman. El genetista Richard Goldschmidt considera las formas tardias como imposibles

de unir mediante una serie gradual de transformaciones.

tres proposiciones. Primero, existe variacion entre
los organismos (dentro de las poblaciones) en
cuanto a los rasgos anathmicos, fisioldgicos y de
cemportamiento. Segundo, la variacion es, al me-
nos parcialmente, heredable de forma que la des-
cendencia tiende a parecerse a sus padres. Tercero,
organismos con diferentes formas variantes produ-
cen distinto nimero de descendientes en las si-
guientes generaciones, Las variantes que permiten
a sus poseedores una explotacion mds eficaz de su
entorno sobreviviran con preferencia v serdn trans-
miticlas 4 las generaciones futuras. A lo largo de
muchas generaciones, los nuevos rasgos favorables
se extienden por la poblacién y la acumulacion de
tales cambios conduce, tras largos periodos de
tiempo, al desarrollo de caracteres nuevos en el or-
ganismo v a la aparicion de nuevas especies. La se-
lecciéon natural es por @nto un proceso creativo
que produce caracteres nuevos a partir de las pe-
queRas variaciones individuales que aparecen en-
ire los organismos de una poblacion.

La seleccion natural explica por qué los organismos
estan construidos segn las demandas de su entorno, un
fenémeno llamado adaptacién (Figura 1-15). La adapta-
citn es el resultado que cabe esperar de un proceso que

acumutla las variaciones mds favorables en la poblacion a
través de largos periodos de tiempo evolutive. La adapta-
cion se habia considerado previamente como una prueba
concluyente cn contra de la evolucion, por lo que la teo-
ria de la seleccion natural de Darwin resultd de importan-
cia decisiva para convencer a Ja gente de que un proceso
natural, susceptible de ser estudiado cientificamente, po-
dia dar lugar a una nueva especie. La demostracién de
que procescs naturales pueden producir adaptaciones
fue importante para que eventualmente se aceptaran las
cinco teorias darwinianas.

La teoria de Darwin de la seleccidn natural se enfren-
td 2 un obstaculo principal cuando se propuso por prime-
ra vez: se carecia de una tecria de la herencia. La gente
suponiz, incorrectamente, que la herencia cra un proceso
de mezcla y que, en consecuencia, cualquier nueva va-
riante favorable que apareciera en una poblacion se per-
deria. La nueva variante surge inicizlmente en un (nico
organismo, que se debe cruzar por fanto con oo que Ca-
rezca del nuevo rasgo favorable. Con una herencia por
mezcla, la descendencia de estos organismos presentaria
tnicamente una version diluida de tal caricter favorable.
De igual forma, esta descendencia se cruzaria con otros
individuos que también carecerian del rasgo favarable,
Con sus efectos diluidos a la mitacl en cada generacion, el
nuevo rasgoe dejaria eventualmenie de existir y la selec-
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Murciélago Hombre

De acuerdo con la teoria darwiniana de la evolucion, las distintas formas de estos miembros de vertebrados han sido moldeadas por la
seleccién natural para adaptarse a diferentes funciones. En capitulos posteriores veremos que, a pesar de estas diferencias adaptativas,

todos estos miembros comparten un patrén estructural basico.

cion natural seria completamente ineficaz en esta situa-
cion.

Darwin no fue aunca capaz de contraatacar con éxito
ante esta ¢iitica. A Darwin no se le ocurrid que los factores
hereditarios pudieran ser discretos y no mezclarse y que,
por tanto, una nueva generacion genética podia perma-
necer inalterada de una generacion a la siguiente. Este
principio se conoce como herencia independiente. No
se establecid hasta 1900, con el descubrimiento de los ex-
perimentos genérticos de Gregor Mendel, v se incorpord
en s momento i lo que hoy llamamos teoria cromoso-
mica de Ia herencia. Utilizamos el t&rmino neodarwi-
nismo para referirnos a las teorias de Darwin maodificadas
por 4 incorporacion de esta teoria de la herencia.

Herencia mendeliana y la teoria
cromosOomica de la herencia

La teoria cromostmica de la herencia es el fundamento
de Jos estudios actuales sobre la genérica y la evolucién de
los animales {Capilulos 5 y 6). Esta teoria procede de la
consolidacion de las investigaciones en el campo de la ge-
nétic, fundada por el wabajo experimental de Gregor
Mendel (Figura 1-16) y la biclogia celular.

El punto de vista genético

La metodologia genética consiste en cruzar poblaciones de
Organismos que Sen rdzas puras pard rasgos contrasta-

A

Figura |-16

A, Gregor Johann Mendel. B, El monasterio
en Brno {Brinn), Republica Checa, hoy un
museo, donde Mendel llevo a cabo sus
experimentos con los guisantes de jardin. B
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Figura 1-17
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dos y seguir después la wansmision hereditaria de tales ca-
racteres 4 través de las sucesivas generaciones. La expre-
sidn «raza pura- se aplica a4 una poblacién que mantiene
durante generaciones sélo uno de los distintos estados o
manifestaciones de un caricter determinado, cuando se
praduce de forma aislada con respecto a otras poblacio-
nes.

Gregor Mendel estudid la transmision de siete rasgos
variables en €] guisante de jardin, cruzando poblaciones
que eran razas purds para caracteres alternativos (por
ejemplo, plantas altas frente a bajas). En la primera gene-
racién (Jlamada generacion Fy, o «filial) sélo se observd
uno de los rasgos alternativos parentales; no habia indica-
¢idn de mezcla de los caracteres parentales. En el ejemple,
la descendencia (llamada hibridos de la F)) formada al
cruzar las planmas altas y las bajas resultd ala, indepen-
dientemente de si el caricier alto se transmitio a través del
progeniter masculino ¢ del femenino. Se permitid que es-
tos hibridos de la F, se autopolinizaran v en su descenden-
cia (llamada generacion Fp) apdrecieron ambos rasgos pa-
rentales, aunque el caracter mostrado por los hibridos de
la F, (plantas altas en nuestro ejemplo) era tres veces mds
abundante que el otro. De nuevo, ne habia indicio de
mezcla de los caracteres parentales (Figura 1-17).

Los experimentos de Mendel mostraron que Jos efec-
10s de un factor genético pueden quedar enmascarados en
un individuo hibrido, pero que estos factores no se altera-
ban fisicamente durante el proceso de transmisién.
Mendel postuld que los caracteres variables estan especifi-
cados por factores hereditarios pares, que hoy en dia lla-
mamos «genes. Cuando se producen gametos (dvulos o
espermatozoides), los dos genes que controlan una carac-

teristica determinada se separan uno del otro y cada ga-
meto recibe solamente uno de ellos. La fecundacién resta-
blece la condicién par. $i un organismo posee formas di-
ferentes en el par de genes de un cardcter, s6lo se expresa
y aparece uno de ellos, pero ambos genes se transmiten
inalterados v en igual nimero a los gametos que forma el
organismo. La transmision de estos genes es independien-
te, no mezclada. Mendel observd que la herencia de un
par de caracteres es independiente de la herencia de otro
par. Sin embargo, hov sabemos que no todos los pares de
caracteres se heredan independientemente unos de otros.
Numerosos estudios, en particular con la mosca de la fruta,
Drosophila melanogaster, han puesto de manifiesto que
los principios de la herencia descubiertos inicialmente en
las plantas también se aplican a los animales.

Contribuciones de la biologia celular

El perfeccionamiento de los microscopios durante el s. xix
permitid a los citdlogos investigar la formacién de los
gametos mediante la observacion directa de los tejidos
reproductores, aunque la interpretacion de estas obser-
vaciones fue dificil en un principic. Algunos eminentes
bidlogos propusieron, por ejemplo, la hipdtesis de que
los espermatozoides eran gusanos parasitos del semen
(Figura 1-18). Esta hipdtesis fue pronto refutada con la
revelacidén de la verdadera naturaleza de los gamercs.
Conforme los precursores de los gametos se preparan
para dividirse en los primeros estados de su formacion,
el material nuclear se condensa en estructuras concretas
y alargadas, denominadas cromosomas. Los cromosomas
aparecen en parejas, que normalmente son similares
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Figura I-18

Dibujo basado en una micregrafia de principios del siglo XIX de
los espermatozoides de (1) cobaya, (2) ratdn de laboraterio,

(3) erizo, {4} caballo, (5) gato, (6) carnero, y (7) perro (Prévost et
Dumas, 1821). Algunos bidlogos interpretaron inicialmente los
espermatozoides como gusanos parasitos del semen, pero
investigaciones posteriores demostraron que se trataba de las
células reproductoras masculinas.

pero no idéntices en el aspecto y en la informacion que
contienen. El nimero de pares de cromosomas varia en-
tre las especies. Un miembro de cada par procede del
progenitor femenino v otro del masculino. Estos dos cro-

RESUMEN

La Zoologia es el estudio cientifico de los animales y forma parte
de la Biologia, el estudio cientifico de la vida. Los animales v la
vida, en general, son entidades constantemente cambiantes que
5010 se pueden identificar en términos de los atributos que han
adquirido 2 lo largo de su larga historia evoluiiva. Las propieda-
des mas impornantes de 1a vida son: la exclusividad quimica, la
complejidad y la organizacion jerirquica, la reproduccion, la po-
sesion de un programa genético, ¢l metabolismo, ¢l desarrollo y
lz interaccién con el medio. Los sistemas bioldgicos constituyen
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Figura |-19
Pares de cromosomas separandose antes de la division nuclear
durante el proceso de formacion de los gametos.

mosomas se emparejan fisicamente y después se sepa-
ran en diferentes células hijas durante la divisién celular
previa a la formacion de los gametos (Figura 1-19). Cada
gameto resultante recibe un cromosoma de cada par y
los diterentes pares de cromosomas se distribuyen en los
gametos independientemente unos de otros. Ya que el
comportamient del material cromosdmico durante la
formacion de los gametos equivale al postulade para los
genes de Mendel, Sutton y Boveri en 1903-1904 enuncia-
ron Ja hipotesis de que los cromosomas eran los porta-
dores fisicos del material genético. Cuando se propuso
por primera vez, esta hipGtesis fue recibida con un gran
escepticismo. 1Ina larga serie de pruebas disenadas para
refutarla demostraron finalmente que sus predicciones
eran correctas. Actualmente la teoria cromosomica de la
herencia estd perfectamente consolidadza.

una jerarquia de niveles integrados (molecular, celular, del orga-
nismo, poblacional y de especie), cada uno de los cuales presen-
ta diversas propiedades emergentes especificas, ’
La ciencia se caracteriza por la adquisicion de conocimien-
tos mediante la construccitn v comprobacion de hipotesis a tra-
vés de la observacion de la naturalera. la ciencia se guia por la
ley natural y sus hipdtesis son comprobables, provisionales y re-
[utables. Las ciencias zooldgicas se pueden subdividir en dos ca-
tegorias, las ciencias experimentales v las evolutivas. Las ciencias
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experimentales utilizan el método experimental para preguntar-
se como los amimales levan a cabo sus funciones metabodlicas
basicas, del desarollo, de la conducta y reproductoras, 1o que
incluye investigaciones sobre sus sistemas moleculares, celulares
v poblacionales. Las ciencizs evolutivas usan el método compa-
rativo para reconstruir la historia de la vida y, posteriormente,
valerse de esta histocia con el fin de comprender como las diver-
sus especies y sus propiedades moleculares, celulares, del orga-
nismo v de las poblaciones han aparecicdo a lo fargo de la evolu-
cidn. Las hipotesis que resisten repetidas pruebas y ademids
explican fendmenos muy diversos alcanzan la categoria de teo-
rias. Las reorias podercsas que son guia de investigaciones ex-
tensas se denominan «paradigmass. Los principales paradigmas

que gebiernan el estudio de la Zoologia son la teoriz de ia evo-
lucion de Darwin y 1a teoria cromosdmica de la herencia.

Los principios que aparecen en este capitulo ilustran la uni-
dad de las ciencias bielogicas. Todos los componentes de 1os sis-
temas biologicos estan guiados v limitados por leyes naturales.
Los organismos vivos proceden exclusivamente de otros organis-
mos vivos, de la misma [orma que toda célula proviene de una
célula preexistente. Los procesos e reproduccion estin presen-
tes en todos los niveles de la jerarquia bioldgica v muestran tanto
herencia como variacion. La interaccion dle la herencia y la varia-
cidn en todos los niveles jerirquicos produce cambios evolutivos
¥ ha generado la enorme diversidad de la vida animal que queda
palente 4 lo largo de esie libro.

CUESTIONARIO

. ¢Por qué es dificil definir 12 vida?
. Cudles son las diferencias quimicas basicas entre las

(R

formas de vida v los sistemas ineries?

3. Describa la organizacion jerdrquica de la vida. ;Como
conduce esta organizacion a la aparicion de nuevas
propiecades en diferentes niveles de complejidad
hicldgica?

4. ;Cudl es la relacion entre la herencia y la varizcion en la

reproduccion de los sistemas biologicos?

. Explique por qué la evolucion de organismos complejos

es compatible con la segunda ley de la
termaclindmica.

6. Cudles son las caracteristicas esenciales de la ciencia?
Describa como los estudios evalutivos se adaptan
a estas caracteristicas, mientras que el ~creacionisme
cientificor o la «teorfa del diseno inteligentes
no lo hace.
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El origen
y la Quimica
de la vida

¢Surgio la vida por generacion espontdnea?
Antiguamente era comin la creencia de que la vida podia
surgir una y ofra vez por generacion espontinea a partir
de muteria no viva, ademds de mediante la reproduccion
parental. Por ejemplo, las ranas parecian surgir de [a tierra
encharcada: los ratones, de la marteria putrefacta; los insec-
tos, del rocio: y los gusanos (larvas de moscas), de la cur-
ne en descomposicion. El calor, la humedad, 1a luz solar e
incluse la luz de las estrellas se citaban 4 menudo como
factores beneficiosos que favorecian la generacion espon-
lanei.

Entre los intentos para producir organismos en el labo-
ratorio, hay una oecetas para crear ratones dada por el fisio-
logo vegetal belga Jean Baptiste van Helmont (1648). +Si se
apretuja umit pieza de ropa interior manchada de sudor jun-
to con un poco de trigo, en un recipiente abierto, en aproxi-
madamente 21 cias el olor cambia y se produce una fermen-
tacion,,, y el trigo se convierte en ratones. Pero lo mis
destacable ¢s que los rutones surgidos del trigo v de la ropa,
no son ratones pequeiios, ni siquiera adulios en miniatura,
ni abortones. sino gue salen jratones adultos!.

En 1801, el eminente cientifico francés Louis Pasteur lo-
grd convencer 4k comunidad ciemtifica de que no se podian
obtener organismos vivos por generacion espontianea a par-
tr de materiales no vives. En sus fanosos experimentos,
Pasteur ¢olocd sustancias que podlun fermentar en el inte-

La abundancia de agua en la Tierra fue fundamenta! para que
surgiera la vida en efla.

rior de un frasco con un largo cuello en forma de S que
quedaba abierto 4] aire. El frasco y su contenido fueron her-
vidos durante mucho tiempo para matar cualquier microor-
ganismo que pudiera existir. Después el frasco se enfrid y
quedd sin tocar, No hubo fermentacion porque todos los or-
ganismos que entraban en el extremo abierto del frasco
quedaban depositados en <l fondo del cuclio v no alcan-
zahan el contenido fermentable del frasco. Cuande cortd
el cuello del frasco, los microorganismos del aire pudieron
caer sobre la masa fermentable y proliferar. Pasteur dedujo
que la vida no se podia originar si previamente no habia or-
ganismos 0 Jos elementos reproductores de @stos, como
huevos o esporas. Al hacer publicos estos resultados por
primera vez en la Academia Francesa, Pasteur proclamé: -[a
doctrina de la generacion espontinea nunca superari este
golpe mortal..

Todos los organismos vivos wivieron un anlecesor co-
mun, probablemente similar a las colonias de microorganis-
mos que vivieron hace 4000 millones de anos. Este antecesor
se origind como consecuvncia de un largo periodo en el que
se fueron produciendo reacciones entre mileriales inorgdni-
cos, moléculas orginicas y el agua, hasta formar unidades
capaces e autorreplicarse. Todos Jos seres vives consenvan
la misma composicion quimica fundamental heredada de es-
te antecesor Comun primigenio.
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e acuerdo con la teoria del Big Bang» (Jla gran ex-
plosions), el universe se origind a partir de una
primitiva bola de fuego v se ha ide expandiendo y
enfrianco desde su comienzo, hace unos 10000 & 20 000
millones de anos. Se cree que el Sol y los planetas se for-
maron hace aproximadamente unos 4600 millones de
anos, a partir de una nube esférica de poivo cdsmico y ga-
ses. La nube se concentrd bajo la influencia de su propia
gravitacion, formandese un disco rodante. A medida que
el material de la pare central del disco se fue condensan-
do para formar el Sol, una cantidad sustancial de la ener-
gia gravitatoria fue liberada en forma de radiacién. La pre-
sion de esta radiacién, dingida hacia el exterior, impidié la
concentracion de toda la nube dentro del Sol. El maierial
restante comenzd a enfriarse v finalmente pudo dar origen
a los planetas, inclujda la Tierra (Figura 2-1).
En la década de 1920, el bioguimico ruso Alexander
I Oparin vy el bidlogo ingiés J. B. S. Haldane propusie-
ron, de manera independiente, que la vida se habia origi-
nado sobre la Tierra después de un periodo increible-
mente largo de «evolucion molecular abiogénicar. En
Jugar de afirmar que los primeros organismos vivientes
se habian originado milagrosamente todos o la vez, una
idea que habia resuingido el libre pensamiento durante
mucho tiempo, Oparin v Haldane sugirieron que las for-
mas vivientes mis simples habian surgido gradualmente,
mediante la asociacién progresiva de pequenas molécu-
las inorganicas, para llegar a formar otras moléculas orgi-
nicas mas complejas. Finalmente se habrian producide
moléculas capaces de autorrepticarse, lo que en definiti-
va habria conducido a la aparicion de los primeros mi-
CrOOTganismos vivos.

! :‘:
B Venus
~ 1 E,
Sol i L 9
Mercurio ~
| ? Tierra Marte
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ESTRUCTURA DE LAS
MOLECULAS ORGANICAS
DE LOS SERES VIVOS

La evolucion quimica en el ambiente prebidtico produjo
compuestos organicos simples que, en definitiva, consti-
tuyen Jos dadrillos: de que estdn tormadas las células vi-
vas. El término «orginicos» se refiere, en sentido amplio,
a todos los compuestos gue contienen carbono. Muchos
de ellos también contienen hidrogeno, oxigeno, nitrrGge-
no, azufre, fésforo, sales y otros elementos. El carbono
tiene unyd gran capacidad para unirse a otros atomos de
carbono, formando cadenas de longitud v configuracion
muy variables. Las combinaciones carbono-carbono posi-
bilitan una enorme complejidad y variedad en la estruc-
tura melecular. Se conocen mas de un millon de com-
PUESIOs Organicos.

En las pdginas siguientes veremos los tipos de mole-
culas orgdnicas que se encuenuan en los seres vivos y
discutiremos su origen en la atmosfera reductora de la
Tierra primitiva.

Hidratos de carbono: las sustancias
organicas mas abundantes
en la naturaleza

Los hidratos de carbono son compuestos de carbono, hi-
drogeno v oxigeno. Estos elementos generalimente se
presentan en la relacion 1 C:2 H:1 O y estin agrupados
en la forma H—C—OH. Los hidratos de carbone actoan

Saturno

DEMASIADO CALIENTE

Figura 2-1

DEMASIADO FRIO

Sistema solar, que muestra los estrechos limites en los que se dan las condiciones térmicas adecuadas para la vida.
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en ¢l prowplasma, sobre todo como compuestos estrue-
turales y como fuente de energia quimica. La glucosa es
el mds importante de los hidratos de carbono que sirven
como almacén cle energia. Ejemplos comunes de hidratos
de carbono son los aztcares, el almidon vy la celulosa (la
sustancia estructural de los vegetales). En la Tierra la ce-
lulosa es mas abundante que tedos los demds compues-
t0s orgdnicos juntos. Los hidratos de carbono son sinteti-
zados por las plantas verdes a puwtir de agua v de
ditxido de carbono, con la ayuda de la energia solar.
Este proceso, llamado fotosintesis, es la reaccion de la
que dependen todos los seres vivos, ya que es el punto
de partida en ia formacién del alimento.

Generalmente, los hidratos de carbono se agrapan en
las tres clases sigujentes: (1) monosacaridos o aziicares
sencillos, (2) disacaridos ¢ azicares dobles, y (3) poli-
saciridos o azlcares complejos. Los azicares sencillos
estin formados por una cadena sencilla con 4, 5 6 6 dwo-
mos de carbono (tetrosas, pentosas o hexosas, respecti-
vamente}. Hay otros azicares sencillos de hasta 10 car-
bonos, pero no son biolGgicamente importantes. Los
azucares sencillos, como la glucosa, la galactosa o la
fructosa, poscen un grupo azicar libre,

C|)H o
e ®
|
H

en ¢l cual el doble enlace del oxigeno puede estar uni-
do al carbono terminal de upa cadena o a un carbono
no terminal. La hexosa glhicosa (también llamada dex-
trosa) es el hidrato de carbono mds importante de los
seres vivos. A menudo, la glucosa se representa como
una cadena recta (Figura 2-2A), pero en el agua tiende a
formar una molécula ciclica (Figura 2-2B). El diagrama
de la glucosa en forma de wsilla- (Figura 2-3) es el que
mejor representa su verdadera configuracion, pero de-
bemos recordar que todas las formas de glucosa, sc re-
presenten como se representen, son la misma molécula
y quimicamente equivalentes. Otras hexosas bioldgica-
mente importantes son la galactosa vy la fructosa, cuyas
férmulas planas se comparan ¢on la de la glucosa en la
Figura 2-4.

Los disaciridos son azicares dobles formados por la
unién de dos azicares sencillos. Un ejemplo es Ja malto-
sa (azacar de malt), que estd formada por dos molécu-
las de glucosa. Como se representa en la Figura 2-5, las
dos motéculas de glucosa se unen entre si, con pérdida
de una molécula de agua, lo que hace que ambas molé-
culas compartan un dromo de oxigeno. Todos los disaca-
ridos se forman de la misma manera. Otros dos disaciri-
dos comunes son la sacarosa (azicar de cana o de mesa)
formada por lx unidn de una molécula de glucosa y otra
de fructosa, v 1a lactosa (azicar de leche) compuesta por
glucosa y galactosa.

A
CH,OH
Ho Q. H
= EH iy
OH\ /s OH
|
H OH
B

Figura 2-2

Dos formas de representar la formula estructural de la glucosa, un
azucar sencillo. En A los dtomos de carbono aparecen formando
una cadena abierta. Cuando se disueive en agua, la glucesa
tiende a adoptar forma de anillo, tal y como se muestra en B. En
este modelo en anillo, los &tomoes de carbono estarian situados en
cada uno de los vértices del anillo, aunque generalmente no se
representan.

Los polisaciridos estin formados por muchas molé-
culas de azicares sencillos (generalmente glucosa) enla-
zadas entre si para formar largas cadenas llamadas poli-
meros. Su féormula empirica generalmente se escribe
come (CH1y0s), donde # representa un nimero variable
de moléculas de monosaciridos unidos para formar el
polimera en cuestion. El almidén es la forma normal en
que los azicares se almacenan en la mayor parte de las
plantas y constituye un alimento importante para los ani-
males. El glucdgeno es |z principal reserva de azlicares
en los animales. Se encuentra principalmente en las célu-
las del higado y de los misculos de los vertebrados.
Cuandlo es necesario, e! glucdgeno se convierte en gluco-
sa, la cual es llevada por la sangre hasta todos los tejidos.

Figura 2-3
Representacion
de la molécula
en «silla» de la
glucosa.
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H 0] H o] H
A C 7 N C// H—('Z—OH
—o—on G o oo
HC- C—H HO— é— H HO—(|3— H
Hf(|3foH HO*(iD— H H—<'3——OH
H*CL*OH H—(|3—OH H—(|3—OH
H—(|3—OH H—C|‘,—~OH H~—C|:~#OH
Glucosa IL Galactosa H Fructosa lL

Figura 2-4
gurd
Estas tres hexosas son los monosacaridos mas comunes.

Oue pelimere es la celulosa, que es el principal hidrato
de carbono estructural de las plantas.

Lipidos: almacén de combustible
vy material de construccion

Los lipidos son las grasas y sustancias similares. Son mole-
culas de baja polaridad v, en consecuencia, son pric-
tcamente insolubles en agua, pero son solubles en disol-
venles organicos, come la acetona o el €ter. Los principales
grupos de lipidos son tres: las grasas neutras, los tosfolipi-
dos v los esteroides.

Grasdas neutras

Estas grasas, llamadas también «verdaderass, son el prin-
cipal combustible de los animales. La grasa almacenada
puede derivar duectamente de las grasas ingeridas, o
indirectamente de los hidratos de carbono de la dieta,
que se convierien en grasas para su almacenamiento.

CH,OH CH,OH
. OH 4 oM 4
HO ™= - OH HO - OH
OH OH
Glucosa Glucosa
CH,OH CH,OH

Maltosa

jeura 2-5
Figu ra Z 5 o |
Formacion de un disacarido (la maltosa) a partir de dos moléculas
de glucosa, con liberacidén de una molécula de agua.

-1
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Acido estearico Glicerol Estearina
{3 mol) {1 mol) {1 mol)
CiyH,C0 CH H O—CH, Cy7H35C00—CH,

\
CiH35C0 OH + H O—CH—%C,,HasCOO—CH + 3H,0

CyHasCO OH  HO—CH, C1HzsCO0—CH,
A 0
I
0 CH;—0—C—(CHs) 1,—CH,
[ \
HeC-(CHy)yy— C—O—C—H O
\ I
B CHy—O—C—(CH,) —CHj

Figura 2-6

Grasas neutras. A, Formacion de una grasa neutra a partir de tres
moléculas de acido estearico (un acido graso) y glicercl. B, Una
grasa neutra formada por la unidn de tres acidos grasos
diferentes.

Las grasas se oxidan y liberan en el torrente circulatorio
cuando se necesitan para atender las demandas de los
tejidlos, en especial las necesidades energéticas de los
masculos.

Las grasas neutras son triglicéridos, formados por gli-
cerol y tres moléculas de dcidos grasos. Las grasas neu-
[ras son ésteres, es decir, una combinacion de un alcohol
{glicerol) y un acide. Los acidos grasos de Jos wiglicéri-
dos son dcidos monocarboxilicos sencilles de cadena lar-
ga; varian en longiwd, pero generalmente constan de 14-
24 carbonos. La tormacion de una grasa tipica mediante
la union de la glicerina con el dcido estedrico se muestra
en la Figura 2-6A. En esta reaccion se puede ver como
las tres moléculas de acido graso se han unido con los
grupos OH del glicerel para formar estearina (una grasa
neutra), liberindose es moléoulas de agua.

La mayor parie de los wiglicéridos contienen dos o
res dcidos grascs diferentes unidos al glicerol, y llevan
nombres rales como dcido miristico, estedrico, glicérico,
ete. (Pigura 2-6B). Los dcidos grasos en estos mriglicéridos
cstin saturados; ¢s decir, cada carbono de la cadena es-
& unide a dos atomos de hidrdgeno. Las grasas satura-
das, que son mas comunes en los animales que en las
plantas a temperatura ambiente, generalmente s¢ cn-
cuentran en estado solido. Los dcidos grasos insatura-
dos, tpicos de los aceites vegetales, tienen dos o mas
carbonos unidos por enlaces dobles; esto es, los carlo-
nos ne estan «saturadoss con aromos de hidrogeno v son
capaces de formar enlaces adicionales con otros atomos.
Dos acidos grasos insaturados comunes son el 4cido olei-
co y el acido lincleico (Figura 2-7). Las grasas vegetales,
coma el aceite de cacahuete o el de maiz, suelen ser [i-
quidos a una temperatura normal.

Fosfolipidos
A diferencia de las grasas, que son combustibles v no
tienen funciones estructurales en la céiula, los fosfolipi-
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Ha—{CHy);—CH ==CH—(CH,); — COCH

Acido oleico

CHy—(CHy)y—CH=CH—CH,—CH=CH - (CH,), — COOH
Acido linoleico

I’-igum 25T

Acidos grasos insaturados. El acido cleico tiene un enlace doble y
el &cido linoleico tiene dos enlaces dobkles. El resto de las cadenas
hidrocarbonadas de ambos acidos estan saturadas.

dos son componentes importantes de la organizacion
molecular de los tejidos, en especial de las membranas.
Se parecen a los triglicéridos en su estructura, exceplo
en que uno de los tres dcidos grasos estd reemplazado
por el dcido fostérico y una base organica. Un ejemplo
es la lecitina, un importante fosfolipido de la membrana
de las células nerviosas (Figura 2-8). Debido a que el
grupo fosfato de los fostolipidos estd cargado, es polar
y por tanto soluble en aguy, mientras que el resto de la

CH,
@]
H;C—N—CH; Grupo
| colina
CH,
|
CH2 Exiremmeo | il
| ul
o] H

C=0
0 0 4
| HQC\
0=C_ CH,
CHo e
/ 2 N
H,C CH
AN Pk
CHe
/ 2
HaC N
AN /CHQ
/CH2 H,C H
HoC \C/
Grupo \CH I Grupo
palmitico / 2 C oleico
H2C\ 7N\
CHe HzC\ H
H-C CH,
Ny A,
CH, "2
/ N\
H.C /CH2
N H,C
1 tal CH2 2
/ AN
ch\ /CHz
CH, H2C\
CHy

Figura 2-8
Lecitina (fosfatidii-colina) un fosfelipido importante de las
membranas de las células nerviosas.

Colesterol

Figura 2-9

El colesterol, un esteroide. Todos los esteroides tienen un
esqueleto basico formado por cuatro anillos (tres anillos de seis
carbonos y uno de cince carbonos), con diverses grupos laterales
unidos.

molécula es apolar, los fosfalipidos pueden servir de
puente entre dos ambicntes v unir moléculas solubles
en agua, como las proteinas, con sustancias insolubles
I dgua.

Esteroides

Son aleoholes complejos; aunque estructuralmente son
diferentes de las grasas, tenen propiedades similares. Los
esteroides forman un gran grupo de moléculas bioldgica-
mente importantes, como el colesterol (Figura 2-9), la vi-
tamina D, muchas hormonas adrenocorticotrdpicas y las
hormonas sexuales.

Aminoacidos y proteinas

Las proteinas son moléculas grandes y complejas, que
se forman a partir de los 20 tipos de amincicidos (Fi-
gura 2-10). Los aminodcidos se unen entre si por enla-
ces peptidicos para constituir polimeros de cadena lar-
ga. En la formacion de un enlace peptidico, el grupo
carboxilico de un amincicido se une mediante un enlace

H O  CH, CH, O H o
7 \ \ 4 I
H——(‘:—C\ CHg\N/CHfC\ HS*CHQ*?’—C
NH; OH H OH NH, OH
Glicina Prolina Cisteina
Q H o] H o}
P O S
—CH,—CH,—C— —CHE—C c
/ L o \
HO NH, P NH2 OH
\
Acido glutémico H  Triptéfano

Figura 2-10

Cinco de los veinte tipos de aminoacidos.
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covilinte ual grupo aminc de otro, con eliminacion de
aguy, del modo siguiente:

H O H (6]
AN 7 4
N- -CH—C + N—CH—C e
7/ A 4 AN
H =) OH H R CH
RN L e L
Grupe Grupo Grupo Grupo
amino carboxilo amino carboxilo
G 0
N 7
- N—CH—C—N—CH—C +  HO
VA | AN
H R =Y OH
Enlace
peptidico

La unidn de dos aminodcidos por un enlace peptidi-
co forma un dipéptido, en uno de cuyos extremas queda
lilbre un grupo amino y en el oo un grupo carboxilo;
por tanto, pueden unirse ofros aminodcidos en ambos
extremos hasta producir cidenas largas. Los 20 aminodci-
dos diferentes pueden disponerse en una enorme varie-
dad de secuencias, en lus que puede huber varios cicntos
de aminodcides unidos, lo que explica la incontable va-
riedud de proteinas entre los seres vivos.

Una proteina no es simplemente una cadena larga de
aminodcidos: es una molécula sumamente organizada,
Por conveniencia, los bioquimicos han reconocido cuatro
niveles de organizacion proteicu. llamadas estructura pri-
marid, secundaria, terciaria y cuaternaria.

Lu estructura primaria de una proteinag viene deter-
minada por la secuencia de aminodcidos que forman la
cadena polipeptidica. Debido a que los enlaces entre los
aminodeidos de la cadena solamente pueden formar un
namero limitado de dngulos estables, aparecen cicrtos
patrones estructurales repetidos. Esta es la Namada es-
tructura secundaria, como por gjemplo la hélice-alfa,
que realiza giros helicoidales en la direccion de la agujas
del reloj, como si se tratase de un tornillo (Figura 2-113.
Las espiras de las cadenas quedan estabilizadus por
puentes de hidrogene, generalmente entre un dtomo de
hidrogeno de un aminoicido y el oxigeno del enlace
peptidico de otro, en la siguiente vuelta de la hélice. La
configuracion en hélice y lus otras configuraciones que
se forman en ta cadena polipeptidica hacen que la cade-
na se doble y se pliegue, lo que da a la proteina su com-
pleju, y mis estable, estructura terciaria tridimensional
(Figura 2-11} Las cadenas plegadas quedan estabilizadas
por puentes quimicos entre purejas de aminoicidos de
diferentes puntos de la cudena polipeptidica. Dichos
puentes se forman entre los «grupos laterales-. es decir,
las partes de los aminodcidos no implicadas en un enlace
peptidico. Un ejemplo es ¢l puente disulfuro, un enlice
covalente entre dtomos de azufre en pares de cisteinas,
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Estructura primaria

Estructura secundaria

Figura 2-1 |

Estructura de las proteinas. La secuencia de aminoacidos de una
proteina {estructura primaria) induce la formacion de enlaces de
hidrégeno entre aminoacidos adyacentes, produciéndose giros y
dobleces {estructura secundaria). Los giros y espirales hacen que ia
cadena se pliegue sobre si misma de una forma compleja
(estructura terciaria). Cadenas independientes de polipéptidos se
unen para formar moléculas funcionales complejas formadas por
varias subunidades (estructura cuaternaria).
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gue se unen al aproximarse los pliegues de la cadena po-
lipeprtidica. Otros tipos de uniones que ayudan a estabili-
zar la estructura terciacia son los enlaces de hidrogeno,
los enlaces iGnicos v los hidrofdbicos.

El término estructura cuaternaria describe o lus
proteinads formadas por mis de una cadena pelipeptidica.
Por ejemplo, la hemoglobina de los vertebrados superio-
res {la sustancin de s sangre encargada de transportar ¢l
oxigene), estd compuesta por cuatro subunidades poli-
peptidicas que constituyen una molécula proteica unica
(Figura 2-11).

Las proteinas cumplen muchas funciones en los seres
vivos. Sirven como entramados estructurales del proto-
plasma y forman muchos componentes celulares. Muchas
proteinas también pueden actuar como enzimas, 10s ¢a-
talizadores bioldgicos que se necesitan para casi todas las
reacciones metabolicas. Las enzimas rebajan la encrgia
de activacion que se necesita para que se produzca una
reaccién concreta, v hacen posible que los procesos vitt-
les se realicen a temperituras moderadas, Controlan las
reacciones mediante las cuales se digiere, se absorbe v sc
metaboliza ¢l alimento. Inducen la sintesis de lus sustan-
cias estructurales para ¢l crecimiento y pary reemplazar
los deterioros v desgastes del organismo. Las enzimas
son responsables de Lt liberacion de la energia necesuria
para Ja respiracion. ¢! crecimiento, la contraccion muscu-
lar, las actividades fisicas y mentales vy imuchas otras fun-
ciones. El mecanismo de actuacion de Ias enzimas se
describe cn ol Capitulo 4 (p. 68).

Acidos nucleicos

Son moléculas poliméricas cuya secuencia de bases nitro-
genadas codifics la informaciéon genética necesaria para
Iz herencia biologica. En cllos se encuentran codificadas
Jas instrucciones para la siniesis de enzimas v de otras
proteinas y, ademas, son las unicas moléculas que pue-
den (con la avuda de las enzimas adecuadas) autorrepli-
carse. Los dos ripos de dcidos nucleicos en las celutas
son ¢l acido desoxirribonucleico (DNA) v ¢l acido ri-
bonucleico (RNA). Ambos son polimeros de unidades
repetidas Namadas nucledtidos, cada uno de los cuales
estd formado por un azdcar. una base nitrogenada y un
arupo fosfato. La estructura de los dcidos nucleicos cs
importantisima en los mecanismos de la herencia y de la
sintesis de proteinas; €stas cuestiones se tratardn con mis
detalle en el Capitulo 5 (p. 103).

EVOLUCION QUIMICA

Haldane y Oparin propusieron que la aimosfera primitiva
de la Tierra constaba de compuestos simples como agua,
dioxido de carbono, hidrdgeno molecular, metino v
amoniaco, pero careciy de oxigeno. La composicion de
esta atmdsfera primitiva de la Tierra es fundamental para
entender el origen de la vida. Los compuestos orginicos

que compenen los seres vivos no se pueden formar fue-
ra de Ias células ni son estables en prescncia de oxigeno.
clemento que es ubundante en la atmdsfera actual. No
obstante, huy evidencias que indican gue la aundsfera
primitiva sOlo contenia trazas de oxigeno molecular. Por
tanto, la atmosfera primitiva era reducrora y estaba for-
mada por moléculas en las que el hidrdgeno era mucho
mas abundante que el oxigeno; el metano (CH) v el
amoniaco (NH,) son ejemplos de compuestos totalmente
reclucicos. Durante dicho periodo. Ta Tierra estuvo sujeta
a un fuerte bombardeo de grandes cometas y meteoritos
(de mas de 100 km de didmetre): el calor gencrado por
los citados impactos, hizo que los océunos s¢ evaporaran
periddicamente.

La armosfera primitiva eca la adecuadky para la sintesis
prebidtica que concdujo al comienzo de Ta vida, aunque
era inapropiada para los organismos actuales. Haldane y
Oparin sehalaron que cuando tal mezcla gaseosu se ex-
pone a la radiacion ultraviolera, se forman muchas sus-
tanciag orginicas, tales como azQcares y aminoicidos.
Haldane propuso que las primeras moléculas orgdnicas
podrian haberse acumulado en los antiguos océanos para
formar una wopa caliente diluidas. En este caldo primor-
dial, los hidratos de carbone, grasas, proteinas v dcidos
nucleicos podrian haberse reunido para formar las pri-
meras estructuras capaces de autorreplicarse.

Si en un recipiente de vidrio cerrado se mezclan los
gases de la aunosfera primitiva con metano y amoniaco,
y se dejan estar o temperatura ambiente, no reaccionan
quimicamente entre ellos. Para provocar una reaccion
quimica cebe aplicarse una fuente continua de energia
libre, suficiente para sobrepasar lus harreras de reaccion-
activacion. La radiacion ultravioleta debid haber sido
muy intensa en la Tierra antes de la acumulacion de oxi-
geno atmosférico; en la actualidad, el ozono. una forma
de oxigeno con tres dtomos, actlia como una pantalla
protectora para cvitar que una intensa radiacion ultravio-
leta alcance la superficie terrestre. Las descargas eléctri-
cas también podrfun haber proporcionado cnergla adi-
cional para la evolucion quimica. Aunque la cantidad
total de energia eltctrica liberada por los rayos es peque-
fia en comparacion con la energia solar. ¢asi toda la ener-
gia del rayo sirve para sintetizar compuesios orginicos
en una atmosfera reductora. El destello de un solo ravo,
a través de la atmodsfera reductora, genera una gran canti-
dad de materia orgdnica. Las tempestades podrian haber
sido una de las fuentes de energia mds importantes paca
la sintesis organicu.

La enorme actividad voleanica de la Tierra primitiva
pudo haher sido otra de tales fuentes de energia. Asi. una
hipdtesis sostiene que la vida no se origino en la superfi-
cie de la Tierra, sinc en las profundidades de los océa-
nos, en las proximidades de los afloramientos hidro-
termales (p. 948). Se trata de fuentes submarinas de
agua caliente, a través de las cuales mana el agua de mar
que previamente se ha infiltrado por las grietas del fondo
ocednico, acercandose al magma caliente. El agua se so-
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brecalienta y termina siendo expulsada de manera forza-
da, al mismo tiempo que transporta una gran variedad de
moléculas que se han disuelto en ella a partir de las rocas
sobrecalentadas. Entre ellas destacan el sulfuro de hidré-
geno, el metano y los iones de hierro y de azufre. Se han
descubierto afloramientos hidrotermales submarinos en
diversos lugares, aunque parece que eran muchoe mas
frecuentes en la Tierra primitiva. Resulta sumamente inte-
resante que actualmente existan muchas bacterias termo-
filas y tiobacterias (bacterias del azufre) que crecen junto
4 fuentes de agua caliente.

Sintesis prebiotica de pequenfias
moléculas organicas

La hip&tesis de Oparin-Haldane sirvié de estimulo para
que se realizasen diversos experimentos encaminados a
probar que se podian formar compuestos organicos pro-
pios de los seres vivos a partir de las moléculas simples
presentes en el ambiente prebidtico. En 1953, Stanley
Miller v Harold Urey realizaron en Chicago el primer in-
tento con éxito de simular las condiciones que reinaban
en la Tierra primitiva. Miller construyo un. aparatc disena-
do para hacer circular una mezcla de metano, hidrégeno,
amoniaco vy agua, que se sometia a una serie de descar-
gas eléctricas (Figura 2-12). El agua de un matraz hervia
para producir vapor, que ayudaba a los gases a circular.
Los productos formados con cada una de Jas descargas
eléctricas (que representaban a los rayos), se condensa-
ban y recogian en un tubo en forma de U y en un pe-
queno matraz (que representaba el océanc).

Después de una semana de continuas descargas eléc-
tricas, aproximadamente el 15% del carbono que origi-
nalmente habia en la «aumdsferas reductora se habia con-
vertido en compuestos orgdnicos que se recogieron en el
«ocganos. El hallazge mas sorprendente fue que se habian
sintetizado compuestos relacionados con los seres vivos.
Entre ellos, se encontraron cuatro aminodcidos que se
encuentran cominmente en las proteinas, urea y varios
dcidos grasos simples. Podemos apreciar la asombrosa
naturaleza de esta sintesis si consideramos que hay milla-
res e compuestos organicos conocidos, con estructuras
no mas complejas que las de los aminodcidos formados.
Pero en la sintesis de Miller, la mayoria de las relativa-
mente pocas sustancias formadas eran compuestos que
se encuentran en los seres vivos. Esto seguramente no
era una coincidencia, y sugiere que la sintesis prebiotica
en la Tierra primitiva pudo haber ocurrido bajo condicio-
nes no muy diferentes a las que Miller simulo en su ex-
perimento.

Los experimentos de Miller han sido criticados al te-
ner en cuenta la opinidn, hoy aceptada, de que la atmos-
fera primitiva fue bastante diferente de la fuertemente re-
ductora simulada por Miller. Sin embargo, el trabajo de
Miller estimul® a otros muchos investigadores para repe-
tir y ampliar su experimento. Pronte se vio gque los ami-
nodcidos podian sintetizarse en muchos tipos diferentes
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Figura 2-12

El Or. 5. L. Miller con una réplica del aparato que utilizo en sus
experimentos de 1953 sobre la sintesis de aminoéacidos, & partir de
descargas eléctricas en una atmosfera fuertemente reductora.

de mezclas gaseosas, ai ser calentadas (calor volcanico),
irradiadas con luz ultraviolera (radiacion solar), o somet-
das a descargas eléctricas (rayos). Todo lo que se necesi-
ta para producir amincdcidos s que la mezcla gaseosa
sea reductora y que esté sometida a alguna fuente violen-
ta de energia. En otros experimentos se han pasado des-
cargas eléctricas a través de mezclas de monoxido de car-
bone, nitrégeno y agua, v también se han obtenido
amincdcidos y bases nitrogenadas. Aungue las tasas de
reaccidn son mucho mis lentas que las que se aprecian
en atmasferas de metano v amoniaco, v los resultados
obtenidos son comparativamente mas pobres, estos ex-
perimentos apovan la hipotesis de que los comienzos
quimicos de la vida pudieron ocurrir en ammaésferas sdlo
medianamente reductoras. No obstante, la necesaria pre-
sencia de ameniaco y metano, conduce a supener que
estus sustancias debieron aparecer con los bombardeos
cdle cometas y meteaoritos, o bien que se sintetizaron en
las proximidades de los afloramientos hidrotermales.
Ortros experimentos han demostrade que, cuando se
somere una mezcla reductora de gases a una fuente de
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El a0a ) 1a vida

El origen y la existencia misma de la vida sobre la Tierra de-
penden de un hecho fundamental: la presencia de agua. El
agud es el compuesto mids abundante de todas las células,
va que constituye de un 60 a un 90% de la mayor parte de
tos seres vivos. El agua tiene varias propiedades extraordina-
rias que la hacen especialmente adecuada para poder cum-
plir su papel esencial en los seres vivos y en su origen. Estas
propiedades del agua pueden explicarse, en su mayor parte,
como debidas a los enlaces (puentes) de hidrogeno que se
forman entre sus moléculas.

El agua tiene un elevado calor especifico: se necesita
una caloria® para elevar 1 °C la temperatura de 1 g de agua;
cualguier otre liquide, salvo el amoniaco, necesita menos
calor para tener ¢l mismo incremento de temperatura, mu-
cha de la energia calorifica se destina a romper algunos de
los enlaces de hidrégeno, ademds de para aumentar la ener-
gia cinética (movimiento molecular) y, por lo tanto, la tem-
peratura misma del agua. La elevada capacidad térmica del
agua ticne un importante efecto moderador en los cambios
de la temperatura ambiente y, por lanio, €s un gran agente
protector de la vida ya que evita que se produzean fluctua-
ciones extremas de temperatura. El agua también tiene un
elevado calor de evaporacion, ya que se necesitan mas de
500 calorias para que 1 g de agua liquida pase a vapor de
agua. Esto es asi porque todos los enlaces de hidrégeno en-
tre una molécula de agua y sus vecinas, tienen que romper-
se antes de que el agua pueda escapar al aire. Para los ani-
males terrestres (v las plantas) el enfriamiento que se
produce por la evaporacion del agua es un importante me-
canismo para desprenderse del exceso de calor.

Otra propiedad importante del agua para la vida es el pe-
culiar comportamiento de su densidad cuando se produ-
cen cambios de temperatura. La mayoria de los liquidos se
hacen mds densos cuando su emperatura desciende. Sin
embargo, ¢l agua alcanza su densidad maxima a 4 °C mien-
tras contintia liquida, después, a medida que sigue enfrian-
dose, se hace menos densa. Por lo tanto, el hielo flota en lu-
gar de quedarse en el fondo de los lagos y estanques. Si el
hielo fuese mias denso que el agua liquida, las masas de
agua se congelarian desde el foado hacia arriba durante ¢l
invierno y no llegarian a descongelarse totalmente durante
el verano. Bajo estas condiciones, la vida acudtica quedaria
muy limitada. En el hielo, las moléculas del agua forman
una extensa red cristalina abierta, que se mantiene unida por
enlaces de hidrogeno que unen todas las moléculas entre si.

*{na caloria puede definirse como la cantidad de calor necesaria
para calentar 1 g de agua desde 14.5 a 15.5 °C. Aungue la caloria
es una unidad que tradicionalmente se ha empleado en numerosas
publicaciones y tablas, no pertenece al Sistema Internacional

de Unidades (51), que tiene el julic (J) como unidad de energia
(1cal=4.184)).

Molécula de agua

Puente de hidrégeno

A i

Geometria de las moléculas de agua. Cada molécula de agua esta
unida por puentes de hidrogeno (lineas discontinuas) a otras
cuatro moléculas de agua. Si se trazan unas lineas imaginarias que
unan los atomos de oxigeno, se obtiene un tetraedro.

Debido a los enlaces de hidrégeno entre las moléculas de agua en
{a interfase agua-aire, las moléculas de agua se «enganchan» entre
si y crean una elevada tension superficial. Por ello algunos insectos,

como este zapatero, pueden, literalmente, caminar sobre el agua.

En este entramado reticular, las moléculas estin bastante sepa-
radas y, por tanto, son menos densas que cuando estin a 4 °C
en el agua liquida.

El agua tiene una elevada tensidn superficial, mavor que
la de cualquier otro liquido salvo el mercurio. Los enlaces de
hidrégeno entre las moléculas de agua producen una cohesion
que s importante para que se mantenga la forma y el movi-
miento del protoplasma. La elevada tension superficial crea un
nicho ecoldgico Gnico (p. 934) para ciertas formas de insectos
como los gérridos y los girinidos, que patinan sobre la superfi-
cie de las charcas. A pesar de su elevada tension superficial, el
agua tiene una baja viscosidad, propiedad que favorece el

energia fuerte, se forman moléculas intermedias muy re-
activas, como por ejemplo el dcido cianhidrico, el formal-
dehido o el cianoacetileno. Estos compuestos reaccionan
con el agua y el amoniaco o el nitrégeno para formar

moléculas orginicas mas complicadas, como amincici-
dos, acidos grasos, urea, aldehidos, azdcares v bases pu-
ricas v pirimidinicas; por tanto, todos los pilares funda-
mentales para la sintesis de los complejos compuestos
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Puente
de hidrégeno

Molécula
de agua

Cuando el agua se enfria a 0 °C, las cuatro cargas parciales de
cada atomo de la molécula interactdan con las cargas opuestas de
los &tomos de otras moléculas de agua. Los enlaces de hidrogeno
entre todas las moléculas hacen que se forme una estructura
cristalina en enrejado, y las moléculas se separan mas entre si (y
desciende la densidad) que cuando algunas de las moléculas no
han formado enlaces de hidrégeno a 4 °C.

movimiento de la sangre a través de los pequenos capilares y
del citoplasma dentro de los limites de la célula,

El agua es un disolvente excelente. Las sales se disuelven
mucho mejor en agua que en cualquier otro disolvente. Esto es
consecuencia de la naturaleza bipolar del agua, que hace que
se oriente alrededor de las particulas cargadas disueltas en ella.
Por ejemplo, cuando el NaCl cristalino se disuelve en agua, los
iones Na' y CI” presentes en la sal sdlida se separan ripidamen-
te como iones independientes. Las zonas negativas de los dipo-
los del agua se retinen alrededor de los iones Na®, mientras que
las zonas positivas se reanen en torno a los iones CI7. Esto man-
tiene a los iones separados y determina un grado de disocia-
cion elevado. Owos diselventes que no tienen caracter dipolar
son menos eficaces a la hora de mantener los iones separados.
La capacidad de las moléculas proteicas para disolverse en
agua puede ser esencial para que muchas proteinas puedan
cumplir sus funciones.

El agua interviene en muchas de las reacciones quimicas que
ricnen lugar en ¢l interior de los seres vivos, Muchos compues-

. @  Envueltas de hidratacion

Cuando un cristal de clorure sodico se disuelve en agua, los
extremos negativos de las moléculas dipolares del agua rodean
los iones Na*, mientras que los extremos positivos se enfrentan
a los iones CI". Entonces los iones quedan separados y no
reingresan en la reticula salina.

tos se rompen en unidades peqguenas cuando se les anade
una molécula de agua, un proceso denominado hidrolisis.
Por el contrario, algunos compuestos de gran tamano se sin-
tetizan a partir de unidades mas pequenas. mediante una re-
accioén contraria a la hidrolisis, conocida como condensa-
cion.

R—-R + HO —————3 R—OH + H-—R
Hidrolisis

R—0CH + H—R———————— » R-—R + H,0O
Condensacion

Ya que el agua es fundamental para la existencia de la vi-
da, la bisqueda de vida extraterrestre empieza por la bis-
queda de agua. Como ya se ha indicado, en la superficie de
Marte se estd empezando a buscar alguna evidencia de la
presencia de agua.

organicos de la materia viva. Otra evidencia de la sintesis
natural abidtica de amincacidos es la que viene de la
presencia de ésios en los meteoritos, como es el caso del
meteorito Murchinson, que impactd en Australia en 1969

Formacion de polimeros

El siguiente estacdo en Ja evolucion quimica implica la
condensacién de los aminodcidos, bases nitrogenadas v
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aztcares para constituir moléculas méas grandes, lo que
da lugar a la formacidn de proteinas y dcidos nucleicos.
Dichas condensaciones no ocurren facilmente en las
soluciones muy diluidas, porque la presencia de un
exceso de agua tiende a desviar luas reacciones hacia la
descomposicion Chidrdlisis). Aunque el océano primi-
tivo haya sido llamado sopa primaordial, probablemen-
te estaba bastante diluido, conteniendo material orgd-
nico en una concentracion de entre una décima v una
tercera parte, aproximadamente, de la de un caldo de
pollo.

Necesidad de la concentracion

La sintesis prebidtica debid ocurrir en dreas concretas
donde la concentracion de reactivos fuese mavor. La vio-
lenta meteorologia de la Tierra primitiva podiia haber
originaclo unas grandes tormentas de polvo, y los impac-
s de los asteroides también podrian haber elevado
grandes cantidades de polvo hacia la atmdsfera. Las par-
ticulas de polve podian haberse convertido en focos para
la formacion de pequefas gotas de agua. La concentra-
cion de sales en tales particulas podia haber sido eleva-
da, proporcionando un medio concentrado para las reac-
cicnes quimicas. Existe una hipdtesis alternativa, segin la
cual es posible gue la superficie de la Tierra estuviese
demasiado caliente como para tener océanos, pero no
tanto como para no estar encharcada. De forma que ha-
bria un clima de lluvias constantes y evaporacién rapida.
El resultado de todo esto habria sido que la superficie de
fa Tierra habria estado cubierta por moléculas organicas
formando una «espuma maravillosar. Las moléculas pre-
hidticas debieron haberse concentrado por adscrcion en
la superficie de las arcillas y de otros minerales. La arcilla
tiene la capacidad de concentrar v condensar grandes
cantidades de moléculas orgdnicas. La superficie de la pi-
rita de hierra (FeS,) también se ha sugerido como un si-
tio adecuado para la evolucion de los procesos bioguimi-
cos. La superficie de la pirita estd cargada positivamente,
por lo que atrae una gran variedad de iones negativos,
que puecen ir cubriendo la supesficie. Ademds, la pirita
es muy abundante alrededor de los afloramientos hidro-
termales, lo que estaria a favor de la hipdiesis de los sur-
gimicntos hidrotermales como lugares en los que se ori-
gind la vida.

Condensaciones térmicas

La mayoria de las polimerizaciones biologicas son reac-
ciones de condensacion (deshidratacién), en las que
los mondmeros se unen enire si por eliminacion de
agua (p. 33). En los seres vivos, las reacciones de con-
densacidn siempre tienen lugar en un medio acuoso
{celular) en presencia de las enzimas adecuadas. Sin las
enzimas y la energia aportada por el ATP, las macromo-
tculas de los seres vivos (proteinas v dcidos nucleicos)
pronte se fragmentan en los mondmeros de que se
componen.

En las condiciones de la Tierra primitiva, las reac-
ciones de deshidratacién podrian haber ocurrido sin en-
zimas, mediante condensacion térmica. La deshicrata-
cién mis sencilla se produce mediante la expulsion de
agua de los solicdos por calentamiento directs. Por ejem-
plo, st una mezela de los 20 aminodcidos se calienta a
180 °C, se obtiene una produccién considerable de poli-
péptidos.

El cientifico americano Sidney Fox ha estudiado in-
tensamente la sintesis térmica de polipéptidos para for-
mar «proteinoides-. Demostrd que calentando mezclas
secas de aminodcidos y mezclando luego los polimeros
resultantes con agua, se forman uncs pequencs Cuerpos
esféricos. Estas microesferas proteinoides (Figura 2-13)
poseen ciertas caracteristicas de los seres vivos. No ex-
ceden de 2 um de didmetro y son comparables en tama-
fo y forma a las bacterias estéricas. Sus paredes externas
parecen tener una doble capa, y muestran propiedades
osmoticas y de difusidn selectiva. Pueden crecer por
acrecimiente o proliferar por gemacién como las bacte-
rias, No hay modo de saber si los proteinoides han sido
antepasados de las primeras c€lulas o si en realidad solo
son interesantes productos de laboratorio quimico. Debie-
ron formarse bajo condiciones que unicamente se darian
en los volcanes. Los polimeros orgidnicos posiblemente
tuvieron que condensarse sobre ¢ dentro de los volca-
nes y entonces, humedecidos por la lluvia o por el rocio,
reaccionarian, en disclucion, para formar polipéptidos v
polinucledtidos.

Figura 2-13

Micrografia electrénica de microesferas proteinoides. Estos
cuerpos proteinaceos pueden obtenerse en el laboraterio a partir
de poliaminoécidos y pueden representar formas precelulares.
Tienen una ultraestructura interna definida (x 1700).
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ORIGEN DE LOS SERES VIVOS

El registro fosil prueba que la vida ya existia hace 3800
millones de anos; por tanto, el origen del primer ser vivo
puede estimarse en aproximadamente 4000 miliones de
anes. Los primeros organismos vivos fueron protocélu-
las: unidades autéonomas limitadas por membranas, con
una organizacién funcional compleja que permitia la
actividad esencial de la autorreproduccion. Los sistemas
quimicos primitivos que hemos descrito carecen de esta
propiedad fundamental. El principal problema para
comprender el origen de la vida es entender codmo los
sistemas quimicos primitives pudieron haberse organiza-
do en forma de células vivas, autdnomas y capaces de
autorreproducirse.

Como hemos visto, en la Tierra primitiva una larga
evolucidén quimica produjo varios componentes molecu-
lares de los seres vivos. En un estado posterior de la
evolucion, los acidos nucleicos (DNA y RNA)Y empezaron
a funcicnar como sistemas genéticos simples que con-
trolaban la sintesis de proteinas, especialmente de las
enzimas. Sin embargo, esto conduce a una desconcer-
tante paradoja come la del huevo y la gallina: (1) jcomo
pudieron aparecer los acidos nucleicos sin enzimas que
los sintetizaran?, (2) ;como pudieron evolucionar las en-
zimas sin acidos nucleicos que controlasen su sintesis?
Estas preguntas se basan en la aceptacidon de un dogma,
admitido desde hace mucho tiempo, segin el cual s6lo
las proteinas pueden actar come enzimas. En los afos
80 se presentaron sorprendentes evidencias de que, en
algunas circunstancias, el RNA puede tener actividad ca-
talitica.

Los RNA con actividad catalitica {ribozimas) pueden
actuar como mediadores en el procesado del RNA men-
sajero (eliminacion de los intrones, p. 107), y pueden ca-
talizar la formacion de enlaces peptidicos. Existen solidas
pruebas de que la traduccion del mRNA por los riboso-
mas (p. 108) es catalizada por su propio RNA, no por sus
proteinas.

Por lo tanto. las primeras enzimas podrian haber sido
RNA, v las primeras moléculas que pudieron autorrepli-
carse también pudiercn ser de RNA. Diversos investiga-
dores denominan a esto «el mundo del RNA». No obstan-
te, las proteinas presentan algunas ventajas importantes
como catalizadores en comparacidn con el RNA, y el
DNA es una molécula wransportadora de la informacién
genélica mucho mis estable. Las primeras protocélulas
con enzimas proteicas v DNA, podrian haber tenido una
importante ventaja selectiva con respecto a las que solo
poseian RNA.

Una vez alcanzado este estado de organizacion, la se-
leccion natural (pp. 135-137) comenzd a actuar sobre es-
tos primitivos sistemas autorreplicantes. Este fue un mo-
mento critico. Antes de este estado, la biogénesis estaba
dirigida por las condiciones ambientales favorables en la
Tierra primitiva y por la naturaleza de los mismos ele-
mentos reaccionantes. Cuando los sistemas autorrepli-
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cantes comenzaron a responder a las fuerzas de la selec-
cién natural, fue cuando empezaron a evelucionar. Los
sistemas que se replicaban mas ripidamente y los mds
ventajosos, se vieron favorecidos y se replicaron incluso
mas aprisa. A continuacion, se desarrclld el codigo gené-
tico y la sintesis de proteinas quedod totalmente dirigicia
por él. Desde este momento, este sistema cumple los re-
quisitos para ser considerado el ancestro comin de todos
los seres vivos.

Origen del metabolismo

Actualmente, las células vivas son sistemas organizados
que poseen secuencias de reacciones, complejas y muy
organjzadas, mediadas por enzimas. ;Como se han desa-
rrollado estos esquemas metabélicos sumamente comple-
jos? La historia exacia de esta fase de la evolucion de la
vida nos es desconocida. A continuacion, se expondra un
modelo con la mds simple de las secuencias de sucesos
que podrian explicar el origen de las propiedades meta-
bolicas apreciables en los seres vivos actuales.

La opinidn wadicional es que los primeros organismos
fueron heterotrotos primarios. Carl Woese, opina que es
mis ficil creer en agregados moleculares asociados a
membranas, capaces de absorber la energia de la luz
visible y convertirla, con una cierta eficacia, en energia
quimica. Asi, los primeros organismos pudieron haber
sido autotrofos. Woese también ha sugeride que ¢l
«metabolismor primitivo pudo constar de numerosas
reacciones quimicas catalizadas por cofactores no
proteinicos (sustancias necesarias para el
funcionamiento de muchas enzimas protejcas en las
células). Esos cofactores también pudieron haber estado
asociades con membranas.

Los organismos que sintetizan su alimento a partir de
materiales inorganicos, usando la luz u otra fuente de
energia, son llamados autdotrofos (Gr., awios. €] mismo,
+ trophos, que se alimenta) (Figura 2-14). Los que no
pueden hacerlo, tienen que obtener los nutrientes direc-
tamente de su entorno, y son llamados heterotrofos
(Gr., heteros, otros, + trophos, que se alimenta). A veces
se citan los microorganismos primitivos como heterd-
trofos primarios, porque para alimentarse dependian
de su ambiente y vivieron antes de que hubiera autotro-
fos. Probablemente eran organismos anacrobios con as-
pecto de bacterias, semejantes al actual Clostridium.
Debido a que la evolucion quimica ya habia aportado
cantidades generosas de nutrientes en la sopa prebiori-
ca, los primeros organismos no necesitaban sintetizar sus
alimentos.

Ciertas protocélulas debieron adquirir la facultad de
convertir und sustancia precursora en el compuesto que
necesitaban, 1o que obviamente representaba una grap
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Figura 2-14

Un keala, un heterdtrofo que se alimenta de hojas de eucalipto,
un autdtrofo. Todos los heterdtrofos dependen para su nutricién,
directa o indirectamente, de los autotrofes, que captan la energia
del Sol para sintetizar sus propios nutrientes.

ventaja selectiva con respecto « los heterdtrofos prima-
rios en las dreas en que los nutrientes empezaban a es-
casear. Es muy probable que la evolucion de los orga-
nismos autOtrofos necesitase la aparicién de las enzimas
necesarias para catalizar la transformacién de moléculas
inorgdnicas en otras mas complejas, como los hidratos
de carbono. Las numercsas enzimas del metabolismo
celular aparecieron cuando las células empezaron a ser
capaces de utilizar las proteinas para las funciones cata-
liticas.

Aparicion de la fotosintesis
y del metabolismo oxidativo

Los autdtrofos evolucionaron como organismos fotosinié-
ticos. En la fotosintesis, el hidrbégeno obtenido a partir
del agua reacciona con el diéxido de carbono de la at-
maostera formandose azacares y oxigeno. Los azlicares
sirven como nutrientes para el organismo y el oxigeno es
liberado a la aumdsfera.

6CO; + GHyO —— CH, .04 + 60,
luz
Esta ecuacién resume las numerosas reacciones co-
nocidas que, segun sabemos hoy, se producen en la foro-
sintesis. Es indudable que estas reacciones no aparecie-
ron simultineamente, y probablemente otros compuestos

reductores, como el sulfuro de hidrégeno (1,S), fuercn
las primeras fuentes de hidrdgeno.

Gradualmente, el oxigeno producido mediante la fo-
tosintesis empezd a acumularse en la aumdsfera, Cuando
el oxigeno atmosférico alcanzé aproximadamente el 1%
del nivel actual, empezd a acumularse ozono v sivié co-
mo pantalla contra la radiacion ultravioleta, reduciendo
enarmemente la cantidad de esta radiacion que llegaba a
la Tierra. Entonces las superficies terrestre v acudtica pu-
dieron ser ocupadas por organismos fotosintéticos y la
produccién de oxigeno probablemente se incrementd de
un modo brusco.

La acumulacidn de oxigenc en la atmédsfera empezd
a interferir con el metabolismo celular anaerobio, que
hasta este momento habia evolucicnado en la primitiva
atmédstera reductora. A medida que la atmodstera cambia-
ba lentamente, de ser algo reductora a ser fuertemente
oxidante, aparecio un tipo de metabolismo, nueve y muy
eficaz: el metabolismo oxidativo (aerobio). Al usar el
oxigeno disponible como Gltimo aceptor de electrones
(p. 78) y oxidar totalmente la glucosa a didxido de carbo-
no y agua, se pudo recuperar gran parte de la energia de
enlace almacenada durante la fotosintesis. La mayor parte
de los seres vivos se volvieron completamente depen-
dientes del metabolismo oxidativo.

En la actualidad, nuestra atmosfera es fuertemente
oxidante. Contiene, aproximadamente, un 78% de nitro-
geno molecular, 21% de oxigeno libre, 1% de argdn vy
0.053% de didxido de carbone. Aungue el periodo en que
se formd el oxigeno atmosférico es muy discutido, la
principal fuente de oxigeno es la fotosintesis. Casi odo
el oxigeno producido en la actualidad lo es por ciano-
bacterias (algas verde-azules), algas eucarionies vy plan-
tas. Diariamente, estos organismos combinan aproxima-
damente 400 millones de toneladas de carbono con 70
millones de toneladas de hidrogeno, liberando unos 1100
millones de toneladas de oxigenc. Los océanos son la
principal fuente de oxigeno. Casi todo el oxigeno que se
produce hoy es consumido por los organismos al respi-
rar; si no ocurriera ¢sto, la cantidad de oxigeno en la at-
maosfera se duplicarfa en unes 3000 anos. Ya que las cia-
nobacterias fosiles del Precimbrico son semejantes a ks
actuales, parece probable que el oxigeno de la aimésfera
primitiva se hubiese producido fotosintéticamente.

LA VIDA PRECAMBRICA

Tal como se ha representado en la contraportada de este
libre, el Precambrico abarcd el tiempo geoldgico anterior
al comienzo del Cimbrico, hace 370-600 millones de
anos. Al comienzo del Cimbrico, la mayeria de los prin-
cipales filos de los animales invertebrados habian hecho
su aparicion en unos pocos millones de afios. Esto se co-
noce con ¢l nombre de -explosién cambricar, debido a
que los depdsitos fosiliferos anteriores a este periodo son
raros y estdn casi totalmente desprovistos de cualquier
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otra cosa mas compleja que bacterias unicelulares. Al-
gunos estudios moleculares comparados (p. 230) sugie-
ren que la escasez de fosiles precambricos puede deberse
a una mala fosilizacion y no a la ausencia de diversidad
animal durante dicho periodo. No obstante, los animales
aparecicron relativamente tarde en la historia de la vida
sobre la Tiema. ;Qué formas de vida habia sobre la Tierra
que fueron capaces de producit una atmésfera oxidante
y, ademis, originaron lu linea evolutiva de la que han de-
rivado los animales?

Los procariontes y la época
de las cianobacterias
(algas verde-azules)

Los organismos primitivos con aspecto de bacterias proli-
feraron y dieron lugar a una gran variedad de formas
bacterianas, algunas de las cuales fueron capaces de rea-
lizar la fotosintesis. Hace unos 3000 millones de arios,
surgieron a partir de éstas las cianobacterias, que des-
prenden oxigeno.

Las bacterias se denominan procariontes, lo que lite-
ralmente significa «antes del nicleos. Contienen una Gnica
y gran molécula de DNA, gque no estd en el interjor de un
nucleo limitado por membrana, sino que se encuentra en
una region nuclear, o nucleoide. El DNA no estd asociado
a proteinas histonas y los procariontes carecen de orginu-
los membranosos como las mitocondras, los plastos, el
aparato de Golgi o el reticulo endoplasmico (Capitalo 3).
Durante la divisidon celular, el nucleoide sc divide y el
DNA se Juplica v se distribuye entre las células hijas. En
los procariontes, el DNA nu =€ organiza comeo un Cromo-
soma y no se produce una division cromosomica (mitosis)
come en los animales, los hongos v las plantas.

Ll nombre «algas. es enganoso, porque sugiere una
relacion de parentesco con las algas eucariontes, y
muchos cientificos prefieren el nombre de «cianobacterias-
en lugar del de -algas verde-azuless, Estos fueron los
organismos responsables de que la primitiva atmosfera
reductora [uese sustituida por una nueva rica en oxjgeno,
Los estudios sobre las reacciones bioquimicas en las
cianobacterias actuales sugicren que habrian
evolucionado en una época en la que la concentrucion de
oxigeno estaba cambiando. Por ejemplo, aunque pueden
tolerar la concentracion del oxigeno en Ja atmosfera
(2%} Ja concentracion optima para la mayoria de sus
reacciones metabolicas es de sélo un 10%.

Las bucterias, y en especial las cianobacterias, domina-
ron los océanos sin competidores durante 1000 6 2000 mi-
llenes de anos. Las cianobacterias alcanzaron la cumbre de
su éxite hace aproximadamente 1000 millones de anos,
cuando las formas filamentosas formaron grandes masas
flotantes sobre la superficie ocednica. Este largo perfodo
de dominio de las cianobacterias abarcd aproximadamente
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dos tercios de la historia de la vida, y s¢ ha llamado con
razon la «epoca de las algas verde-azules.. Las baclerias y
las cianobacterias son tan diferentes de otros scres vivos
que evolucionaron posleriormente, que se han situado en.
un reino independiente, ¢l Reino Monera.

Carl Woese v sus colegas de la Universidad de Illinois
han descubierto que los procariontes realmente compren-
den al menos dos lineas evolutivas diferentes: las eubac-
terias (Eubacteria) (bacterias ~verdaderas) v las arquibac-
terias (Archaebacteria o Archaea) (p. 237). Aunque estos
dos grupos de bacterias parecen muy semejantes cuando
se observan con el microscopio electronico, hioquimica-
mente son diferentes. Fundamentalmente, las arquibacte-
rias se diferencian de las demis bacterias por su metabo-
fismo celular, y en su pared celular no estd presente el
acido murdmico, que si poscen las eubacterias. Pero la
prueha mds tajante para diferenciar esos dos grupos pro-
cede del uso de uno de los instrumentos mis nuevos y
poderosos de que disponen los investigadores de los
procesos evolutivos: lus téenicas de secuenciacién de dci-
dos nucleicos (véase nota al margen). Woese encontrd
que las arquibacterias se diferencian de las demiis bac-
terias por la secuencia de buses en el RNA ribosOmico
(p. 107). Woese cree que las arquibacterias ~on tan dife-
rentes de fas bacterias verdaderas que deben considerar-
s¢ como un reino aparte: ¢l Reino Archaes. Los Monera
deberian entonces incluir sdlo a las bacterias verdaderas.

Aparicion de los eucariontes

Los eucariontes (organismos con un «nlcken verdaderos
Figura 2-15) tienen células con nacleos rodeados por una

La secuenciacion molecular parece el enfoque v el
método mis adecuado para poner de manifiesto las
genealogius de alpunos seres vivos muy antiguos, La
secuencia de nucledtidos en el DNA de {os genes de un
organismo son un -registro- de sus relaciones
filogendticas, porque cada gen actual es una copia
evolucionada de otro que existié hace millones, incluso
miles de millones, de anos atrds. Los genes se alteran por
mutiaciones a través de los tiempos, pero los vestigios del
gen original generalmente persisten. Mediante ¢l empleo
de téenicas modernas, s puede determinar la sccuencia
de nucledtidos en una maoliécula de DNA complets o en
segmentos cortos de ella. Cuando se comparan genes
para una misma funcion en dos organismos dilerentes. la
amplitud de su diferencia es proporcional al tiempo
transcuarrido, puesto que los dos se separaron a partir de
un antepasado comin. También pueden realizarse
comparaciones de este tipo con algunos tipos de RNA y
con algunas proteinas. Estos métodos también permiiren
que os cientificos puedan sintetizar genes y proteinis
que hace mucho tiempo que dejaron de existir, y también
les permiten conocer las propiedades bioquimicas de las
proteinas que va no existen.
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membrana, en los que se encuentran los cromosomas,
que cstin compuestos por cromatina. La cromating de
los eucariontes estd formada, ademds de por DNA, por
unas protcinas llamadas histonas y por RNA. Los cro-
mosomas, tunto los de los procariontes como los de los
cucariontes, ademds llevan asociadas algunas proteinas
no histonts. Generalmente, los cromosomas de los euca-
riontes son mds grandes que los de los procariontes y
contienen mucho mis DNA. Normalmente la division ce-
lular s¢ produce por algiin tipo de mitosis. Dentro de las
células hay numerosos organulos membranesos, como
las mitocondrias, en las que se encuentran las enzimas
necesarias para €] metabolismo oxidativo. Los eucarion-
tes incluyen o los animales, los hongos, las plantas supe-
riores y o una gran variedad de lormas unicelulares co-
nocidas anleriormente  como «protozoos O =profistis.
Hay evidencias fosiles de que Jos eucariontes unicelula-
res aparecicron hace al menes 1500 millones de anos
(Figura 2-16).

La complejidad de la organizacion de los eucariontes
es mucho mayor que la de los procariontes, de modo
que es dificil imaginarse ¢cdmo puede haber surgido un
cucarionte a partir de algdn procarionte conocido. La
bidloga americana Lynn Margulis y otros han sugerido
que los cucariontes no han surgido de algan procarionte
anico, sino que se originaron de la simbiosis («vida ¢n
comuny) de dos o mds tipos de hacterias diferentes. Por
ejemplo, lus mitocondrias vy los plustos contienen su pro-
pio DNA (ademis del DNA del ntcleo de la célula) que
pOsCe Ciertss caracteristicas procuriontes.

Los nicleos. plastos y mitocondrias poseen genes ca-
paces de codificar RNA ribosdmico y si se compara la se-
cuencin de bases de estos genes, se puede apreciar que
los DNA del nicleo, de los plasios y de las mitocondrias,
representan diferentes estirpes evolutivas., El DNA de los
plastos y las mitocondrias estd evolutivamente mas cerca-
no al DNA de las bacterias que al del nicleo de los cuca-
riontes. Evolutivamente, los plustos parecen estir proxi-
mos o ks cianobacterias, mientras que las mitocondrias
se acerain a otro tipo de bacterius (las bacterias purpu-

ra), lo que parece estar en concordancia con la hipdtesis
simbidtica sobre el origen de los eucariontes. Las mito-
condrias contienen las enzimas del metabolismo oxidati-
vo, v los plastos (un plasto con clorofila es un cloroplas-
to) Hevan a cabo la fotosintesis. Ex ticil comprender que
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Figura 2-16

El relo} biclégico del tiempo. Hace 1000 millones de segundos
era 1961, y la mayoria de los estudiantes que actuaimente estan
utilizando este libro aun no hahian nacido. Hace 1000 millones
de minutos se producia la caida del Imperio Romano. Hace
1000 millones de horas vivia el hombre de Neanderthal. Hace
1000 millones de dias los primeros hominidos caminaban
erguidos por la Tierra. Hace 1000 millones de meses los
dinosaurios alcanzaron el ¢limax de su radiacion. Hace 1000
millones de afios na habia ningun animal caminando sobre la
superficie de la Tierra.
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una célula hespedadera que tuese capaz de acomoedar a
tales huéspedes en su citoplasma, habria cbtenido un
gran éxijto evolutivo.

Ademis de afirmar que las mitocondrias y los plastos se
han originado a partir de simbiontes bacterianos, Lynn
Margulis supone que, en los eucariontes, los flagelos y
los cilios (estructuras Jocomotoras) e incluse ¢l huso
mitdrico, proceden de algan tipo de bacterias parecido a
espiroguetas. Fsta autora sugierc, ademas, que tal
asociacion (u espiroqueta con su nuevo hospedador
cetular) fue la que hize posible la evolucion de la
mitosis. La afirmacién de Margulis de que los organulos
celuliares son antiguos huéspedes de las ¢Clulas
ancestrales, en la actualidad es aceptada por la mayoria
de los hidlogos. Ista combinacion de organismos
dispares para producir nuevas formas evolutivas es o
que se denomina simbiogénesis.

Los eucariontes pueden haberse originado mas de
una vez. Es indudable que los primeros eucariontes fue-
ron unicelulares, y muchos fueron autdtrotos fotosinté-

RESUM

N

Hay una notable uniformidad en los componentes quimicos
que constituyen los seres vivos, v en su metabolismo celular;
esto sugiere que la vida en Ja Tierra puede haber wnido un oui-
gen comun.

Los experimentos realizados en la década de 1860 por
Louis Pasteur, convencieron al reste de los cientificos de que
no se podian obtener organismos vivos a partir de la mate-
ria inorganica. Unos 60 ados despues. A [ Oparin y J. B, §
Haldane sugiricron una explicacion sobre la manera ¢n que,
hace unos 4000 millones de unos y a partir de materiales ahid-
ticos, se podria huber desarrollade el antecesor comin de to-
dos los seres vivos, La vida se podria haber desarrollado des-
pués de un large proceso de «@volucion molecular abiogénicas
sobre la Tierra, durante el cual lentamente se fueron acumu-
lando moléculas orginicas hasta formar una sopa primordial..
La atmdsfera de esta Tierra primitiva era reductora, y no habia
nada de oxigeno libre. o habia muy poco. La radiacion ulora-
violeta, las descargas eléctricas de los rayos o los afloramien-
tos hidrotermales proporcionaron la energia necesaria para la
formacion de moléculas orgdnicas. Mediante experimentos
sencillos, pero ingeniosos, Stanley Miller v Harold Urey de-
mostraron que {a hipdiesis de Oparin-Haldane podria ser
cierti. La conceniracion de reactivos necesdria para que s¢ pu-
diesen producir por condensacion las primeras moléculas
grandus, pudo haber tenido lugar en superficics hamedas, par-
ticuias de arcilla, pirita de hierre o bajo otras condiciones. El
RNA podria haber sido la biomolécula primordial capaz de re-
alizar dos importantes funciones: la codificacion genética y la
catdlisis. Cuando los sistemas autorreplicativos respondieron a
las fuerzas de la seleccion natural, aumentd su diversidad y
complejicad.
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cos. Algunos de éstos perdieron su capacidad fotosinté-
tica y se hicieron heterotrofos, alimentindose de los au-
wotrofos y de los procariontes. A meclida que las cianc-
bacterias fueron esquilmadas. sus densos y eniretejidos
filamenios empezaron a clarear, dejando espacio para
otras especies. Aparccieron carnivoros, que se alimenta-
ron de los herbivoros. Pronto se establecid un ecosistema
equilibrado de carnivoros, herbivoros v productores pri-
marios. Por los espacios libres pastaban los herbivoros fo-
mentando una gran diversidacl entre los productores que,
a su vez, promovian la evolucion de consumidores nue-
vos y mds especializados. Se desarrolld una pirimide eco-
logica con los carnivoros en el vértice (p. 950).

Nunca se ha producido una explosidén de actividad
evolutiva similar a la que se produjo al acabar el periodo
Precambrice e iniciarse el Cambrico. Algunos investiga-
dores sostienen la hipdtesis de que la «explosion Cam-
brica» podiia explicarse porque la acumulacion de oxige-
ne en la atmdsfera alcanzo un cierte umbral. Los
animales pluricelulares grandes necesitan tener un meta-
bolismo oxidativo sumamenie eficaz, que no podria s0s-
tenerse en un ambiente en que la concentracidon de oxi-
geno resultase limitante.

Sin agua, la vida nunca podifa haber aparecido sobre la
Tierra. La estruciura peculiar del agua v su capacidad para for-
mar enlaces de hidrogeno con las moléculas de agua adyacen-
tes son las responsables de sus propiedades especiales: poder
para disolver sustancias idnicas v polares, capacidad caldrica,
punto de chullicion v tensidén superficial elevados, v menor
densidad en estado sélido que en estado liquido,

La vida tambhién depende tomlmente de la «quimica del
carbonoe-. El carbono es especialmente versatil en la union
CONSIZO MISMO 0 con olros dtomos, v es ¢l anico elemento ca-
paz de formar las grandes moléculas propias de los seres vi-
vos. Los hidrates de carbono estdn compuestos fundamental-
meinte de carbono, hidrogeno y oxigeno, agrupados como
H—C—OH. Los hidratos <e carbono més simples son los azo-
cares, que sirven comeo fuentes inmediatas de energia para 1os
seres vivos. Los monosacaridos, o azacares sencillos, pueden
enluzarse entre si para formar disaciridos o polisacaridos, que
actian como depdsitos de azicares, o para cumplir papeles es-
tructurales. Los lipidos son otra clase de moléculas de caden
larga, en los que el carbono es el elemento principal; se en-
cuentran principalmente como grasas neutras. fosfolipidos y
esteroides. Las proteinas son grandes moléculas compuestas de
amincacidos unidos por enlaces peptidicos. Muchas proteinas
actian como enzimas, los catalizadores de las reacciones bio-
légicas. Cada proteina tiene su propia estructura primariz, se-
cundaria, ferciaria y. ¢n ocasiones, cuaternaria, de las cuales
depende su [uncionamiento. Los dcidos nucleicos son polime-
ros de uvnidades de nucledtidos; cada uno de los cuales estd
compuesto por un azlcar, una base nitrogenada y un grupo
fosfato. Constituyen el marerial hereditario y actian en la sinte-
sis de las proteinas.
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Se cree que los primeros organismos fueron heterétrotos
primarios, que vivian <e la energia almacenada en las molécu-
las disuelias en una sopa primordial. Mis tarde la evolucién hi-
zo que surgiesen los organismos autdtrofos, capaces de produ-
¢ir sus propios nutrientes organicos (hidralos de carbono) a
partir de sustancias inorginicas. Los autdtrofos estiin mejor pro-
tegidos que los heterdtrofos ante una posible fala de nutrientes
en ¢] ambiente. El oxigeno molecular empezd a acumularse en
la atmosfera, como producto final de la foiosintesis, el proceso
autdtrofo gracias al cual se obtienen aziacares y oxigeno a partir
del agua y el didxide de carbono. Al parccer, las clanobacterias
[ueron las principales responsables de la aparicion del primer
oxigeno atmosférico en la historia de la vida,

TIONARIO

Todas las bacterias son procariontes, organismos que care-
cen de membrana nuclear y de orros organulos citoplasmiricos.
Los procariontes forman dos grupos genéticamente distintos,
Archaebacteria y Monera.

Aparenternente, los eucariontes surgieron a partir de unio-
nes simbidticas de dos o mas tipos de procarionies. Los euci-
riontes nenen la mayor parte de su material genético (DNA) in-
cluiclo en un Mmicleo rodeado de una membrana, v también en
las mitocondrias y, a veces en los plasies. Las mitocondrias v
los plastos tienen algunas semejanzas con las Dacterias y su
DNA estd mds estrechamente relacionado con el de algunas
bacterias que con el genoma nuclear de los eucarionies,

1. Explique cada una de las siguientes propiedades del agua
e indique la relacion de cada una de ellas con Iz
naturaleza dipolar de la molécula de agua: elevado calor
especific, alto calor de evaporacién, especial
comportamiento en cuanto a su densidad, clevada tension
superficial, ser un buen disolvente para los iones salinos.

2. ;Cudl era la composicion de lz atmésfera de 1a Tierra en la
época en que se origing la vida y en que se diferencia de
ki atmosfera actual?

30 A la vista de los experimentos de Miller v Urey descritos
en ¢l presente capitulo, explique en cada caso:
observaciones, hipdtesis, deduccidn, prediceion, datos,
contrel. (El métode cientifico se ha descrito en la p. 120

4. Explique el significado de los experimentos de Miller-Urey.

. Nombre tres fuentes de energia diferentes que habrian

podico producir las reacciones de formacion de
caompuestos organicos en la Tierra primitiva.

6. Cudles son los diversos mecanismos mediante los cuales
las moléculas orginicas pudieron haberse concentrado en

[ 1}
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12. Cuzl es el origen del oxigeno en fa atmdstfera actual y cual
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OTganismMes vivos actuales?

13. Diferencie los procarionges y los eucariontes.
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La célula
como unidad
de la vida

El tejido de la vida

Lis un hecho importante que rodos los seres vivos, desde las
amebas y las algas unicelulares a las ballenas y las secuoyas
gigantes, estin constituidos por un mismo tipo de unidades
estructurales: las células. Todos los animales y plantas estdn
compuestos de células v de productos celulares. Asi, la teo-
ria celular es otro de los grandes concepres unificadores de
la biologia.

Las nuevas células proceden de la division de células
preexistentes, y la actividad de un organismo pluricelular,
en copjunto, es el resultado de la suma de las actividacles
de sus células y de las interacciones de las células que lo
forman. La fuente de energia que sostiene pricticamente to-
das lus actividades vitales es la energia solar, que es capla-

Un rorcual, Megaptera novaeangliae, saftando en el agua.

da por plantas y algas, y es transtformada, por medio de Ia
folosiniesis, en energia quimica de enlace. Esta energia qui-
mica es una forma de cnergia potencial que puede liberarse
cuando se rompen los enlaces quimicos, la encrgia se utili-
za para cumplir las necesidades eléctricas, mecanicas y os-
moticas de la célula. Finalmente toda la energia se disipa,
poco a poco, en forma de calor. Esto estd de acuerdo con
la segunda lev de la termodinamica, que establece que en
la naturaleza hay una tendencia a alcanzar el estado de ma-
ximo desorden molecular, o entropia. Asi el allo grado de
organizacion molecular ¢n las células vivas se alcanza y
mantiene solamente mientras la energia alimenta y sosticne
tal organizacion.
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EL CONCEPTO DE CELULA

Hace mas de 300 afos, ] cientfico e investigador inglés
Robert Hooke, usando un primitive: microscopio com-
puesto, cbservs en unos cortes de corcho y de hojas
unas cavidades, a mode de «cajitas.. Llamd a esos com-
partimientos «celdillass o «células.. En los afios que siguie-
ron a la primera demostracion de Hooke del notable po-

der que ejercia el microscopic ante la Roval Society of

London en 1663, los bidlogos empezaron a reconocer
graclualmente que las células eran algo mis que simples
recipientes llenos de «ugos.

Las células son el tejido de la vida (Figura 3-1).
Incluso las células mas primitivas son estruciuras enor-
memente complejas. que constituyen las unidades bisi-
cas <de toda la materia viva. Todos los tejidos y Organos
estan formados por células. Se ha calculado que en un
ser humano hay 60 billones de células que interactiian, y
cada una cumple su funcién concreta en una comunidacl
organizada. En los organismos unicelulares, todas las
funciones vitales se realizan dentro de los confines de un

unico espacio limitado y microscopico. No hay vida sin
células, La idea de que la célula representa la unidad ba-
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sica, estructural v funcional de la vida es un importante
concepto unificador para la biclogia.

Con la excepcion de algunos huevos, que son las
mayores células conocidas (en volumen), las células son
pequenas, y la mayoria invisibles a simple vista. Por tan-
to, nuestro conocimiento sobre las ¢élulas avanza de for-
ma paralela a los avances técnicos de los microscopios.
en cuanto a su poder de resolucion. El microscopista ho-
lancés A. van Leeuwenhoeck, entre 1673 y 1723, envid a
la. Roval Society of London una serie de cartas que conte-
nian las descripcicnes detalladas de numerosos organis-
mos que habia observado usande lentes sencillas de alta
calidad, que €l mismo fabricaba, A principios del siglo
xix, el perfeccienamiento de la estructura de los micros-
copios permitid a los bidlogos ver objetcs distanciados
enure s por s6lo 1 pm. Este avance fue cipidamente se-
guido de nuevos descubrimientos que prepararon el
fundamento de la teoria celular: una teoria que estable-
ce que todos los organismos vivos estin formacdos por
células.

En 1838, Matthias Schleiden, un hotdnico alemin, co-
municaba que todos los tejidos de las plantas estaban
compuestos de células. Un ano mas tarde, un compatrio-
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Atomos Molécula

Macromolécula

Organuio Celula

Tejido Organo

Figura 3-1

NIVEL ORGANISMO

Sistema organico

Organismc

Organizacién bioldgica desde los atomos hasta los organismos complejos. Los d&tomos forman moiéculas y macromoléculas que se unen
dando los orgénulos que hay en el interior de cada célula. Las células se agrupan para formar tejidos, drganos y los sistemas organicos que,
en conjunto, constituyen un crganismeo pluricelular complejo.



44 PARTE PRIMERA  Introduccion a la vida animal

ta suyo, Theodor Schwann, describié las células animales
como similares a las de las plantas, algo que se habia re-
trasado mucho tiempo debido a que las células de los
animales estdn rodeadas nicamente por una membrana
plasmdtica casi nvisible, mientras que la pared celular,
caracteristica de las células vegetales, era bien distingui-
ble. Por tanto, se considera a Schleiden y Schwann como
los autores de la teoria celular unificadora, que inicid una
nueva era de investigacidn, muy productiva, scbre la bio-
logia celular. Owo alemidn. Rudolf Virchow, descubrid
que todas las céluias proceden de células preexistentes
(1858).

En 1840, ]. Purkinje introdujo el t@rmino protoplas-
ma para describir el contenido celular. Al principio se
crevo que el protoplasma era granular, una mezcla gelati-
nosa con unas propiedades particulares, especiales y di-
ficiles de conocer, propias de todo lo vive, Ja célula se
vela como una bolsa, llena de una «sopa espesa-, en la
que se encontraba el nicleo. Mas tarde, el interior de la
célula se hizo cada vez mis visible, a medida que se per-
feccionaban los microscopios ¥ microtomos, y se usaban
nuevas técnicas de dneidn. En lugar de ser una masa gra-
nular uniforme, en el interior de la célula hay numerosos
organulos celulares, cada uno de los cuales cumple
una funcidon concreta en la vida de la célula. Hoy sabe-
mos que los componentes celulares estan tan sumamente
organizades, tante estructural como funcionalmente, que
describir su contenido como «protoplasmar es algo pare-
cido a describir el motor de un automévil como «<auto-
plasma.

¢COomo se estudian las células?

E} microscopio luminico, con todas sus variantes y modi-
ficaciones, ha contribuido a la investigacidn biol&gica
mas que ningun otro instrumento creado por el hombre,
Ha sido un poderoso instrumento de investigacidn du-
rante 300 anos y ain coniinda siéndolo después de mas
de 50 anos desde la invencion del microscopio electréni-
co. Sin embargo, el microscopio electronico ba aumenta-
do enormemente nuestros conocimientos sobre la com-
pleja organizacién interna de las células; ademis, Ilas
modernas técnicas bioquimicas, inmunolodgicas, fisicas y
moleculares, han contribuido enormemente a incremen-
tar €l conccimiento sobre Ja estructura v fisiologia de la
célula.

El microscepic electronice utiliza una corriente de al-
to voltaje para dirigir un haz de electrenes y hacerlo pa-
sar 4 traves del objeto a examinar o para que «se desvie»
al llegar a la superficie de dicho objeto. La longiud de
onda de los electrones es aproximadamente 0.00001 de
la longitud de onda de la luz blanca, lo que hace posible
que se puedan alcanzar unos aumentos y una resclucion
mucho mayores que con el microscopio luminico.

En el proceso de preparacién para la observacion
con el microscopio electronice de transmision, el mate-
rial debe cortarse en secciones extraordinariamente finas

(de 10 a 100 nm de grosor) y ha de ser tratado con algu-
na «tincidn electrénicas (iones de elementos como osmio,
plomo o uranio) para aumentar el contraste entre las di-
ferentes estructuras. Los electrones atraviesan el ejemplar,
y las imdgenes se ven en una pantalla fluorescente y se
fotografian (Figura 3-2).

Por el contrario, las muestras preparadas para ser es-
tudiadas con el microscopio electrénico de barrido (scan-
1ing) no se cortan y los electrones no las awaviesan.
Tode el ejemplar a estudiar se recubre con alghin material
opaco 4 los electrones y se bombardea con electrones,
que rebotan en la superficie del objeto v hacen que se
produzca una emision de electrones secundarios. En la
placa fotografica queda impresa una imagen de aparien-
cia tridimensional. Aunque la capacidad de auvmento del
microscopio de barrido no es tan grande cowmo la del
microscopio de transmision, nos ha permitido aprender
muchas cosas acerca de las estructuras superficiales de
células vy organismos, asi como sobre las estructuras
membranoesas internas, En las paginas 158, 178 v 771 se
muestran algunas micrografias electrénicas de barrido.

Con la cristalografia de ravos X y la espectroscopia
de resonancia magnética (RM), se ha alcanzado un ma-
yor poder de resolucion. Estas técnicas han puesto de
manifiesto la gran variedad de formas de las bicmolécu-

Microscopio Microscopio
electrénico

lumfnice Fuente de
/ electrones

Lampara
Lente -
condensadora iﬁ Lente

- condensadora

Muestra \ / Muestra
Lente objetivo ~ - Lente objetivo

Qcular Lente
T e proyeciora
Imagen
en el ojo imagen en
0 enuna una pantalla
placa fluorescente o
fotografica en una _placa
totografica
Figure 3-2

Comparacion de las trayectorias épticas a través de un
micrascopio luminico y un microscopio electranico. Para facilitar
la comparacidn, el esquema del microscopic luminico se ha
invertido respecto a su posicidén normal, que es con la fuente
luminica en la parte inferior y la imagen en la superior. En el
microscopio electronico las lentes estdn representadas por unos
imanes que sirven para enfocar el chorro de electrones.
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Aparato de Golgi (= cuerpo de Golgi, complejo de Golgi). A, Las cisternas del aparato de Golgi contienen enzimas que modifican las proteinas
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Vesiculas de ™
transporte | ¢

sintetizadas por el reticulo endoplasmico rugoso. B, Micrografia electronica de un aparato de Golgi (x 46 000).

de formucion» del aparato de Golgi. Después de algunas
transformaciones se desprenden como vesiculas desde la
cara trans o scara de maduracions del sistema (Figuras 3-9
y 3-10), El contenido de algunas de estas vesiculas puede
ser expulsado al exterior de la ¢élula, como productos de
secrecion, como los que se forman en las células glandu-
lares. Algunas pueden transportar proteinas que se incor-
poran en la membrana plasmatica, como las proteinas re-
ceptoras o las de transporte. Otras pueden contener
enzimas, que permanecen en la célula que lus produce.
Tales vesiculas se denominan lisosomas (literalmente
«cucrpo que liberas, un cuerpo que causa la lisis o desin-
tegracién). Las enzimas que contienen estin implicadas
en lu degradacion de matcriales extranos, incluso bucte-
rias engullidas por la célula. Los lisosomas también son
capaces de destruir células danadas o muertas y compo-
nentes celulares obsoletos. Las enzimas que contienen
los lisosomas sen tan poderosas que podrian matar 4 la

Proteinas

y polisacaridos Relicula

endoplasmicao
liso

Vesicula
=) @ secretora

/’/:'esfcuia

con proteinas
transmembrana
de

Membrana
plasmatica

Citoplasma @

Lisasoma

Vasicula de
transicion

célula que las formd si se rompiese la membrana de es-
tos lisosomas. En las célulus normales, las enzimas per-
manecen encerradas de modo seguro dentro de la mem-
brana protectora. Los lisosomas pueden verter sus
enzimas en unos grandes orginulos rodeados por mem-
brana en los que se encuenuan las particulas alimenti-
cias ingeridas, las vacuolas digestivas o fagosomas
(Figura 3-21).

Las mitocondrias (Figura 3-11) son unos orgianulos
bien visibles, presentes en casi toduas lus cflulas eucarion-
tes. Su tamano, forma y ndmero son variables; algunas
son cilindricas, v otras mas o menos esféricas. Pueden es-
tar uniformemente reparticdas por el citoplasma, o locali-
zarse cerca de la superficie o de otras regiones celulures,
donde haya una gran actividad metabdélica. Las mitocen-
drias poseen una doble membrana. La membrana externa
es lisa, mientras que la interna estd plegada formundo
numerosos entrantes laminares o digitformes Hamados

Reticulo
endoplasmico

Figura 3-10

Sistema de concentracion, aislamiento y
secrecion de proteinas en una célula
eucarionte, para su utilizacion en el
exterior de la misma, para los lisosomas o
para su incorporacion a la membrana
plasmatica.

Proteinas
solubles de
wso interno
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Membrana interna

Figura 3-11

Mermbrana externa

Mitocondria. A, Estructura de una mitocondria tipica. B, Micrografia electrénica de una mitocondria seccionada longitudinalmente.

{> 30 000).

crestas (Figur 3-11), que aumentan el drea de la super-
ficie interna, en la cual se producen las reacciones quimi-
cas. Esta estructura caracteristica hace ficil la identifica-
cién de las mitocondrias entre los demids orginulos
celulares. En ocasiones, las mitocondrias se hun llamado
las «centrales energéticas de la células debido a que las
enzimas que se localizan en las crestas llevan u cabo los
procesos productores de energia del metabolismo aero-
bio (Figura 4-14, p. 77). La principal molécula que actia
como almacén de energia en las células, el ATP (adeno-
sin trifosfato), se produce en este organulo. Las mitocon-
drias pueden autorreplicarse; tienen un fino cromosoma
circular, parecido o los cromosomas de los procariontes,
pero mucho mencr. El cromosoma contiene DNA, que
codifica la sintesis de algunas, pero no todas, de las pro-
teinas de la mitocondria,

Las células cucarionies tienen un sistema caracteristi-
co de wibulos y filamentos que forman el citoesqueleto
(Figuras 3-12 y 3-13), que confiere soporte a la célula,
mantiene su forma y, en muchas de ellas, proporciona
un medio de locomocion y de transporte de organulos
en su interior. El citoesqueleto estd formado por microfi-
lamentos, microtdhulos y por filamentes intermedios. Los
microfilamentos son unas finas estructuras lineales que
se observaron claramente por primera vez en fas células
musculares, en lis que son responsables de la capacidad
de contraccion de Ja célula, Estdn formados por una pro-
teina llamada actina. Se conocen algunas docenas de
otras proteinas que se unen con la actina y determinan
su configuracion y comportamiento en determinadas cé-
Julas. Una de ellas es la miosina, cuya interaccidon con la
acting causa la contraceion en el muscuto v en otras célu-
las (p. 738). Los microfilamentos de actina proporcionan
un soporte para los movimientos de lus moléculas y los
organulos a traves del citoplasma, asi como para el des-
plazamiento del RNA mensajero (p. 103) desde el nicleo
hasta otros lugares concretos del citoplasma. Los micro-
tibulos, que son algo mas grandes que los microfila-
menios, son estructuras tubulares formacdas por una pro-
teina llamada tabulina (Figura 3-13}. Cada molécula de
tabulina, en realidad, estd formada por dos proteinas glo-

bulares. Las moléculas estan unickis por sus extremos pa-
ra formar un filamento, y 13 de estos filaimentos se agru-
pan para formar un microtabulo. Ya que las subunidades

Filamentos

intermedios Microtubulos

Microfilamentos

Figura 3-12

Citoesqueleto de una célula, en el que se puede apreciar su
compleja estructura, Se pueden ver tres tipos de elementos
diferentes del citoesqueleto, que en orden creciente de sus
respectivos didmetros son, microfilamentos, filamentos
intermedios y microtdbulos {(x66 600).
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A, Microtubulos de las células renales de un hamster recién
nacideo, tratados con un preparado de proteinas fluorescentes que
se unen de forma especifica a la tubulina. B, Un microtdbulo esta
formado por 13 filamentos de moléculas de tubulina, y cada
molécula es un dimero. Los dimeros de tubulina se van
anadiendo y eliminando en el extremo paositivo {+) del
microtubulo mas rapidamente que en el extremo negativo (-).

de tubulina de un microtibulo estan unidas «cabeza con
colas, los extremos del microwibulo difieren, tanto quimi-
¢z, como funcionalmente. Uno de ellos (denominado ex-
remo positive) afade v elimina subunidades de tubulina
més rapidamente que el otro (el extremo negarive). Los
microtibulos ticnen una importancia fundamental en el
movimiento de los cromosomas hacia las células hijas
durante la division celular (p. 58) y son importantes para
la mrquitectura, organizacion y transporte intracelulares.
Ademas, los microtdbulos forman parte esencial de lu es-
ructura de los cilios v flagelos. Los microtabulos se dis-
ponen radialmente a partir <le un centre organizador de
microtibulos, ¢l centrosoma, que se encuentra proximo
al nicleo y no esti rodeado por membrana. En el centro-
somu hay un par de centriolos (Figuras 3-4 y 3-14). que
4 su vez estan fermados por microtabulos, Cada centrio-
lo del par es un corto cilindro formacdo por nueve triple-
tes de microtdhulos, v se coloca perpendicularmente con
respecto al otro. Los centriolos se duplican antes de la di-
vision de la célula. Aunque las células de las plantas su-
periores no poscen centriclos, si que tignen un centro or-
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ganizador de microtibulos. Les filamentos interme-
dios son mis gruesos que los microfitumentos v mds del-
wados que los micretibulos. Hay cinco tipos de Alamentos
intermedios, bioquimicamente  diferentes; su composi-
cion y disposicidn dependen del tipe de célula en que se
encueniren. En las célulus cancerosus suele determinarse
el tipo de filamentos intermedios para poder identificar el
tipo de células originales. Conocer el tipo de célula de
procedencia generalmente ayuda a la hora de establecer
el rratamiento adecuado.

Las superficies celulares
y sus especializaciones

La superficie libre de las células epiteliales (c¢lulas que
recubren la superficie de una estructura o que revisten
un conducto ¢ una cavidud, p. 216) a veces Jleva cilios o
flagelos. Se trata de unas expansiones méoviles de la su-
perficie celulur que barren materiales por el exterior de la

Triplete de
microtubulos

Figura 3-14

LS
Centrosoma. A, Cada cenfrosoma esta formado por un par de
centriolos y cada centriolo esta formado por nueve tripletes de
microtubulos que se disponen formando un cilindro. B,
Micrografia electronica de un par de centriolos, uno cortade
longitudinalmente (a la derecha) y el otro transversalmente {a la
izquierda). La arientacién normal de los centriolos es formando un
angulo recto.
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celula. En los organismos unicelulares y en algunos pluri-
celulares pequefios, propulsan al animal a través de un
medio liquido (pp. 262, 318). Los flagelos proporcionan
el modo de locomocion para las células reproductoras
masculinds (los espermatozoides) de la mayoria de los
animales (p. 160) y las plantas.

Los cilios ¥ los flagelos baten de manera diferente
{p. 730), pero su estructura interna es la misma. Con po-
cas excepciones, ia estructura interna de los cilios y fla-
gelos locometores consiste en un largo cilindro com-
puesto por nueve pares de microtibulos que rodean
otro par central (Figura 29-11). En la base de cada cilio o
flagelo hay un cuerpo basal (cinetosoma) cuya estruc-
tura es idéntica a la de un centriolo.

Muchas células no se mueven ni con cilios ni con fla-
gelos, sino con un movimiento ameboide mediante la
cmision de pseudopodos. Algunos grupos de protozoos
(p. 243), las células migradoras de los embriones de los
animales pluricelulares y algunas células de animales pluri-
celulares adulios, como los leucocitos, presentan movi-
mientos amehoides. Luas corrientes citoplasmaticas, a traves
de la accion de los filamentos de actina, extienden un 10-
bulo (pseuddpodo) hacia el exterior « partir de la superfi-
cie celular. La corriente continua en la direccidn del pseu-
dépodo, transporta los organulos citoplasmaticos al interior
del lobulo v completa €l movimiento de la ¢élula por ente-
ro. Algunos pseudépodos especiules tienen microtiibulos
en su interior (p. 246) y el movimiento se efectoa por en-
samblaje v desensamblaje e las subunidades de tubulina.

Las células que recubren la superficie de una estructu-
ra (células epiteliales) o las células que se empaquetan en
un tejido, pueden tener entre si unos complejos de union
especiales. Muy cerca de la superficie libre, las membra-
nas celulares opuestas parecen fundirse, al formar una
unién estrecha (Figura 3-15). Estas uniones estdn forma-
das por hileras de proteinas ransmembrana que unen, de
manera intima, a células contiguas. La funcion de las
uniones estrechas es lu de actuar como -cierres herméti-
cos para evitar el paso de motéculas entre las ¢é&lulas si-
tuadas 2 ambos lados de dichas uniones, va que, general-
mente, el espacio que queda entre las membranas de las
células contiguas es de unos 20 nm, aproximadamente. El
nimero de hileras de proteinas transmembrana en la
union estrecha determina lo intimamente que estin suje-
tas las células contiguas. Por ejemplo, las uniones estre-
chas entre las células intestinales obligan a que la absor-
cion de moléculas desde la luz intestinal tenga que
producirse a través de las cglulas intestinales y no entre
ellas. Inmediatamente por debajo de las uniones estre-
chas se encuentran las uniones AJ (de adbesion junc-
tions) (Figura 3-15). [stas uniones s¢ parecen a las unio-
nes estrechas ya que rodean o Ja célula, peroc se
diferenciun de ellas ya que no unen herméticamente a las
células contiguas. Por ¢l contrario, unas pequefas protei-
nas transmembrana actlan como puentes de unién que
atraviesan el pequefo espacio intercelular. En el interior
de las células contiguas las proteinas ransmembrana es-

tin unidas a microfilamentos de actina y, por elle, conec-
tan los citoesqueletos de las células contiguas. En varios
puntos, bajo las uniones estrechas y las uniones AJ hay
unos pequencs discos elipsoidales, en ju cara interna de
la membrana plasmitica de cada célula. Esos discos pare-
ce que acthan a moedo de «puntos de soldadura- y se lla-
man desmosomas (Figura 3-13). Desde cada desmaoso-
ma se extiende un penacho de filamentos intermedios
hacia el interior del citoplasma, y unas proteinas trans-
membrana de conexion se prolongan a través de la
membrana plasmitica hacia el espacio intercelular, gra-
cias a las cuales los discos de las células contiguas se
mantienen conectados. Aunque los desmosomas no son
<soldaduras» parece que aumentan Ja resistencia de los te-
jidos. En la base de las células hay unos hemidesmoso-
mas (Figura 3-15) que sirven como estructuras de anclaje
a las capas de tejido conjuntivo subyacente. Las uniones
en hendidura (uniones gap) (Figura 3-15), mas que ser-
vir de puntos de unidn, actiian como medic de comunica-
cion intercelular. Forman unos finos canales entre las cé-
lulas, de modo que los ciloplasmas se hacen continuos, y
permiten el paso de pequenas moléculas de una célula a
otra. Se pueden presentar uniones en hendidura enue ¢é-
lulas de tejides epitcliales, nerviosos y musculares.

Orra especializacion de las superficies cclulares es la
union con células adyacentes donde las membranas plas-
maticas de las ¢lulas se pliegan e interdigitun « modo de
cremallera. Estas son especialmente frecuentes en el epi-
telio de los tabulos renales y sirven para aumentar el
drea de la superficie de las c€lulas para la absorcidon o la
secrecion. Los extremos distales o apicales de algunas cé-
lulus epiteliales, vistas con el microscopio electronico,
presentan unas microvellosidades dispuestas de forma
regular. Son pequefias prolongaciones digitiformes, es
decir, evaginaciones tubulares de la membrana celular,
con citoplasma y paquetes de microfilamentos de actina
en ¢l interior (Figuras 3-15 y 3-16). Se pucden apreciar
claramente en las células que tapizan la luz intestinal,
donde aumentan enormemente la superficie digestiva y
de absorcion. Cuando se ven con el microscopio lumini-
co, tales especializaciones parcecen ribetes en cepillo”.

Funcion de la membrana

La increiblemente fina, pero resistente, membrana plas-
mitica que rodea a cada célula es de vital importancia
para €l mantenimiento de la integridad celular. Se creyo
que erd una entidad mds bien estatica, que definia los
Hmites de la célula v mantenia el contenido celular im-
pidiendo su derrame; pere la membrana plasmartica
Ctambién llamada plasmalema), es en realidad una os-
tructura dindmica, con una actividad y capacidad selec-
tiva notubles. Es una barrera de permeabilidad que se-
para el interior de la célula del medio externa. Regula el
vital fluje: de moléculas hacia el interior v hacia el exte-

*N. del T Nombre propuesto por Santiago Ramén y Cajal.
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Figura 3-15
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Tipos de uniones y sus localizaciones en células epiteliales columnares. Los microfilamentos de actina (en verde) y los filamentos
intermedios (en naranja) sirven como medios de sujecidn al citoesqueleto de las uniones Al y los desmosomas, respectivamente.

rior de la célula v proporciona a algunas células espe-
ciales muchas de sus propiedades funcionales caracte-
risticas.

En el interior de la célula, varios orgdnulos estin ro-
deados por membrana. En realidad, una célula es un sis-
rema de membranas, que la dividen en muchos compar-
timientos. Se ha calculado que, si todas las membranas
que existen en un gramo de tejido hepatico se extendie-
ran en un plano llegarian a cubrir ;30 metros cuadrados!
Las membranas internas comparten rauchas de las carac-
teristicas estructurales de la membrana plasmitica, v son
el Jugar de muchas de las reacciones enzimaticas de la
célula,

La membrana plasmitica actia como un portero que
controla la entrada y salida de la mayoria de las sustan-
clas implicadas en el metabolismo celular. Algunas de di-
chas sustancias pueden atravesarla con facilidad, otras
entran lentamente y con dificultad, v aln hay otras que
no pueden cruzarla. Debido a que las condiciones del
exterior de la célula son diferentes de las del interior v
mds variables, es necesaric que el paso de las sustancias
a wravés de la membrana esté rigurosamente controlado.

Se conocen tres vias principales por las que una sus-
iancia puede atravesar la membrana celular: (1) por difu-
sidén segin un gradiente de concentracion; (2) mediante
un sistema de transporte facilitado, en ¢! cual la sus-
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tancia se une a un sitio especifico de una proteina trans-
membrana que ayuda a que atraviese la membrana, y (3)
por endocitosis, en la que la sustancia quedsa incluida
en una vesicula que se forma en la superficie interna de
la membrana y se desprende de ella para entrar en la ¢é-
Tula

Difusion y osmosis

La difusion es un movimiento de particulas desde una
zona en la que tienen una concentraciéon alta, hasta otra
en que estdn menos concentradas, para tratar de igualar
la concentracion por toda Ja zona de difusion. Si se su-
merge una célula viva rodeada de su membrana en una
disolucion que tenga mds moléculas de solute que el
fluide intracelular, instantineamente aparece a wavés de
la membrana un gradiente de concentraciones enire
ambos fluides. Supeniendo que la membrana sea per-
meable al soluto, se producird un notorio movimiento
de soluto hacia el interior, el lado de menor concentra-
cidn. El soluto se difunde espontineamente a través de la
membrana, hasta que las concentraciones en ambos la-
dos de ésta se igualan.

La mayoria de las membranas celulares tienen una
permeabilidad diferencial, es decir, son permeables al
agua pero semipermeables o impermeables a los solutos.
En una difusion libre, esta selectividad regula el trifico
molecular. Como regla, los gases (como el oxigeno v el

digxido de carbone), [a urea y los solulos liposolubles (co-
mo las grasas, las sustancias similares a Jas grasas y los al-
coholes; p. 27) son las Gnicas sustancias que, cuando estin
en disolucion, pueden difundirse con una cierta libertad a
través de las membranas biolégicas. Dado que muchas
meléculas hidrosolubles atraviesan facilmente las membra-
nas, tales movimientos no pueden explicarse por el meca-
nisme de la difusién simple. Asi, los azdcares, igual que
los electrélitos v las macromoléculas, pueden atravesac las
membranas gracias a procesos en los que intervienen unos
transportadores que se describen en el préximo apamado.

St entre dos disoluciones con diferentes concentra-
ciones de solutos colocamos una membrana, impermea-
ble para los solutos pero permeable para el agua, esta al-
tima pasard desde la disolucién mas diluida a la mas
concentracla. Las meléculas de agua atraviesan la mem-
brana a favor del gradiente de concentraciones pasando
desde la zona en que las moléculas de agua estin mis
concentradas a la zona en que estdn menos concenira-
das. Esto se conoce como 6smosis.

La 6smosis se puede demostrar con un sencillo expe-
rimento. Se coloca una membrana semipermeable en la
boca de un embudo. El embudo se llena con una solu-
cibn salina concentrada y el conjunto se coloca en un re-
cipiente con agua pura, de tal manera que los fiquidos
del interior y exterior del embudo estén al mismo nivel,
Al cabo de poco tiempo, el nivel del liquido sube por el
embudo, lo que indica que el agua esta pasando a ravés
de la membrana hacia Ja disolucion salina (Figura 3-17).

Las moléculas de sal, 2l igual que las del agua, se en-
cuentran en ¢l interior <lel embudo. En el recipiente exte-
rior Unicamente hay agua, Asi pues. la concentracién del
agua es menor en el interior del embudo, va que parte
del espacio disponible esti ocupado por fas moléculas
de sal, que no pueden difundirse. Se dice que en el siste-
ma hay un gradiente de concentraciones para las molé-
culas de agua. El agua se difunde desde la region de su
mayor concentracion (agua pura del exterior) hacia la zo-
na con menor concentracion e la misma {solucion sali-
na el interior del embudo).

A medida que el agua penetra en la disolucion salina,
el nivel de liquido en el interior de] embudo va aumen-
tando. Finalmente, la presion debida al peso, cada vez
mayor, de la disolucidn en el interior del embudo, empu-
ja a las moléculas de agua hacia el exterior, tan ripida-
mente como van entrando. El nivel en el embudo queda
estacionario y el sistema alcanza el equilibrio. La pre-
sién osmaotica de la disclucion es equivalente a la pre-
sion hidrostatica necesaria para evitar que se produzea
una nueva entrada de agua pura.

El concepto de presidn osmdética no estd exento de
problemas. Una disolucidn sélo muestra una «presidn- os-
matica cuando estd separada del disolvente por una
membrana semipermeable. El pensar que una botella ais-
lada de disoluciéon salina pueda tener ranta «presidn. os-
motica, como la de una botella con gas a presion (presion
hidrostaticad, puede resultar bastante desconcertante.
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Aln mis, la presion osmdtica, en realidad, es lu presion
hidrostatica que ha de aplicarse a una disolucidn, para
evitar que ¢l agua penetre en ella, &7 dicha disolucion es-
td separada el agua pura por una membriana semiper-
meable. En consecuencia, los bidlogos frecuentemente
emplean ¢l términe potencial osmoético, en lugar de
presion osmatica. Sin embargo, ya que el término «pre-
$i6n osmdticas estid tan firmemente eoraizadao en nuestro
vocabulario, es necesario comprender su significado, a
pesar de lu posible confusion que puede originar,

El concepto de dsmosis es muy importante para po-
der comprender la forma ¢n que los animales controlan
sus liquidos internos en relacion con los soluros del en-
torno (Capitulo 30). Por ejemplo, los peces 03008 mari-
nos mantienen la concentracion de solutos en su sangre
a aproximaduamente un tercio de la que tienen en el agua
de mar; por lo tnto son hiposmoticos con respecto al
agua de mar. Si un pez nada en la desembocadura de un
rio v luego sube uguas arriba, como lo hacen los salmo-
nes. debe pasar desde una zona en la que los solutes de
SuU sangre estdn a ia misma concentracion que los del am-
biente (isosmoticos). a4 otra, cuando remontan el rio, en
la que los solutus de su sangre son hiperosmoéticos con
respecto al entorno. Por ello, estos animules necesitan
mecanismos fisicos que les permiran perder agua cuando
estan en el mar y ganarla cuando estdn en un rio.

7

Difusion a través de canales

Al estar cargados. ¢l agua v Jos jones disueltos, no se
puede difundir 4 través del componente fostolipidico de
la membrana plisnuitica. No obstante, pasan a vaveés de
los poros o canales especializados creados por lius protei-
nas ransmembrana. Los iones ¥ el agua se mueven i tra-
vés de estos canales por difusion. Los canales idnicos
permiten que iones especificos, de cierto tamane y con
una carga concreta. se difundan a través de ellos. Pueden
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Figura 3-17

Osmometro de membrana simple. A, Uno de los
exiremos del embudo con la disolucién salina esta
tapado con una membrana semipermeable; la
membrana es permeable al agua, pero no a las
sales. B, Cuando el embudc se introduce en agua
pura, las moléculas de agua atraviesan la membrana
y pasan al interior del embudo. Las moléculas de
agua estan mas concentradas en el vaso que en el
embudo, ya gue en este Ultimo estédn «diluidas» en
las moléculas de sal. Puesto que la sal no puede
atravesar la membrana, el volumen de liquido en el
interiar del embude va aumentando y el nivel va
subiendo. ¢, Cuando el peso de la columna de
liguido en el interior del embudo ejerce una fuerza
(presion osmética) tal que obliga a que las
moléculas de agua salgan del embudo en igual
cantidad que las que entran, el volumen de liquido
en el interior del embudo deja de aumentar. En este
momento la presion hidrostatica es equivalente a la
presion osmética.

permirir la difusion del ion sicmpre ¢ pueden ser cana-
les bloqueados. ¢n cuyo caso [uce falia una senal para
que se abran o sc cierren. Los canules idnicos bloquea-
dos pueden abrirse o cerrarse cuando una molécula se-
fial s¢ une 4 un sitio concrelo y especifico de la proteina
transmembrana (canales iénicos bloqueados quimica-
mente: Figura 3-18A) o cuando cambia la carga idnica a
través de la membrana plasmitica (canales id6nicos blo-
queados por voltaje; Figura 3-18B). La difusion de iones
a través doe ostos canales es la base de los mecanismos de
actuacion del sistema nervioso (Capitule 33, p. 823) v de
los muscuios (Capitulo 29 p. 74, Los canales para cl
agua so llamuan aquaporinas, y se han descubierto va-
1i0s tipos diferentes. Son especialmente importantes en el
sistema digestive para la absorcidn de agua a partic de
los alimentos (Capitulo 32, p. 810}, y en el rinon para la
reabsorcion de agua durante |z formacion de la orina
(Capitulo 30, p. 762).

Transporte facilitado
por transportadores

Hemos visto que la membrana celular es una eficaz ba-
rrera contra la difusion libre de la mayoriu de las molécu-
las de importancia bicldgica. Pero es escacial que tales
materiales entren y salgan de la ¢élula. Nutrientes como
los hidratos de carbeno v las sustuncias para el creci-
miento, como los aminodcidos, tienen que cnirar en la
celula, v los residuos del metabolismo ricnen que salic de
ella. Dichas moléculas son transportaclis o través de la
membrana por unas proteinas transmenbrina especiales
llamadas transportadores. Los vansportadores permi-
tien « lus moléculas de soluto atravesar la doble capa fos-
folipidica (Figura 3-194). Generalmente, Los transporta-
dores son  bastante  especificos;  s0lo reconocen y
[ransportan un grupo conaeto de sustancias gquimicas o
incluso, en algunos casos, una Unica sustancia.
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Figura 3-18
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A altas concentraciones de soluto, los sistemas trans-
portadores presentan un efecto de saturacion. Esto signi-
fica simplemente, que la tasa de flujo de enrrada alcanza
una mesetd, mids alld de la cual el aumente de concentra-
¢idon de soluto no produce un mayor aumento del flujo
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[¢] 1
=5 -— Todas las
T moléculas
© transportadoras
§ estan ocupadas
|_

B Concentracion extracelular —

Figura 3-19

Transporte facilitado. A, Una proteina transportadora se une a la
molécula que ha de ser transportada {sustrato) a un lado de la
membrana plasmatica, cambia de forma y libera dicha molécula al
otro lado de la membrana. El transporte facilitado se produce en
la misma direccion que el gradiente de concentraciones. B, El
ritmo de transporte aumenta a medida que lo hace la
cancentracién del sustrato, hasta que se alcanza un punto en el
que todas las moléculas transportadoras estdn ocupadas.

~F A Y

A Canal idnico bloqueado quimicamente

féras Bloquec 21

Canal abierto

Canal cerrado

B Canal idnico blogueado por voltaje

de entrada (Figura 3-19B). Esto prueba que el ndmero de
transporadores disponibles en la membrana es limitado.
Cuando todos estin ocupados por solutos, la tasa de
rransporte estd al maximo y ya no pucde aumentar mas.
La difusién simple no presenta tal limitacion; cuanto ma-
yor es la diferencia de las concentraciones de solutos en
ambos lados de la membrana, tanto mas ripido es el flu-
jo de entrada.

Se han reconocido al menos dos tipos diferentes de
mecanismos transportadores: (1) la difusion facilitada,
en la que un transportador ayuda a lus moléculas a difun-
dirse a través de una membruna que de otro modo no
podrian atravesar, v (2) el transporte activo, en el que
es necesario un aporte de energia al sistema transporta-
dor para llevar las moléculas en direccion opuesta al gra-
diente de concentraciones (Figura 3-20). Lua difusidn faci-
litada, por tanto, se diferencia del uansporte activo en
que promueve el movimiento en direcciéon ~cuesta abajo-
(a favor del gradiente de concentraciones) y no requiere
energia metahodlica para funcionar.

En muchos animales, la difusién facilitada ayuda a
ransportar la glucosa (azicar de la sangre) a las células
que, al oxidarla, la utilizan como la principal fuente de
energia para la sintesis de ATP. La concentracion de glu-
cosa es mayor en la sangre que en las células que la con-
sumen, lo que favorece la difusion hacia su interior, pero
la glucosa es una melécula hidrosoluble que no puede
atravesar por §i misma la membrana celular con la sufi-
ciente rapilez como para sostener el metholismo de
muchas células; el sistema facilitado por trunsportadores
incrementa ¢l flujo de glucosa hacia el interior.

En el wunsporte activo, las moléculus son empujadas
«cuesta arribas contra la fuerza de la difusion pasiva. El
transporte ctivo siempre implica un gasto de energii (en
forma de ATP) porque las sustancias son bombeadas
contra ¢l gradiente de concentracion. Entre los sistemnas
de transporte activo mas importantes en los animales es-
tin aquellos que mantienen los gradientes de sodio y po-
tasio entre las células y ¢l medio externo o el ligquido ex-
tracelular circundante. La mayoria de las ¢élulas de los
animales necesitun una alta concentracion interna de po-
tasio para la sintesis de proteinas en los ribosomas vy para
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Figura 3-20
La bomba de sodio-potasio, gracias a la
energia que le suministra el ATE mantiene el
gradiente normal de estos iones a través de la
membrana celular. La bomba funciona
mediante una serie de cambios en la
confaermacion del transportador: Paso 1. tres
iones Na” se unen al extremo interior del
transportador, produciendo un cambio en la
confarmacion (forma) de este complejo
I proteico. Paso 2: el complejo atrae a una
f molécula de ATP, que se escinde y un grupo
fosfato se une al complejo. Paso 3: la unidn del
grupe fosfato al complejo, induce un segundo
& cambio de conformacion, pasando los tres
iones de Na" al otro lado de la membrana y,
como consecuencia de elio, ahora quedan

ﬁf - \ miranclo hacia el exterior. £sta nueva

conformacién tiene muy poca afinidad por los
iones Na*, que se disocian y se difunden hacia
el exterior; pero tiene una gran afinidad por
los iones K7, y dos de ellos se |2 unen tan
pronto como guedan libres los iones Na™,

Paso 4: 1a unidn de los iones K* conduce a un
nuevo cambio de conformacién en el
complejo, al mismo tiempo que se produce la

PASO 4: el grupo
fostalo sa libera y
los dos ones Kt
pasan al interior
de la célula

disociacion del enlace fosfato. Una vez que se libera el fosfato, el complejo vuelve a su conformacidn original y los dos iones K™ quedan hacia el
lado interior de la membrana. Esta conformacién tiene una afinidad baja por los iones K*, de modo que éstos ahera quedan libres, y el
compleje adquiere la conformacién de partida, con una elevada afinidad por los iones Na™.

clertas funciones enzimdticas. La concentracion de pota-
sio dentro de la célula puede ser de 20 a 50 veces mayor
que en el exterior. Por otra parte, €l sodio puede estar 10
veces mas concentrado en el exterior que en el interior
de la célula. Los gradientes de amboes iones se mantienen
por medio de un tansporte activo de potasio hacia el in-
terior, v de sodio hacia el exrerior. En muchas células el
bombeo de sodio hacia el exterior estd ligado al bombeo
de potasio hacia el interior; para ambos Ja molécula
transportadora es la misma. Se ha comprobade que del
10 al 40% de toda la energla producida por algunas célu-
las se usa para mantener en funcionamiento la bomba
de sodio-potasio (Figura 3-20).

Endocitosis

La endocitosis, la ingestidén de materiales por las células,
es un términe general que describe tres procesos simila-
res: fagocitosis, pinacitosis v endocitosis por medio de
receptores (Figura 3-21). Se trata, respectivamente, de
mecanismos coneretos de entrada en la célula de paiticu-
las sOlidas, moléculas pequenas ¢ iones, y macromolécu-
las. Todos ellos requieren energia y, por tanto, se deben
considerar como formas de transporte activo,

La fagocitosis, que literalmente significa «célula co-
miendo-, es un método de alimentacion coman entre los
protozoos y metazoos mferiores. También es el modo
por el cual los globulos blancos (leucocitos) engullen los
desechos celulares v los microbios extrafios en la sangre.
En i« fagocitosis, una zona de la membrana plasmatica,

que estd tapizada internamente por actina y proteinas li-
gadas a la actina, forma una beolsa que engloba el mate-
rial s6lido. La vesicula formada por la membrana se sepa-
ra de la superficie celular y se desplaza hacia el interior
del citoplasma donde se fusionan con lisosomas v su
contenido es digerido por enzimas intracelulares,

La pinocitosis cs similar a la fagocitosis, excepto en
que en este ¢aso se invaginan pequenas ireas de la su-
perficie de la membrana, para formar unas peqguenas ve-
siculas hacia el interior de la ¢élula. Estas pequerias inva-
ginaciones se denominan cavéolas. En la superficie de
las cavéolas se concentran unos receptores especificos
para las moléculas o iones que van a ser ingeridas. La pi-
nocitosjs es respensable, aparentemente, de Ja entrada
en las células de algunas vitaminas, y olres mecanismos
similares también parecen importantes para el ransporte
de algunas sustancias de un lado a otro de las células
{ver «@xocitosis: 4 continuacion), asi como para introducir
en ellas algunos «amensajeros., como ciertas hormonas y
factores de crecimiento.

La endocitosis por medio de receptares es un me-
canismo especifico para la entrada en las células de ma-
cromoléculas. Las proteinas de Ja membrana plasmarica
se unen especificamente a determinadas moléculas (la-
madas ligandos), que pueden estar presentes en el fluj-
do extracelular en concentraciones muy bajas. Las invagi-
naciones de la superficie celular que contienen los
receptores estdn tapizadas internamente por una proteina
denominada clatrina, de ahi que se hayan descrito co-
mo vesiculas forradas. A medida que estos huecos, con
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Los tres tipos de endocitosis. En la fagocitosis, la membrana celular rodea a una particula gruesa y se extiende sobre ella hasta
engullirla. En la pinocitosis, pequefias areas de la membrana celular, dotadas de receptores especificos para moléculas pequefias o
iones, se invaginan para formar cavéo!as. La endocitosis por medio de receptores es un mecanismo muy selective de ingestion de
moléculas grandes, que se produce gracias a entrantes revestidos por clatrina. La unién del ligando a un receptor especifico, situado en
la superficie de la membrana, estimula la invaginacion de estos entrantes.

sus receptores unidos al ligando, se van invaginando vy
penetrando en el interior de la ¢élula, se picrde la capa
de clatrina y el receptor y el ligando se disecian; los ma-
teriales que constituyen el recepter y la membrana se re-
ciclan y vuelven 4 la superficie de la membrana. Algunas
proieinas importantes, hormonas peptidicas y el coleste-
rol entran en Jas células mediante este mecanismo.

Ea la fagocitasis, la pinocitosis v la endocitosis por
medio de receptores hace falta que en la vesicula que-
de atrapada una cierta cantidad de liquido extracelular
y éste pasa al interior de la célula de manera inespeci-
fica. Esto es lo que se conoce como endocitosis a
granel.

Exocitosis

Del mismo modo que los muteriales pueden ser lleva-
dos hacia el interior de la célula por invaginacién v for-
macion cde una vesicula, la membrana de una vesicula
puede fusionarse 4 la membrana plasmdrica vy verter su
contenido al medio circundante. Este proceso se conoce
come exocitosis. Se da en diversas células para elimi-
nar los residuos no digeribles de luas sustancias que en-
tran por endocitosis, para segregar sustancias como las
hormenas (Figura 3-10) y para transporiar una sustancia
v atravesar completamente la barrera celular (transcito-
sis), tal v como se ha mencionado antes. Por ejemplo,
una sustancia puede ser atrapada por pinocitosis 4 un
lado de la pared de un vaso sanguineo, transportada a
través de la célula v expulsada al ctro lade por exoci-
LOsis.

MITOSIS Y DIVISION CELULAR

Todas las células del cuerpo proceden de la division de
células preexistentes. Todas las células que se encuen-
tran en la mayor parte de los organismos pluricelulares
se han formado a partir de Ja division de una Gnica célu-
la, un zigoto, que se forma tas la union (fecundacion)
de un 6vulo y un espermatozoide (gametos). La divi-
sion celular proporciona la base para una forma de creci-
miento, tanto en los seres que se reproducen sexualmen-
te como en los que lo hacen asexualmente, v para la
ransmision de las caracteristicas hereditarias de una ge-
neracion de células a lu siguienie.

En la formacion de las células corporales (células
somaticas) ¢l proceso de division nuclear se conoce co-
mo mitosis. Gracias o la milosis, cada «célula hija- estd
segura de recibir un juego completo de instrucciones ge-
néticas. La mitosis es un sistema de repario en ¢l que se
distribuyen los cromosomas v el DNA que contienen,
asegurando asi la continuidad de las generaciones celu-
lares. Por tanto, un Gnico zigoto se divide por mitosis
para producic un organismo pluricelular, v las célutas da-
nadas son sustituidas por mitosis cuando se cura una he-
rida. A medida que un animal crece, como consecuencia
de una accion génica diferencial, sus células somaticas
se especializan y asumen distintas funciones y aparien-
cias. Aunque en las células especializadas la mayor parte
de los genes permanecen «silencioses- ¥ no se expresan
a lo largo de la vida de las mismas, cada una de ellas
posee una dotacion genética completa. La mitosis asegu-
ra la equidad del potencial genético, mis tarde, otros
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procesos dirigirdn la expresion ordenada de los genes
durante el desarrolio embrionario, mediante la seleccidn
de las instrucciones genéticas que contiene cada célula,
(Estas propiedades fundamentales de las células de los
organismos pluricelulares serdn traradas posteriormente
en el Capiilo 8),

En los animales que se reproducen asexualmente,
la mitosis es el dnico mecanismo para la transmision de
la informacion genética desde los organismos parentales
a la progenie. En los animales que se reproducen se-
xualmente, los progenitores tienen que producir célu-
las sexuales (gametos o células germinales) que contie-
nen sélo la mitad del nimero normal de cromosomas, de
modo que en la progenie que se forma tras la union de
los gametos ne se duplique el nimero de cremosomas
parentales, Bsto requiere un tipo especial de division re-
duccional llamada meiosis, que se describe en el
Capitulo 5 (p. 88).

Estructura de los cromosomas

Come se ha dicho anteriormente (p. 47). el DNA de las
células eucariontes se encuentra en la cromatina, un
complejo de DNA v de proteinas asociadas a €l La cro-
mating estd organizada en un namero relativamente bajo
de cuerpos lineales denominados cromosomas (cuer-
pos coloreados), asi llamados debido a que se tinen in-
tensamente con ciertos colorantes vitales, En las células
que no estdn en division, la cromatina estd poco organi-
zacla y dispersa, de modoe que mediante la microscopia
optica no pueden distinguirse cromeosomas individualiza-
dos (véase Figura 3-24, interfuse}. Antes de la division la
cromatina se condensa, los cromosomas resultan recono-
cibles v se pueden distinguir las caracteristicas morfologi-
cas de cada uno. Son muy variables en forma y longitud;
dlgunos son curvos y ofros rectos. Su ndmero es constan-
te para cada especie y todas las células del cuerpo (salvo
las germinales) tienen el mismo namero de cromosomas,
sea cuzl sea su funcién. Por ejemplo, las personas tene-
mos 46 cromosomas en cada una de nuestras células so-
marticas.

Durante la mitosis (division del nacleo), los cromoso-
mas se acortan, se condensan ¢ada vez mis v se van di-
ferenciande unos de otros hasta que cada uno adquiere
su forma propia, que se caracteriza en parte por la posi-
cidn de una constriccion, el centromero (Figura 3-22).
El centrdmero se encuentra el cinetocoro, un disco de
proteinas especiales a las que se adhieren los microtabu-
los del huse que se forma durante Ju mitosis.

Cuando el material genético del DNA estd empaqueta-
do es inaccesible y ne pueden producirse la transcripcion
ni la traduccién (véase Capitulo 5, pp. 105 v 107), durante
las cuales proporciona instrucciones genéticas a la célula.
Sin embargo, el DNA empaquetado, hace posible que en el
pequeno espacio nuclear de una célula quepan los largos
filamentos de las moléculas de la DNA v también hace po-
sible la separacidn del DNA durante la division de la célula.
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Figura 3-22

Estructura de un cromosoma durante la metafase. Las cromatidas
hermanas aun permanecen unidas a nivel del centrémero. Cada
cromatida posee un cinetocoro, al que estan unidas las fibras del
cinetocoro. Los microtubulas del cinetocero van desde cada
cromatida hasta uno de los centrosomas, que estan localizados en
polos opuestos de la célula.

Fases de la mitosis

En la division celular hay dos etapas distintas; Ja divisién
de los cromosomas del nicleo (mitosis) y la division del
citoplasma (citocinesis). La mitasis o division del nacleo
{es decir, la segregacion cromosomica), es ciertamente |a
parte mas llamativa v compleja de la division celular, y la
de mayor interés para el citdloge. Generalmente, la cito-
cinesis sigue de inmediato a la mitosis, aunque en oca-
siones el nicleo puede dividirse cierto ndmero de veces
sin las correspondientes divisiones del citoplasma. En es-
03 casos, la masa de protoplasma resultante contiene
muchos ntcleos y recibe la denominacion de célula plu-
rinucleada. Un ejemplo es el de las c€lulas Gseas gigan-
tes de reabsorcion {osteoclastos) que pueden tener de 15
a 20 nicleos. A veces una masa plurinucleada, en lugar
de por proliferacion nuclear, se crigina por la fusiéon de
células; esto se conoce como sincitio. El masculo esque-
lético de los vertebrados, que estd formado por fibras
multinucleadas originadas a partir de células embriona-
rias que se fusionan, es un buen ejemplo.

El proceso de la mitosis se divide en cuatro fases o
etapas sucesivas, aunque cada fase pasa a la siguiente
sin que exista una linea de transicidn definida. Las fases
son: profase, metafase, anafase y telofase (Figuras 3-23
y 3-24). Cuando las células no se estdn dividiendo activa-
mente, estdn en interfase, etapa en la que transcune la
mayor parte del cicle celular y que se describe en detalle
en la pagina 61.

Profase

Al comienzo de la profase, los centrosomas (junto con sus
centriolos) se duplican, la envuelta nuclear se desintegra,
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y los dos cenrosomas emigran hacia polos opuestos de la
célula (Figura 3-23). Al mismo tiempo, entre los dos cen-
trosomas aparecen unos microtibulos que forman ¢l hu-
so (en forma de baldén de rughy), llamado asi porque se
asemeja a los husos de madera del siglo xx, que se utili-
zaban para retorcer v reunir hilos mediante giro. Otros
microtdbulos salen radialmente desde cada centrosoma
para formar los asteres. A partir de los dsteres se desarro-
llardn los microtibules que formardn parte del citoesque-
leto: de cada una de las células hijas que se forman.

Al mismo tiempo, la cromatina difusa del nicleo se
condensa para formar los cromosomas visibles, Estos, en
realidad, constan de dos cromatidas hermanas idénti-
cas, formadas durante la interfase. Las cromatidas herma-
nas estin unidas por sus centromeros. Las fibras del hu-
s0, unidas a cadz uno de los centrosomas, realizan
movimientos dindmicos y repetidos de extension y re-
traccion. Cuando una de las fibras encuentra uno de los
cinetocoros, se une a él, deja de extenderse y retraerse, y
ahora pasa a denominarse fibra del cinetocoro. Fl pro-
ceso es como siolos centrosomas enviasen «sondas- en
busca de los cromosomas.

Metafase

Cada centrémero tiene dos cinetocoros, cada uno de los
cuales estd unido a uno de los centrosomas por medio
de las fibras del cinetocoro. Durante la metafase, y me-
diante un mecanismo de «ira y aflojas, las cromitidas
hermanas ya condensadas emigran hacia el centro de la
region nuclear para formar lz placa metafasica (Fi-
guras 3-23 y 3-24). Los centromeros se colocan precisa-
mente en esia region, con los brazos de las cromdtidas
extendidos al azar en distintas direcciones.

Anafase

El centrémero, que ha mantenido unidas a las dos cro-
maticlas hermanas, whora se va escindiendeo hasta que se
separan las <os cromatidas hermanas para formar dos
cromasomas independientes, cada uno con su propio
centrémero. Las fibras del cinetocoro tiran de los cromo-
somas hacia sus polos respectivos. Los brazos de cada
cromosoma son arrastrados a medida que los microtabu-
los se van acortando para llevar un juego completo de
cromosomas hacia cada uno de los polos de la célula.
Investigaciones recientes han puesto de manifiesto que la
fuerza que mueve los cromesomas se debe al desensam-
blado de subunidades de tubulina en el extremo cineto-
corico de los microtibulos.

A medida que los cromosomas se van acercando a
sus respectivos centrosomas, éstos se van alejande segin
los microtibulos van desensamblindose gradualmente.

Telofase

Cuando los cromosomas hijos alcanzan sus pelos respec-
tivos, empieza la telofase. Los cromosomas hijos se agru-
pan y se tifien intensamente con los colorantes histtlogi-
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cos. Las fibras del huso desaparecen v los cromosomas
pierden su identidad, volviendo a verse el entramado di-
fuso de cromatina, caracteristico del nicleo interfisico.
Finalmente reaparece la membrana nuclear alrededor de
cada uno de los nicleos hijos.

Citocinesis: division del citoplasma

Durante los estados finales de la division nuclear, en la
superficie de la célula aparece un surco de segmenta-
¢idon que la circunda situado sobre el ecuador del huso
(Figuras 3-23 v 3-24), Este surco se hace mis profundo y
oprime la membrana plasmaitica, como si un laze invisi-
ble la apretase. Justo bajo la superficie del surco, apare-
cen unos microfilamentos de actina. Una interaccion con
la miosina y las proteinas ligadas a la actina, similar a la
que tiene lugar cuando se contraen las células muscula-
res (p. 738), tira del surco hacia el interior. Finalmente,
los bordes plegados de la membrana plasmatica se red-
nen y fusionan, completandc asi la division celular.
Como sucede con otros aspectos del citoesqueleto, como
por ejemplo el huso, los centrosomas son los responsa-
bles de la localizacion y contraccion de los microfilamen-
tos, de que se mantengan equidistantes v de que se colo-
quen en 4dngulo recte con respecto al huso.

El ciclo celular

Los ciclos vitales son un atribuic importante de la vida.
La descendencia de una especie a lo largo del tiempo es,
en un sentido muy real, una secuencia de ciclos vitales.
De modo semejante, las células estin someticdas a ciclos
de crecimiento v replicacién, en los que se dividen repe-
nidamente. Un cicle celular es el intervalo entre una divi-
sién celular y la siguiente (Figura 3-25).

La divisidén nuclear, es decir {a mitosis, abarca aproxi-
madamente del 5 al 10% del ciclo celular; el resto del
tiempe se emplea en la interfase, el estado enure dos di-
visiones nucleares. Durante muchos anos se creyé que la
interfase era un periodo de descanso, porque el nacleo
parecia inactivo cuando se observaba con el microscopio
luminico ordinario. A principios de la década de 1930 se
introdujeron nuevas técnicas para poner de manifiesto la
replicacion de DNA en el miclec, al misme tiempo los
bidlogos alcanzaban a comprender el significado del
DNA como material genético. Fue entonces cuando se
descubrio que la replicacién del DNA ocurria durante el
estado de interfase. Estudios posteriores pusieron de ma-
nifiesto que muchos componentes de las proteinas v aci-
dos nucleicos, esenciales para el funcionamiento, el cre-
cimiento y la divisién celular normales, eran sintetizados
durante este periodo, aparentemente de reposo, de la in-
terfase.

La replicacion del DNA ccurre durante el periodo de-
nominado fase 5 (fase de sintesis). En los cultivos de cé-
lulas de mamifero, la fase S dura aproximadamente 6 de
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Figura 3-25

Ciclo celular en el que se ha representado la duracion relativa de
las diferentes fases. 5, Gy y Gz son ias fases de la interfase; la fase S
es la de sintesis de DNA; la fase G, es la de presintesis; y la fase G;
es la de postsintesis. Después de la mitosis y de la citocinesis la
célula puede entrar en una fase de reposo conocida como fase Go.
La duracion real del cicto y de cada una de las fases en concreto,
varia considerablemente en los diferentes tipos de ¢élulas.

las 18 a 24 horas que se necesitan para completar el ci-
clo. En esta fase, ambas hebras del DNA tienen que repli-
carse; es decir, han de sinterizarse unas nuevas hebras
complemeniarias de modo que se producen dos molécu-
las idénticas a partir del filamento original (Capitulo 5).
Estas hebras complementarias son las cromatidas herma-
nas que se separan durante el siguiente pericdo de mi-
tosis.

La fase S estd precedida y seguida por las fases G, y
G, respectivamente {G significa «gaps. o sea, intervalo),
durante las cuales no hay sintesis de DNA. Para la mayo-
ria de las células, la fase G, es un importante estado de
preparacion para la replicacion del DNA. Durante la fase
G, se sintetizan el RNA transferente, los ribosomas, el
RNA mensajero y diversas enzimas, En la fase G, se sinte-
tizan las proteinas del huso v del dster, que quedan pre-
paradas para separar los cromosomas durante la mitosis.
Generalmente, la fase G, dura mis que la fase G,, aun-
que hay mucha variacion en los diferentes tipos de célu-
las. Las células embrionarias se dividen con mucha rapi-
dez, porque no hay crecimiento celular enue las
divisiones, sino s6lo subdivision de la masa. La sintesis
de DNA puede producirse cien veces mas ripidamente
en las células embrionarias que en las de los adultcs, y la
fase G, estd muy reducida. A medida que el organismo se
va desarrollando, el ciclo de la mayor parte de las células
se va alargando, v muchas de ellas se detienen duranie
mucheo tiempo en la fase G, y permanecen en un estado
de ausencia de proliferacion o quiescencia denominado
fase G. Por ejemple, las neuronas no se multiplican v es-
tan en fase G, permanente.

Estudios recientes han aportacdo mucha informacion
sobre la compleja regulacion de los sucesos del ciclo ce-

lular. Las transiciones del ciclo celular estan reguladas
por unas enzimas llamadas quinasas dependientes de
la ciclina (cdk) v las subunidades que las activan, que
se conocen con el nombre de ciclinas. En general, las
quinasas son enzimas que afaden grupos fosfato a otras
proteinas para activarlas ¢ desactivarlas, v ellas mismas, a
su vez, también necesitan ser activadas. Las cdk se acti-
van Unicamente cuando se unen con la ciclina adecuada,
v estas ciclinas se sintetizan v se degradan durante cada
ciclo celular (Figura 3-26). Parece que el paso de una fa-
se del ciclo celular a la siguiente estd regulado por la fos-
forilacién y defosforilacion de enzimas cdk concretas y
su interaccién con ciclinas especificas.

Renovacion celular

La clivision celular es importante para el crecimiento, pa-
ra remplazar las células que se pierden por desgaste na-
tural, deteriore v roturas, y para la curacion de heridas.
La division de las células es especialmente rdpida duran-
te el comienzo del desarrollo de un organismo. Al nacer,
un nifo tene aproximadamente 2 billones de células,
que proceden de la division repetida de un solo dvulo
fecundado o zigoto. Este nimero tan enorme puede al-
canzarse tras 42 divisiones celulares, en las que cada ge-
neracion celular se divide una vez cada 6 & 7 dias. Con
s6lo 5 divisiones mis, el nimero de células podria alcan-
zar los 60 billones, que es el nimero de células que po-
see una persona adulta con un peso de unos 75 kg. Pero,
por supuesto, ningin organismo se desarrolla de mane-
ra tan mecanica. La division celular es rapida durante el
comienzo del desarrollo embricnario; después, se va ha-
ciendo mis lenta con la edad. ¥s mds, las diferentes es-
trirpes celulares se dividen a ritmos muy diferentes. En
algunas, el periode promedio entre divisiones se mide
en horas, mientras que en otras se mide en dias, meses
o incluso afios. Las células del sistema nervioso central
dejan de dividirse después de los primeros meses del
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Figura 3-26
Variaciones en el nivel de ciclina en las ¢células que se estan dividiendo

en un embrion temprano de erizo de mar. La ciclina se une a unas
quinasas dependientes de la ciclina, activandose asi la enzima.
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desarrollo felal, vy generalmente ya no vuelven a dividir-
se posteriormente durante la vida del individuo. Las cé-
lulas musculares también dejan de dividirse al tercer
mes del desarrollo fetal y su crecimiento posterior de-
pende del aumento de tamano de las fibras musculares
ya exjsientes.

En otros tejidos, que estan sometidos a roces y des-
gastes, las células perdidas tienen que ser sustituidas
constantemente. Se ha calculado que cada dia se repo-
nen en una persena entre el 1y 2% de todas sus células
corporales (un total de 100 000 millones). El roce meci-
nico aranca las células externas de la piel; y los alimen-
tos, en su paso por el wbo digestivo, arrancan células
epiteliales de revestimiento. El corto ciclo celular de las
células sanguineas también supone un numero enorme
de sustituciones. Todas estas pérdidas celulares tienen
que reponerse por mitosis.

No obstante, el desarrollo normal también lleva con-
sigo la muerte celular sin que se produzca su sustitu-
cidn. A medida que envejecen, las células van sufriendo
danos como consecuencia de la acamulacion de diferen-
tes agentes oxidantes v finalmente terminan muriendo.
Otras células sufren una muerte programacda, o apopto-
sis (G. apo-, desde lejos; + prosis, calda), que en muchos
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CASOS es necesaria para que se mantenga la salud y el de-
sarcollo normal del organismo. Por ejemplo, durante el
desarrcllo embrionario de los vertehbrados los dedos de
las manos y los pies se desarrolian a medida que los teji-
dos que hay entre ellos van muriendo, el exceso de célu-
las inmunitarias que podrian llegar a causar un ataque
contra los propios tejidos, llega a «suicidarse- y las células
nerviosas mueren para crear las circunvoluciones cere-
brales. La apoptosis consiste en una serie de sucesos
bien coordinados v predecibles: las células se encogen,
se fragmentan y sus restos son eliminados por las célulus
circundantes.

La apoptosis esid recibiendo una gran atencion por parte
de los investigaclores. Uno de los mas valiosos modelos
que se emplean en los laboratorios es un pequenc
nematodo de vida libre, Caenorbabditis elegans (p. 352).
El efecto de la apoptesis no siempre es beneficioso para
el organismo. Por ejemplo, un importante Mecanismo
ded SIDA (sindrome de inmunideficiencia adquiricda)
parece relacionado con un desencadenamiento
inapropiado de la muerte programada de importantes
células del sistema inmunitario.

RESUMEN

Las células son las unidades bdsicas de todos los seres vivos,
tanto estructural como funcionalmente, Las ¢élulas eucariontes
se diferencian de las células procariontes de las bacterias y
arquibacterias por varios aspeclos, de los cuales, el mas Jama-
Livo, es la presencia de un nacleo, rodeado de membrana. en
cuyQ interior se encuentra el material hereditario, que esta for-
mado por DNA, en forma de cromosomas complejos,

Las células esidn rodcadas por una membrana plasmatica
que regula ¢l flujo de trafico molecular entre la célula v su en-
roma. Fl nlicleo, encerrado por una doble membrana, contiene
cromating, asociada a proteinas, v uno ¢ mis nucléolos. Por
fuera de la envuelta auclear esta el citoplasma. subdividido por
una red membranosa, el rericulo endoplismico. Entre los or-
gidnuios intracelulares se encuentran el aparato de Golgi, mito-
condrias, lisosomas y otras vesiculas rodeadas de membrana. El
citoesqueleto estd formado por microfilamentos (actina), micro-
mibulos (ubulina) v filamentos intermedios (de varios tipos).
Los cilios y flagelos son apéndices moviles filiformes, que con-
tienen microtibules. El movimiento ameboide por pseuddpo-
dos, acria por medio de microfilumentos de actina. Las uniones
estrechas, uniones A, desmosomas vy uaniones en hendidura
(gap), son comunicaciones, estructural v funcionalmente dife-
rentus, entre células,

Las membranas de la célula estin compuestas por una do-
ble capa de fosfolipidos v otros materiales, como el colesterol y
las proteinas ransmembrana. Los extremos hidrofilos de las
moléculas fostolipidicas estan en lus superficies exierna ¢ inter-
na de las membranas, y las partes correspondientes a los dcidos
grasos estan dirigidas hacia dentro, unas frente a ouas, para for-
mar un nucleo hidrdfobo.

Las sustancias pueden entrar en las células por difusion,
por transporte facilitado o por endocitosis. La Osmosis €s 1a
ditusion de agua a través de canales en una membrana semi-
permeable, como resultado de la presion osmotica. Los solu-
tos, para los cuales la membrana es impermeable, necesitan
canales 0 una molécula ransportadora para poder atravesar-
la. El agua ¥ los iones se mueven por difusién a travds de los
canales abiertos (en la direccion dei gradiente de concen-
traciones). Los sistemas de transporte mediante moléculas
transportadoras son la difusion facilitada y el ransporte acti-
vo (en contra del gradiente de concentraciones, por lo que
necesita un aporte energético). La endocitosis incluye la en-
trada en la célula de liquidos (pinocitosis) o de particulas
(fagocitosis). En la cxocitosis se invierte el proceso de la en-
docitosis.

El ciclo celular en los eucariontes incluye la mitosis, o divi-
sion de los cromosomas del nicleo, v 1a citocinesis, o division
del citeplasma, v la interfase. En la interfase se han reconocido
las fasces Gy, Sy Gy la fuse S es el iempo durante el cual se sin-
tetiza el DNA (se replican los cromosomas).

La clivision celular es necesaria para la produccion de ¢élu-
las nuevas a parir de células preexistentes v es la base del cre-
cimiento de los organismos pluricelulares. Durante este proce-
50, los cromosomas replicados del nuclee se dividen por
mitesis ¥ 4 continuacion se produce la division del citoplasma o
dtocinesis.

Las cuairo tases de la mitosis son: profase, metafase, anafa-
se v telofase. En la profase, los cromosomas replicados, forma-
dos por cromdtidas hermanas, se condensan y se presentan co-
mo cuerpos bien reconocibles. Entre los centrosomas se forma
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un huso a medida que se van separando hacia polos opuestos
de 1a célula. Al final de la protase, la envuclta nuclear se desin-
tegra y los cinetocoros ce cacda cromosoma aparecen unidos 4
tos centrosomas por medio de unos microwbulos (fibras del c¢i-
netocoro). En la metafase, las cromatidas hermanas emigran ha-
cia ¢l centro de la célula, hacia donde son llevadas por las fi-
bras del cinetocoro. En la anafase, el cenudmero se divide v las
cromdtidas hermanas son separadas por las fibras del cinetoco-
ro del huso miiGtico, que estdn unidas a ellas. En la tclofase, las
cromitidas hermanas, ahora llamadas cromosomas, quedan en
la posicion del nucleo de cada célula hijz y la cromatina vuelve
a formar un entramado difuso. Reaparece ta membrana nuclear

CUESTIO

ARIO

L. Explique las diferencias (fundamentales) entre un
microscopic luminico v un microscopio electrdénico de
ransmision.

Describa brevemente la estructura y la funcién de cada

una de las siguientes cosas: membrana plasmatica,

cromatina. nicleo, nucléolo, reticulo endoplasmico
rugoso, aparato de Golgi, lisosomas, mitocondrias,
microfilamentos, microtabulos., filamenios intermedios,
centriolos, cuerpo basal (cinetosoma), union estrecha,
unién en hendidura (gap), desmosoma, glicoproteina,
microvellosidades.

Nombre dos funciones de la actina y dos de la tubulina.

Diferencie entre cilios, flagelos y pseudépodos.

(Qué funciones tienen cada uno de los componentes

principales de la membrana plasmatica?

6. Nuestro concepio aciual de membrana plasmatica se
conoce como modelo del mosaico fluido ;por qué?

7. Se colocan glébulos rojos en una diselucion y se observa
que se hinchan vy cstallan. Otros se colocan en una
disolucién diferentie y se ve que se arrugan. Explique lo
que sucede cn cada caso,
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Metabolismo celular

Un desafio a la segunda ley

Los seres vivos parecen contradecir la segunda ley de la ter-
modiniamica, que establece que la energia de todo el univer-
so estd dirigida en un sentido concreto, y éste ha sido, ¥ siem-
pre sera. ¢l desorden. Inevitablemente, todas las formas de
energia se degradan hasta producir calor. Este incrementc del
desorden, o aleatorieclad en un sistema cerrado, se denomina
entropia. No obstante, los seres vivos disminiryen su entropia
mediante el gumento del orden molecular de todas sus es-
tructuras. Ciertamente, un Organismo aumenta enormemente
su complejidad durante su desarrollo, desde el estado de hue-
vo fecundado hasta el adulto. Sin embargo, la segunda ley de
la termodindmica se puede aplicar a los sistemas cerrados, y
los seres vivos no lo son. Los animales crecen y se mantienen
tomando energia libre del ambiente. Cuando un ciervo se ali-
menta de bellotas y hayucos durante el verano, transfiere la
energia potencial almacenada en los enlaces quimicos de alta
energia de los tejidos de estos productos vegetales, a su pro-
pio cuerpo. Entonces, siguiendo procesos «paso a pasor, lla-

Un ciervo de cola blanca {Qdocoileus virginianus) comiendo belictas.

mados rutas bioquimicas, esta energia se va liberando gra-
dualmente en forma de combustible para que el ciervo pueda
realizar sus actividades. Asi, este animal disminuye su propia
entropia, aumentando la entropia de sus alimentos. No obs-
tante, la estructura crganizada del cierve no es permanente,
va que desaparecerd cuando el animal muera.

La fuente ultima de energia para el ciervo, v para casi
todos los seres vivos cle la Tierra, es el Sol (Figuea 4-1). La
luz solar es captada por las plantas verdes que, afortunada-
mente para todos, 12 almacenan como energia quimica de
enlace, lo que permite la subsistencia tanto de las propias
plantas, como la de los animales que se alimentan de ellas.
Asi, la segunda ley de la termodinimica no es que no se
cumnpla, sino que simplemente se mantiene en suspenso por
los seres vivos de la Tierra, que aprovechan el suministro de
energia continuo por parte del Sol para mantener una bios-
fera con un alto orden internc, al menos durante el tiempo
en que lu vida exista sobre la Tierra.
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Figura 4-1

La energia sclar sostiene casi toda {a vida sobre la Tierra. No
obstante, en cada transferencia de energia, se pierde
aproximadamente un 90% de ésta en forma de calor.

odas las células deben obtener energia, sintetizar

sus propios componentes iniernos, controlar [a ma-

yor parte de su propia actividad y proteger su en-
tormno. El metabolismo celular es el conjunto de reaccio-
nes cuiiticas gue se producen en el interior de las células
para gue éstas puedan realiziar sus actividades. Aunque en
conjunto el nimero de rescciones y su complejidad pue-
den ser enormes, el grupe principal de reacciones meta-
holicas mediante las cuales la materia y la energia se van
transformando no son dificiles de comprender,

LA ENERGIA Y LAS LEYES
DE LA TERMODINAMICA

Il caoncepto de encrgia es lundamental en todos los pro-
cesos vitales. Generalmente entendemes por energia la
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capacidad para realizar un trabajo, es decir, par producir
algin cambio. Pero la energia es un ente abstracto. dificil
de definir y de medir. La encrgia no pucde verse, pero
puede definirse v describirse en tuncion de los efecros
que produce sobre la materia.

La energia puede existir en dos estados. cinética y po-
tencial. La energia cinética s la energia del movimiento.
La energia potencial es lu encrgia almacenada, os deair.
la que en ese momente no st realizando un oo, pe-
ro puede realizarlo. La cnergia puede pasar de un tipo a
olro. Para los seres vivos s especialmente importante la
energia quimica, una formu de energia potencial slinnice-
nada en los enlaces quimicos de las moléculas, La encrgia
quimica puede utilizarse cuando se reorganizan los enla-
ces quimicos, liberindose cnergia cinética. Lu mayoria de
los procesos que se dan en los seres vivos implican a
rransformacion de energia potencial en energia cindiica,

La transformacién de una forma de energia en otra cstd
controlada por las dos leyes de la termaodinimics. La pri-
mera ley de la termodinamica establece que la energia
ni se ¢rea ni se destruye. Puede pasar de una forma o ofra,
pero la cantidad total de energin de un sistema permanece
estable. En resumen, lu energia se conserva. Asi, s pornic-
mas gasoling en un motor, N0 Creamos energii nueya, sino
que simplemente convertimos la energia quirmica de L ga-
solina en olra forma de energia, en este caso energia meci-
nicit y calor. La segunda ley de la termodinamica, trata-
da en el prologo de este capitulo, estd relacionada con la
transformacion de la energia. Esta ley fundamenti] estable-
ce que la energla de un sistema cerrado tiende a alcanzar el
maximo nivel de desorden, o entropia, conforme L energii
sitle del sistema (Figura 4-2). No obstante, los seres vivos
son sistemas abiertos que no sélo mantienen su nivel de
organizicion, sino que ticnden a aumentarle durante todo
el desarrollo del animal. desde el huevo al adulic.

Energia libre

Para describir las transformaciones energéticas que se
producen en las reacciones quimicas, los biogquimicos
utilizan ¢l concepto de energia libre. La encryiu libre es
simplemente la energia disponible en un sistema para re-
alizar un trabajo. En una molécula, la encrgia libre equi-
vale a lu energia presente en los enlaces quimicos. me-
nos la energia que no puede utilizarse. En la mayor parte
de las reacciones que tienen lugar en las cclitlas se des-
prende cnergia libre, y se dice que son exergodnicas
(G. ex, fuera, + ergon, tabuajo). Tales reacciones son ¢s-
pontine:ds y siempre se producen «cucsta abujos, yi que
se pierde energia libre desde el sistema. Asi:

Pérdida de parte de la energia

Reactivo

=N
Productos con menos energia
libre que el reactivo

Reaccion exergonica
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Sin embargo, muchas reacciones importantes en las
células requieren la adicion de energia libre, v se dice
que son endergonicas (Gr. endon, dentro, + ergon, tra-
bajo). Tales reacciones tienen que ser «wmpujadas cuesta
arriba-, ya gue finalizan con mas energia de la que empe-
ZATON:

Producto con mas energia
linre que los reactivos

B .
i . L

Reactivos

/ =
i h .

Entrada de energia
Reaccién endergénica

Como se verd en la pagina 71, el ATP es el interme-
diario mis universal y rico en energia que utilizan los se-
res vivos pard «empujar cuesta aribee reacciones impor-
tantes, como las necesarias para el transporte activo de
moléculas a través de las membranas (Capindo 3, p. 59)
y para la sintesis celular,

EL PAPEL DE LAS ENZIMAS

Las enzimas y la energia
de activacion

Para que se produzca una reaccidn cualquiera, incluso
en el caso de las exergonicas, que tienden a producirse
de manera espontanea, primero deben desestabilizarse
los enlaces quimicos. Antes de que el enlace se estire lo
suficiente como para que se rompa debe suministrarse
una cierta energia, llamada energia de activaciéon. 56lo
entonces habrid una pérdida completa de energia libre ¥
se dara lu formacion de los productos de reaccidon. Este
requerimiento puede compararse con la energia necesa-
ria para empujar una bola hasta la cima de una coling,
antes de que ruede hacia abajo por la otra ladera, libe-
rando energia potencial a medida que desciende.

Figura 4-2
Difusion de un soluto en
una disolucidn, un ejemplo
de entropia. Cuando el
soluto (molécula de azucar)
se introduce en la
diselucion, el sistema esta
| - o ordenadoe y estable (B). Sin

t - una energia que mantenga
| dicho orden, las particulas
del soluto empiezan a
distribuirse por la sclucién
hasta alcanzar un estado de
desorden (equilibric) (D). La
entropia ha aumentado en
la figura de izquierda a
derecha.

oW

(0

Una forma de activar los reactivos quimicos es elevar
su temperatura. Al aumentar la tasa de colisiones mole-
culares y separar los enlaces quimicos, el calor puede
proporcionar la energia de activacion necesaria para que
se produzca una reaccidon. Ahora bien, las reacciones me-
tabodlicas deben ocurrir a temperaturas biologicamente
tolerables, emperaturas que generalmente son demasia-
do bajas como para que se produzcan incrementos per-
ceptibles en las reacciones. En vez de eso, los sistemas
vivos han desarroliado una estrategia diferente: emplean
catalizadores.

Los catalizadores son sustancias quimicas que acele-
ran los ritmos de reaccidon sin afectar a los productos, y
que no se alteran ni se destruyen en el curso de dicha re-
accion. Un catalizador no puede hacer que se produzca
una reaccion energéticamente imposible; simplemente
acelera una reaccion que de orra forma se produciria
una velocidad mucho mas lenta.

Las enzimas son los catalizadores del mundo vivien-
te. El especial valor como catalizador de una enzima es
st poder para reducir la cantidad de energia de activa-
cidon necesaria para que se produzea una reaccién. En
efecto, una enzima dirige ta reaccion hacia uno o mis
pasos intermedies, cada uno de los cuales requiere mu-
cha menos energia de activacion que la necesaria para
una reaccidn en un anico paso (Figura 4-3). Hay que ha-
cer notar que las enzimas no proporcionan la energia de
activacion, sinc que disminuven €l umbral de la misma,
haciendo que la reaccién se produzca mis facilmente.
Las enzimas sélo afectan a la velocidad de reaccion: en
modo alguno alteran el cambic de energla libre de dicha
reaccion, ni cambian las proporciones de reactivos y pro-
ductos de la misma.

Naturaleza de las enzimas

Las enzimas son moléculas complejas, que varian en ta-
mano desde pequenas proteinas con un peso molecular
de 10 000, hasta moléculas sumamente complicadus con
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Cambios energéticos durante la catdlisis enzimatica de un
sustrato. La reaccion completa se produce con liberacion de
energia (reaccién exergdnica). En ausencia de enzima, el sustrato
es estable debido a la gran cantidad de energia de activacién
necesaria para romper enlaces quimicos fuertes. La enzima reduce
el umbra! energético, mediante la formacion de un intermediario
quimico con un estado de energia interna mucho menar.

pesos moleculares de mas de 10°. Muchas enzimas son
proteinas puras, ¢s decir, cadenas de aminofcidos, muy
plegadas v con puentes de interconexidm. Otras enzimas,
para poder desempenar su papel catalitico, necesitan de
Lo participacion de pequenos grupos no proteicos, lama-
dos cofactores. En algunos casos, cstos cofactores son
woes metilicos (por ejemplo, iones de hierro, cobre,
zine, magnesio, potasic o calcio} que forman una parte
funcional de la enzima. Algunos ejemplos son la anhidra-
sa carbonica (Capitulo 31, p. 793), que contiene zing; los
citocromos (enzimas de li cadena de vansporie de elec-
trones. p. 733, que conticnen hierso; v la troponina {una
enzima que actiiz en la contraccion muscular; Capilulo 29,
p. 738), que contiene calciv. Otro tipo de cofactores, Ha-
mados coenzimas, son orginicos. Todas las coenzimas
contienen grupos derivados de las vitaminas, la mayoria
de las cuales deben obtenerse a partir de la dieta, Todas
las vitaminas del complejo B actdan coma coenzimas. Ya
que los animales han perdideo la capacidad de sintetizar
rales vitaminas que actian como coenzimas, es obvio
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que un déficit de vitaminas puede producir una enferme-
dad grave. Sin embargo, a diferencia de los combustibles
y nutrientes de la dieta, que han de ser repuesios des
pués de ser consumidos o utilizados come mucriales es-
tructurales, Lus vitaminas se recupcran €n su forma origi-
nal y pueden usarse en repetidas ocasiones. Algunos
cjemplos de Jas coenzimis que llevan vitaminas son el
nicotin adenin dinucledtido (NAD), que contiene dcido
nicotinico (niacina), la coenzima A, que conticne acido
pantoténico; v el flavin adenin dinucledtido (FAD), que
contiene riboflaving (vitamina B,).

Accion de las enzimas

Una enzima funciona combindndose, de forma suma-
mente especifica, con un sustratoe, la molécult cuya re-
aceiodn cataliza. Las enzimas poseen un sitio active. locali-
zucdlo dentro de una hendidura o hucco que presenta una
configuracion molecular Gnica. E! sitio activo tiene una
supcrficie flexible, que envuelve v se adapta al susirato
(Figura i-1). La union de la enzima con el sustrato forma
un complejo enzima-sustrato {(complejo ES), en el
que ¢l sustrate estd sujeto mediante enlaces covalentes a
uno o mas puntos del lugar activo de la enzima. Ef com-
plejo ES no es tuerte y se¢ disociard riapidamente. pero
durante esc momente fugaz la enzima proporciona un
entorno quimico Unico, gue actla sobre ciertos enlaces
quimicos del sustrato de manera que se necesity mucha
menos energia para completar la reaccion.

Yt que. tras formarse un complejo enzima-sustrato,
ripidamente s¢ produce su disociacion, ;cimo pueden estae
Iovs hioquimicos seguros de la existencia do un compleio Es?
La prueba original, puesta de manifiesto por Leonor
Michacelis en 1913 es que, cuando la concentracion del
sustrato aumenta v la de enzima permanece constanie, la
tasa de reaccitn alcanzard un maxime de vielocidad. Esie
efecto de saturacion sc interpreta en el sentide de que todos
los lugares cataliticos se llenan a alias concentraciones de
sustrato. Este efecto de saturacion no se observa en las
redcciones no catalizadas. Otra prueha se basa en 1
observacion de que el complejo ES presenta caracteristicas
espectroscopicas Unicas, que ni la enzima ni ¢l sustrato
poscen por separado. Ademis, algunos complejos IS
pueden aislarse en estado puro, y al mencs un upo (e
dcidos nucleivos v sus enzimas polimerasas) han sido vistos
directamente con el microscopio electronico.

Las enzimas que intervienen en algunos procesos im-
portantes, come por ejemplo en las reacciones que se es-
tin produciendo constuntemente y que estan ¢ncaming-
das a suminisirar la energia para la célula, parecen operar
COmo conjuntos enzimatices, y no como enzimas aisla-
das. Por gjemplo, la conversion de la glucosa a didxido
de carbono y agua se realiza a través de 19 reacciones
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Sitio activo

Figura 4-4

Sustrat

Forma de actuar de una enzima. El modelo en cinta (A) y el modelo tridimensional {B) muestran que la enzima lisozima posee un hueco en
el gue se encuentra su sitio activo. Cuando una cadena de azucar (sustrato) entra en el hueco {C), la proteina que constituye la enzima
cambia ligeramente de forma, de manera que la molécula de sustrato queda englobada y el hueco se adpata a la forma del sustrato. En
esta configuracion se pone en funcionamiento el sitio active de la enzima (un aminoacido de la proteina), situade junto a uno de los
enlaces entre moléculas de azlcar adyacentes, produciéndose la ruptura de la cadena del azacar.

consecutivas, cada una de las cuules requiere de una en-
zima especiflica. En lu eClula, las cnzimas [undamentales
s€ encucniran en concentraciones relativamente altas, y
pueden formar parte de secucncias enzimdticas bastante
complejus y muy integradas. Una enzima lleva a cabo un
primer paso v cede ol producto a otra enzinu que carali-
za el paso siguiente, y asi sucesivamente, hasta que se
completa la ruta enzimitica, Se podria decir ue las reac-
ciones estan acopladas. Tales reacciones acopladas se ¢s-
wdiardn mis adelante cuando se trate de la energia apor-
tada por el ATP (p. 71D,

Especificidad de las enzimas

Una de lus caracteristicas mas importantes de lus enzimas
es su elevada especificidad. Esta es una consecucencia del
exacto djuste molecular necesario entre enzima y sustra-
to. Adenuis, una enzima cataliza s6lo una reaccion. A di-
ferencia de 1o gue sucede en las reacciones que se reali-
zan en los laboratorios de quimica organica, no se
producen reacciones colaterales ni se obtienen subpro-
ductos. Obviamente, la especificidad, rante del sustrato
como de lu reaccidn, es esencial para impedir que la cé-
lula se llene con subproductos indriles.

Sin embargo, existe alguna variacidén en ¢l grado de
especificidad. Algunus enzimas catalizan la oxidacion
{deshidrogenacion) de un Onico sustrato; por ejemplo, la
succinil deshidrogenasa solamente cataliza la oxidacion
diel acido succinico {(véase ciclo de Krebs, p. 79). Otras,
como es ¢l caso de las proteasas (por ejemplo, la pepsinag
o la ripsina que se liberan en ¢l wbo digestivo durante
la digestion), pueden actuar sobre casi todas las protei-
nas, pero cada proteasa tiene su punto particular de ata-

que cn la proteina (Figura 4-5). Normalmente una eni-
ma acepla una molécula de sustrato cada vez, cataliza su
cambio quimico. libera el producto, y vuclve a repetir ¢l
proceso con otra molécula de sustrate. La cnzima puede
repetir este proceso miles de millones de veces, husta
que finalmente queda inservible (tras unas pocas horus o
después de varios anos) v es destruida, dentro de la cclu-
la, por otras enzimas eliminudoras de residuos. Algunas
enzimas cxperimentan sucesivos ciclos cataliticos a velo-
cidlades vertiginosas de mas de un millon de ciclos por
minuto, pero la mayoria actian a ritmos mucho mas len-
tos. Muchas enzimas se activan y se desactivan repetitiva-
mente. También se conocen diversos mecinismos de re-
guiacion activa de las enzimas (p. 82).

Reacciones catalizadas por enzimas

Las reacciones catulizadas por enzimas son reversibles.
Esto se representa mediante una doble flecha entre el
sustrato y los procductos. Por ejecmplo:

Acido Fumirico + L0 = Acido nuilico

H O 3 H O
E
MmN C—C 5 N—C—Cm
| : |
Lisma] : H R
o
argmlni Punto de hidrélisis

Figura 4-5
La elevada especificidad de la tripsina. Sélo rompe los enlaces
peptidicos adyacentes a unidades de lisina o arginina.
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Sin embargo, por diferentes razones, las reacciones ca-
talizadas por la mayoria de las enzimas tienden a ocurrir
en una sola direccidn. Por ejemplo, la enzima proteoliti-
ca pepsina puede degradar una protein: ¢ aminodcidos
(una reaccion catabélica), pero no pucde acelerar la
reagrupacion de aminodcidos para que se forme una
cantidad significativa de una proteina (una reaccion
anabdlica). Lo misnio ocurre ¢on ta mayoria de las en-
zimas que cafalizan la hidrolisis de moléculas grandes
como los dcides nucleicos, los polisacaridos, los lipidos
y las proteinas. Normalmente existe un conjunto de re-
acciones y enzimas que rompen estas sustancias (cara-
bolismo: Gr. kata, abajo, + bele, empujar), pero para
que sean resintetizadas son necesarios conjuntos de re-
acciones diferentes, que han de ser catalizadas por otras
enzimas distintas (anabolismo; G. gane, arriba, + hole
empujar).

La direccién de cualquier reaccion quimica depende
del contenido energético relativo de las sustancias invo-
lucradas. Si hay un cambio pequedo entre 12 energla de
los enlaces del sustrato y la de los productos, la reaccién
es mas Fcilmente reversible. Sin embargo. si se despren-
den grandes cantidades de energia mientras la reaccion
ocurre en una direccion determinada, es necesario sumi-
nistrar de alzuna manera una mayor cantidad de energia
pura que [l reaccion se preduzca en direccidn contraria.
Por este motivo, muchas de las reacciones catalizadas
por enzimas, si no la mayoria, en la prictica son irrever-
sibles, o menos que la reaccidn esté acoplada a ora que
aporte la energia necesaria. En las células, 1anto las reac-
ciones reversibles, como las irreversibles, estin combina-
das de manera compleja, para hacer posible tanto la sin-
tesis como la degradacion.

Hidrolisis fiteralmente significa -romper con agua- En las
reacciongs de hidrdlisis, se rompe una moléculi al anadirle
agua. Uin hidrogeno se une a una subunidad y un grupo
hidroxilo (—OH} a lu etra subunidad. Esto hace que se
rompa ¢l enlace covalente entre ambas subunidudes. Las
reacciones de hidiolisis son contrariss a las de condensacion
{deshidratacion; pérdida de agual, en las que las
subunidades se unen entre si, cuando se pierde ngua. Las
macromaléctlas s¢ forman por redcciones de condensacion.

APORTE DE ENERGIA QUIMICA
POR PARTE DEL ATP

Hemos visto que las reacciones endergdnicas son aque-
llas que no suceden espontincamente porque los pro-
ductos necesitan un aporte de energia libre, Sino embargo,
las reacciones endergOnicas pueden producirse, cuandc
s¢ acoplan una reaccidon que necesita de energia y otra
productora de la misma. El ATP es el intermediario mis
vomiin e¢n las reacciones acopladas, y ya que puede
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Figura 4-6

A, Estructura del ATP. B, Formacion del ATP a partir del ADP y del
AMP. ATP: adenosina trifosfato; ADP: adencsina difosfato; AMP:
adenosina fosfato.

conducir tales reacciones encrglticamente desfavorables,
es de enorme importancia en 10s procesos metabdlicos.

La molécula de ATP (adenosina trifosfato) estd forma-
da por adenosina {adenina, una base purica, y ribosa, un
azucar con ¢inco dtomos de carbono) vy un grupo trifosfa-
to (Figuras 4-G y 4-7). La mayor parte de la energia libre
del ATP sc cncuentra almacenada en el grupo trifosfato,
en especiil en los dos enlaces fosfoanhidrido que hay
entre los tres grupos fosfato. Estos dos enlaces se cono-
cen como enlaces de alta energia. Generalmente solo
se hidroliza el enluce de alta energia mis expuesto, libe-
rindose una gran cantidad de energia libre cuando el
ATP se transforma en adenosina difosfato (ADP) v fosfato
INOrganico.

ATP + HO — ADP + P,

donde P; representa el fosfato inorgdnico (i = inorgdni-
co). Los grupos de alta energia en el ATP suelen repre-
sentarse con el simbolo ~ (Figura 4-8). Un enlace fosfato
de alia energia se representa como ~P, v un enlace de ha-
fa energia (como el enlace que une el grupo trifosfato a
la adenosina) como —P. Por tanto, el ATP puede simboli-
zarse como A—P~P~P vy el ADP como A—P~P.
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Figura 4-7
Modelo tridimensional del ATP. En este modelo, el carbono se ha

representado en negro; el nitrégeno en azul; el oxigenc en rojo y
el fésforo en amarillo.

La forma en que el ATP puede actuar para llevar a
cabo una reaccidn acoplada se muestra en la Figura 4-8.
Una reaccion acoplada realmente es un sistema que su-
pone dos reacciones unidas por una fanzadera de ener-
gia (ATP). La conversion del sustrato A en producto A es
endergdnica, va que ¢] producto tiene mas energia libre
que el sustrato. Por tunto, la energia debe ser suministra-
da por acoplamiento de la reaccidn con ofra exergdnica,
la conversion del sustrato B en un producto B. En esta
reuccién, el sustrato B generalmenie se¢ denomina com-
bustible (por ejemplo, la glucosa o un lipido). La ener-
gia de enlace que se libera en la reaccion B se transtiere

Sustrato A {/ Pmduch::;.\\l
"\.\‘_\_ __/-f,-'
e Enzima A /" Reaccic?n_
—— P. endergonica
o~ 1
. -
F— I
ATP ADP -
e N
E-E-® 26
3
““-.5 2 Reaccion
——— P exergénica

Enzima B

» \ [

- el o J
@o@ Quah‘alnﬂ )
-

Figura 4-8

Una reaccion acoplada. La conversion endergénica del sustrato A
en producto A no se produce espontaneamente, sino que
requiere un aporte energético procedente de otra reaccidn que
implique una gran liberacion de energia. El ATP es ej
intermediario a través del cual se canaliza la energia.

al ADP, que 2 su vez se convierte en ATP. Ahora. ¢l ATP
contribuye con la energia de sus enlaces tosfaro a lu reac-
<idn A, v de nuevo se produce ADP y P,

Los enlaces de alta energia del ATP en realidad son
bastante débiles, es decir, inestables. Debido a esta
inestabilidad, la energia del ATP se libera ficilmente
cuande esta molécula se hidroliza en las reacciones ce-
lulares. Hay que senalar que el ATP es un agente aco-
plador de energia v no un combusiible. No se trata de
un depdsito de energia que se alimacenc para ser utili-
zado en el futuro cuando sea necesario. En lugar de
ello, se produce por un conjunte de reacciones y casi
inmediatamente es consumido en otro. El ATP se forma
seglin se necesita, principalmente mediante procesos
oxidativos en las mitocondrias. El oxigeno no se consu-
me, 1 menos que se disponga de ADP y moléculus fos-
fato, y éstas no estan disponibles hasta que se hidroliza
el ATP por algiin procese en el que se consuma encrgia.
Por tanfo, el metabolismo se autorregula en su mayor
parte.

RESPIRACION CELULAR

Como se utiliza el transporte
de electrones para atrapar la energia
quimica de enlace

Una vez que hemos visio que el ATP es el comin deno-
minador energético por el cual se impulsa la mayor par-
te de la maquinaria celular, estamos en disposicion de
preguniarnos ¢OMo se capla esta energia a partir de los
sustratos combustibles. Esta cuestidn nos lleva a una ge-
neralizacidn importante: (odas las células satisfacen sus
necesidades de energia quimica mediante reacciones de
oxidacion-reduccion. Bsto simplemente significa que,
en la degradacion de las moléculas de combustible. los
atomos de hidrdgeno (electrones y protones) pasan de
agentes donantes de electrones a agentes aceptores de
los mismos. con liberacion de energia. Una parte de csta
energii puede ser capturada y puede usarse para formar
los enlaces de alta energia de las moléculas como el
ATP.

Ya que son tan importantes, recordemos lo que se
entiende por reacciones de oxidacion-reduccion (wre-
dox-). En estas reacciones hay una transferencia de elec-
trones desde un donante (el agente reductor), hasta un
aceptor de electrones (el agente oxidante). Cuando el
donante pierde sus electrones se oxida. Cuando el acep-
tor recibe electrones, se reduce (Fig. 4-9). En otras pala-
bras, un agente reductor se oxida cuando reduce a otro
compuesto, y un agente oxidante se reduce cuando oxi-
da a otro compuesto. Asi, por cada oxidacion, debe exis-
tir la correspondiente reduccion.

En una reaccién de oxidacion-reduccion ¢l donante v
el aceptor de electrones forman un par redox:
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Oxidacion Reduccion

T R

Figura 4-9

Un par redox. La molécula de la izquierda se oxida al perder un
electron. La molécula de |2 derecha se reduce al ganar un
electron.

Donante de electrones =« +  Aceplor de electrones

+  Emeigin

(aguane rechichor tagente oxhinte

(uE s oxXidird) que se reducin}

Cuando los electrones son aceptados por el agente oxi-
dante, se libera energia debido a que los electrones pa-
5411 9 OCUpAr Uny posicion mds estable.

En una célula puede producirse AT cuando los elec-
rones pasan a ravés de una serie de transportadores.
Cada trunsportador se reduce cuando acepta los electro-
nes, y después se reoxida cuando los electrones pasan al
siguiente transportador de la serie. De esta forma, al
transferirse los electrones paso a paso, la energia se libe-
ra gradualmente y se consigue una cantidad méaxima de
ATP. Finalmente, los electrones pasan a un aceptor final
de electrones. La naturaleza de esie aceptor final es fun-
damental para conocer la eficacia global del metabolismo
celular,

Metabolismo aerobio frente
a metabolismo anaerobio

Los organismos heteratrofos (aquellos que no pueden
sintetizar sus propios alimentos, sino que deben obte-
ner sus nutrientes a4 partiv del ambiente, es decir, los
animales, los hongos v muchos organismos unicelula-
res) pueden dividirse en dos grandes grupas en funcion
de la eficacia global de produccion de energia durante el
metabolismo celular: los aerobios, que utilizan oxigeno
molecular como aceptor [inul, v los anaerobios, que
emplean alguna otra molecula como aceptor final de
electrones.

Como se ha indicado en el Capitule 2, la vida se ori-
ginG en ausencia de oxigeno, y la abundancia de oxige-
ne de la aumosfera actual solamente se produjo después
de la evolucion de los organismos fotosintéticos (autdtro-
fos). Aln existen algunos organismos estrictamente anae-
rabios, e incluso cumplen imporantes papeles en algu-
nos hidbitat especializados. No cobstante. la evolucion ha
fuvorecido ¢l metabolisme aercbic, ne sélo por la dis-
ponibilidad del oxigeno, sino también porque el meta-
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holismo acrobio es muchisimo mids eficaz, en Wrminos
de produccion de energia, que ¢l metabolismo anaero-
bio. En ausencia de oxigeno. solamente puede hberarse
una pequea parle de la energia de enlace presente en
los nutrientes. Por ejemplo, cuande un microorganismo
anaerobjo degrada glucosa, el acepror final de clectrones
(por ejemplo, ¢l dcido pirGvice) todavia contiene la ma-
yor parte de la energia de la molécula original de gluco-
sa. En cambio, un organismo aerobio. que utiliza oxige-
no como aceptor final de elecwenes, puede oxidar
completamente la glucosa hasta dioxido de carbono y
agua. Se desprende casi 20 veces mas energia cuando la
glucosa se oxida completamente que cuando soiu se de-
grada hasta dcido pirvico. Una ventaja obvia del meta-
bolismo acrobio es que para mantener una determinaca
tusa metabolicy requiere una cantidad de nutrientes mu-
cho menor que el anaerohio.

Descripcion general
de la respiracion

El metabolismo aerchio se conoce vulgarmente como la
verdadera respiracion celular, que se define como la
oxidacién de moléculas de combustible para producis
energia cuando el aceptor final de clectrones es ¢l oxige-
no molecular. Como se ha mencionado antes, la oxida-
cion de las moléculas de combustible, implica el des-
prendimiento de electrones y no la combinacion directa
del oxigeno molecular con dichas moléculas de combus-
tible. Vamos a considerar las generaiidades de osle pro-
ceso, antes de estudiar los detalles,

Hans Krebs, el bioquimico britinico que tante contri-
buvyd a aumentar nuestros conocimientos sobre la respi-
racion, describio res ctapas en la oxidacién completa de
las moléculas de los combustibles, hasta didxico de car-
hono y agua (Figura 4-10). En la etupa I, los nutrientes
que recorren el intestino son escindidos en moléculas
puquenas que pueden ser absorbidas hacia ol 1orrente
circuiatoric. Durante la digestion, que se traty ¢n el
Capitulo 32, no hay produccion de energia. En la etapa
11, también ¢onocida como glicdlisis, la mayoria de los
nutrientes degradados son convertidos en pares de uni-
dades con tres atomos de carbono vicido pirdvico) en el
citoplasma. Entonces, las moléculas de acido pirGvico en-
tran en lus mitocondrias, donde medianie otra reaccion
se unen a una coenzima (coenzima A 0 CoA) para formar
acetil coenzima A o acetil-CoA. En esta etapa 11 se genera
una cierta cantidad de ATP, pero el rendimiento es pe-
quenio en comparacion con el que se obtiene en la ali-
ma etapa (7)) de la respiracion. En la etapa 11 se¢ produ-
ce la oxidacién final de lus moléculus de combustible,
con una gran produccion de ATP. Esta etapa ticne lugar
en las mitocondrias. La acetil-CoA es canalizada hacia el
ciclo de Krebs, donde el grupo acetilo es oxidado com-
pletamente hasta dioxido de carbono. Los electrones que
se liberan desde los grupos acetilo se transfieren a unos
transportadores especidales, que los ceden en la cadena
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Panoramica de la respiracion, en la que pueden verse las tres
etapas de la oxidacion completa de las moléculas de los alimentos
hasta dioxido de carbono y agua.

de transporte a compuestos aceptores de electrones. Al
final de la cadena, los electrones (y los prowenes que los
acompanind son aceptados por oxigeno molecular para
formar agua.

Glicolisis

Comenzamos nuestro periplo o través de lus etapas de la
respiracion con la glicolisis, unz rura casi universal en los
seres vivos, en la que la glucosa se convierte ¢n dcide pi-
ravico. En una serie de reacciones que se producen en el
citosol de la célula, la glucosa y otros monosaciridos de
seis carbonos, se escinden en frigmentos de tres carbo-
nos, el acido pirtavico (Figura 4-11). Durante la glicdlisis,
se produce una Gnica oxidacion, y cada molécula de glu-
cosa produce un rendimiento de dos meléculas de ATP.
En esta ruta la molécula de hidrato de carbono sufre una

doble fosforilacion a cargo del ATP, primero para formar

glucosa-6-fosfato (no representada en la Figura 4-11), v

después para formar fructosa-1,6-hifostato. Asi, en estas
reacciones de preparacion el combustible ha sido «mejo-
rados con grupos fosfato y es lo suficientemente reactivo
como para que se produzean las reacciones subsiguien-
tes. Este es un tipo de déficit de inversién, necesario para
que al final se obtenga una ganancia de energia muchas
veces mayor gue ¢l gasto energélico inicial.

En los siguientes pasos de la glicdlisis, la fructosa-l,6-
bifostato se divide en dos azGcares de tres curbonos, que
entences sufren una oxidacion (pierden electrones); es-
tos electrones v uno de los iones de hidrogeno son acep-
tados por el nicotin adenin dinucledtido (NAD', un
derivado de la vitamina nizicina) para pusar a su forma
reducida, conocida como NADH. El NADH funciona co-
mo una molécula transportadora que conduce los elec-
trones de alta energia a la cadena final de ransporie de
electrones, en la que se producird ATP.

Los dos aztcures de tres carbonos (triosas) entran des-
pués en una cadena de reacciones que termina con la for-
macion de dos moléculas de dcido pirdvico (Figuru 1 11
En dos de estos pasos se produce ung molécula de ATP.
En otras palabras, cada riosa tiene un rendimiento de
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|
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0 Fructosa-
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| L . e ’
|
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vy Acido 2- _’
C—D fostoglicérico Cff-ﬁ-)
Acido fosfoenol
ADP Q piravico O ADP
ATP . Sheds
- D hcido pinivico

Figura 4-1 |

Glicolisis. La glucosa se fosforila en dos pasos y pasa a un nivel
energético mas elevado. La fructosa-1,6-bifosfato de alta energia
se divide en triosas fosfato, que se oxidan exergdnicamente hasta
acido piravico, produciendo ATP y NADH.
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dos moléculas de ATP, y como hay dos moléculas de tric-
s, s¢ generan cuatro moléculas de ATP. St recordamos
que inicialmente se utilizaron dos moléculas de ATP para
amejonir Lt glucosa, el rendimiento neto hasta este punto
es e dis moeléeulas de ATP. Las 10 reacciones, catalizad-
das enzimidticamente. de la glicolisis pueden resumirse
de la siguiente forma:

Glucosa + 2 AP + 2 11+ 2 NAIY — 2 Acide pirtivico + 2 NADH + 2 ATP

Acetil coenzima A: el intermediario
fundamental en la respiracion

En el metabolismo aerobio, las dos moléculas de dcido
pirtvice Formadas durante la glicolisis entran en una mi-
tocondria, Unat ver alli, cada molécula de acido pinivico
sufre una oxidadion v uno de sus carbenos se libera co-
e dioxido de corbono (Figura 4-12). Fl resto de dos car-
bonos, s¢ une con la coenzima A (CoA) pura formar
acetil coenzima A (acetil-CoA), produciéndose también
ur modécula de NADH.

El dcido pirgvico es Ta forma no disociada del acido:

O
Il
CH. —C— COOH

En condiciones fisiologicas, el dcido piravico generalmente
se disocia en piruvatlo
o

I
(CH., - C—COUy H

El user de ambos términes es totalmente correcto para
describir este v otros dcidos orginicos (por ejemplo. dcido

fctico v lactaro) en los procesos nierbolicos.

La ucetil cocnzima A es un compuesto sumamente
importante. Su oxidacion finul en el ciclo de Krebs (a
continuacion) proporciona los electrones de alta energia
que se utilizan para generar ATP v es el intermediario
fundamental en e] metabolismo de los lipidos (p. 80),

GHy—C ~— GOOH Acido piravico

NAD"
/‘_COA

NADH |
co, <"

0]
Acetil-CoA
CHy —C—S —CoA

Figura 4-12
Farmacion de la acetil-CoA, a partir del acido piruvico.
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A

El ciclo de Krebs: oxidacion
de la acetil coenzima A

La degradacion {oxidacién) del grupo acertilo de dos car-
bonos de la acetil-CoA se produce en la matiz de lus mi-
tocondrias en una secuencia ciclica denominada ciclo de
Krebs (también llamado ciclo del dacido drico vy ciclo del
deido tricarboxilico [ciclo TCAlY (Figura 4-13). La ucetil-
CoA s¢ une a un icido de cuatre carbonos (el dcido oxa-
lacético), liberindose la CoA que vuelve a reaccionuar con
deido pimivico. Mediante una serie ciclica de reacciones,
los dos carbonos del grupo zoctilo s liberan come didxi-
do de curbonoe y se regenera ol Acido oxalacdtico. Los io-
nes de hidrégeno v los clectrones son transferidos ¢n las
oxidaciones al NAD™ v al 1'AD (flavin adenin dinucledt-
do, otro aceptor de electrones) y se produce un enlace
pirotosfato en forma de guanosin wifosfato (GTP). Este
grupo fosfato de alta energia pasa cusi inmediutamente a
una molécula de ADP, formandose otra de ATP. En total,
en el ciclo de Krebs se obtienen los siguientes productos:
CO,, ATP, NADH v FADH..

Acelile = A NADT - AD + ADPP = P
2CO ¢ ANADH v FADEL ¢ ATP

Las moléculas de NADH y FADH, formadas pueden pro-
ducir once maléculas de AP, cuando sean oxidadus por
el oxigeno en la cadena de trunsporte de electrones. Las
otras moléculus acthan como reactivos intermediarios v
productos que se estin regenerando constuntemente a
medida que se produce el ciclo.

En ki respiracion celular derobia se usa el oxdgeno conie
aceptor final de electrones y se libera dioxido de carbone v
agua a partir de la oxidacion completa de los combustibles.
El dioxido de carbono que nosotros. v los demis
organismos acrobios, producimos, se eliming de nueste
cuerpo a la mmaosfera durante la respiracion extor
(Capitulo 31, p. 783). Afortunadamente para nosalros y para
el restor de los aerobios. las clanebacterias (algas verde
azules), las algas cucuriontes y las pluntas, constantemente
esrin produciendo oxigeno mediante ¢l procesa de s
fotosintesis. En este proceso, los dtomos de hidrdgeno que
se obtienen a partir del agun reaccionan con el didxado die
carbono de s aunostera ¥ se obtienen azdcares y oxigeno
molecular. Asi, en nuesire plancta, se llega a un equilibric
entre ¢l oxigeno usado v el producide y ente ¢ divaido de
carbono usado v el producido. Desgraciadamente, L
excesiva produccion de dioxido de carbone debics 2 la
industrializucion v la disminucion de e produccion de
oxigeno debida a Ta continua deforestacion del mundo
estin amenizando este delicado equilibrio. Bl aivel de
dioxido de carbono sigue aunmemando, lo que esta llevando
¢ un calentamiento global de ln aumosfera como
consecuenciz del selecto invernaderos | Capitulo 37, p. Y141
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Esguema del ciclo de Krebs que muestra la produccién de tres moléculas

| NADH |

- —H,0
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3. Una nueva oxidacion debida al NAD,
conduce a la formacion de acido
succinico (4C), NADH y CO,.

CO,

de NAD reducido, una molécula de FAD reducido, una molécula

de ATP y dos moléculas de dioxido de carbono. Las molécuias de NADH y FADH2 producen 11 moléculas de ATP a medida que se van

oxidando a lo largo de la cadena de transporte de electrones.

Cadena de transporte
de electrones

La transferencia de iones de hidrogeno v electrones des-
de el NADH y el FADH; hasta el aceptor final, el oxige-
no molecular, se preduce a lo largo de una complicada
cadena de transporte de electrones, que tiene lugar en
la membrana interna de las mitoccondrias (Figura 4-14,
viuse también p. 49). Cada molécula trunsportadora de la
cadend (rotuladas de T« [V en la Figura 4-14) es un gran
complejo a4 base de proteinas transmembrana, que acep-
ta y libera electrones a un nivel de energia inferior que
el ransportador anterjor de Ja cadena. A medida que los
electrones pasan de una molécula transportadora a la si-
guiente, se va liberando energia libre. Parte de esta
energia se utiliza para crear un gradiente de " a wavés
de la membrana de la mitocondria. Este gradiente de H'
producido dirige la sintesis de ATP. Este proceso se cle-
nomina aceplamiento quimiosmotico (Figura 4-14). De
acuerdo con este modelo, a medida que los electrones
aportados por el NADH y ¢l FADH; van recorriendo la

cadena de transporte de electrones, se van activando
una serie de canales de bombeo de protones (iones de
hidrégeno), que hacen que éstos vayan saliende y en-
trando en el espacio que hay entre las dos membranas
mitocondriales. Este hace que aumente la concentracion
de protones en el espacio entre las imembranas, credin-
dose un gradiente de difusion que conduce a los pro-
tones de regreso 4l interior de la mauiz mitocondriul, a
través de unos canales de protones especiales. Estos ca-
nales son complejos proteicos formadores de ATP (ATP
sintetasa), gue utilizan el paso de Jos protones hacia el
interior para preducic ATP. La manera exactd en que cl
movimiento de protones estd ligado a la sintesis de ATP
ain no se conoce con exactitud. Por este procedimien-
to, {a oxidacion de un NADH lleva a la produccion de
tres moléculas de ATP. El FADH, reducido procedente
del ciclo de Krebs, entra en la cadena @ un nivel inferior
que ¢l NADH v por ¢llo sélo conduce a la formacion de
dos moléculas de ATP. Este método de capracion de
energia se concce como fosforilaciéon oxidativa, ya
que la formacion de fosfute de alta energia esta ligaca
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Figura 4-14
Fosforilacion oxidativa. La mayoria del ATP de los seres vivos se produce a lo largo de la cadena de transporte de electrones. Los electrones
que se liberan a partir de las moléculas combustibles, en el curso de las reacciones de oxidaciéon que se producen en el interior de las células
(glicdlisis y ciclo de Krebs) van recorriendo toda la cadena de transporte de electrones, en la cual, los principales compuestos son cuatro
complejos de proteinas transmembrana (I, Il, Iy IV}, La energia de los electrones es captada por los complejos y es empleada para empujar H',
gue atravesaran la membrana de la mitocondria. El gradiente de H* que se ¢rea hace que estos H' vuelvan a entrar en la mitocondria, a través
de canales especificos, lo que acopla el movimiento de los H* a la sintesis de ATP.

al consumo de oxigeno, y éste depende de la demanda
de ATP por el resto de los procesos metabolicos en la

TABLA 4.1

célula. Calculo de las moléculas totales de ATP generadas en
la respiracion
Eficacia de la fosforilacion oxidativa | apgenerado  Fuente
Ya estamos en condiciones de calcular el rendimiento 4 Directamente de la glicolisis
total de ATP de la axidacion completa de la glucosa (Fi- 2 Como GTP (ATP) en el ciclo de Krebs
gura -1-15). La reaccion general es: g ﬁgzg::gz: mgﬁ ;:o'dau?:li:;s':r:sla R
o ) transformacidn del &cido pirdvico a acetil-CoA
Glucos: ’ ADP + 30 P + 6O, —
’ Um;;; Zj\)r I,M;[?i ;\EA;P‘SS 5 ;] i)o' 4 A partir de} FAD reducido en el ciclo de Krebs
P T > 18 A partir del NADH producido en ef ciclo de Krebs
: . ; Total 38
El ATP se produce en varios puntos a lo largo de la ruta e Utilizados en las reacciones inicales de la glicdliss
(Tabla 4.1). Para entrar en la mitocondria, cada molécula P
de NADH citoplasmitico producicdo en ja glicolisis re-
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Figura 4-15

Ruta de la oxidacion de la
glucosa y otros hidratos
de carbono. La glucosa se
degrada a acido pirdvico
por la accion de enzimas
citoplasmaticas (ruta
glicolitica). La acetil-CoA,
se forma a partir del dcido
pirdvico y entra en el ciclo
de Krebs. Una molécula
de acetil-CoA {dos
carbonos) se oxida para
dar dos moléculas de
dioxido de carbono en
cada vuelta del ciclo. En
varios puntos de la ruta se
extraen pares de
electrones de la cadena
carbonada del sustrato,
que son transportados por
agentes oxidantes, NADH
o FADH;, hasta la cadena
de transporte de
electrones, donde se
producen 32 moléculas de
ATP. Se obtienen otras 4
moléculas de ATP
mediante la fosfarilacién
del sustrate en la ruta
glicolitica, y en el ciclo de
Krebs se forman otras 2
moléculas de ATP
(inicialmente GTP). Asi,
por cada molécula de
glucosa se producen 38
moléculas de ATP
(rendimiento neto de 36
moléculas). El oxigeno
molecular sélo esta
implicade en el extremo
final del proceso como
aceptor final de
electrones al final de la
cadena de transporte de
electrones, para formar
agua.
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quiere que una molécula de ATP proporcione la energia
necesarid; por lanto, cada NADH procedente de la glicod-
lisis tiene un rendimiento de dos moléculas de ATP (en
total cuatrod, en lugar de las tres moléculas de ATP por
cada una de NADH (en total seis) que se producen en el
interior de las mitocondrias. Contando los dos ATP em-
pleados en las primeras reacciones de la glicélisis, el ren-
dimiento neto total es de 36 moléculas de ATP por cada
molécula de glucosa. La produccion de 36 moléculas de
ATP es el miaximo tedrico, ya que parte del gradiente de
H' producido por el transporte de electrones, puede em-
plearse para otras funciones, por ejemple, pura €l rans-
porte de sustancids hacia el exterior o el interior de las
mitocondrias. El rendimiento medio de la oxidacidén ae-
robia de la glucosy es aproximadamente del 384, com-
parativamente mucho mas eficaz que cualquier sistemna
de conversion de energia disenado por el hombre, que
raramente sobrepasa el 5-10% de eficacia.

Glicolisis anaerobia: produccion
de ATP sin oxigeno

Hasta este punto hemos descrite la respiracion celular
aerobia. Veamos ahora ¢Omo generan los animales ATP
sin oxigeno, esto es, anaerobicamente.

En condiciones anaerobias, la glucosa y otros azica-
res de seis carbonos primere se fragmentan por etapas
en un par de moléculas de Acido pirGvico, de tres carbo-
nos, durante la glicolisis, como se ha descrito en la pigi-
na 74 (véase tmhién la Figura 4-11). Esta serie de reac-
ciones conduce @ que se produzcan dos moléculas de
ATP y Atomos de hidrégeno, a partir de los cuales se for-
maran dos moléculas de NADH. Pero en ausencia de
oxigeno moleculir no puede producirse la oxidacion
posterior del acido pirdvico, ya que ¢l ciclo de Krebs v
la cadena de transporte de electrones no pueden tener
lugar y, por tanto, falta ¢l mecanismo para que tenga lu-
gar la reoxidacidn del NADH producido en la glicolisis.
El problema sc salvy limpiamente en la mayoria de las
células de los animaies mediante la reduccién del dcido
pirvico hasta :cido lactico (Figura 4-16). El dcido piri-
vico se convicrte en el aceptor final de electrones v el
Acido lictico en ¢l producto final de la glicdlisis anae-
robia. Esto libera los transportadores de hidrégeno
(NAD™, por 1o que se pueden reciclar y captar mas H'.
En la fermentacion alcohoélica (por ejemplo la de las
levaduras), hasta llegar al dcide pirdvico, los pasos son
los mismos que en Ja glicolisis. Entonces se libera uno
de los carbonos como didxido de carbono y el com-
puesto de dos carbonos que gueda se reduce a etanol,
regenerindose NAD .

La giicdlisis anaerobia sdlo rinde 1/18 de lo que lo
hace la oxidacidn completa de la glucosa hasta didxide
de carbono y agua, pero su encrme importancia radica
en que puede aportar aige de fosfato de alta energia en
situaciones en las que no hay oxigeno o su nivel es
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Glicolisis anaerobia, un proceso que tiene lugar en ausencia de
oxigeno. La glucosa se fragmenta en dos moléculas de acido
piruvico, produciéndose un rendimiento neto de dos meléculas de
ATP. El acido piravico, el aceptor final de los electrones de los
atomos de hidrogeno y los liberados durante su formacion, se
transforma en acido lactico. El hidrogeno y los electrones se
recuperan a través del NAD",

muy bajo. Muchos microorganismos viven en lugares en
los que hay una gran carencia de oxigeno, como sucede
en los suelos pantanosos, el lodo de los lagos, el fondo
del mar o en los caddveres en descomposicidn. El mas-
culo esquelético de los vertebrados puede basar su ac-
tividad, cusi exclusivamente, en la glicolisis anaerobia du-
rante cortos perfodos de esfuerzo, cuando la contraccion
es tan rapida o potente que el suministro de oxigeno a
los tejidos resulta insuficiente coma para proporcionar
tocla la energia necesaria para la fosforilacion oxidartiva,
En estos casos los animales no pueden aguantar mucho,
pero complementan la fosforilacion oxidativa con fa gli-
colisis anacrobia. Un tipo de fjbra muscular (el masculo
blanco) ticne pocas mitocondrias y emplea principal-
mente [a glicolisis anaerobia para producir ATP (Ca-
pitulo 29, p. 7143). En todos los tipos de musculos, Jas
actividades intensas o de gran esfuerzo van seguidas
de un periodo en el que aumenta ¢l consumo de oxige-
no 4 medida que se forma dcido lictico, el producto fi-
nal de la glicolisis anaerchia, que se difunde desde los
misculos hacia el higado, donde se metaboliza. Ya que
el consumo de oxigeno aumenta después de una actjvi-
dad violenta, se dice que durante la misma €l animal
adquiere uns deuda de oxigeno., que s¢ recupera
cuando la actividad cesa y se mutaboliza el dcido lactico
acumulado,

Algunos animales dependen fundamenialmente de
la glicdlisis anaerobia cuando realizan sus actividades
normales. Por ejemplo, los mamiferos v las aves que
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bucean dependen casi por completo de la glicolisis
anaercbia, que les proporciona la energia necesaria pa-
ra poder mantener inmersiones prolongadas sin respirar
(es decir, sin utilizar oxigeno). El salmén nunca podria
alcanzar sus lugares de freza si no fuera por la glicélisis
anaerobia, que le proporciona casi todo €] ATP que uti-
liza durante los grandes esfuerzos musculares gue tiene
que realizar, corriente arriba, por rapidos y cascadas.
Muchos animales pardsitos han prescindido totalmente
de la fosforilacion oxidativa en ciertas etapas de su ciclo
vital. Estos, en su metabolismo energético, secretan pro-
ductos finales relativamente reducidos, como el dcido
succinico, el acido acético o el dcido propidnico. Estos
compuestos se producen en las reacciones que tienen
lugar en las mitocondrias y de ellos derivan varias molé-
culas mas de ATP que en la glicdlisis hasta el 4dcido ldc-
tico, aungue estas secuencias son mucho menos efica-
ces que el sistema clisico de wansporte de electrones.

METABOLISMO
DE LOS LIPIDOS

El primer paso en la degradacidn de un triglicérido es la
hidrélisis hasta gliceral y tres moléculas de dcidos grasos
(Figura 4-17). El glicerol se fosforila y entra en la ruta gli-
colitica (Figura 4-10).

Lo que queda de la molécula del wiglicérido son los
dcidos grasos. Por ejemplo, uno de los dcidos grascs mis
abundantes en la naturaleza es el acido estedrico.

H,C  CH, CH, CHy CH, CH, CH, CH, CH, ©
NSNS SNSSNSN SN NS
CH, CH, CH, CH, CH, CH, CH, CH, C

o L OH
Acido estearico

La larga cadenu hidrocarbonada de un 4cicdo graso se
va rompiendo por oxidacidén en fragmentos de dos dto-
mos de carbono, Estos se separan desde el extremo de la

? . 9
' CH,~OH  HO—C—R;
‘ 3 H0 ‘ _

+ Il
CH—O0—C—Ry, Lipasas CH —OH HO —C—R,;

g ;
CH,— O—C—R; CH,~OH HO—C—Ry
Triglicérido Glicerol Acidos grasocs

Figura 4-17
Hidrolisis de un triglicérido (grasa neutra) por una lipasa

intracelular. Los radicales R de cada acido graso representan una
cadena hidrocarbonada.

molécula, en forma de acetil-CoA. Se necesitan dos enla-
ces fosfato de alta energia para preparar cada fragmento,
y esta energia procede de la reduccion del NAD" y del
FAD ¢n las oxidaciones, y del grupo acetilo segin se pro-
duce su degradacién en el ciclo de Krebs. Se ha calcula-
do que Ja oxidacién completa del dcido estedrico, de 18
carbonos, produce 146 moléculas de ATP. En compara-
cion, wes maeléculas de glucosa (también 18 carbonos en
total) rinden 108 moléculas de ATP. Como hay tres acidos
grasos en cada molécula de triglicérido, se forman un to-
tal de 440 moléculas de ATP. En la degradacién del glice-
rol se producen otras 22 moléculas de ATP adicionales,
lo que da un rota! de 462 moléculas de ATP. No es de ex-
tranar que las grasas se consideren como €l combustible
rey para los animales. Las grasas son combustibles mds
concentrados que los hidratos de carbono, ya que las pri-
meras son hidrocarburos casi puros, contienen mis hi-
drogeno por dtomo de carbono que los azicares, y son
los electrones energéticos del hidrogeno los que dan lu-
gar a los enlaces de alta energfa, cuando se mueven a
través del sistema de transporte de electrones en las mi-
tocondrias,

Los depositos de grasa se forman principalmente a
partir de los excedentes de grasa e hidratos de carbono
de la dieta. La acetil-CoA es la fuente de dromos de
carbono para construir los dcides grasos. Como todos
los grandes tipos de moléculas orginicas (hidratos de
carbono, grasas vy proteinas) pueden degradarse a ace-
til-CoA, tedas ellas pueden convertirse en grasa alma-
cenada. La ruta biosintética de los dcidos grasos re-
cuerda a la inversién de la ruta catabdlica ya descrita,
pero requiere de un conjunto de enzimas completa-
mente diferente. A partir de la acetil-CoA, la cadena de
dcido graso se ensambla utlizando fragmentos de dos
carbonos. Ya que los acidos grasos liberan energia
cuando se oxidan, obviamente su sintesis requiere un
aporte de energia, que es proporcionada principalmen-
te por electrones de alta energia procedentes de Ja de-
gradacion de la glucosa. Asi, el total de ATP derivado
de la oxidacion de una molécula de triglicérido no es
tan grande como hemos calculado antes, ya que se re-
quieren cantidades variables de energia para su sintesis
y almacenamiento.

Las grasas almacenadas son la mayor reserva de
combustible del cuerpo. La mayor parte de la grasa uti-
lizable se localiza en el tejido adiposo blunco, que estd
constituido por células especiales rellenas de globulos
de wiglicéridos. Ei tejido adiposo blance se reparte por
toda la cavidad abdominal, los masculos, alrededor de
los vasos sanguineos y drganos grandes profundos (por
ejemplo, el corazon y los rifones), vy especialmente bajo
la piel. Las mujeres tienen aproximadamente un 30%
mis grasa que los hombres, v a esto se debe el diferen-
te aspecto de hombres y mujeres. Las personas también
podemos acumular grandes cantidades de grasa con de-
masiada facilidad, lo que genera un serio riesge de caer
enfermos.
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Los aspectos fisiologicos y psicoldgicos de la obesidad,
actualmente, estin sicndo investigados por numerosos
dientificos, Han aumentado las evidencias que indican e
la ingestion de alimentos y, por tanto, la cantidad de grasa
que se acumub en ¢l cuerpo, estin reguladas por un centro
de control de la alimentacion localizado en el cerebro (en
Lus zonas laterales y ventral del hipotilamao, y en el wllo
cerebral). Aqui se regula la ingesta v ¢l peso normal del
individuo, que puede mantenerse de forma persistente por
encima. o por debajo, del que se considera como «ormil-
pard la poblicion humana. Aunque cada vez hay mds
pruebas de gue existe un componente genético ¢n la
obesidad, lu proporcion casi epidémica de obesos en los
Estados Unidos, se puede explicar mucho mis facilmente
por el estilo de vida y los habitos alimentarios de los
ciudadanos. Otros paises desarrollados muestran una
tendencia similar, aunque menos pronunciada, a desarrollar
un problema relacionado con la chesidad de sus hahitantes,

METABOLISMO
DE LAS PROTEINAS

Como las proteinas estin formacdas por aminodcidos, de
los que existen generalimente 20 diferentes (p. 28), el te-
ma central a considerar es el merabolismo de los aminoa-
cidos. Este es sumamente complejo. Por una parte, cada
uno de los 20 aminodcides requicre rutas e biosintesis y
degradacion independientes. Por otra, los aminoacides
son precursores de las proteinas tisulares, las enzimas,
los dcidos nucleicos y otros compuestos nitrogenados,
que forman ¢l auténtico entramado de la célula. El objeti-
vo principal de la oxidacion de los hidratos de carbono v
de Jas grasas es proporcionar cnergia para construir y
muntener estas importantes macromoléculas.

Sin digerir .
de proteinas
: lisulares
Proteinas Digeridas Reserva de
de ia y absorbidas aminodcidos
dieta
Consumidas Desaminacion
por la flora y utilizacién
intestinal energética

Reconstruccion
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Comencemos con lu reserva de aminodcidos de la
sangre y del fluido extracelular, de la que se surten 1os le-
jidos para satistacer sus necesidades. Cuando los animales
ingicren proteinas, la mayor parte de éstas se digiere en el
rubo digestivo, liberdndose los amincicidos que Jas cons-
tituyen, que son absorbidos (Figura 4-18). Las proteinuas
tistulures también son hidrolizadas durante ¢l crecimiento,
reparacion v reestructluracion normales de los tejidos; sus
aminodcidos, junto con los derivados de los nutrientes
profeicos, pasan 4 formar parte de 14 reserva de aminodci-
dos. Una parte de dichd reserva se utiliza para reconstruir
proteinas tisulares, pero la mayoria de los animales ingic
ren un exceso de proteinas. Ya que los aminodcidos. co-
mo tiles, no se excretan en cantidades significativas, du
ben ser eliminados de alguna muanera. De hecho, los
aminedcidos pueden ser, y son, metabolizados a wavés de
rutas oxidativas para proporcionar fosfato de alta energia.
En suma, el exceso de proteinas se utiliza como combus-
tible, como ocurre con los hidraros de carbono y las gra-
sa8. Su importancia coma combustible depende, por su-
puesto, de la naturaleza de la dieta. En los carnivoros,
que ingieren una dieta casi exclusivamente compuesta
por proteinas y grisas, casi la mirtad de su fosfato de alw
eneryis procede de la oxidacidn de los aminoéacidos.

Antes de formar parte del depdsito de combustible,
debe extraerse el nitrégeno de la molécula de aminoaci-
do. Esto se puede conseguir por desaminacion (el grupo
amino se divide para formar amoniaco y un cetodcido) o
por transaminacion (el grupo amino se ansfiere a un ce-
todcido para producir un nuevo aminodcido). Asi, la de-
gradavion de los aminodcidos da lugar a dos productos
principales, cadenas carbonadas y umoniaco, que son
tratados de diferente munera. Una vez que se han extrai-
do los dtomos de nitrdgene, las cadenas carbonadas de
los aminodcidos pueden oxidarse de forma completa, ge-
neralmente siguiendo la ruta del dcido pirdvico o la del

Figura 4-18

Destino de las proteinas de la dieta.
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Acido acético. Estos residuos se incorporan entonces a las
rutas normales del metabolismao de los hidratos de carbo-
no v de ks grasas (Figura -10).

El otro producto de la degradacion de los aminoaci-
dos es el amoniaco. Bste es un producto de desecho muy
toxico, ya que inhibe la respiracion al reaccionar con el
dcido a-cetoglutirico para formar dcido glutdmico (un
aminodcido), y elimina, de manera muy eficaz, el dcido
o-cetoglutirico del ciclo de Krebs (Figura 4-13). Desha-
cerse del amoniaco supone poco problema para los ani-
males acudticos, ya que es soluble y se difunde hacia el
medio externo, generalmente a través de las superficies
respiratorias. Los animales terrestres no pueden librarse
tan facilmente del amoeniaco, y deben destoxificarlo con-
virtiendolo en un compuesto menos peligroso. Los dos
compuestos principales que se forman asi son la urea y
el acido drico, aunque diferentes grupos de veriebrados
e invertebrados excretan una gran variedad de otras for-
mas no toxicas de amoniace. Entre los vertebrados, los
anfibios vy, sobre todo, los mamiferos, producen urea. Los
reptiles y las aves, igual que muchos invertebrados te-
rrestres, producen dcido Grico (la excrecion de dcido ri-
co por parte de los insectos y las aves se describe en las
paginas 482 y 668, respectivamente).

El hecho clave que parece determinar el tipo de dese-
cho nitrogenasdo es la disponihilidad de agua en ¢l am-
biente. Cuando el agua es abundante, el principal desecho
nitrogenado es el amoniaco. Si el agua es escasa, entoncees
es la urea. Para animales que viven en hédbitat verdadera-
mente aridos es el dcido Grico. El dcido Grico es muy inso-
luble y precipita ficilmente, lo que penmite su excrecion
en forma sélida. Los embriones de las aves vy los reptiles
se aprovechan enormemente de la excrecion de los resi-
duos nitrogenados en forma de dcideo arico, ya que los de-
sechos no pueden ser eliminados del interior del huevo,
Durante ¢l desarrollo embrionario, el inofensivo acido G-
co en estudo solido se va almacenando en una de las
membranas extraembrionarias. Cuando la ¢ria icrumpe en
su nuevo mundo, el dcido rico acumulado, junto con la
cascara del huevo v lus membranas que mantuvieron el
desarrollo, son abandonados por el recién nacide.

GESTION DEL METABOLISMO

El complejo patrdon de las reucciones enzimdticas que
constituyen el metabolismo no puede explicarse t1otal-
mente de acuerdo con las leyes fisicoquimicas o por
acontecimicentos casuales. Aungue algunas enzimas ac-
than «dejdndose llevar por la corrientes, la actividad de
otras estd estrechamente controlada. En el primer caso,
suponiendo que la funcion de una enzima es convertir A
en B, si B se gasta por conversién en otto compuesto, la
enzima tenclerd a restablecer lu proporcién original de B
a partir de A. Como muchas enzimas actian de manera
reversible segln sea la situacion metabodlica en un mo-
mento dado, la reaccion puede ser de sintesis © de de-

gradacion. Por gjemplo, un exceso de un metabolito in-
termediario del ciclo de Krebs, podria producir una sinte-
sis de glucdgeno; una escasez de tal metabolito conduci-
ria a la degradacion del gluedgeno. Esta compensacion
automdtica (equilibrio} no es, sin emburgo, suficiente pa-
w0 explicar odo lo que realmente ocurre en un organis-
mo, come, por ejemplo, qué sucede en los puntes de ra-
mificacion de una rua metabolicu.

Hay mecanismos que regulan las enzimas de forma
estricta, tante en canlidad como en actividad. En las
bacterias, Jos genes que conducen a la sintesis de una
enzima se activan o desactivan, dependiendo de lu pre-
sencia o ausencia de un sustrato determinado. De esta
forma se puede controlar la cantidad de una enzima.
Este proceso es relativamente lento.

Los mecanismos que alteran la actividad de las enzi-
mas pueden ajustar, ripida y exactamente, los procesos
metabolicos a medida que cambian las condiciones en el
interior de la célula. La presencia, o ¢l aumento en Ja con-
centracion, de algunas moléculas puede cambiar la forma
(configuracidn) de determinadas enzimas, activandolas o
inhibiéndolas (Figura 4-19). Por ejemplo, la fosfofructo-
quinasa, que caraliza la fosforilacion de la glucosa-6-fosfa-
1o a fructosa-1,0-bifostato (Figura 4-13), es inhibidu por
las altas concentraciones de ATP o de acido citrico, ya
que la presencia de estas moléculas significa que ha lle-
gado una cantidad suficiente de precursores al ciclo de
Krebs y, por tante, no se necesita mis glucosa. En algu-
nos casos, €l producto final de una reaccion metabolica
concretd inhibe a la primera de las enzimas que intervie-
nen en dicha reaccion. Este tipo de mecanismo se deno-
mina inhibicién por retroalimentacion.

Ademis de estar sujetas a estos cambios en su forma
fisica, algunas enzimas pueden existir en estado activo o
inactivo, y éstos pueden ser quimicamente diferentes. Las
enzimas que degradan el glucogene (fosforilasas) v que
lo sintetizan (sintetasas), son un buen gjemplo. Las con-
diciones que llevan a la activacion de la fosforilusa inhi-
ben a la sintetasa y viceversa.

Se conocen muchos casos de regulacion enzimiitica,
pero los ejemiplos seleccionados son suficientes pard ilus-
trar la importancia de la regulacion enzimatica en la inte-
gracién del metabolismo.

Sustrato —

f\@ﬂ &
e Activador T

Punto — Q
Enzima / K

regulador
A B

Figure 4-19

Regulacion enzimatica. A, El sitio activo de una enzima sélo se une
débilmente a su sustrato en ausencia de un activador. B, Cuando el
punto regulador de la enzima es ocupado por el activador, la
enzima se acopla al sustrato y el sitio resulta cataliticamente activo.
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Los seres vivos estin sujetos a las mismas leyes termodindmicas
que gobiernan a los sistemas inanimuados. La primera ley esta-
bicce que la energin no se destruye, aungue puede ransfornur-
se. La sexunca ley dice que la estructura de un sistema estd di-

rigida hzcia el desorden otal o. lo que es lo mismo, 1 aumentar

Lt entropia, a medida que L energnt se disipa de €. La energia
solar captada por fotosintesis como vnergia quimica de enlace
pasa 4 través de la cadena alimentaria, donde se utiliza para
hiosintesis, transporte activo y movimiento, siendo finalmente
degradada 2 energia caldrica. Los seres vivos son capaces de
disminuir su entropia y mantener un elevado orden interno de-
hido a que la biosfera es un sistema ubierto, del cual se pucde
captar v utilizar energia. La energin utilizable cn lus reacciones
bioquimicas se denomina senergr libre-.

las enzimas son proteinas asociadas a cofactores no protei-
cos, que aceleran encormemente la velocidad de las reacciones
quimicas en los seres vivos. Unit enzima realiza su funcion
uniéndose temporalimente 4 un reactivo (sustrato) por un lugar
activo, mediante un acoplumiento sumamente especifico. En
esty configuracion, el umbral encryactico de activacion interna
disminuye lo suficiente como para modificar el sustrato, v la en-
zima vuclve a su lorma original

Las células utilizan la energia almacenada en los enluces
quimicos de los combustibles orginicos, degradandolos a tra-
ves de cadenas de reacciones controladas enzimiticamenie
Fsta energia de enlace o~ rransferida al ATP y almacenada en
forma de enlaces losfato de «alta encrgia-. U ATP se produce en
las células a medida que se necesita para gue su energia sea
utilizada en diversas reacciones de sintesis y de secrecién, o ¢n
Procesos mecanicos.

La slucosa es una fuente de energia imporante para las o¢-
lulas. En ¢l metabolismo acrobio (respiracidn) la moléeula de la
alucosa (de scis crbonos) se fragimenta en dos moléculas de
avido piravico (de tres carbonos). Este sufre una descarboxilu-
CION pari formar acetil-CoA (de dos carbonos), un intermedii-
rio fundamental, que es conducido al ciclo de Krebs. La acetil-
Conx tambidn pucde proceder de [z degradacion de las grasas,
En el ciclo de Krehs, la acetil-CoA se oxida hasta didoxido de
curbono en una seric de reacciones, en lus que s¢ producen
clectrones de altu energin que son captados por molceulas
aceptoras de los mismos (NAD' y FAD). Al final, los clectrones

TIONARIO
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de alta energiu pasan a través de una cadena de tuansporte de
clecrones, formada por una serie de molcculas ransportadoras
que se jocalizan en la membrana interna de las mitocondrias.
Se produce un gradiente de hidrogeno a medida gue los elec-
tones pasan de un transpontador 4 otro, hasta scr {inalmente
captados por el oxigeno vy, a medida que los iones de hdroge-
no van pasando a favor del gradiente electroquimico, s¢ prodii-
ce ATP gracias a las moléculas de ATP sintetasa localizadus en
Ia membrana interna de las mitocondrias.

En ausencia de oxigeno {ghcolisis anaerobia), lu glucosa se
divide ¢n dos moléculas de dodo Ectico (de tres curbones), pro-
duciendo dos moléculas de ATE Aunque la glicolisis anacrobia
es mucho menos ficaz que la respiracién, proporciona al animal
la encron necesdaria para las contracciones musculares, cuando
lus necesidades energéticas superan el sistema dependiente del
oxioeno; ademds, es la Gnica fuenice de encraiz para los microor-
ganismos que viven en ambientes desprovisios de oxigeno libre.

Los triglicéridos {grusas neutras), son depdsuos de encrgia
metabdlica especialmente ricos, debido 4 que Jos dcidos grasos
de que estan compuestos son muy anhidros v csiin fuernemen-
te reducidos. Los dcidos grasos se degradan medinte [a separa-
cion secuencial de unidades de dos carbonos, que entran en el
ciclo de Krebs en forma de aceril-CoA.

Los auminodcidos que excoden lus necesidades para [ sinte-
sis de proreinas y otras hiomoleculas grandes, son utilizzdos co-
mo combustibles, Se degradan por desconminacidn o por transa-
minacion para producir amoninco y cadenas carbonadas, Estas
Gltimas se incorporan al ciclo de Krebs para ser oxidadas. El
armontaco es un producto de descecho, fuertemente 10xico, del
que los animales acudticos se desprenden rdpidamente, normal-
mente i fraves de sus superficics respiratorias. Sin embargo, los
animales lerrestres convierten ¢l amoniaco en compuestos mu-
cho menos toxicos, ureit y acicdo drico, para su excrecion.

Laintegrucion de las rutas metabolicas estd i
gulada por mecanismos que controlan tanto L cuntidad como
la actividad de las enzimas. La cantidad de enzimus estd regula-
da por ciertas moleculas que activan o desactivan la sintesis en-
zimdtica. La actividad enzimatica puede alterarse por la presen-
cia o lu ausencia de metabolitos que producen cambios de
contigracion en las enzimas y, por tanto, aumentun o disminu-

lamente re-

yen su ficacia comeo catalizadores.

1. Enuncie la primera y L segunda leves de la
termuclindmica. Los scres vivos parccen violar la segunda
ley de la termodindnucz. ya que mantienen un alto grado
de organizacion a pesar de b tendencia universal hacia el
incremente de la desorganizacion: qoudl es la explicacién
de esta puradoja?

2. Explique lo que se entiende por «energia libres de un
sistema. Una reaccion que se produce espontineamente,
Avndrit un cambio posdivo o negativo de energia
libre?

4. Muchas reacciones hoguimicas se producen lentamente,
hastz que se supera o umbral energético para ¢l cambio.
(Como se lleva esto o caho en los seres vivos?

4. ;Quc sucede en la formacién de un compleje enzima-
sustrato que favorece la rotura de los enlaces del sustiato?

5. ;{Qué se conace como -enlaces de alia energue? ;Por qué es
huena que los seres vivos produzean moléculas con este
tipo de enluces?

G. Siel ATP es cuapaz de proporcionar energhi it una reaccion
endergdnici, ;por qué no puede considerarse como un
combustible?

7. ¢Qul s una reaccion de oxidacion-reduccion y por que se
consideran tan importantes en el metabolismo celular?

8. Cite un ejemplo de aceptor final de electrones en los
orguanismos zerobios y otro en los anaerobios. Por (ué s
mds elicuz el mettholismo acrobic que el anaerobio?
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. ¢Por qué es necesario que la glucosa sea »mejorada-, con

un enlace fosfato de alta energia antes de ser degradada en
la ruta glicolitica?

. fQue les ocurre a los electrones extraidos durante Ja

oxidacion de las riosas fosfato en la glicdlisis?

. ¢Por qué se considera a la acetil-CoA como un

intermediario fundamental en la respiracion?

. Por qué los dtomos de oxigeno son importantes en la

fosforilacién oxidativa? ;Qué consecuencias tendria su falia
durante un periodo breve de tiempo en los tgjidos que
habitualmente emplean lu fosforilacién oxidativa para
obtener energia?

Explique ¢dmo pueden los animales producir ATP sin
oxigeno. Ya que la glicdlisis anuercbia es mucho menos
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eficaz que la fosforilacion oxidativa, ;por qué no se ha
descartado la glicolisis anaercbia durante la evolucion
animal?

14. ;Por qué se denomina a la grasa de los animales «el
combustible rey-? ;Cudl es el significaddo de la acetil-CoA
en el metabolismo de los lipidos?

15. La degradacion de los aminodcidos da lugar a cdos
productos, amoniaco v cacdlenas carbonadas. ;Qué les
ocurre a estos producios?

16. Explique la relacion que hay entre la cantidad de agua en
el ambiente en que vive un animal y ¢l tipo de desecho
nitrogenado que produce.

17. Explique tres mancras por las que pueden regularse Jas
cnzimas én las células,
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Los principios
de la genctica

Un codigo para todo lo vivo

El principio de la transmision hereditaria es la clave central
de la vida scbre la Tierra: todos los organismos heredan de
sus progenitores la organizacién estructural v funcional. Lo
que hereda la descendencia no es una copia exacta de los
padres, pero si un conjunte de instrucciones codificadas que
¢l organismo en desarrollo utiliza para construir un cuerpo
parecido al de sus progenitores. Estas instrucciones existen
en forma de genes. que son las unidades fundamentales de
la herencia. Uno de los grandes avances de la Biologia mo-
derna fue el descubrimiento de la naturaleza de esas instruc-
ciones codificadas en los genes realizade en 1953 por James

Jardin en que Gregor Mende! reafizd sus experimentos, Brno, Republica
Checa.

Watson y Francis Crick, El material genético (acido desoxi-
rribonucleico, DNA) estd formado por bases nitrogenacdas
dispuestas a lo largo de una cadena de unidades de fosfato
y azicares. El codigo genético se basa en el orden lineal de
la secuencia de bases en la cadena de DNA.

Debide a que las moléculas de DNA se autorreplican y
pasan de una generacion a otra, las variaciones genéticas se
pueden heredar y se pueden extender en unz poblacion.
Tales alteraciones moleculares, denominadas muraciones,
son la fuente Gltima de Ja variacion bicldgica v la materia
prima de la evelucion.
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n principio bisice de la teoria evolutiva moderna es

que los organismos alcanzan su diversidad a través

de maodificaciones hereditarias de las poblaciones.
Todos los linajes de plantas y animales estin emparentados
por su ascendencia de poblaciones ancestrales comunes,

La herencia establece Ja continuidad de las formas de
vida. Aunque ascendientes y descendientes ¢n una gene-
racion concreta puedan parccer diferentes, exisie, sin em-
bargo, una continuidad genética que se trarsmile de ge-
neracién en generacion en cualquier especie de planta o
animul. En otras palabras, <o semejante engendra lo se-
mejante.. Con todo, los hijos no son éplicas exactas de
sus picres. Algunos de sus rasgos muestran semejanzas
con uno de sus progenitores o con ambos, pero también
apiarecen oires (ue no se encuentran en ninguno. Lo que
un individuo realmente hereda de sus padres es cierto ti-
po de organizacién germinal {genes) que, hajo la jnfluen-
cia de fuctores ambientales, guia la secuencia ordenada
de la diferenciacion desde ¢l ovulo fecundado hasta el ser
humano, con sus caracteristicas fisicas Gnicas, tal y como
las vemos. Cada generacion lega a la siguiente lus instruc-
ciones necesarias para mantener la continuidad de la vicla

El gen es la entidad unituria de la herencia, la base
germinal de cada caracteristica que aparece ¢n un orga-
nismo. El estudio de lo que son los genes y como funcio-
nan constituye la ciencia Gendctica. Es una ciencia que tra-
ta sobre las causas que subyiacen a la semejanza, como se
observa en la gran fidelidad de la reproduccion, y a la ve-
Macion, que constituye ki materia prima de la evolucion
organica. Todos los seres vivos utilizan el mismo sistema
de almacenar informacidon, de transferirla y de traducirla,
con lo que ha proporcionado una explicacion nto para
la cstabilidad de tode 1o vivo como para su origen a partir
de uny forma ancestral coman. Este es uno de los con-
ceptos unilicadores mis importantes de la Biologia.

LAS INVESTIGACIONES
DE MENDEL

El primero en formular los principios de la herencia fue
Gregor Johann Mendel (1822-1884) (Figura 5-1 y p. 19, un
monje 1gusting que vivid en Briinn (Brno), Moravia. En
aquel tiempo, Briinn formaba pane de Ausuia, pero ahora
se encuentra en Ja parte esie de la Republicn Checa.
Mienrras llevaba a cabo experimentos de cultivo en un pe-
quenio jardin del monasterio entre 1856 y 1864, Mendel exa-
minG minuciosamente 1 progenie de muchos miles de
plantas. Enuncié de forma simple v elegante lus leyes que
rigen la transmision de los caracteres de los progenitores
a sus descendientes. Sus descubrimientos, publicados en
1860, fueron de gran importancia, al aparecer inmediata-
mente después de la publicacion de Ef origen de las especies
por medio de la seleccion nulural de Darwin, Sin embargo.
los descubrimientos de Mendel permanecieron desprecia-
dos v olvidados hasta 1900, unos 35 anos despuds de haber
llevado a cabo el trabajo y 16 afios tras la muerte de Mendel.
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Las observaciones clisicas de Mendel se busaron en
los guisantes de jardin ya que eran de raza pura y se di-
fercnciaban unos de otros por diversas caracteristicas
evidentes. Por gjemplo, algunas variedades eran mani-
fiestamente epanas, mientras que otras cran altas, Una
segunda razdn para elegir los guisantes fue que se auto-
fecundaban, pero también se podian realizar fecundacio-
nes cruzadas experimentalmente. Mendel escogid carac-
rerfsticas sencillas y fuertemente contrastadas, evitundo
cuidadosamente aquellas que fueran meramente cuanti-
tativas o intermedias. Selecciond pares de cuaracteres con-
trastados comao son plantas altus y planias enanas, semi-
llas lisas y semillas rugosas (Figura 5-1).

SC avanzo un paso gigante on la genctica cromosomica
cuando ¢l genetista americano Thomas Hunt Morgan y
sus colegas seleccionaron para sus estudios a la mosca de
la fruta Drosophila melanogaster (1910-1920), Las moscas
se pocian criar, con un bajo ceste v facilmente, ¢n fruscos
de laboratorio y se podian alimentar con un medic
simple a base de plitanos y levadura. Lo mis imporanre
es que se producia una nueva generacion cada 10 dius. lo
que permitio a Morgun trabajar 25 veces mas rapido que
CON Organismos que necesitan un ang para madurar,
como los guisantes de jardin. El trabajo de Morgan
condujo a la realizacion de mapas de los genes en los
cromosomas v funda la disciplina de la citogenética.

Mendel cruzé plantas con uno de estos caracteres
con pluntas que poseian ¢l cardcter contrario. Lo hizo ex-
tirpando los estambres (parte masculina, que contiene el
polen) de una flor para evitar la autofecundacion y colo-
canclo en el estigma (parte femenina de la flor) de esta
flor polen e otra planta con el caracter opuesto. La poli-
Niz4Cion por otros medios, como el viento o los insectos.
es rara. por 1o que no afectd a sus resultados. Cuando la
planti fecundada por cruce duba semillas, observaba el
ripo de plantas (hibridos) que crecian a partir de csas se-
millas. Entonces, estos hibridos se reprodujeron por auto-
fecundacion.

Mendel no sabia nada de la base citologica de la he-
rencia, yu que los cromosomas v los genes eran descono-
cidus para €l. Aunque podemos admirar la inteligencia
de Mendel en su descubrimiento de los principios de la
herencia sin tener conocimiento de los cromosomas, es-
tos principios son ciertamente mis faciles de entender si
revisdmes primero el comportamiento cromosomico, es-
pecialmente en [a meiosis,

BASE CROMOSOMICA
DE LA HERENCIA

En los organismos con reproduccion sexual hay células
sexuales especiales o gametos (Ovulos y espermatozoi-
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Figura 5-1

Los siete experimentos en los que Gregor Mendel basé
sus postulades. Estos son los resultados de cruces
monchibridos para la primera y segunda generacion.

Flores pupuras vs. blancas
F | = todas plrpuras
F, = 705 purpuras
224 blancas
Ratio: 3.15:1

Vainas verdes vs. amarillas
F\ = todas verdes
F, = 428 verdes
152 amarillas
Ratio: 2.82:1

«.,/.

Tallos largos vs. cortos
F, = todos largos
F, = 787 largos

277 cortos
Ratio: 2.84:1

des} que rransmiten la informacion genética desde los
progenitores a la descendencia. Ta explicacion cientifica
de los principios genéticos requirid del estudio de las c&-
lulas germinales y su comportamiento. lo que significd
trabyajar hacia arrds desde ciertos resultados patentes de
la herencia, hasta los mecunismos responsables de tales
resultados. Pronto se sospechd que ¢l nacleo, y especial-
mente los cromosormas de las células sexuales, encerra-
ban el secreto del mecanismo de la herencia. Los cromo-
somas aparentemente son las Gnicas entidades que se
transmiten en cantidades iguales desde ambos progenito-
res a la descendencia.

Cuando se redescubrieron las leyes de Mendel ¢n
1900, quedéd patente su paralelismo con el comporta-
miente citoldgico de los cromosomas. Experimentos pos-
teriores mostraron que los cromosomas llevaban el mare-
rial herediturio.

Semillas lisas vs. rugosas
F, = todas lisas

F, = 5474 lisas
1850 rugosas
Razon: 2.86:1

Semillas amarillas vs. verdes
F. = todas amarillas
F, = 6022 amarillas
2001 verdes
Ratio: 3.01:t

Vainas infladas vs. constrefiidas
F; = todas infladas
F, = 882 infladas
299 constrenidas
Ratio: 2.95:1

Flores axiales vs. terminales
F, = todas axiales
F, = 651 axitaes
207 terminales
Ratic: 3.14:1

Meiosis: division reductora
de los gametos

Aunque las especies de los animales se diferencian por
poseer en sus células somiticas un namero caracteristico
de cromosomas, ¥ €stos tienen un ramano y una formsa
que tamhién son caracleristicos, una propiedad comin a
todos ellos es que se presentan por parejas. Los dos
miembros de una pareja de cromosomas contienen genes
similares, en los que estdn codificados los mismos grupos
de rasgos y generalmente, aungue no siempre, tienen ¢l
mismoe tamano y forma. Los miembros de cada una de
estas parejas se denominan cromosomas homélogos; ¥
cada miembro de la pareja es un homoélogo. Un homé-
logo proviene del progenitor femenino v el oo del
masculino. La meiosis consiste ¢n dos divisiones nuclea-
res especiitles en las que el marerial genético se replica y
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Figura 5-2

A, Meiosis en una célula sexual con dos pares de cromosomas. Profase |, los cromosomas homélogos se emparejan (sinapsis) formando
bivalentes. Al final de la profase |, los bivalentes estan formados por dos pares de cromatidas. Metafase |, los bivalentes se sittan en el
ecuador del huso. Anafase 1, las diadas de los antiguos bivalentes se desplazan hacia polos opuestos. Profase I, las células hijas contienen
un cromosoma de cada par de homélogos (haploide) pero cada cromosoma se ha replicado (dos cromatidas unidas por el centrémero).
Metafase II, las diadas se sithan en el ecuador del huso. Anafase |1, se separan las cromatidas de cada diada. Telofase II, se forman cuatro
células haploides (gametos), cada un con los cromosomas sin replicar {una cromatida por cromosoma). B, La sinapsis se produce en la
profase |, en la que los cromosomas homélogos se pueden romper e intercambiar porciones equivalentes. Las cromatidas hermanas
emparejadas y la region de asociacion cercana se extienden a lo largo de todo el bivaiente,
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a continuacion se producen dos divisiones celulares con-
secutivas (Figura 3-2). El resuliado es un grupo de cuatro
células hijus, cada una de las cuales sdlo tiene un mierm-
bro de cada pargja de cromosomas homdlogos. Los cro-
mosomas presentes en cada célula hija tras la meiosis se
denominan, en conjunto, detacidn cromosomica sencilla,
El ntumero de cromosomas de una dotacidon sencilla, que
varia con las cspecies, se denomina nimero haploide
{(n) de cromosomas. Cuando un par de gametos se unen
en el momento de Ja fecundacion, cada uno de ellos
aporta su dotacion cromosdmica a la célula recién forma-
da. Hlamada zigoto, que, por tanto, tendri dos dotaciones
cromosomicas completas. El nlmero de cromosomas de
estas dos dotaciones cromosdmicas completas s¢ deno-
mina nimero diploide (2. Los zigotos v las células so-
maticas en humanos normalmente tienen un ndimero di-
ploide de 46 cromosomas; los gametos tenen el namero
haploide (), 6 23, v la meiosis reduce el nimero de cro-
maosomas de dipleide a huploide.

Cada una de las células del cuerpo ticne dos copias
del gen responsable de la codificacion de una caracteris-
tica concreta, una en cada uno de los cromosomas ho-
mologos. Las formas alternativas de los genes para la
misma caracteristica se denominan formas alélicas, o
alelos. A veces, solamente uno de estos aleios tiene efec-
1o visible sobre el organismo, aunque en cada célula es-
tin los dos v, tanto uno como otro, pueden haber pasado
a la descendencin como resultado de la melosis v de la
correspondiente fecundacion,

Los alelos son tormas alternativas del mismo gen que
han surgido por mutacion de una secuencia de DNA.
Como un equipo de béisbol que tene varios bateadores,
solo uno de los cuales a la vez puede ocupar el puesto
de bateador en ¢l campo, sélo un alelo puede ocupar
un locus cromosomico (posicion). Los alelos alternativos
parz el locus pueden estar ¢n cromosomas homalogos
de un mismo individuo, haciendo que dicho individuo
sea heterozigdtico para el gen en cuestidn. Se pueden
encontrar numerosas formas alélicas de un gen en
diferentes individuos de una poblacion

Durante el crecimiento de up individuo, todas las cé-
lulas que se estan dividiendo mitéticamente conticnen un
juego doble de cromaosomas (la mitosis se describe ¢n la
n. 39% En los drgunos reproductores, los gametos (células
germinales) se forman después de la meiosis, que separa
jos cromosomas de cada par de homologos. Si no fuera
por esta division reductora, la unidén del 6vulo y el esper-
matozoide produciria un individuo con el doble de los
cromosomas que los progenitores. La continuacion de este
proceso en solo unas pocas generaciones podria generar
un namero astronomico de cromosomas en cada célula,

La mayoria de las propiedades Unicas de la meiosis
tienen Jugar durante la profase de la primera division

meidtica {Figura 5-2). Los dos miembros de cada par de
cromosomas homalogos se ponen on contacto lateral-
mente (sinapsis) para formar un bivalente, lo que per-
mite que se produzea la recombinacion génica entre los
cromosomas homadlogos pareados (p. 100). Cada cromo-
soma del bivalente va se ha replicado para formar dos
cromdtidas, cada una de las cuales pasard o ser un nuevo
cromosoma. Lus dos cromatidas estan unidas por un pun-
to, el centromero, de tal forma que cada bivalente esta
formado por dos pares de cromatidas (cada par cs una
diada), o cuatro futuros cromosomas y por tanto se de-
nomina tétrada. La posicion o localizacion de cualquier
gen sobre un cromosoma se denomina el locus del gen
(pl, loci) y en la sinapsis todos los loci de los genes de
una cromitida normalmente se sithan exactamente en-
frentados a los loci correspondientes de la cromiticla her-
mana y entre lus cromitidas de los cromosomas homé-
logos. Hacia el final de la profase, los cromosomas se
acortan y engrosan y entonces empiesa la primera division
meidtica. Al contrario gque en la mitosis, los cenurdmercs
que mantienen juntas 4 lus cromatidas ro se dividen en la
anafase. Como resultacdo, cada una de las diadas es em-
pujada hacia cada polo por los microtGbulos del huse
acromatico. Por tanto, al final de Ja primera division mei6-
tica, las células hijas contienen zw cromosoma de cada
par de homadlogos de las ¢élulas progenitoras, por lo que
el nimero ot de cromosomas se ha reducido hasta ser
haploide. Sin embargo, debido 4 que cada cromoesoma es-
ta formado por dos cromatidas unidas por ¢l centromero,
cada célula contiene una cantidad 2x de DNA.

La segunda division meidtica recuerda mids a los pro-
cesos que tienen lugar en la mitosis. Las dizdas se separan
a) principio de la anafase por la division de sus centréme-
10s ¥ Jos cromosomas de una sola cromdtida se desplazan
hacia cada polo. Asi, al final de la segunda division mejéti-
ca, las ¢lulas tienen un nimero haploide de cromosomas
y una cantidad n de DNA. Cada cromitida de la tétrada
original termina en un nic¢leo separado. Se forman cuatro
productos, cada uno de los cuales presenta un juego ha-
ploide completo de cromosomas v solo un alele de cada
gen. Solamente uno de los cuatro productos en la gameto-
génesis femenina serd un gameto funcional {p. 139).

Determinacion del sexo

Antes de que se pusiera de manifiesto la importancia de
los cromosomas en la herencia, a principios del siglo xx,
se desconociu por completo el control genético del sexo.
La primera pista cientifica sobre la determinacion cromo-
somica del scxo se produjo en 1902, cuando C. McClung
observo coma las chinches (Hemiptera) producian dos ti-
pos de espermatozoides aproximadamente en igual nu-
mero. Un tipo contenia. entre su juego normal de cromo-
somas. un cromasoma denominado accesorio que faltaba
en el otro tipo de espermatozoides. Ya que todos los
avulos de estas especies tenian el mismo nimero haploi-
de de cromosomas, la mitad de los espermatozoides ten-
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drian ¢l mismoe namero de cromosomas que los Ovulos y
la otra mitad tendrian un cromosoma mmenos. Cuando un
Svulo se fecundaba ¢on un espermatozoide que llevaba
el cromosoma accesorio (sexuxl), la descendencia resul-
rante era una hembra; cuando era fecundado por un es-
permatozoide sin cromosoma accesorio, la descendencia
era un macho. Por tunto se rezlizd una distincidon entre
cromosomas sexudles, que determinaban el sexo (v los
caracteres ligados al sexo), v los autosomas, el resto de
cromosomas que no influia en el sexo. Este particular ti-
po de determinacién del sexo se denomina a veces ¢o-
mo tipo X-X0, lo que indica que las hembras tienen
dos cromosomas X y los machos solo tienen un cromo-
soma X (el 0 denota ausencia de cromosoma). El méto-
do XX-X0 de determinacion del sexo se representa en la
Figura 5-3.

La especulacion de como se producia la determinacidn
del sexo en los animales dic lugar 4 teorias increibles
como, por ¢jemplo, que los dos testiculos del macho
contenian distintos tipos de semen, uno que producinia
nuchos y ¢ otro hembras. No es dificil imaginar el
abuso y multilacién a la que se sometieron a los
animales domésticos cuando se realizaban intentos de
alterar las proporciones de machos y hembras en el
ganado. Oua conjetura afirmaba que el sexo de la
descendencia estuba determinado por el progenitor mis
sporentementes sexuiado. Un padre especialmente
masculino deberia producic hijes y un padre afeminado
sGlo hijas. Estas ideas erréneas han persistido hasta hace

poco tempao.

Mas tarde se descubrieron otros tipos de determina-
citén del sexo. En el hombre y en oros muchos animales,
ambos sexos presentan el mismo ndmero de cromoso-
mas; sin embargo, los cromosomas sexuales son iguales
en las hembras (XX) y distintos en Jos machos (XY). Por
esta razon ¢l ovulo humano tiene 22 autosomas + 1 cro-
mosoma X. Los espermatozoides son de dos tipes: la mi-
tad Jleva 22 autosomas + 1 cromosoma X vy la otra mitad
Heva 22 autosomas + 1 cromosoma Y. El cromosoma Y oes
mucho mids pequeno que el X y contiene muy poca in-
formacion genética. En la fecundacion, cuando se juntan
2 cromosomas X, la descendencia es una hembra; cuan-
do se juntan uno X y uno Y la descendencia ¢s un ma-
cho. El tipo XX-XY de determinacién del sexo se muestra
en lu Figura 5-4.

Un tercer tipo de determinacion del sexo se encuen-
tra en las aves, las polillas, las mariposas y algunos pe-
ces, en Jos que ¢l macho tiene 2 cromosomas X (que se
denominan a veces ZZ) v la hembra uno X y uno Y (o
ZW). Finalmente, existen algunos invertebrados {p. 508)
y verlebrados (p. 652) en los que el sexo viene determi-
naclo por las condiciones ambientales o del compora-
miento mas que por los cromosomas sexuzles, o por loci
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genélicos cuya variacion no se asocia con una diferencia
visible en la estructura cromosdmica.

En el caso de los cromosomas X e Y, los cromosomas
homdlogos son distintos en forma y tamano, Por 1anio,
ne llevan los mismos genes. Los genes del cromosoma X
con frecuencia no tienen sus correspondientes alelos en
el diminute cromosoma Y. Este hecho es muy importante
en la herencia ligada al sexo (p. 98).

LEYES MENDELIANAS DE LA
HERENCIA
Primera Ley de Mendel

La ley de la segregacion de Mendel establece que en lu
Jormacién de los gametos, los faclores pares que especifi-
can fertotipos alternativos (caracteres visibles) se segregan
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de forma indepencdiente, En unc de sus experimentos
originales, Mendel polinizd plantas altas de raza pura
con el polen de plantas enanas de raza pura. Por tanto,
los caracteres visibles, o fenotipos, eran alto y epano.
Fncontrd que toda la progenie en la primera generacion
(Fy) era tan alta como los progenitores altos del cruce. E
cruce reciproco —plantas cnanas polinizadas con plantas
altas— produjo el mismo resultado. Este siempre ocurria
con independencia de la forma de realizar el cruce.
Obviamente, este tipo de herencia no era una mezcla de
dos caracteres, ya que ningln individuo de la progenie
resultd de tamano intermedio.

A continuacion, Mendel autofecundd las plantas altas
de la F, y se produjo una progenie de varios cientos de
individuos, [a segunda generacion (F,). Esta ver aparecie-
ron plantas farfo altas como enanas. De nuevo no habia
mezcla (no habia plantas de tamano intermedio), pero la
aparicién de plantas enanas a pactir de plantas parentales
altas era sorprendente. El cardcter enano, presente en los
abuelos pero no en los padres, habia reaparecido.
Cuando conté el namero real de plantas altas v enanas
de la generacion Fa. descubrid que habia casi exactamen-
C res veces mas plantas altas que enanas.

Mendel repitic entonces este experimento con los
otros seis caracteres contrastados que habia escogido v,
en cada caso, obtuvo proporciones muy proximas a 3:1
(Figura 5-1). En este punto debid guedar cdaro para
Mendel que estabu tratando con determinantes heredita-
ries pard los caracteres opuestos gue no se mezclaban al
juntarse. Incluso aunque el cardcter enano desaparecic
¢n la generacion F,, reaparecio integramente en la F,.
Concluyd que las plantas de la generacion F, llevaban
determinantes (que €l llamo dactoress) de ambos proge-
nitores, altos y enanos. a pesar de que solo el cardcter al-
to 3¢ expresd en la generacion F.

Mendel llamo al factor alio dominante vy al bajo re-
cesivo. De forma similar, los demds pares de caracteres
que estudid mostraron domindancia y recesividad. Alli
donde se presente un factor dominante, €l recesivo no se
puede apreciar. El factor recesivo aparecerda solamente
cuando ambos factores sean recesivos o, en otras pala-
bras, en condiciones puras.

Al representar sus cruces, Mendel utilizo letras como
simbolos: una letra maydsculd representa un cardcter do-
minante vy la correspondienie letra mindscula el corres-
pondiente caricter recesivo. Los genetistas modernos 1o-
davia siguen esta costumbre. Asi, los factores para plantas
altas puras se podrian representar por 777, los recesivos
puros por 41y los mixtos o hibridos de las dos planias
por 4 La bama indica que los alelos estin en cromoso-
mus homélogos. El zigoto lleva la constitucion genética
completa del organisme. Todos los gametos producidos
por T/ deben ser necesariamente 7, mientras que ague-
los procucidos por ¢f deben ser £ Asl, un zigoto produci-
e por la union de los dos debe ser 771, un heterozigoto.
Por otra parte, las plantas altas puras (770 v las plantas
enanas puras (/0 son homozigotas, lo que significa que

los pares de factores (alelos) son iguales en los cromoso-
mas homoélogos. Un cruce que implique sélo a un par de
caracteres opuestos se denomina eruce monohibrido.

En ¢l cruce de plantas altas con plantas enanas habia
dos fenotipos: alto y enano. De acuerdo con las formulas
genéticas hay tres Upos bereditarios: T/T. Tty /1. Estos
son los llamudos genotipos. 1In genctipo es una combi-
nacion alélica (7, Tto /9 y cl fenatipo es el correspon-
diente aspecto del organismo {(alto 0 enano).

Uno de los cruces originales de Mendel (plantas altas
con plantas enanas) se podria representar como sigue:

Progenitores (P)  T/T (alto) X t/t (enana)

Gametos todosT todos ¢

F, T Aoy <

Cruce de hibridos T X Tit
¥ ¥ N

Gametos T t —=T t
*M 2 '\<*
T ™ —~ Tit tt

Genotipos F,

Fenotipos F, Alto Alto Alto  Enano

Todas las combinaciones posibles de gametos F, en los
zigotos de la F, producirdn una proporcion fenotipica 3:1
y una proposcion genotipica 1:2:1. Es conveniente en ta-
les ¢ruces utilizar el método del cuadro disefado por
Punnett para representar las distintas combinaciones que
resultan de un cruce. El siguiente esquemsz se podria
aplicar en los cruces de la generacion [y

Ovulos
Polen T iy f

Y, TIT |

1 . 1'4 Tlff

2T | (homozigoto | i aito)
alto)

1 IE

I, Tt 4

"2t | (hibrido alto} miﬂgﬁ'g)‘m

Razon: 3 altos por 1 enano

Fl siguiente pasc fue muy importante, ya que cgacitd
a Mendel para probar su hipétesis de que todas las plantas
contentan factores no miscibles procedentes de ambos
progenitores. Autofecundd las plantas de la generacion F,
esto es, fecundd el estigma de una flor con el polen de esa
misma flor. Los resultados mostraron que las plantas ena-
nas e la F; autopolinizadas producian solamente plantas
enanas, mientras que un tercio de las plantas alias de fa F,
producian plantas altas y los otros dos tercios daban lugar
a plantas tanto altas como enanas con una razoén de 3:1,
exactamente como lo halyan hecho las planas de la F.
Los genotipos y los fenotipos fueron como sigue:

Plantas F,:

1, T TReenkedn, Todag 77T (homozigolas altas)
Altas

vy, Tt By T 2 T 1 1 (3 altas: 1 enanas)

Autolecundaiion

Enanas 4, ¢/t » Todas Ht (homozigotas enanas)
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Este experimento mostrd que las plantas endnas erun pu-
ras, ya que siempre daban lugar a plantas enanas cuando
se autofecundaban; las plantas altas eran tanto altas pu-
ras como altas hibridas. También demosied que el carde-
ter enano. aunque desaparecia primere en las plantas de
la Fy, donde tadas eran altas, aparccin de nuevo en las
plantas de la F,.

Mendel razond que los factores para la altura y el
enanismo eran unidades que ne se mezclaban cuundo
se manifestaban juntas co un ejemplar hibrido. La cene-
racidon F, contenia ambas unidades o factores, pero
cuando estas plantas formaban sus células germinales,
los factores se separabun de forma que cada célula ger-
minal s0lo poseia un factor. En una planta pura ambos
factores eran iguales v en una hibrida eran diferentes.
Mendel concluyd que las células germinales individuales
eran sicmpre puras con respecto a un par de factores
opuestos. incluso aunque las células germinales se for-
maran a partir de individuos hibridos que tavieran am-
bos caracteres opueston.

Esta idea constituyd la base para su ley de la segrega-
cion, que establece que siempre que des factores apare-
cen juntos en un hibrido, se segregan en gametos distin-
tos que son a su vez producidos por dicho hibrido. Cada
uno de los factores pares o alelos que posee el progeni-
tor pasa con igual frecuencia a los gametos. Hoy com-
prendemos que los Factores se segregan porque hay dos
alelos para ¢l caricter, uno en cada cromosoma de un
par homaologo. pero los gametos sdlo reciben uno de ca-
da en la meiosis. Por tanto, el uso actual de la ley de la
segrepacion se refiere o la separacion de los cromosomas
homalogos durante la meiosis.

La gran contribucion de Mendel fue su visidn cuanti-
tativa de la herencia. Esto marca realmente el nacimiento
de la Genetica, va que antes de Mendel se asumia que
los carucieres se mezchiban como dos colores de pintura,
un concepto que desafortunadamente persiste todavia en
la mente de muchos y que constituyd un problema para
la teoria de la Seleccion Nawural de Darwin cuando éste
la propuso por primerd vez {p. 18). Si los caracteres se
mezclaran, la varabilidad se habria perdido en la hibri-
dacién. Con la herencia indepencliente, los diferentes ale-
los se mantienen intactos 2 través del proceso de la he-
rencia y se pueden combinar como las piezas de un
juego de construccion.

Al no resenar halluzgos conflictivos, que probablemente
deben haber surgido como lo hacen en cualquier
investigacion original, Mendel ha sido acusade de
epreparar 0 amanar sus resultados. Bl hecho es, sin
embargo, que €l evitd cuidadosamente el material
ambiguo y se concentrd en el mensaje central, 1o que
todavia hoy se considera como un logro ejemplar en ¢l

anilisis experimental.
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Cruces prueba

Cuando uno de los alelos es deminante, los individuos
heterozigdticos poscen el alele que hace que su fenotipo
seu ideéntico al de los individuos homozigdticos para cl
alelo dominante. Por lo tanto, no se puede determinar el
genotipo de estos individuos solo con observar su fenoti-
po. Por ejemplo, en ] experimento de Mendel de los ca-
racteres alto y enano, es imposible determinar la consti-
wcion genética de las plantas ahas de la generacion F,
mecliante una mera inspeccion de las plantas. Las tres
cuartas partes de esta generacion son plantas altas, pero
ccudles son heterozigoticas?

Para averiguarlo, como Mendel razond. s¢ cruzan los
individuos problema con recesivos puros. Silas plantas
altas son homozigdticas, todas s plantas en dicho cruce
prueha resultardn altas, asi:

Progenitores  T/T (alto) x t/f (enano)

Ovulos
Polen T T

t Tt
{hibrido alto)

Tt
(hibrido alto)

Tt Tit !
{hibrigo alto) | (hibrido alto)

Toda la descendencia es 7t (hibrido alio). Si, por
otra parte, las plantas altas son heterozigdticas, la mitad
de la descendencia es alta vy la otra mirad enana, asi:

Progenitores T/t (hibrido alto) x t/t (enano)

Ovuic
Polen T !
CTHh
; T ' (homozigolo
(hibrido alto) enano)
. . i r‘
(hibrido alto) | (Nomozgoto
| enano)

El eruce prueba se usa con frecuencia en la Genética
moderna para conocer la constitucion genérica de la des-
cendencia y como un medio riapido para producic conjun-
tos de individuos homozigdticos de animales y plantas.

Herencia intermedia

En algunos casos ningln alelo es completimente domi-
nante sobre el oo y el fenotipo del heterozigoto mues-
tra caracteristicas intermedias entre las de los progenito-
res, o bastante diferentes. Fsto se denomina herencia
intermedia ¢ dominancia incompleta. En las flores
del dondiego de noche (Mirahilis), dos variantes alélicas
determinan flores rojas frente a rosas o blancas; los ho-
mozigotos son Jde flores rojas o blancas, mientras que los
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heterozigotos poseen flores rosas. En cierta raza de galli-
nas, un cruce entre individuos con plumas de color ne-
gro v ootros con plumas blinco-moteadas produce una
descendencin que presenta un color que no es gris, sino
un c¢olor distintivo llamado azul Andalucia (Figura 3-3).
En cada caso, si se cruzan las Fy, las F, tienen una pro-
porcion de 1:2:1 por colores, & 1 rojo: 2 rosa: 1 blanco
para el dondiego de noche v 1 negro: 2 azul: 1 blunco
para las gallinas andaluzas. Esto se puede esquematizar,
en el caso de las gallinas, como sigue:

Progenitores  B/8 (plumas negras) X BYB' (plumas blancas)

Gametos todos B todos B

Fiq B/B' (todos azules)

Cruce de hibridos B/B' X 8/8'

Gametos =¥=3 8.6’

Genolipos Fo 8/8 8/8' 8/ B/B'
Fenotipos Fa Negro Azul Azul Blanco

Cuando ninguno de los alelos es recesiva, es costumbre
representirlos con letras maytsculas y distinguirlos
mediante la adicion de un signo <prima- (87 o por letras
en superindice, por ejemplo, B” (para plumas negras) y
B’ {para plumas blancas).

En este tipo de cruzamiente el fenotipo heterozigori-
¢o es sin duda una mezcla de los caracteres de ambos
progenitores. Es facil ver ¢dmo observaciones de este ti-
po podrian reforzar el concepto de «mezcle en la heren-
cia. Sin emhargo. en el cruce de gallinas negras y blan-
cus, o en el de las flores blancas v rojas, séfo el hibrido es
una mezcla fenotipica; las ruzas homozigoticas presentan
lenotipos idénticos a los fenotipos parentales.

Segunda ley de Mendel

segin la ley de la segregacién independiente de Men-
del. fos genes localizerdos en diferenies pares de cromosomas
homologos se segregan  independientemente durante lu
meiosis. Asi, la ley trata de genes para dos caracteres diferen-
1es situados en dos pares distintos de cromasomas. Mendel
llevéy a cabo experimentos cruzando razas de guisantes que
se diferenciaban unas de otras por dos o mis caracieres fe-
notipicos debidos a la varacion de genes diferentes.
Mendel vu habia esublecido gue las plantas altas
eran dominantes sobre las enanas. También noté que los
cruces entre plantas con semillas amarillas y plantas con
semillas verdes producian otras con semillas amarillas ¢n
lu generacion Fy; por tanto, el amarillo era dominante so-
bre ¢l verde. El siguiente paso fue realizar un cruce entre
plantas que se diferenciabun en estos dos caracteres.
Cuando una planta alta con semillas amarillas (77T ¥/¥)
se cruzd con upza planta enana con semillas verdes (44

Ay Vi e
B/B X B/B
{negra) {blanca moteada)

'I-‘j o

8/8'(todas azules}

E/8" X B/F
=
w /¥
b
AS
M gl -
JV:_? e - g & =4
1 Negra 2 Azules 1 Blanca moteada
(B/B) (8/8') (B'/8')

Figura 5-5

Cruce entre gallinas con plumas negras y gallinas con plumas
blance moteadas. Negro y blanco son homozigotos; azul
Andalucia es heterozigoto.

¥, las plantas de la Fy fueron altas v amarillas, al y co-

mo se esperaba {777 Y.
Después los hibridos de la Fy se autofecundaron, con
los resultados de la F; que se muestran en la Figura 5-6,

Progenitores T/T Y/Y X vt yly
(altas, amarillas) {enanas, verdes)

Gametos  fodos TY todos ty

F1 Tit Yiy

(altas, amarillas)

Mendel ya sabia que un cruce entre dos plantis con un
tnico par de alelos del genotipo #7¢ daria una razon 3:1.
De forma similar, un cruce entre dos plantas con los geno-
tipos Y produciria la misma proporcion 3:1. 81 examina-
mos solamente los fenotipos esperacos en el resultado del
experimento dihibrido, totalizan 12 altos y 4 enanos, lo que
se reduce a una proporcion 3:1. Por otra parte, un total de
12 plantas tienen semillas amarillas por cada 4 plantas que
las tienen verdes, de nuevo una razdn 3:1. Asi Lo propor-
<ion monohibrida permanece para ambhos caracteres cuan-
do se consideran independientemente. La razdn 9:3:3:1 no
es mds que una combinacion de las dos razones 3:1.

31 x 31 = 9:3:3:1
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Figura 5-6
Método del cuadro de Punnett para la determinacién de los genotipos y los fenctipos esperados en un cruce dihibrido para genes de
segregacion independiente.
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Cuando se desconoce uno de los alelos, éste se pucde
designar por un guidn (TX—=). Esta notacion también se
utiliza cuando es indistinto que el genotipo sea
homozigdtico o heterozigdtico, asi como cuundo se
contabiliza la rotalidad de un cierto fenotipo. El guion
puede representar tanto @ Tcomo a L

Los genatipos y fenoripos de la F. son como sigue:

1 T/T Y/Y
2 T4 vy .
> TIT Yy 9 T/'—Y/— 9 altas amarillas
4 TA Yy
1 T/T yiy =
5 T4 y/y} 3 Ti—yly 3 altas verdes
1 ¥t YY :
e Yy 3t Y 3 enanas amarillas
1 yy 1 4t yly 1 enana verde

Los resultados de este experimento muestran que la
segregacion de alelos para la altura de la planta es inde-
pendiente por completo de ta segregacion de alelos para
el color de la semiila. Por tanto. otra forma de establecer
la ley de Mendel de L segregacion independiente es que
variaries alélicas de genes diferetey sobre cromosoms
distintos se segregan independieniemente una de la otra.
La razon es que durante la meiosis [4 transmision a un
gameto de una de los homdélogos de un par cualquicra
es independiente de la de los miembros de las demds pa-
rejas. Por supuesto, si los genes estuvieran en el mismo
Cromosoma se segregacian juntos (estarian ligados) a no
ser que se produjera sobrecruzamicnto. Los genes liga-
dos se discaren en lu pagina 99.

Una forma de estimar las proporciones de la proge-
nie que se espera tengan un determinado genotipo o fe-
notipo es construjr un cuadro de Punnett. Esto es facil
con un cruce monohibrido; con un cruce dihibrido el
cuadro de Punnett es bastunte laborioso; v con un cruce
trihibrido es absolutumente redioso. Podemos conseguir
tales estimaciones de forma mucho mis sencilla con sim-
ples calculos de probabilidad. El supueste bisico es que
los genotipos de los gametos de un sexo tienen unas
probabilidades de unirse a todos los genotipos de los ga-
metos del otro sexo, ¢n proporcion al numero en que se
presenta cada uno. Esto se cumple, generalmente, cuan-
do ¢l tamano de la muestra es suficientemente grande v
los nimeros reales observados estdn muy cerca de los
predichos por lus leyes de la probabilidad.

Podemos definis la probabilidad de la forma siguien-
1e:

Numero de veces que ocurre el suceso
Probabilidad (p) = — —
i otal diensityos o posibilichides
de que el suceso ocurr

Por ejemplo, la probabilidad (p) de que al lanzac al
aire una moneda caiga de cara es 1,2 porque la mone-
da tiene dos caras. La probabilidad de¢ obtener un 3 en
una tirada de dado es 1 6 porque el dado tiene seis ca-
ras.

La probahilidad de que sucesos independientes se
produzean juntos (sucesos ordenados) se abticne por la
regla del producto, que es simplemente ¢l producto de
sus probabilidades individuales. Cuando se lanzan al aire
dos monedas, la probabilidad de obtener dos caras es
1/2 x 1/2 = 1/4, o una oportunidad de cada cuatro. La
probabilidad de obtener dos veces 3 tirando dos dados a
la vez es:

Probahilidad de obtener dos veces 3 = 1/6 x 1/6 = 1/36

Debe norarse, sin emburgo, que una muestra de
pequeno tamafo puede proporcionar un resultado
bastante diferente al predicho. Asi, si tiramos una mo-
neda al aire tres veces y cae las tres de cara, no debe-
mos sorprendernos demasiado. Ahora, si tiramos i
moneda mil veces y el nimero de ocusiones en las
que cae de cara difiere mucho de 300, podemaos sospe-
char seriamente que hay algo extraino en la moneda.
No obstante, la probabhilidad no tenen «nemorias. La
probabilidad de que al lanzar una moneda caiga de ca-
ra sigue siendo de 1/2 independientemente de las ve-
ces que se haya lanzado v de los resultados obrenidos
previamente.

Podemes utilizar la regla del producto para predecir
las proporciones hereditarias en cruces monohibridos o
dihibridos (0 mayores) si fos genes se distribuyen inde-
pendientemente en los gametos {(como ocurria en todos
los experimentos de Mendel) (Tabla 3.15.

Alelos multiples

En la pagina 90 hemos definido los alelos como formas
alternativas de un gen. Aunque un individuo no puede
tener mas de dos alelos para un locus dado Cuno en cada
cromosoma del par de homologos, p. 88), pueden existir
muchos mas alelos distintos en la poblacion. Un ejemplo
es el conjunte de alelos maltiples que afectan al color del
pelaje de Jos conejos. Los diferentes alelos son € (calor
normal), ¢’ (color chinchilla), ¢ (color himalayay v ¢ Cal-
bino). Los cuatro alelos forman una serie de dominancia,
con ¢ dominando sobre cualquier otro. El alelo domi-
nante se escribe siempre a la izquierda y el recesivo o la
derecha:

"= Color normul
«eh/ = Color chinchilla
e = Color himalayz

¢ v = Color albino

Los alelos maliiples surgen a través de mutaciones en
el mismo locus del gen durante largos periodos de tiem-
po. Siexiste tiempo suficiente. cualquier gen puede mu-
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tar (p. 113> v dar lugar asi a muchos alelos diferentes en
el mismo locus.

Interaccion génica

Los tipos de cruces previamente descritos son simples en
el sentido de que los caracteres implicados se deben a la
accion de un Gnico gen, pero se conocen muchos casos
en los que la variacion del caracter se debe a dos o mis
genes. Mendel probablemente no llegd a comprender el
significado real del genotipo, en contraste con el cardcter
visible, el fenotipo. Ahora sabemos que muchos genoti-
pos distintos pueden afectar 4 un Qnico fenotipo (heren-
cia poligénica).

Ademis, muchos genes tienen mis de un Gnico efec-
10 sobre los fenotipos del organismo, fendomeno denomi-
nado pleiotropia. Por ejemplo, un gen cuya variacion
influye sobre el color de ojus puede, al misme tempo,
influir también en el desarrolle de ouwos caracteres. Un
alelo en un locus puede enmascarar o impedir la expre-
5ion de un alelo en ouo locus que actie sobre el mismo
caricter, fendmeno que se denomina epistasia. Otro ca-
so de interaccidon génica se da cuando varios conjuntes
de alclos pueden producir un efecto acumulative sobre
el mismo caricter,

Varios caracteres del hombre son poligénicos. En ta-
les casos, los caructeres, en vez de tener fenotipos alter-
natives discretos, muestran una variacion continua entre
dos extremos. Fsto a veces se llama herencia mezclada
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o herencia cuantitativa. En este tipo de herencia, los
hijos son a menudo mids 0o menos intermedios con res-
pecto a los dos padres.

Un ejemplo de este tipo es el grade de pigmentacion
en cruzamientos entre las razas humanas blanca y negra.
Los genes acumulativos en tales cruces tienen una expre-
siGn cuantitativa. Probablemente en la pigmentacion cu-
1aneu estdn implicados tres o cuatro genes, pero simplifi-
caremos nuesira explicacion suponiendo que solo hay
dos pares de genes de segregacion independiente. Asi,
una persopa con pigmento muy oscure tiene dos genes
puri Ja pigmentacion en cromosonits separaclos (A/A
5/B). Cada alelo dominante contribuye con una unidad
de pigmento. Una persona con pigmento muy claro tiene
alelos (a/a b/B) que no producen color, (Las pecas que
aparecen comionmente en la piel de personas muy blan-
cas representan un pigmento producido por genes com-
pletamente diferentes.) Lu descendencia de padres muy
oscuros y muy claros deberia tener un color de piel inter-
medio (A/a BD).

Los hijos de padres de color de piel intermedio
muestran variedad de color, dependicndo del nimero de
genes para la pigmentacion que han heredado. Bl color
de su piel varia desde muy oscure (174 B78) 1 oscuro
{A/A Bb 6 Aa BB, intermedio (A/A &b 6 A'a B'h o a’a
B/B), claro (Au b & a/e B/b) o muy claro (a/a b/bY, Asi,
es posible que padres helerozigotos para el color de la
piel tengan hijos de color mas oscuro o mas claro que
¢llos mismos.

TABLA 5.1

dihibrido para genes de segregacion independiente

Utilizacion de la regla del producto para determinar las proporciones fenotipicas y genotipicas en un cruce

Genotipos parentales Tit Yiy

Cruces equivalentes de los monohibridos Tit x Tit

Proporciones genatipicas de las F, 14T
de los cruces monohibrides 214 Tt

144 tht
Combinacién de las dos proparciones de los
moenehibridos para determinar las proporciones 14 TIT x
genotipicas del dihibrido

214 Tit b
144 tit X
Proporciones fenotipicas de las Fi de los cruces
monochibridos
Combinacion de las dos proporciones de los 34 Ti— .
monohibridos para determinar las proporciones
fenotipicas 14 tit N

Por tanto, las proporciones de los fenotipos son = 9 altas, amarillas: 3 aitas, verdes: 3 enanas, amarillas: 1 enana, verde

% Tit Yiy

y Yiy x Yiy
114 Yy
214 Yiy
1/4 yly

WYY =16 TIT YiY
{ 214 Yly = 216 TIT Yly
144 vy = 1116 TIT yly
WA YlY =216 Tit YIY
{ 214 Yly = 416 Tit Yiy
114 vy = 216 Tit ply
Yy =16 tt Yy
{ 24 Yly = 216 tit Yiy
114 yhy = 116 tit yly
3/4 Ti—(alta), 1/4 t/t {enana)
314 Yi—(amarilla), 1/4 yly (verde)
{ 314 Y}— = 9/16 Ti—Y/—(alta, amarilia)
114 yly = 316 Ti—yly (alta, verde}
{ 34 Yi— = 3116 tit Yi—(enana, amarilla)
114 yfy = 1116 tit yly (enana, verde)
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La herenciu del color de ojos en el hombre es otro
cjemplo de interaccion génica. Un alelo (8) determina la
presencia de pigmento en la capa frontal del iris. Este
alelo es dominante sobre el alelo para la ausencia de
pigmento (5. Los genotipos B/B y B/b producen
generalmente ojos pardos y el &/b origina ojos azules.
Sin embargo, estos fenotipos estdn muy afectados por
muchos genes madificadores que influyen, per ejemplo,
sobre la cantidad de pigmento presente, el tono del
pigmento y su distribucion. Asi, una persona con Brb
puede incluso tener ojos azules, si los genes
modificadores determinan una carencia de pigmento,
explicando asi los casos raros de hijos con ojos pardos
de padres con ojos azules.

Herencia ligada al sexo

Se conoce que la herencia de algunos caracteres depen-
de del sexo del progenitor que lleve el gen y del sexo de
la descendencia. Uno de los caracteres ligados al sexo
mejor conocido en el hombre es la hemofilia (Capitulo 31,

Mujer portadora (XX} Hombre normal (XY)

u
c
2
S
&
c
L]
o
2 Normal ? Poriadora &' Mormal &' Daltdnico
A (homozigota) {heterozigota)  (hemizigoto) (hemizigoto)
Figura 5-7

Herencia ligada al sexo para el daltonismo en el hombre. A, Una madre portadora y un padre normal producen daltonismo en la mitad de sus hijos,

p. 773). Otro ejemplo es el daltonismo, en el cual los co-
lores rojo v verde son indistinguibles en grado variable.
Los hombres daltonicos son mucho mds numerosos gue
las mwjeres daltdnicas. Cuando aparece en upa mujer ¢
daltonismo, sus padres son daltdnicos. Adewmds, si una
mujer de vision normal y portadora del daltonismo (un
portador es heterozightico para €] gen v es fenotipica-
mente normal) tiene hijos, lu mitad de ellos serdn proba-
blemente daltonicos, independientemente de que el pa-
dre tenga la vision alterada o no jcoOmo se explica esto?

El daltonismo v la hemotfilia son caracteres recesivos
situados sobre el cromosoma X, que se expresan fenoti-
picamente tanto cuando ambos genes son defectuosos
en la hembra como cuando en los machos se presenta
un solo gen defectuose. El patrdn hereditario de estas
anomalias se muestra, para el caso del daltonismo, en la
Figura 5-7. Cuando la madre es portadora y el padre
normal, la mitad de los hijos, pero ninguna de las hijas,
son daltdnicos. Sin embargo, si el padre es daltonico y
la madre portadora, la mitad de los hijos y la mitad de
las hijas son ciegos para los colores (de media y en una
muestra muy amplia). Es ficil comprender entonces por
qué tales anomalias son mucho mas abundantes en los

Mujer portadora (XX) Hombre dalténico (XY)

'><

77\

'

2 Dalténica & Normal d" Daltéico
(homozigota) (hemizigoto) (hemizigoto)

> o .

>

2 Portadora
B (heterozigota)

pero las hijas son normales. B, La mitad de los hijos e hijas de una madre portadora y un padre dalténico son dalténicos.
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Figura 5-8

(.
Herencia ligada al sexo para el color de ojos en la mosca
Drosophila melanogaster. A, Ojos blancos y rojos de D.
melanogaster. B, Los genes para el color de ojos estan situados en
el crermosoma X; el Y no fleva genes para el color de ojos. El rojo
normal es dominante sobre el blanco. Una hembra homozigética
de ojos rojos cruzada con un macho de ojos blancos produce en la
Fy una descendencia toda de ojos rojos. Las proporciones en la Fs,
de cruzar entre si la Fy, son: una hembra homozigética de ojos
rojos y una hembra heterozigdtica de ojos rojos frente a un macho
de ojos rojos y un macho de ojos blancos.

hombres: un Onico gen recesivo ligado al sexo tiene un
efecto visible en los varones ya que éstos sOlo tienen un
cromosomd X ;Como seria la descendencia de la uniodn
entre una mujer normal homozigdtica y un hombre dal-
1onico?

Ouro gjemplo de un cardcter ligadeo al sexo fue descu-
hierto por Thomas Hunt Morgan (1910 on Drosophilu. El
color normal de los ojus en Csta Mosca €s 10jo, PEro exis-
len mutaciones que producen ojos blincos (Figura 5-8).
Un gen para ¢l color de los ojos se encuentra en el cro-
mosoma X. Si un macho de raza pura de ojos blancos se
cruza con una hembra de ojos rojos, toda la descenden-
cia de lu b tiene ojos rojos, ya que este cardcter es domi-
ninte (Figuri 3-8). Si estd generacion Fy se cruza entre si,
todlas las hembras de la F; tienen ojos rojos, la mitud de
los machos tienen 0jos rojos v la otra mitad ojos blancos.
En esta generacion no se encuentran hembras de ojos
blancos, solamente los machos poseen el caricter recesi-
vo (0jos blancos), El alelo para los ojos blancos es recesi-
vo vy deberiia aparceer en estado homozigdtico. Sin em
bargo, ya que los machos tienen un Onico cromosoma X
(el cromosoma Y no lleva un gen para el color de ojos),
los ojos blancos aparecen alli donde ¢l cromosoma X lle-
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Figura 5-9

Los cruces reciprocos de la Figura 5-8 (hembra homozigética de
ojos blancos con un machao de ojos rojos) producen en la F,
machos de ojos blancos y hembras de ojos rojos. La F; muestra
nameros equivalentes de hembras de ojos rojos y ojos blancos y
de machos de ojos rojos y cjos blancos.

ve el alelo para este caricrer. Se dice que los machos son
hemizigoéticos (solo tienen una copia de un locus gené-
tico) para los caractéres que se encuentran ¢n el cromo-
soma X.

St s realiza el cruce reciproco, en el que lus hembras
son de ojos blancos y los machos de ojos rojos, todas las
hembras de la Fy son de ojos rojos v los machos de ojos
blancos (Figura 5-9). Si esta generacion Fy se cruza entre
si, la generacion F; muestra igual nimero de animales de
0j0s 10jos que de ojos blancos, sean machos o hembras.

Ligamiento autosomico
y sobrecruzamiento

Ligamiento

Desde que se redescubrieron las leyes de Mendel en
1900, se ha hecho evidente que, en contradiccién apa-
rente con la segunda ley de Mendel, no todos los facto-
res se segregan independientemente. De hecho, muchos
caracteres se¢ heredan juntos. Como ¢l ndmero de cromo-
somas de cualquier organismo es relativamente pequeno
comparado con el miumera de caracteres, cuda cromoso-
ma debe contener muchos genes. Todos los genes pre-
sentes en el mismo cromasoma se dice que estin liga-
dos. Ll ligamiento simplemente significa que los genes
estin sobre el mismo cromosoma v todos los genes pre-
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sentes en cromosomas homologos pertenecen a los mis-
mos grupos de ligamiento. Por tanto, debe haber rantos
grupos de ligamiento como pares de cromosomas.

Los genetistas utilizan normalmente la palabra
digamienter en dos sentidos bastante diferentes. El
ligamicnto al sexo se refiere a la herencia de un caracter
situado en los cromosomas sexudles y, por tanto, su
expresién fenotipica depende del sexo del organismo y
de los factores ya citados. El ligamiento autosdomico, o
simplemente ligamiento, se refiere a la herencia de los
ENEes Presentes en un Cromosoma autosomico Congreto.
Las letras que se utilizan para representar dichos genes
se escriben, normalmente, sin barra entre ellas, lo que
indica que se encuentran en ¢l misme cromosoma. Por
ejemplo, ABrab significa que los genes Ay B estan ¢n el
MismMo cromoesoma, mientras que @ y o estdn en el
cromosoma homdalogo. Curiosamente, Mendel estudid
siete caracteres del guisante de jardin, que se
segregaban independientemente debido a que se
encontraban en siete cromosomas distintos. Si hubiera
estudiado ocho caracteres, no habria encontrado
segregacion independiente en dos de los caracteres ya
gue el guisante de jardin selamente tiene siete pares de
cromesomas homaologos.

En Drosophila, donde este fendmeno se ha estudiado
ampliamente, hay cuatro grupos de ligamiento gque co-
rresponden a los cuatro pares de cromosomas que pre-
sentan estas moscas de la fruta. Normalmente, los cromo-
somas pequenos tienen grupos pequenos de ligamiento
v los cromosomas grandes tienen grupos grandes.

Sobrecruzamiento

El ligamiento, sin embargo, normalmente ne es comple-
to. 5i llevamos u cabo un experimento en el que cruza-
mos animales como Drosophila, encontramos que los ca-
racteres ligados se separan en cierto porcentyje en lu
descendencia. La separacion de los alelos situados sobre
el mismo cromosoma se produce debido al sobrecruza-
miento.

Durante la prolongada profase de la primera division
meidticd, los cromosemas homdalogos se rompen ¢ inter-
cambian porciones equivitlentes; los genes «cruzan» de un
cromosoma a su homdloge y viceversa (Figura 35-10).
Cada cromosema estd formado por dos cromatidas her-
manas que se mantienen juntas por medio de una estruc-
tura profeinacea que se denomina complejo sinaptoné-
mico. Las roturas e intercambios se producen ¢n los
puntos cortespondientes de croméitidas no hermanas,
(También ocurren roturas € intercambios entre cromat-
das hermunas, pero normalmente no tienen significado
genético, ya que las cromatidas hermanas son idénticas.)
El sobrecruzamiento es un medio de intercambiar genes

X B X X = —"x x—'xl « xI
Y — y Y — — =y Y =Y Yy —
Z— —= z Z— — 8= z 2! =7

Figura 5-10

Scbrecruzamiento durante la meiosis. Las cromatidas no hermanas
intercambian segmentos de tal forma que ninguno de los gametos
resultantes es genéticamente igual a los demas. El gen X esta mas
lejos del gen Y que el Y del Z, por tanto, el gen X se separa (on mas
frecuencia del gen ¥ en el sobrecruzamiento gue el Y del Z.

entre cromosomas homaologos v, por tanto, incrementa la
cantidad de recombinacion génica. La frecuencia de so-
brecruzamiento varia dependiendo de la especie, pero
generalmente, cada vez que los cromosomas se empare-
jan s¢ produce al menos un sobrecruzamiento y, a menu-
do, son varios los que ocurren.

Debido a que la frecuencia de recombinacion es pro-
porcional a la distancia entre los loci, se puede deter-
minar la posicion lineal comparativa de cada locus. Los
genes situaclos muy separados en Ccromosomas muy gran-
des se pueden segregar independicntemente va que la
probabilidad de que se produzca un sobrecruzamiento
entre ellos ¢n cada meiosis es cercana al 100%. Se sabe
que dichos genes se encuentran en ¢l mismo ¢romosoma
solo porque cada uno de ellos estd genéticamente ligado
a genes adicionales que se localizan fisicamente entre
ellos en el cromosoma, Durante muchos anos de laborio-
506 experimentos gendticos se han establecido mapas ye-
néticos que indican 4 posicion de mis de 500 genes dis-
uibvidos sobre los cuatro cromosomas de Drosophila
melanogdster.

Aberraciones cromosomicas

Las desviaciones de L norma, estructurales y numeéricas,
que afectan a muchos genes u la vez, se denominan ahe-
rraciones cromosOmicas. Algunas veces se les denomina
mutaciones cromosomicas, pero la mayoria de los citoge-
netistas prefieren utilizar el érmino «mutacions para refe-
tirse a los cambics cualitativos dentro de un gen; las mu-
taciones génicus se discutirdn en la p. 113

A pesar de la increible precision de la meiosis, se
producen aberraciones cromosémicas ¥ son mas comu-
nes de Jo que uno podria imaginar. Estas suponen un
gran beneficio econdmice para la agricultura. Desafor-
tunacdamente, tambi¢n son responsables de muchas mal-
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formaciones genéticas en el hombre. Se estima que cinco
de cada 1000 personas nacen con defectos genéticos se-
rios. atribuibles a anomalias cromosdmicas, Se producen
abortos espontaneos de embriones con defectos cromo-
sO6micos en un nimero mucho mavor que et de los em-
briones con defectos que llegan a término.

Un cambio en el nimero de cromosomas se denomi-
na euploidia, cuando se produce una adicion o delecién
de grupos completos de cromosomas, v aneuploidia,
cuande un tnico cromosema se anade o sustrae de un
juego diploide. Un Jjuego» de cromosomas contiene un
cromosoma de cada par de homodlogos, como se presen-
tarta en ¢l ndceo de un gameto. El tipo mds comin de
euploidia es la poliploidia, 1z posesion de uno o mads
juegos adicionales de cromosomas. Tales aberraciones
son muche mds comunes en las plantas que en los ani-
males. Los animales son mucho menos tolerantes a las
aberraciones cromosomicas, sebre todo aquellos en los
que la determinacion del sexo requiere un delicado equi-
librio entre ¢l ndimero de cromosomas sexuales v el de
autosomas. Muchas especies de plantas domésticas son
poliploides (el algadon, el trigo, los manzanos, la avena,
el tabuco y otras) y quizas el 402 de las plantas con flo-
res se pueden haber originado de esta forma. Los honti-
cultores prefieren las plantas poliploides y, a menudo, in-
tentan desarrollarlas debide a que tenen flores de
colores mis intensos v un crecimiento vegetativo mas vi-
goroso.

La aneuploidia se produce normalmente por un fallo
en la separacion de los cromesomas durante la meiosis
(separacion no disjunta). Si un par de cromosomas no
se separa durante la primera o la segunda division meid-
tica, ambos miembros migran 4 un poloe ¥ ninguno al
opuesto. Esto produce un gameto con 72— 1 cromosomas
y otre con 7 + 1 cremosomas. Si el gamete con -1 cro-
mosomas es fecundado por un gameto # normal, el re-
sultado es un animal monosomico. Lu supervivencia es
rara, va que la falta de un cromosoma produce un dese-
quilibric de instracciones genéticas. La trisomia, el re-
sultado de la union de un gameto normal 7 y un gameto
n+ 1, es mucho mas comin y se conocen en €l hombre
varios tipos de condiciones trisdmicas. Quizds la mds fa-
miliar sea la trisomia 21 o sindrome de Down. Como
su nombre indica, implica un cromosoma 21 extra com-
binado con el par 21 de cromosomas vy se produce por
unz no disyuncién de ese par durante la meiosis. Se pro-
duce espontineamente, y es poco frecuente sj no hay an-
tecedentes familiares de la anormalidad. Sin embargo, el
riesgo de su aparicion aumenta dramdticamente al incre-
mentarse la edad de la madre; se presenta con una fre-
cuencia 40 veces mayor en mujeres con mds de 40 anos
que en mujeres con edades comprendidas entre los 20 v
los 30. En los casos donde la edad de la madre no consti-
tuye un factor de riesgo, del 20 al 25% de los casos de tri-
somia 21 se deben a la no disyuncién duranie la esper-
matogeénesis; en su origen es palerna y aparentemente es
independiente de la edad del padre.
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Un sindrome es un conjunto de sintomas asociado 2 una
enfermedlad o anomalia particular, aunque no
necesariumente cada paciente con esa enfermedad
muestra todos {os sintomas. En 1866, un médico inglés,
John Langdon Down, describié el sindrome que hoy
sabemos que estd producido por trisomia 21. Debido 2 la
creencia de Down de que los rasgos faciales de los
individuos afectados eran en apariencia mongoloides, esta
anomalia se ha conocido como mongolismo. Las
semejanzas son sin embargo superficiales v los nombres
aceptados actualmente son trisomia 21 y sindrome de
Down. Entre las numerosas caractedsticas de la
enfermedad, la mas discapacitadora es un retraso mental
grave. Esta, asi como otras enfermedades producicas por
aberraciones cromosOmicas, se pueden diagnosticar
prenatalmente mediante un pracedimiento que implica
amniocentests. El médico introduce una aguja
hipodérmica a través de la pared abdorminal de ta madre
hasta los liquidos que rodean al feto (s20 dentro del feto) v
extrae algo de tluido, €l cual contiene algunas células
fetales. Estas ¢élulas se cultivan, se examinan sus
cromosomas v ademds se realizan otras pruebas. Si se
encuentra un defecto importante, la madre tiene la opcidn
de abortar. Como un «premio extra», se averigua &l sexo
del feto tras la amniocentesis sabria cOmo? Otra opcidn cs
determinar la concentracion de determinadas sustancias
en el suero materno, procedimiente menos invasive que
la amniocentesis, con el que se puede detectar sobre un
60% de los fetos con sindrome de Down. La ecografia
puede tener una eficacia de mas del 80%.

En todas las especies diploides, para que el desarro-
llo sea normal son necesarios los dos autosomas de cada
pareja (los cromosomas sexuales son la excepcion). Una
separacion no disjunta puede producir una trisomia en
olros cromosomas, pero debido a que provoca un dese-
quilibrio de Jos productos de los genes, casi siempre pro-
duce la muerte antes de que ocurra el nacimiento ¢ in-
mediatamente después. No obstante, cada célula sélo
necesita un cromosoma X funcional (el otro estd desacti-
vade en las hembras). La separacidon no disjunta de los
cromosomas sexuales se tolera mejor pero generalmente
produce anomalias en los drganos sexuales e infertilidad.
Por ejemplo, un humano XXY (sindrome de Klinefelter)
fenotipicamente es un macho, pere normalmente presen-
ta algunds caracteristicas sexuales femeninas y es estéril.
La presencia de un solo cromosema X (ausencia del cre-
mosoma Y) generalmente es letal para el embrion, pero
en algunas ocasiones el recién nacido presenta un fenoti-
poe femenino con diferentes grados de anomalias del de-
sarrolio {sindrome de Turner).

Las aberraciones estructurales afectan a grupos com-
pletos de genes dentro de un cromosoma. Una porcién
cromosdmica puede invertirse, colocando la disposicion
lineal de los genes en orden inverse (inversidn): los



102 PARTE SEGUNDA  Continuidad y evolucién de la vida amimal

cromosomas no homologos pueden intercambiar seccic-
nes (translocacién); se pueden perder bloques comple-
tos de genes (delecién) lo que generalmente va acom-
panado de graves defectos del desarrollo, o una seccion
cromosédmica extra se puede unir a un cromosoma nor-
mal (duplicacion). Estos cambics estructurales, normal-
mente, producen cambios fenotipicos. La duplicaciones,
aungue raras, son importantes para la evolucién, ya que
proporcionan informacion genética adicicnal que puede
lievar a cabo nuevas funciones.

TEORIA DEL GEN

Concepto de gen

El término «gen- (del G. genos origen) fue acufiade por W.
Johannsen en 1909 para referirse a los factores heredita-
rios de Mendel. Inicialmente, se consideraron como uni-
dades indivisibles de los cromosomas en las que estaban
localizados. Estudios posteriores con alelos muiltiples mu-
tantes demostraron que los alelos son, de hecho, divisi-
bles por recombinacion; es decir, se pueden separar per-
fes de un gen. Ademis, en los eucariontes muchos genes
tienen partes separadas por secciones de DNA que no tie-
nen ningln efecto sobre el producto final (intrones).
Como unidad fundamental de informacion genética,
los genes codifican productos esenciales para la arquitec-
tura bisica de cada célula, la naturaleza y la sintesis de
proteinas especificas, la formacion de las enzimas, 1a re-
produccion de la célula y, directa o indirectamente, su
funcién metabolica completa. Debido a su capacidad para
mutar, variar v ser barajados en distintas combinaciones,
los genes se han convertido en la base de nuestra interpre-
tacidén moderna de la evolucidn. Los genes son unidades
de informacién molecular que pueden mantener su identi-
dad a través de muchas generaciones, pueden autodupli-
carse en cada generacién y pueden controlar procesos
permitiendo que se copien sus instruccicnes especificas.

La bipotesis: «un gen-una enzima»

Ya que los genes actlan para preducir fenotipos diferen-
les, podemos deducir que su accién sigue el esquema:
gen — producto génico — expresion fenotipica. Ademas,
podemos sospechar que el producto génico es normal-
mente una proteina, porque las proteinas actian como
enzimas, anticuerpas, hormonas y elementos estructura-
les en todo el cuerpo.

El primer estudio claro y bien documentado que liga-
ba 2 los genes con las enzimas Jo llevaron a cabe Beadte
y Tatum a principios de los 40 con el moho del pan
Neurospora. Este organismo se prestaba inmejorablemen-
te para un estudio de las funcicnes de los genes por va-
rias razones: estos mohos eran mucho mis sencillos de
manipular que las moscas de la fruta, crecian rapidamen-
te en medios quimicamente definidos v son organismos

haploides que, en consecuencia, no estin afectados por
fendmenos de dominancia alélica. Ademis, las mutacio-
nes se provocan facilmente mediante irradiaciones con
luz ultraviolera. Los mutantes inducidos por luz ultravio-
leta, criados y controlados en medios nutritivos especifi-
cos, presentaban mutaciones heredables de un solc gen.
Cada cepa mutante resulté carecer de una enzima, gque
impedia a la cepa sintetizar una o mas moléculas com-
plejas. La capacidad de sintetizar una determinacla molé-
cula estaba controlada por un solo gen.

A partir de estos experimentos, Beadle y Tatum enun-
claron una imporante y sorprendente formulacion: un
gen produce una enzima. Fueron galardenados por este
trabajo con el Premio Nobel de fisiologia y medicina en
1958. La nueva hipdtesis se confirmé pronto por las inves-
tigaciones de otros autores, que estudiaron otras vias bio-
sintéticas. Cientos de defectos heredados, incluidas dece-
nas de enfermedaces hereditarias del hombre, estin
producidos por mutaciones Gnicas, que producen la pérdi-
da de una enzima especifica. Hoy sabemos que una deter-
minada proteina puede estar compuesta por varias cade-
nas de aminodcidos (polipéptidos), cada una de las cuales
puede estar codificada por un gen diferente v que no to-
das las proteinas codificadas por genes son enzimas (por
ejemplo, proteinas estructurales, anticuerpos, proteinas de
transporte y hormonas). Ademas, los genes que dirigen la
sintesis de varios tipos de RNA no estaban incluidos en la
formulacion de Beadle v Tatum. Asi, ahora podemos defi-
nir mds légicamente un gen como una secuencia de aci-
do nucleico (normalmente DNA) que codifica un po-
lipéptido funcional 0 una secuencia de RNA.

ALMACENAMIENTO Y
TRANSMISION DE LA
INFORMACION GENETICA

Acidos nucleicos: base molecular
de la herencia

Las células contienen dos clases de dcidos nucleicos: aci-
do desoxirribonucleico (DNA), que es el material genéti-
co, v dcide ribonucleico (RNA), que participa en la sinte-
sis de proteinas. Tanto el DNA como el RNA son
polimeros compuestos por unidades repetidas denomina-
das nucledtidos. Cada nucledtido tiene tres partes: un
aziicar, una base nitrogenada y un grupo fosfato. El
azicar s una pentosa (5 carbonos); en el DNA es deso-
xirribosa y en el RNA es ribosa (Figura 5-11).

Las bases nitrogenadas de los nucledtidos también
son de dos tipos: pirimidinas, gue consisten en un Gnico
anillo de seis unidades, vy purinas, compuestas por dos
anillos fusionados. Ambos tipos de compuestos contie-
nen nitrégeno v carbono en sus anillos, por lo que reci-
ben el nombre de bases «nitrogenadas». Las purinas, tanto
en el RNA como en el DNA, son la adenina y la guanina
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{Tabla 5.2). Las pirimidinas del DNA son la timina vy la ci-
tosinz, y en el RNA son el uracilo v la citesina. Los dto-
mos de carbono en lag bases estdn numerados (para su
identificacién) segin la notacidn bioguimica estindar
(Figura 5-12). Los carbonos en la ribosa y la desoxirribo-
sa también estdn numerados, pero para distinguirlos de
los de las bases, los nameros para los carbonos en los
azacares llevan el signo prima (Figura 3-11).

OH H
Desoxirribosa

Ribosa
rigura >-1 |
Ribosa y desoxirribosa, los azdcares {pentosas) de los acidos
nucleicos. Un dtomo de carbonoe estd situado en cada uno de los
cuatro dngulos del pentagono (sefialados del 17 al 4°). La ribosa

tiene un grupo hidroxile (—OH} y un hidrégeno en el carbono
numero 2°; la desexirribosa tiene dos hidrogenos en esta posicidn.

Componentes Quimicos del DNA y RNA
ADN RNA
Purinas Adenina Adenina
Guanina Guanina
Pirimidinas Cltosina Citosina
Timina Uraciio
Azicar 2-Desoxirribosa Ribosa
Fosfato Acido fosférico Acido fosférico
PURINAS
NH2 Q y
|
N N M /U\N/
v fosl ~C 1 |
."":. $ 4 2) N
R | Ty
F|v NT My ||\! N “NHa
H
Adenina Guanina
PIRIMIDINAS
o] NH» O
1l H
H\N'q/I:TCHS » ||/H \N
e '.
P | SN ~~
o’ N OJ\‘T H o; T H |
H H H
Timina Citosina Uracilo

¢

Figura 5-12
Purinas y pirimidinas del DNA y RNA.
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El azdcar, el grupo fosfato v la base nitrogenada es-
tin unidos como se muestra en ¢l esquema general de
un nucledtido:

O H
|

] 0—C-—H Basa

VR

Azlcar Base
nitrogenada

o

Fosfato

En el DNA, el «esqueletos de la molécula esta consti-
tuicdlo por el dcido fosférico vy la desoxirribosa; a esre es-
queleto se unen las buses nitrogenadas (Figura 5-13). El

Grupo fosfato

Desoxirribosa
Extremo 5’

Citosina

Extremo 3’

Figura 5-13

Fragmento de una cadena de DNA. La cadena de nucleétidos esta
formada por un «esqueleto» de dcido fosforico y motéculas de
azucar desoxirribosa. Cada azdcar lleva una base nitrogenada. De
arriba hacia abajo se muestran la adenina, la guanina, la timinay
la citosina.
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Figura 5-14

Enlace de hidrégenc

Enlace de hidrégenc

Posiciones, en el DNA, de H, l ;—l
los enlaces de hidrégeno H_N, N—H#*Q Ho O*H-N i
entre |a timina y la adenina i f}—éx\ \I/ ?—< h\
y entre la citosina y la /N\ { ® H-N S H M- - N-H*N Y—H
guanina Ala desoxirribosa N <H >/‘N Ala desoxirribosa N= N O)'—N
de la cadena . de la cadena y
A la desoxirribosa H Ala desoxirribosa

de la cadena

Adenina == Timina

extremo 5 del esqueleto tiene un grupo fosfato libre en
el carbono 5° de la ribosa v el extremo 3 tiene un grupo
hidroxilo libre en el carbono 3. Sin embargo, uno de los
descubrimientos mis importantes e interesantes sobre los
dcidos nucleicos es que el DNA no es una (nica cadena
de polinucledtidos, sino gue consiste en dos cadenas
complementarias enrelazadas con precisién por enlaces
de hidrogeno especificos enue las bases paricas y pirimi-
dinicas. El nimerc de timinas es igual al niimero de ade-
ninas y el de guaninas igual al de citosinas. Este hecho su-
girié un apareamiento de las bhases: adenina con timina
{AT) y guanina con citosina {GC) (Figuras 1-6 y 5-14).

El resultado es una estructura en escalera (Figura 3-
13). Los largueros son los esqueletos de azGcar fosfato y
los travesaios de conexidn son los pares de bases nitro-
genadas, AT 6 GC. Sin embargo, la escalera esta retorcida
en una doble hélice, con aproximadamente unos 10 pa-
res de bases por cada giro completo de la hélice (Figura
5-16). Las dos cadenas de DNA corren en direcciones
opuestas, es decir, son antiparalelas y el extremo 5 de
una cadena se enfrenta con el extremo 3’ de la oira
(Figura 3-16). Las dos cadenas son también complemen-
tarias: la secuencia de bases a lo largo de una de ellas
especifica la secuencia de bases a lo largo de la oua.

La estructura del DNA se ha considerado como el
descubrimiento biolégico aislade mis importante del si-
glo xx. Esta determinacion se hasd en los estudios de di-
fraccion de rayos-X realizados por Maurice H. F. Wilkins
v Rosalind Franklin y en las ingeniosas propuestas de
Francis H. C. Crick v James D). Watson, que se publicaron
en 1953, Mds tarde, Watson, Crick y Wilkins fueron galar-
donados con el Premio Nobel de fisiologia o medicina
por su trascendental descubrimiento. Resalind Franklin
no fue incluida en el premio debido a que habia muerto
antes de la concesion.

El RNA es de estructura similar al DNA exceplo en
que consiste en una #izica cadena de polinucledtidos
{excepto en algunos virus), tiene ribosa en lugar de de-
soxirribosa y uracilo en vez de timina. Los RNA ribosémi-
co, de transferencia vy mensajero, son los mas abundantes
y mejor conocidos (sus funciones se describen en las
pp. 105-1073, pero también se conocen otros tipos de RNA,
come Jos micro RNA.

Cada vez que una célula se divide, la estructura del
DNA debe ser copiada con precision en las células hijas.

de la cadena

Guanina == Citosina
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Figura 5-15

DNA que muestra cémo el emparejamiento de bases
complementarias entre los «esqueletos» de azdacar-fosfato
mantienen la doble hélice con un diametro constante a lo largo
de teda la molécula. Los puntos representan los tres enlaces de
hidrégenc existentes entre cada <itosina y guanina y los dos
enlaces de hidrogenc entre cada adenina y timina.

Esto de denomina replicacién (Figura 5-17). Durante la
replicacion, ias dos cadenas de la doble hélice se separan
y cada una de ellas sirve como molde para que se sinte-
tice una cadena complementaria. Una enzima (la DNA-
polimerasa) cataliza la formacion de una nueva cadena
de polinucledtidos con un grupo timina frente al grupo
adenina de la cadena melde, un grupo guanina frente al
grupo citosina y las correspondientes parejas inversas. La
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«Esqueleto» de azlcar-fosfato <

Enlaces de hidrogeno entre
las bases nitrogenadas

Extremo 3

Enlaces
Fosfodiéster

_ _ Extremo 5°
Figura 5- |6
Moiecula de DNA.

DNA polimerasa sélo sintetiza las nuevas cadenas en di-
reccion 3'=3". Ya que las cadenas del DNA originadd son
antiparalelas, una de ellas va el direccion 5-3" y la otra
en direccion 3=5", la sintesis a lo largo de una de estas
cadenas se produce de manera continua, pero en la otra
ocurre en forma ¢<le una serie de fragmentos, cada uno de
los cuales empieza en 3' y termina en 3" (Figura 5-17)

Codificacion del DNA
por la secuencia de bases

Ya que el DNA os ¢l marterial genético v estd cowpuesto
por una secuencia lineal de pares de bases, una conse-
cuencia obvix del modelo de Watson-Crick es que la se-
cuencia de pares de bases del DNA coditica la secuencia
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de aminodcidos de una proteing y es colineal
con clla. La hipotesis del codigo debia explicar
la forma en que un conjunto de cuatre bases di-
ferentes (un alfabeto de cuatro letras) podia dic-
tar la secuencia de 20 aminodcicdos distintos.

En la codificacion, obviamente, no puede
existiv una correspondencin 1:1 entre cuatro ba-
ses y 20 aminodcidos. Si una unidad de codifica-
cion {1 menudo denominada palabra, o coddn)
estd formada por dos buses, solumente se pue-
den formar 16 palabras €1 lo que no os sufi-
ciente para especificar 20 aminodcicos. En conse-
cuencia, el codon debe ostur formado por al
menos tres bases o letras, yu que se pueden for-
mar 64 palabras posibles (4% con cuatro bascs
cuando se toman en tripletes. Un codigo a base
de tripletes permite una considerable redundan-
cia de tripletes (codones), yu que el DNA codifica
s&lo 20 amincdcidos. Trabajos posteriores confir-
maren que casi todos los amincdcidos estdn es-
pecificados por mas de un riplete (Tabla 3.3).

El DNA muestra una estabilidad sorpren-
dente, tanto en los procariontes como en los
cucariontes. Es interesante que pueda resultar
danado por sustancias quimicas nocivas del am-
biente y por radiacion. Tal alteracion normal-
mente no es permanente debido a que las célu-
las poseen un eficaz sistema de reparacion. Se
conogcen varios tipos de dafo y de reparacion,
uno de los cuales se denoming reparaciéon por
escision. La radiacién ulvavioleta provoca a
menudo danos en el DYVA ya que pirimidinas
adyacentes se unen por enlaces covalentes (for-
man dimeros), impidiendo la transcripcion y
replicacién. Una serie de vurias enzimas ¢ecc-
nocen» los danos de la cadena y escinde el par
de pivimidinas dimerizaclas v vavias bases si-
ghientes. La DNA polimerasa sintetiza entonces
la cadena perdida a lo largo de la que queda, de
dacucrdo con las reglas de aparcamiento de ba-
ses, v 1 enzima DNA ligasa une el extremo de
la nueva cadena a la antigua.

Transcripcion y papel del RNA
mensajero

La informacion esta codificada en el DNA, pero el DNA
no participa directamente en la sintesis proteica. El inter-
mediario es otro dcido nucleico lamado RNA mensaje-
ro {mRNA). Los codigos de los ipletes en el DNA se
transcriben en €l mRNA, con el uracilo sustituyendo a
la timina (Tabla 5.3).

Los RNA ribosdmico, de transferencia y mensajero, se
transcriben directamente del DNA donde cada uno esta
cadificado por diferentes grupos de genes. El RNA se for-
ma como una copia complementaria de la secuencia de
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Repllcauon det DNA. Las cadenas originales del DNA se separan y
la DNA polimerasa sintetiza las nuevas cadenas usando la
secuencia de bases de las cadenas originales como molde. Debido
a que la sintesis siempre se produce en direccion 5'-3', la sintesis
de una de las cadenas es continua y la otra se debe sintetizar
como una serie de fragmentos.

una cadena o gen de DNA con la intervencion de una
enzima llamada RNA polimerasa. (De hecho, en los cu-
cariontes, cada tipo de RNA [ribosomice, de transferencia
y mensgjero] estd transcrito por un tpo especifico de
RNA polimerasa). El RNA conticne una secuencia de ba-
ses que es complementaria a ln de las bases de una de
las dos cadenas de DNA, de la misma forma que lus ca-
denas de DNA se complementan entre si. Asi, A en la cu-
dena de DNA es sustituida por U ¢n el RNA; G es reem-
plazada por C; v A toma el lugar de T. Sélo una do las
dos cadenas se utiliza como molde para la sintesis de
RNA (Figura 5-18). Un coddn es una secuencia de bases
en la molécula del mRNA (Tabla 5.3), que es comple-
mentaria y antiparalela con relacion a la cadena molde
de DNA (a veces llamada cadena «codificantes) a partir de
fa cuul se hu sinterizado. La cadena de DNA que no se
utiliza como melde duranie la transcripeidn de un gen se
denomina cadena «no codificantes.

Los genes de las bacterias cstan codificados en una
hebra continua de DNA, que se transcribe en mRNA y
después se traduce (ver la seccion siguiente). Se¢ creyo
que asi ocurritia también en los genes eucarioticos, hasta
el sorprendente descubrimiento de que hay trozos de
DNA transcritos a RNA en el ndcleo que no se encuen-
tran en ¢l correspondiente MRNA del citoplasma. En
otras palabras, se han eliminado partes de mRNA nuclear
en ¢l nicleo antes de que ¢l mMRNA procesado sea rans-
portade al citoplasma (Figura 5-19). Se ha descubicrto,
posteriormente, que muchos genes estan divididos, inte-
rrumpidos por secuencias de buses que no codifican un

TABLA 5.3

EI codigo genético: aminodcidos especificados por codones de RNA mensajero
Segunda letra
u C A G
u Uuy iz - ucy | UAU - uGgu - U
Fenilafanina Tirosina Cisteina
uuc ucc X Ladn UAC UGC C
UUA } = UCA UAA } Final de cadena UGA Final de cadena | A
yueG uce | UAG UGG Triptéfano G
C | cw ccu ] CAU i CGU u
cuc e CA fRaSaaN CGC c
Leucina > Prolina o Arginina
s CUA CCA CAA } R CGA Al s
B cueG G | CAG (GG G | =
o s
E| A Al i e } Asparagina A } Serina y 2
= 3 ]
a AUC isoleucina ACC Traonina AAC AGC C i
falh ACH A } Lisina i } Arginina A
AUG Metionina’ ACG AAG AGG : G
G GUU GCU GAU } Al abiketien GGU U
GUC % GCC y GAC r GGC i C
Valina Alanina Glicina
GUA GCA GAA ¥ Ll GGA A
} Acido glutamico
GUG GCG GAG GGG G

*Comienzo de cadena
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Figura 5-18

Transcripcion del mRNA a partir de un melde de DNA. La
transcripcidn es similar para el mRNA, rRNAy el tRNA excepto por
que cada clase de RNA necesita gue intervenga una enzima RNA
polimerasa diferente. En este esquemna se ha representado la
transcripcion 2 mitad det proceso. La transcripcion comienza al
desenrollarse la hélice del DNA, lo que permite el acoplamiento de
un cebador de RNA en ef filamento molde de DNA, y que el cebadar
se extienda hacia su extremo 3' a medida que se van afiadiendo
nucledtidos (no representados) complementarios a la secuencia de
bases del filamento de DNA molde. El cebador queda en el extremo
5’ del mRNA, gue continua creciendo en longitud segun se siguen
agregando nucledtides en su extremno 3'. Cuando acaba la
transcripcion el mRNA se separara totalmente del DNA molde.

producto final y que el mRNA 1ranscrito -« partir de ellos
se debe «procesar o «amadurar antes de la traduccion en
el citoplasma. Los scgmentos de mRNA nuclear que no
codifican reciben actualmente ¢l nombre de intrones,
mientras que aquellos que codifican partes del RNA ma-
duro y que se traducen en proteinas se denominan €xo-
nes. Antes de que el mRNA abandone el nacleo, se ana-
de en ¢l extremo 5 una «cabeza» de metilguanina v,
normalmente, en el extremo 3' se une una «colt de nu-
cledtidos de adenina (poli-A) (Figura 5-19). La «cabezi y
la «colas poli-A son caracteristicas de las moléculas de
MRNA.

Exén Intrén
(regicn codificante) (reqgidn no codificante)

N/
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En los mamiferos, los genes que codifican las histo-
nas y el interferén estin en segmentos continuos de
DNAL Sin ciibargo, ~ibemos que los genes que codil-
can muchas proteinus estan divididos. En la diferencia-
cion de los linfocitos, las partes de los genes divididos
que codifican las inmunoglobulinas, en realidad se reor-
gaitizann durunte el desuarrollo, de forma que se obtienen
diferentes proteinas de la transcripcion y traduccion sub-
siguientes. Esta reorganizacion explica en parte la enor-
me diversidad de anticuerpos fabricada por las estirpes
de linfocitos (p. 874).

En algunos intrones existen secuencias de bases que
son complementarias de otras dentro del mismo intron,
lo que sugiere que el intrdn se podria plegar para que las
secuencins complementarias se pudiesen emparejar. Este
plegamiento podria ser necesario para el apropiado uli-
neamiento de las uniones del intron antes de ser proce-
sado. Mas sorprendente atin ha sido el descubrimicnue
de que, al menos en algunos cusos, el RNA puede «wuto-
catalizar la escision de intrones. Los extremos del intron
se unen, s¢ forma asi un pequeno circulo de RNA y los
exones quedan empalmados juntos. Este proceso no en-
caja con la ¢lasica definicion de una enzima v otro catali-
zador ya que la propia molécula cambia en Ja reaccion.

Traduccion: etapa final en la
transferencia de la informacion

El proceso de traduccion tiene lugar en los ribosomas.
estructuras granulares compuestas de proteina y RNA ri-
bosomico (rRNA). El RNA ribbosdmico estd formado por
una subunidad grande y una pequena. La subunidad pe-
quena se sitha en una depresion que tiene la subunidad
grande, formando asi ¢l ribosoma funcional (Figura 3-20).
Las moldéeulas de mRNA se fijan a los ribosomas para for-
mar el complejo mRNA-ribosoma. Come solamente un
corto segmento de una moléculu de mRNA entra en con-
lacto con un sole ribosoma, ¢l MRNA normalmente tiene
al mismo tiempo varios ribosomas fijos a lo largo de su

Figura 5-19
Expresion del gen de la ovoalbumina
en la gallina. El gen compieto, de 7700

Dna— ) fele) J8) pul fudes) JuSug By Jeste)  Juy  P2res de bases se tanscibe para
. formar el mRNA primario, al gue se
Transclripcién . anaden la cabez.a 5 d.e metilguanjna %
Cabeza 5' Cola 3’ pali-A  la cola 3" de poliadenilato. Después se
\ eliminan los intrones y el mRNA

RNA {QE.:' - E;;_ﬂ—' E} = ) - Tj T:, e T j_,‘_:, maduro pasa al citoplasma.

primario

transcrito '

Eliminacién de los intrones
y reagrupamiento de las
regiones codificantes

mRNA maduro transcrito v—'u
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G- Ribosoma 0
O RNA mensajero
/ O

Fijacion del
ribosoma
al mRNA

e

Péptido en formacidén

Péptido completo

Figura 5-20

Fermacion de la cadena de un polipéptido. A medida que los
ribosomas se mueven a lo largo del RNA mensajero en direccion
5-3’, se anaden uno a unc los aminoacidos para formar la cadena
polipeptidica.

H
~—— Sitio de union
de aminoacido

Figura 5-21
Esguema de una molécula de tRNA. El bucle del anticoddn lleva
las bases complementarias a aquellas presentes en el codén del
mRNA. Los otros dos bucles intervienen en la unién con los
ribosomas durante la sintesis de polipéptidos. El aminoéacido se
une en el extremo 3’ libre, actuando la tRNA sintetasa.

cadena, cada uno de ellos en un estade diferente de sin-
tesis del polipéptido cadificado. El complejo toral, deno-
minado polirribosoma o polisoma, permite que varias
moléculus del mismo tipo de polipéptide se sinteticen a
la vez, una en cada ribosoma del polisoma (Figura 5-20).

El ensumblaje de los polipépiidos en el complejo
MRNA-ribosoma requiere la accidn de otra clase de RNA,
lamado RNA de transferencia (tRNA). El tRNA tiene
una compleja estuctura secundaria a base de pliegues v
asas, par lo que generalmente se representa en forma de
hoja de¢ trébal (Figura 5-21), aunque su verdadera forma
ridimensional algunas veces es diferente. Las moléculas
de RNA recogen aminodcidos libres del citoplasima y Jos
llevan al polisoma, donde se ensamblan en un polipépti-

j/&— RNA transferente
@

+—— Anticodon

Ribosoma

3.'

RNA
mensajero

Nuevo enlace peptidico

Figura 5-22

Formacidn de la cadena polipeptidica a partir del RNA mensajero.
A medida que el ribosoma se desplaza por la molécuia de RNA
mensajero, entran en el ribosoma moléculas de RNA transferente
con aminoacidos unidos (arriba). Los aminoacidos se unen a la
cadena polipeptidica y las moléculas de RNA transferente dejan el
ribosoma {abajo).

do. Existe una molécula especial de t(RNA para cada ami-
nodcido. Ademas, cada (RNA estd acompanado por una
fRNA-sintetasa especifica. Las tRNA sintetasss son enzi-
mas que anaden el aminodcido correcto al lugar de
union en el extremo 3' de cada (RNA mediante un proce-
50 denominado carga.

En la molécula en hoja de wébel del (RNA queda ex-
puesta una secuencia especial de tres bases (el anticodon)
de la forma precisa para formar pares de Dases con las Da-
ses complementarius (el codon) en el mRNA. La direccion
de lectura de los codones v de ensamblaje de los polipépui-
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dos en ¢l mRNA ocurre en direccion 5°-3". El anticodén de
cady IRNA es I clave para la secuenciacion correcta de
aminoiicidos en el polipéptido que se esth ensamblando.
Por ejemplo, la alanina se ensambla en ¢l polipéptide
cuando aparece el coddn GG en un mRNA. Esta traduc-
cidn se lleva a cabo por el IRNA de alanina, en ¢l cual ¢l
anticodan s CGC. El IRNA de alanina primero s carga
con alunini por medio de su (RNA sintetasa. El complejo
(RNA-alanina se incorpora al ribosoma, donde sc sitha
cexactamente en el lugar correcto de la cadena de mRNA.
lintonces €l siguiente IRNA curgado, especificado por el
codigo del mRNA (por ejemplo, tIRNA-glicing), sc incor-
pora al ribosoma y se fija junto al (RNA de alanina. Los
dos aminodcidos se unen mediante un enlace peptidico y
el IRNA de alanina se desprende del ribosoma. Fl proceso
conlinul paso a paso seglin se construye la cadena del
polipéptido (Figura 3-22). Un polipéptido de 500 aminod-
cidos se puede ensamblar en menos de 30 segundos.

Regulacion de la expresion génica

En el Cupitulo 8 veremos come la diferenciacidon ordena-
da de un organismo desde o] dvulo fecundado hasta el
adulie requicre de Ta expresion del material genético en
caclu ctapa del desarrollo. Los embridlogos han propor-
cionado pruebas evidentes de que cada una de las célu-
las de un embridn en desarrollo son genéticamente
equivalentes. Queda asi ¢laro que al diferenciarse los te-
jidos (cambio en el desarrollo). cada uno solo utiliza una
parte de las instrucciones genéticas presentes en cada
célula. Los genes se expresan s6lo en ciertos momentos
vy no en otros. De hecho, hay razones para crecr que, en
cady celula o tejido concretos, la mayor parte de los ge-
nes estin inactivos en un momento dado. El problema
en el desarrollo es explicar ¢como, si cada oclula tiene
unz dotacion de genes completa, ciertos genes se -acli-
vans y producen proteinas que se necesitan para una de-
terminadi clapa, mientras que Oros genes permanecen
en silencio,

En realidad. aunque el proceso del desarrollo ha
puesto sobre la mesa el problema de la activacion géni-
ca, la regulacion de los genes es necesaria a lo largo de
toda la existencia de un organismo. Los sistemas enziméa-
ticos celulares que controlan todos los procesos funcio-
nales ehviamente requieren regulacion génica, yi que las
enzimas tienen efectos poderosos incluso en cantidades
minimas. La sintesis enzimdtica debe responder a las in-
fluencias de la oferta y la demanda,

Regulacion génica en los eucariontes

Hay muchos estados metabdlicos diferentes en las células
eucaridticas que pueden servir como puntos de centrol
para la expresion de los genes. Los de Ja transcripcion y
los de la raduccion son los principales controles de la
expresion génica en los animales, aunque en algunos ca-
508 también interviene la reorganizacién génica.
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Figura 5-23

Algunos genes de los eucariontes se desactivan por metilacion de
algunos residucs de citosinag en la cadena. A, Estructura de la
5-metil citosina. B, Los residuos de citosina situados junto a una
guanina son los que estan metilados en upa cadena, lo que
permite que ambas cadenas se metilen simétricamente.

Control de la transcripcion Quizds ésie sea ¢l
mecanismo mds importanie de regulacion de la expre-
sidn génica. Los factores de transcripcion son molé-
culas que pueden tener un clecto positivo o negalivo so-
bre la transcripcion en RNA del DNA de los gences diana.
Los factores pueden actuar dentro de jas células que los
producen o ser transportudos a diferentes partes del
cuerpo antes de actuar. Los receptores esteroides cuan-
do se unen a4 una hormona esteroidea son ejemplos de
factores de wranscripcion positivos. Las hormonas este
roideas producidas por las glindulas endocrinas de otra
parte del cuerpo penerran ¢n la célula diana y sc unen a
una proteina receptora eén ¢l ndcleo. El complojo recep-
tor-esteroide se une entonces con DNA cerca del gen
diana (p. 852). La progesterena, por ejemplo, se une con
un reeeptor nuclear en las células del oviducto de las ga-
llinas;, el complejo hormona-receptor activa usi la frans-
cripcion de genes que codifican 1a albamina de huevo y
Olrds sustancias.

I'n mecanismo importante para desactivar genes pa-
rece ser la metilacién de los restos de citosini, es decir,
anadiendo un grupo metilo (CHy—) al carbono en la
posicion 5 del anillo de citosina (Figura 5-23A). Normal-
mente esto ocurre cudando la citosina estd a continua-
cion de un reste de guanina; entonces, las bases en la
cadena complementaria de DNA serin tambien una ci-
rosina vy una guanina (Figura 5-23B). Cuande sc replica
el DNA, una enzima reconoce la secuencia CG v metila
rapidamente la cadena hija, manteniendo el gen en es-
tado indactivo.
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Control de la traduccidn Los genes pueden ser
transcritos y el mRNA secuestrado de forma que se retra-
se la traduccion. En el desarrollo de los dvulos de mu-
chos animales con frecuencia se utiliza este mecanismo.
Durante su desarrollo, los ovocitos acumulan grandes
cantidades de RNA mensajero y, después, la fecundacion
activa el metabolismo y se inicia la traduccién del mRNA
materno.

Reorganizacion génica Los vertebrados poseen cé-
lulas, denominadas linfocitos, que llevan los genes que
codifican proteinas llamadas anticuerpos (p. 875). Cada
lipo de anticuerpe puede tener la capacidad de unirse
especificamente con una sustancia extrafia determinada
(antigeno). Debido a que el niimero de antigenos dife-
rentes es enorme, la diversidad genética de los genes que
codifican anticuerpos debe ser igualmente amplia. Una
fuente de esta diversidad es la reorganizacion de las se-
cuencias de DNA que codifican anticuerpos durante el
desarrollo de los linfocitos.

Genética molecular

El progreso en nuestro conocimiento de los mecanismos
genéticos a nivel molecuiar, como se ha visto en las pagi-
nas anteriores, ha sido vertiginoso en los Glimos afos. Se
esperan muchos mas descubrimientos en un futuro cer-
cano. Este progresc se debe a las muchas técnicas bio-
quimicas que se emplean actualmente en biclogia mole-
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Figura 5-24

l‘. . . . .
Accidn de la endonucleasa restrictiva EcoRl. Esta enzima reconoce
secuencias especificas de bases que son palindrémicas (un
palindromo es una palabra que se lee igual de izquierda a
derecha que de derecha a izquierda). EcoRl deja «extremos
adhesivos» que se emparejan con otres fragmentos escindidos por
la misma enzima. Las cadenas se unen mediante la DNA ligasa.

cular. A continuacion, describiremos brevemente las téc-
nicas mas importantes.

DNA recombinante

Una de las herramientas mis importantes en estas técni-
cas es una serie de enzimas llamadas endonucleasas
restrictivas. Cada una de estas enzimas, obtenidas de
bacterias, rompe el DNA bicatenario en lugares concretos
determinados por su secuencia de bases. Muchas de es-
1as endonucleasas cortan las cadenas de DNA de forma
que una de ellas tiene varias bases que sobresalen mids
alla de la otra cadena (Figura 5-24), dejando lo que se lla-
ma -extremos adhesivos», Cuando estos fragmentos de
DNA se mezclan con otros que han sido escindidos por
la misma endonucleasa, sus extremos ensamblables tien-
den a reensamblarse por las reglas de la complementarie-
dad de bases. Los extremos se engarzan €n su nuevi po-
sicion mediante la enzima DNA ligasa, mediante un
proceso llagado ligazon,

Ademis de sus propios cromosomas, la mayoria de los
procariontes y, al menos, algunas de las c&julas
eucaridticas tienen pequenos anillos de DNA
bicatenario llamados plasmidos. Aunque sélo forman
del 1 al 3% del genoma total de una bacteria, pueden
contener informaciones genéticas importantes, por
ejemplo, la resistencia a un antibidtico. Los plastos de
las células vegetales (por ejemplo, los cloroplastos) y
las mitocondrids, que estin presentes en la mayor
parte de las células eucaridticas, se autorreplican y
tienen su propio complemente de DNA en forma de
pequenos anillos reminiscentes de los plasmidos. El
DNA mitocondrial codifica algunas de las proteinas de
las mitocondrias, mientras que otras proteinas, también
de las mitocondrias, estin codificadas en los genes del
nicleo.

Si el DNA de una fuente extraiia (por ejemplo, el de
un mamifero) se une al de un plismide (ver nota arriba),
¢l producto es un DNA recombinante. Para utilizar el
DNA recombinante, el plismido modificado se debe clo-
nar en bacterias. Las bacterias se tratan con cloruro de
calcio diluido para hacerlas mas susceptibles a la incor-
poracién del DNA recombinante, pero los plasmidos no
penetran en la mayor parte de las celulas presentes. Las
células bacterianas que han incorporado el DNA recom-
binante se pueden identificar st el plismido tiene un
marcador, por ejemplo la resistencia a un antibibtico.
Asi, s6lo las bacterias que crezcan en presencia del anti-
bidtico serdn las que han absorbido el DNA recombinan-
te. También se han utilizado algunos bacteridfagos (virus
de bacterias) como portadores de DNA recombinante.
Los plasmidos v los bacteriofagos que llevan DNA re-
coembinante se denominan vectores. Los vectores man-
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tienen su capacidad de replicarse en las celulas bacteria-
nas; por ello, el DNA recombinante insertuclo se produce
en grandes cantidades, siguiendo un proceso llamado
amplificacion,

Un clon es un grupoe de individuos o de células que
proceden, por reprodiuccion asexual, de un Gnico
individuo. Cuande hablamos de clonar un gen o un
plasmido en las bacterias, queremos decir que aislamos
una colonia o un grupo de bacterias, que derivan de un
unico antecesor en el cual se ha insertado ¢l gen o ¢l
plismido que se quiere clonar. La clonacion se utiliza
para obtener grandes cantidades de un gen que se ha
inscrtado en un plismido bacteriano.

Reaccion en cadena de la polimerasa

Recicntemente se ha conseguido clonar enzimaticamente
un gen especifico, de cualquicr erganismo. de una forma
simiple, siempre que se conozea parte de la secuenci de
ese gen. La téenica se denomina reaccion en cadena de
la polimerasa (PCR, del inglés FPolvmerase Chain
Reaction). Se simetizan dos cadenas cortas de nucleéti-
dos denominados cebadores (en inglés primer); los ceba-
dores son complemenrarios o las diferentes secuencias
conocidas del DNA en los extremoes del gen que se quie-
re clonur Se anude cada cebador en exceso a una mues-
tra de DNA del organismo y la mezcla se calienta para se-
parar la doble hélice en dos cadenas sencillas. Cuando se
enfriz la mezcla, hay una gran probahilidad de que cada
cadena del gen problema se una a un cehador anwes que
a la otra cadena del gen, yu que el cebador estd presente
en una concentrucion muchao mas elevada. Se anade una
DNA polimerasa termoestable y los cuatro trifosfatos de-
soxirribonucledtidos a la mezcla de reaccién y la sintesis
del DNA se realiza desde el extremo 3" de cada cebudor,
extendiéndose éste en direccidon 5-3". Los cebadores se
eligen de tal forma que el extremo 3 libre de cada uno
de ellos se enfrente al gen cuya secuencia se desea clo-
nar. Se sintetizaran cadenas complementarias nuevas
conmpletas y el nimero de copias del gen se habrd dupli-
caclo (Figura 5-25). Entonces, lu mezcla de reaccion se re-
czliemta y enfria de nuevo parz permitir que mas cebado-
res $e unan 4 copias nuevis y originales de cada cadena.
Con cuda ciclo de sintesis de DNA se dobli el nimero de
copius. Como en cada cicle se puede emplear menos de
5 minutos, el nimero de copias de un gen se puede in-
crementar, aproximadamente, de uno a un millén jen
menos de 2 horas! La PCR permite clonar un gen conoci-
do de un paciente concreto, la identificacion de una gota
de sangre seca ¢n la escena de un crimen o clonar el
DNA de un mamut lanudo de hace 40 000 anos.

La tecnologia del DNA recombinante y la PCR se
usan actualmenic en muchas dreas con un gran potencial
v multitud de usos pracricos.
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Las técnicas de la biologia molecular han permitido a los
cientificos realizar proezas con las que, hace solo una
década, solo unos pocos podrian haber sofado. Estos
avances han aportado unes heneficios enormes a la
humanidad, en cuanto a la mejora de la produccién de
alimentos v a los tratamientos de las enfermedades. El
progreso con las plants de interés agricola ha sido tan
ripido que el algedon, el arroz, el maiz. ld remolacha
azucarers, L soja, los tomates v la alfalfa tratados
penéticamente ya s¢ encuentran en los mercados de
Estaddos Unidos. En Europa hay una ciertu resistencia
contra la comercializacion de productos alterados
gendticamente (transgénicos), aparentemente por e}
temor, muy extendido, de que tales plantas pueden
afectar de alguna forma la salud de los consumidores,

El desarrollo de animales transgénicos potencialmente
ttites no ha llegado tan lejos como el caso de las plantas,
La terapia génica contra las enfermedades hereditarias
presenta muchas dificultades, pero las investigaciones on
esle campo son intensas vy se estin realizando ensavos
clinicos para ciertas enfermedades.

Genomica y protecmica

El campo cientifice de smapeo-. secuenciacion y andlisis
de los genomus se conoce comc gendmica. Algunos in-
vestigadores dividen el andlisis gendmico en «gendmica
estructurals («amapeo y secuenciacions) y «gendmica fun-
cionals (desarrollo experimental en los niveles del geno-
nu o del organismo para entender la funcién génica).

En los anos 70, Allan Maxam y Walter Gilbert en los
Estados Unidos y Frederick Sanger en Inglaterra, desarrolla-
ron téenicas pricticas para la determinacion de la secuen-
cia de bases en el DNA. Entre 1984 y 1985 los cientificos
propusieron secuenciar y construir el mapa de todo el ge-
noma humano, un esfuerzo que paso a ser conocido como
el Proyecto del Genoma Humano. Era una empresi muy
ambiciosa, eniendo en cuenta que se estimaba que el ge-
noma tenia entre 50 000 v 100G 000 genes y subunidades re-
guladoras codificadas en una secuencia lineal de unos 34 6
miles de millones de pares de bases. Utilizando las écnicas
disponibles ¢n 1988, podria haberse tardado hasta el ano
2700 para secuenciar completamente el genoma, pero los
bidlogos esperaban entonces que las mejoras en las éeni-
cas podrian hacerle posible al finalizar ¢! siglo v De he-
cho. el desarrollo y la mejora de los sccuenciadores auto-
maticos, asi como Jla competencia entre el Consorcio para
la Secuenciacion del Genoma Humano (Human Genome
Sequencing Consortitm), de financiacion publica, v un
gran namero de cientificos ( Celera Genomics y colaborado-
res), con financiacidn privada, lievaron 4 la publicacion de
un borrador de la secuencia en el ano 2001.

Considerar que la determinacidon del borrador de la
secuencia era «el descubrimiento cientifico mas grande
de nuestro tiempor, como se senala en el libro de Davies
(véuse Bibliografia), es algo bastante discutible. Sin embar-
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Pasos en la reaccién en cadena de la polimerasa (PCR). Se
necesitan dos cebadores, uno por cada extremo de la secuencia
que se desea amplificar.

go. fue muy emocionante y produjo muchas sorpresas.
Por ejemplo, €l genoma humano es mucho mis pequeno
de lo que creia previamente, va que ahora se estima que
posee aproximadamente 30 000 genes de codificaciéon de
proteinas. Cerca de 740 genes codifican diversas formas
de RNA. Aproximadamente, el 90% de las secuencias se
encuentran en Ja eucromatina (porciones de los cromo-
somas ricas en genes), v en la heterocromatina (dreas
donde hay pocos genes), se han determinado totalmente.
Solamente el 5 del 28% del genoma que realmente se
transcribe en RNA codifica alguna proteina. Mis de la mi-
tac del DNA presente estd formado por secuencias repe-
tidas de varios iipos, incluyendo un 45% de clementos
pardsitos de DNA. El DNA pardsito (también lamado
DNA wgoista v de «desperdicior) es DNA que parece no

® Desnaturalizacién

servir para ninguna funcién celular ni del organismo, ex-
cepto para su propia propagacion, pero puede tener al-
guna utilidad atn desconocidi.

Un millar de enfermedades humanas, tales como la
fibrosis quistica vy ¢l corea de Huntington, se deben a
defectos en un Gnico gen. Se conocen cusi 300 enferme-
dades asociadas a los genes. La informacion desarrollada
a partir del conocimiento de las secuencias de Jos genes
implicados pueden permitir nucvas pruehas de diagnés-
tico, tratamicnlos, posibles estrategias preventivas y
avances en la comprension molecular de las enfermeda-
des genéticas. Sin embargo, para obtener estos benefi-
cios no es suficiente saber simplemente la secuencia de
los aminodcidos codificados por una secuencia de nu-
cledtidos de un gen. El genoma humano tene unos
30 000 genes responsables de centenares de millures de
proteinas diferentes (proteoma? en una célula tipica. El
polipéptido codificado por un gen se puede separar en
fragimentos funcionales independientes o asociarse a los
polipéptidos cifrados por otros genes para producir las
diversas funciones de la proteina. Muchos cientificos se
centran ahora cn el dificil campo de la protedmica: la
identificacion de todas las proteinas de una cétula, de un
tejido, o de un organismo; fu determinacion de la forma
en ue las proteinas interactGan para lograr sus funcio-
nes y el conocimiento de las estructuras espaciales de
las proteinas.

FUENTES DE VARIACION
FENOTIPICA

La fuerza creativa de la evolucion es la seleccién natural
que actda sobre L variabilidad hiotogica. Sin varialiliclad
en los individuos no existiriz adaptacién continua a un
ambiente cambiante, ni evolucién (Capitulo 63,

Hay varias fuentes de variabilidad bioldgica, algunas
de las cuales ya se han descrito. La segregacion indepen-
diente de los cromosomas durante la meiosis es un pro-
ceso al azar que produce nuevas recombinaciones de
cromosomas en los gametos. Ademids, €l sobrecruza-
miento cromosdomico durante la meiosis permite d re-
combinacion de genes ligadaos entre cromosomas homo-
logos, aumentando atn mds la variabilidad. La union «l
azar de los gametos de ambos progenitores es otra fuen-
te de variacidn adicional.

Se cuenta una historia acerca de que George Bernard Shaw
una vez recibié una carta de una famosa actriz quien
sugiric> que ellos podrian concebir al nine perfecto que
tendria la combinacion de su belleza con la inteligencia de
¢l Shaw decling la oferta puntualizando que el nino podria
herecdar €l cerebro de ella y lu belleza de ¢l Shaw tenia
razon: la fusion de los gametos de los progenitores se
produce al azar y es por tanto impredecible,
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La reproduccidon sexual multiplica la variabilidad y
proporciona la diversidad y plasticidad necesarias para
que una especie sobreviva a cambios ambientales. La re-
produccion sexual, con su secuencia de segregacion vy re-
combinacion de genes, generacion tras generacion, es,
segin el genetisty T. Dobzhansky, «a adaptacidon maestra
que hace que las otras adaptaciones evelutivas sean mds
facilmente accesibles:.

Aunque la reproduccion sexual amplifica cualquier
diversidad genéiica que exista en la poblacién, debe ha-
ber formas de generar variacion genética nueva, lo que
sucede a través do las mutaciones génicas, por aberracio-
nes cromosdmicas y posiblemenie por la intervencion
del DNA parisito,

Mutaciones génicas

Las mutaciones génicas son cambios fisicoquimicos
en los genes gue producen una alteracion de la se-
cuencia de bases en el DNA. Estas mutaciones se pue-
den estudiar directamente determinando la secuencia
de! DNA e indirectamente a través de sus efectos en
el fenotipo del organismao, siempre gue esos efectos
se munifiestan. Una mutacion puede suponer la susti-
tucion de un coddn, como por ¢jemplo en la enfer-
medad conocida como anemia falciforme. Los ho-
mezigotos con el alelo para el caracter falciforme
normalmente mueren antes de los 30 anos, debido a
que la capacidad de sus gldbulos rojos para transpor-
tar oxigeno €s muy baja, como resultado de la sustitu-
citn de un Onico aminedcido en la secuencia de los
aminodcidos de su hemogiobina. Otras mutaciones
pueden implicar la delecion de una o mis bases o la
insercion de bases aclicionales en la cadena de DNA.
La traduccion de! mRNA cambiard, produciéndose co-
dones que especifican aminodcidos incorrectos v ge-
neralmente conducen a que se produzca una proteina
no funcional o con una funcionalidad mis o menos
afectada.

Una vez que un gen ha mutado, indefectiblemente
se reproduce ¢n su nueva forma tal como lo hacia an-
tes de mutar. Muchas mutaciones son perjudiciales,
muchas ni perjudican ni benefician v, a veces, las mu-
taciones son ventajosas. Estas Gltimas son de gran im-
portancia para la eveluciéon porque proporcionan nue-
vas posibilidades sobre las que trabaja la seleccion
natural para formar adaptaciones. La seleccidon natural
determina qué nuevos alelos merecen sobrevivir, el
ambiente impone un proceso de seleccion que conser-
va y acumula los alelos heneficiosos y elimina los dani-
nos.

Cuando un alelo de un gen muta a un nuevo alele, la
nueva forma tiende a ser recesiva v sus efectos suelen es-
tar enmascarados por el owo alelo de la pareja. Solamente
en lu condicion homozigotica tales alelos mutantes pue-
den cxpresase en el fenotipo. Asi, una poblacion lleva
una reserva de genes recesivos mutantes, algunos de los
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cuales son letales en condicidon homozigoticd, pero rant-
mente se presentan en dicha condicion. La endogamiz [u-
vorece la formacion de homozigotos y aumenta la proba-
bilidad de que muiantes recesivos se expresen en el
fenotipo.

La mayoria de las mutaciones ¢sian condenadas a
una existencia breve, Sin embargo, hay casos en que
lus mutaciones pueden ser perjudiciales o neutras bajo
un conjunto de condiciones ambientales v heneficiosas
hajo otras condiciones distintas. Si se produce un cam-
bio ambicntal, se podria dar una nueva adaptacion be-
neficiosa para la especie. El ambiente cambiante de la
Tierra ha proporcicnado numerosas oporiunidades pa-
ra nuevas combinaciones génicias y muiaciones, como
pone en evidencia la gran diversidad acrual de la vidu
animal,

Frecuencia de las mutaciones

Aunque Jas mutdciones se producen al azar, en loci di-
ferentes prevatecen diferentes tasus de mwutacion. Es
mis probable que se produzeun algunos fipos de muta-
cion que otros v Jos genes individuales dificren consi-
derablemente en longitud, Un gen largo (imis pares de
bases) es mds susceptible de sufrir una mutacién que
un gen corto. Asi, es posible estimar tasas medias de
mutacion espontinea para diferentes organismos y ca-
racteres.

En t¢rminos relativos, los genes son extremadamente
estables. En la bien estudiada mosca de la fruta Dro-
sophila melanogaster hay, aproximadamente, una muta-
cion detectable por cada 10 000 loci (tasa del U.01% por
locus y generacion). La tasa en el hombre estd entre un
1/10 000 a un 1/100 000 loci por generacion. Sioacepra-
mos esla Gltima cifra, mis conservadora, se espera que
un (nico dlelo nermal pase por 1uUU UN) generaciones an-
tes de que sufra una mutacion. Sin embargo, como los
cromesomas humanos poseen, aproximadamente, 30 001)
loci, alrededor de un tercio de las personas lleva una
nueva mutacidén. De forma semejante, cada dvulo o es-
permatozoide que se produce contiene, en promedio, un
alelo mutante.

Como la mayoria de las mutaciones son deletéreas,
estas estadisticas son cualquier cosd menos optimistas.
Afortunadamente, la mayor parte de los genes son recesi-
vos ¥ no se expresan en los heterozigotos. Solo unaos po-
cos se incrementan con la suficiente frecuencia en Jos
homozigotos como para expresarse.

GENETICA MOLECULAR
DEL CANCER

El principal defecto de lus células cancerosas es que
proliferan de forma incontrolada {(crecimiento neo-
plasico). El mecanismo que controla la velocidad de
division de las células normales se ha degradado de al-
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guna manera v las célulus cancerosas se multiplican
con mucha rapidez, invadiendo otros tejidos del cuer-
po. Las células cancerosas se originan a partir de célu-
l2s normales que pierden su restriceién en la division v
se vuelven, en cierto modo. indiferenciadas {menos es-
pecializadas). Por ello, hay muchas clases de cancer,
segln el origen de las células fundadoras de!l tumor, El
cambio en muchas células cancerosas, quizas en todas,
tiene una base genética v el estudio de Jas alteraciones
genéticas que provocan el cdncer es hoy dia uno de los
objetivos principales de lu investigacion de esta enfer-
medlad.

Oncogenes y genes supresores
de tumor

Ahora se admite que el cincer es el resultado de cambios
genéticos especificos gue tienen lugar en un clon parti-
cular de células. Estos cambios genéticos incluyen altera-
ciones en dos tipos de genes: los oncogenes y los ge-
nes supresores de tumor, y hoy se conocen numeresos
genes especificos de cada tipo,

Los oncogenes (Gr., owkos, bulte, masa, + genos, ori-
gen) se encuentran normalmente en las células y en su
forma normal s¢ denominan proto-oncogenes. [Ino de
éstos codifica una proteina conocida como Ras. la pro-
teina Ras es una guanosin trifosfarasa (GTPasa) que se
encuentra justo bajo la membrana celular. Cuando un re-
ceptor de la superficie celular se une a un factor de creci-
miento, la proteina Ras se activa y se inicia una cascada
de reacciones que, por altimo, conducen a la division ce-
lular. La forma oncogénica codifica una proteina que ini-
cia la cascada de la division celular incluso cuando el fac-
tor de crecimiento no se ha unido al receptor de la
membrana.

De los muchos moedos en que el DNA celular puede sufrir
alteraciones, los tres mas importantes son la radiacién
ionizante, la radiacion ultravioleta y los agentes quimicos
mutagénicos. La alta energia de la radiacion ionizante (rayos
Xy rayos gamnul) provoca la expulsion de los electrones de
los dtomos en los que se encuentran, 1o que produce atomos
ionizados con electrones desapareados (radicales libres). Los
radicales libres (principalmente los del agua) son muy
reactivos quimicamente y reaccionan con moléculas en la
ccluta, incluyendo el DNA. Algiin DNA alterado se repara,
pero si la reparacion no es adecuada, se produce una
mutacion. La radiacion ultravioleta es de energia mucho
menor gque la radiacion jonizante v no produce radicales
libres. Las pirimidinas del DNA la absorben y provoca la
formucion de dobles enlaces covalentes entre pirimidinas
adyacentes. Los mecanismos de reparacion de las
alieraciones UV pueden ser también incorrectos. Los
mutigenos quimicos reaccionan con las bases del DNA y
provocan errores en €l apareamiento durante la replicacion.

Los productos génicos de genes supresores de tumor ac-
man como controladores de la proliferacién celular. Uno de
tales productos se denomina ps3 (de «proteina 53 kilodal-
ton-, una referencia a su peso molecular). Las mutaciones en
el gen que codifica la pS3 se presentan, aproximadamente,
en la mitad de los 6.5 millones de casos de cancer en el
hombre que se diagnostican cada ano. La p53 normal de-
sempena un niimere de funciones importantes, segin las cir-
cunstancias de la ¢élula. Puede desencadenar apoptosis, ac-
war como activador o tepresor de fa transcripcion Cactivar o
desactivar genes), controlar el paso de 1a fase G, a la S en el
ciclo celular y provecar i reparacion del DNA  danado.
Muchas de las mutaciones conocidas en la p33 estin re-
lacionadas con su unidn al DNA y, por tanto, con su funcién.

RESUMEN

En los animales con reproduccidn sexuul el material genético se
transimite a la descendencia por medio de los gametos (dvulos
y espermatozeides). producidos en la meiosis. Cady ¢élula so-
mdtra de un organismo ticne dos cromoesomas de cada tipo
(cromasomas homdlogos) y por ello es diploide.

Lz meiosis separa los cromosomas homologos, de tal forma
que cada gameto tiene la mitad del nlunero de cromosomas so-
maticos (es haploide). En la primera division meidtica, los cen-
tromeros no se dividen, y cada célula hija recibe uno de cada
par de los cromosomas homalogos replicados con las cromiti-
das hermanas tocavia unidas 2l cenrdmero. Al principio de la
primera divisidn meidtica, los cromosomas homdélogos se jun-
tan lareralmente (sinapsis) formando un bivalenwe. Los lod de
los genes en un juego de cromitidas se colocan en posicion
opucsta a los loci correspondientes cn ks cromidtidias homolo-
gas. Se pueden intercambiar porciones de cromaticlas adyacen-
tes (sehrecruzamienta) para producir nuevas combinaciones

genéticas. En la segunda division meidtica, los centromeros se
dividen, completando la reduccion en el nimero de cromose-
mas y en la cantidad de DNA. El nimero diploide se restublece
cuando los gametos mascutino y femenino se unen para formar
el zigoto.

El género se determina en la mayorfa de los aninules me-
diante los cromosomas sexuales; en el hombre, las moscas de
la fruta v otros muchos animales, las hembras tienen dos cro-
mosomas X y los machos un X v un Y.

Los genes son lias entidades unitarias que determinan to-
das las caracteristicas de un organismo y s¢ heredan de los
progenitores a la descendencia. Las variantes alélicas de los ge-
nes pueden ser dominantes. reeesivas o intermeias; un alelo
recesivy en un genolipo heterozigbtico no se expresa en el fe-
notipo. $ino que requiere la condicion homozigdtica para su
expresién. En un cruce monohibride que afecte a un alelo de-
minante vy a su alelo recesivo (ambos progenitores homozigdti-
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€os). la generacion Fp serd toda heterozigdtica, mientras que
los genotipos de 1a F; apurcceran en una propercion 1:2:1 y los
fenotipos en una proparcion 3:1. Este resultado demuestra la
lev de Mendel de la segregacion, £n la herencia intermedia, los
heterozigotos muestran fenotipos intermedios entre los fenoti-
pos homozigdticos ©, a veces, muestran un lenotipo diferente,
con sus correspondientes alteraciones en la proporcion feno-
fipica.

Los cruces dihibridos (en los cuales los genes de los dos
CArCieres se encueniran €n parcs distintos de ¢cromosomas

homaiogos) demuestran [ ley de Mendel de la segregacion
independicnte v las proporciones fenotipicas serin 9:3:3:1

con alelos dominantes v recesivos para cada gen. Las propor-
ciones para cruces monohibridos v dihibridos se pueden de-
rerminar mediante la construccion de un cuadro de Punnett,
pero las leyes de la probubilidad permiten mucho miéds ficil-
mente el dilcuio de lus proporciones en cruces de dos o mas
caracteres.

Los wenes pueden tener dos o mds alelos en una pobla-
cion, v las Wiferentes combinaciones de alelos pueden producir
diferentes cfectos fenotipicos. Los alelos de genes diferentes
pueden inferaccionar para producir un fenotipo, como ocurre
en I herencia poligénica y 2 epistasia, en las que un gen afec-
ta a la expresion de oo gen.

Un gen en el cromosoma X muestra herencia ligada al sexo
y producird un efecto en ¢l macho, incluso cuando el alelo re-
cesivia estil presenie, diebido o que el cromosoma Y no lleva el
alelo correspondiente. Todos los genes de un cromosoma auto-
sémico dado estdn ligados y sus variantes no se segregan inde-
pendientemente a no ser que se encuentren muy distanciados
entre si sobre el cromosoma, de tal forma que se produce so-
recruzaniiento entre ellos casi en cada meiosis. El sobrecruza-
miento dument la cantidad de recombinacion genctica en unza
poblacion.

Ccasionalmente. se produce en la meiosis la no disyun-
cion de uno de los cromosomas homodloges y uno de los ga-
metas acaba con un cromosoma de mas y el otro con i1 — 1
cromosomas Los zigotos resultantes normalmente no sobrevi-
ven; las personas con 2n + 1 cromosomas pueden vivir, pero
nacen con serias deficiencias, come en el caso del sindrome
de Down.

Los daidos nucleicos de las células son DNA v RNA, que
son grandes polimeros de nucleotidos, cada uno de los cuales
¢std compuesto por una base nitregenada, un aziicar pentosi v
un grupo tosfato. Las bases nitrogenadas en el DNA son la ade-
nina {A}, lu guanina (), la timina (T) y la citosina (C) v las del
RNA son las mismas excepto que el uracilo (U) sustituye a la t-
mina. El DNA ¢s una molécula helicoidal de doble cadena, en
i que las bases se dirigen nnas hacia otras desde un esqueleto
de azdcar-fostuto: A siempre sc¢ emparejs con T y G lo hace
siempre con C. Las cadenuas son antiparalelas y complementa-
rias, manteniéndose unidas mediante enlaces de hidrégeno en-
tre las bases apareadas. En Ja replicacion del DNA las cadenas
se separan v la enzima DNA polimerasa sinletiza una nueva ca-
dena a lo largo de cada cadena parental, utilizando la cadena
parental como molde.

Ln gen puede codificar un RNA ribosomico (rRNAY, un
RNA de wansferencia GRNAY, o un RNA mensajero (mRNA): un
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gen de este altimo tipo especifica una secuencia de aminoici-
des en un polipéptido (hipdtesis un gen un polipéptido). En ¢l
MRNA cada uiplete de res bases especifica un aminodcido con-
creto.

Lias proteinas se sintetizan por transcripcion de DNA en a
secuencia de bases de una molécula de RNA mensajero
(mRNA), que funciona junto con los ribosomas {que contienen
RNA ribosémico [IRNA] v proteinas) y RNA de transferencia
(IRNA). Los ribosomas se unen a la cadena de mRNA y se mue-
ven a lo largo de clla. ensamblando la secuencia de aminodci-
dos de Ja proteini. Cada aminoacido es colocado en posicion
para su ensamblaje por una molécula de RNA. que lleva a su
vez una secuencia de bases (anticododn) complementaria de los
codones correspondientes en ¢l mRNA. En el DNA nuclear eu-
caridtico la secuencia de bases de DNA gque codifica los amino
acidos de una proteina (exones) estan interrumpidos por se-
cuencias intercaladas (intrones). Los intrones se eliminan del
MRNA primario antes de que abandone el nacleo y la proteina
se sintetiza en el citoplasma.

Los genes, y la sintesis de los productos de los que son res-
ponsables. deben estur regulados: activados o inhibidos en res
puesta a condiciones ambientules cambiantes o a la diferencia-
cion celular. La regulacion génica en los eucariontes es
compleja y el contrel de 1a transcripeién es particularmente im-
portante como medio de regulacion.

Los métodos modernos en genética molecular han hecho
posible avances espectaculares. Las endonuclensis restrictivas
escinden el DNA en secuencias especificas do¢ bases y estos
DNA troceados de diferentes fuentes se pueden reensamblar
para formar DNA recombinante. Combinando DNA de mamife-
ro con DNA virico © de plismidos, se puede infroducir un gen
de mamifero dentre de células bacterianas que multiplican y
producen muchas copias del gen del mamifero. La reaccion en
cacdena de la polimerasa {PCR) se puede utilizar para clonar ge-
nes especificos siempre que se conozca la scouencia de bases
de pequenos fragmentos del DNA a ambos lados de ese gen.
Los esfuerzos realizados por un consorcio de finunciacion pa-
blica y un grupo de cientificos financiado por capital privado
han llevado a la publicacién de un hocrador de la secuencia del
genoma humano en el ano 2001, Entre los muchos resultados
inleresantes que se han obtenido en estas investigaciones, sc
puede destacar que ahora se calcula que unos 30 000 genes
que codifican proteinas, un nincro sensiblemente inferior al
previamente estimado de 100000 genes. Estos genes son los
responsables de los cientos de miles de proteinus presentes en
una célula tipica.

Una mutacion es una alteracion fisicoquimica en las bases
del DNA, que puede cambiar el efecto fenotipico del gen.
Aungue raras y normalmente daninas para la supervivencia o lu
reproduccion de un crganismo. lus mutaciones son ocasional-
mente beneficiosas v pueden ir acumulandose en las poblacio-
nes por seleccién natural.

El cincer (crecimiento neoplisico) se debe a una serie de
alteraciones genéticas en un clon de células ¢ue permiten una
proliferacion incontrolada de dichas células. Los ancogenes
(como e} gen que codifica la proteina Ras) v la inacrivacion de
genes supresores de turnor (como ¢l que codifica ja proteind
P33} son responsables de muchos tipos de cincer
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' CUESTIONARIO

L. Cwidl es la relacién entre cromosomas homaologos y alelos?
Describa ¢ esquernatice lu secuencia de sucesos de la
meiosis (en ambas divisiones).

4. 4Como s¢ designan los cromosomas sexuales en los

machos de las chinches, en ¢l hombre y en las mariposus?
4. (Como se distinguen los imccanismos cromesémices de
determinaciéon del sexo en los tres taxones de la
pregunta 37

5. Construya, mediante cuadros de Punnett, un cruce entre
individluos con los siguientes genotipos: dia X A/a, A/a
Blbx Adu Bb.

6. Definir concisamente las leyes de Mendel de la
segregacion y de la segregacion independiente.

. Supanicendo que los ojos purdos (F) son dominantes sobre
los ojos azules (p). determine el genotipo de lox individuos
que s¢ citan a continuacion: €l hijo, de ojos azules, de una
pareja de ojos pardos, se cusa con una mujer de ojos
pardos cuya madre es de ojos pardos y cuyo padre ticne
ojos azules. El hijo de ambos es de ojos azules.

8. Recudrdese que el color rojo (R) en las flores del dondiego
de noche actda con dominancia incompleta sobre €l
blanco (R). En los siguientes cruces, sefale el genotipo de
los gamertos producidos por cada progenitor y el color de
las Nlores de la descendencia: &R < RR: RYR X /R R/R
X RR: /AR x RYR.

9. Un ratdn pardo macho se cruza con dos hembras negras.
Tras varias camadas, la primera hembra ha producido 48
ratones negros y la segunda 14 negros v 11 pardos ;Podria
deducir ¢} patrdn hereditario para el color del pelaje y los
genotipos de los padres?

10. El pelaje rizado () es dominante sobre el pelaje liso (7 en
las cobayas y el pelaje negro (M) es dominante sobre el
blanco (#). Siuna cobaya homozigdrica de pelaje negro
rizado se cruza con una homozigdrica de pelaje blanco
liso, deduzea el aspecto de lo siguiente: la Fy, la Fy, la
descendencia de la Fy cruzada con un progenitor de pelaje
negro rizado.

L1, Supongumos que en el hombre la condicidn de ser diestro
(D) ¢s genéticamente dominante sobre la de ser zurdo ()
v que los ojos pardos (P) son genéticamente dominantes
sohre 1os azules (p). Un hombre diestro y con los ojos
azules se casa con una mujer diestra de ojos pardos. Sus
dos hijos son (1) diestro con ojos azules y (2) zurdo de
ojos pardos. El hombre se casa de nuevo y esta ver [a
mujer ¢s diestra v de ojos pardos. Tienen diez hijos, todos

_l\.)

~1

diestros y de ojos pardos. ;Cudles son los genotipos del
hombre y de las dos mujeres?

12. En Drosaphila melanogaster, los ojos rojos (R) son
dominantes sobre los blancos (#) y ¢l cardcter recesivo cstd
sobre ¢l cromosoma X, Las alas vestigiales (¢) son
recesivits con respecto a las alas normales (1) ;Cudl serd ¢l
aspecto de los siguientes cruces: XX Wy s XY w/e XX
Vi % X5Y Vi,

13. Asumiendo que el dalionismo (ceguera para los colores) es
un cardcter recesivo situado en el cromosoma X. Un
hombre v una mujer con vision normal tienen la siguicnte
descendencia: una hija con vision normal que tienc scis
hijos de visién normal y un hijo dahdnico que tiene una
hija con vision normal ¢Cuiles son los genotipos probables
de todos los individuos?

14. Distinguir lo siguiente: euploidia, aneuploidia v poliploidia;
moncsomia y risemia.

15. Nombre las purinas y las pirimidinas del DNA v explique
cOmo se emparejan entre si en la doble hélice. ;Cudles son
las purinas y las pirimidinas del RNA vy cudles son sus
complementacias en el DNA?

16. Explique cOdmo se replica el DNA.

17. (Por qué no es posible que un coddn esté formado por
$6lo dos bases?

18. Explique la transcripcion y ¢l procesado del mRNA cn el
nucleo.

19, Explique el papel del mRNA, del (RNA v del 1RNA en [
sintesis de los polipéptidos.

20. Explique cuatre formas de regulacion de los genes en los
cucarionles.

21. En la genética melecular moderna, jqué es el DNA
recombinante y ¢dmo se prepara?

22, Cite tres fuentes de variacion fenotipica.

23. Diferencic proto-oncogen y oncogen. Explique dos
mecanismos por los que el cdncer podria estar producido
por cambios genéticos.

24. ;Qué son las proteinas Ras y p337 ,Como podrian
contribuir al desarrollo de cincer mutaciones en los genes
que codifican estas proteinas?

25. Sefule los pasos esenciales del método de la reaccidn en
cadena de la polimerasa (PCR).

26. Se ha publicado un borrador de lu secuencia del genoma
humano. ;Qué observaciones interesantes se pueden
extraer de los resultados? ;Qué posibles beneficios se
pueden obtener? ;Qué es el proteoma?
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Evolucion orgénica

Lin legado de cambio

La historia de la vida es un legado de cambio perpetuo. A pe-
sar de [a aparente permanencia del mundo natural, el estado
de cambio caracteriza a todas las cosas, en L Tierra v en el
Universo. Los estratos geoldgicos registran el cambio historico
irreversible que denominamos evolucion. Innumerables ¢la-
ses de animales y plantas han florecide v desapurecido, de-
jando ras de ellas un imperfecio registro fosil de su existen-
cia. Muchas, pero no todas, han dejado descendienies que se
les asemejan en cierta medida.

Los cambios vitales se percibent ¥ miden de muchas ma-
neras. En una escala temporal a corto plaze, vemos cambios
en las frecuencias de Jas vajantes uenéticas dentro de las po-
bluciones, Los cambios evolutivos en las frecuencias relativas
de mariposas claras y oscuras se observaron dentro del lapso
de tempo de una vida humana, en entomos contaminados
de la Inglaterra industrializada. La Formacion de nuevas espe-
cies v los cambios dramdticos en el aspecto de los organis-

Un tritobites fésil en una roca del Paleozeico.

mos en escalas de tiempo mas amplias, como se ohserva en
la diversificacion evolutiva de Tas aves de Hawaii, precisan
de escalas temporales mids amplias, que cubren entre 100 000
y 1 millén de anos. Las principales tendencias evolutivas y
las extinciones masivas periodicias se aprecian en escalas
temporales atn mayores, que abarcan decenas de millones
de ufios. El registro f6sil de los caballos a lo largo de los pa-
sados 50 millones de afos muesira una serie de especies di-
ferentes que remplazan a otras mis antiguss a traves del
tiempo. para finalizar con los caballos que conocemos hoy
en dia. El registro fésil de los invertebrados marinos nos
muestry una serie de extinciones en masa separadas por in-
tervalos de aproximadamente 26 millones de anos.

Ya que cada rdsgo de la vida, tal como lo conocemaos
hoy, es ¢l producto de un procese evolutivo, los bidlopos
consideran la evolucion organica como la picdra angular de
todo conocimiente bioldgico.
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A B

Figura 6-1

Fundadores de la tecria de |a Seleccion Natural, A, Charles Robert
Darwin {1809 a 1882) en 1881, un aio antes de su muerte. B,
Alfred Russell Wallace (1823 a 1913) en 1895. Darwin y Wallace
llegarcn independientemente a la misma teoria. Una carta y un
ensayo que Wallace envid a Darwin en 1858 impulsaron a éste a
escribir el Origen de las Especies, publicado en 1859.

n el Capitulo 1 se presenttd la teoria evolutiva de

Darwin como ef paradigma dominante que guia la

hiologia. Charles Robert Duarwin vy Alfred Russel
Wallace (Figura 6-1) fueron los primeros en establecer la
evolucion como una podercsa teoria cientifica. Hoy en
dia, la realidad de la evolucidn orginica solo puede ne-
garse si se traspasan los limites de la razdn, Como escri-
bid el notable bidlogo inglés Sir Julian Huxley, «Charles
Darwin llevd a cabo la mayor de las revoluciones del
pensamiento humano, mayor que la de Einstein, la de
Freud o incluso la de Newton, al establecer el hecho de
la evolucidn orgianica y descubrir simultineamente su
mecanismo.s La eoria de Darwin nos permite compren-
der tanto la genética de las poblaciones como el registro
fésil. Sin embargo, Darwin y Wallace no fueron los pri-
meros en considerar la idea hisica de la evolucion orga-
nica, que tene una historia mucho mis antigua.
Revisaremos el desarrolle historico de las ideas sobre la
evoluciéon tal v como condujeron al darwinismo, las
pruebas que lo confirman v los cambios tedricos que han
desembocado en nuestra moderna teoria sintética de Ia
evolucion.

ORIGENES DE LA TEORIA
EVOLUTIVA DE DARWIN

Ideas Evolutivas Predarwinistas

Antes del siglo xvin, las especulaciones sobre el origen
de las especies esiaban basadas en mitos y supersticio-
nes. sin naca parecido a una teoria cientificamente com-
probable. Los mitos creacionistas contemplaban el mun-
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do como una entidad invariable tras su creacion, No obs-
tante, algunos pensadores se aproximaron  la idea de
que la naturaleza tiene una larga historia de cambio per-
peluo e jrreversible.

Los primeros fildsofos griegos, principalmente Xend-
fanes, Empedocles y Aristéreles, desarrollaron una idea
primaria de cambio evolutivo. Reconocieron los fOsiles
como evidencias de una vida anterior, que creyeron des-
truidy por una catdstrofe natural. A pesar de su espiritu
de inquietud intelectual, los griegos no establecieron un
concepto evolutivo, y la idea fue declinando ya antes del
acdvenimiento de la cristiandad. Las oportunidades para
¢l pensamiento evolutivo se vieron atn mds restringidas
al imponerse la versién biblica de la creacidon del mundo
como dogma de fe. El arzobispo James Ussher, a media-
dos del s. xvin, fij6 el afo 4004 a.C. como origen de la vi-
da. Los puntos de vista evolutivos fueron considerados
como revolucionarios y heréticos, y alGn hoy persiste
cierta controversia. El naturalista francés Georges Louis
Buffon (1707 a 1788) remarcd la influencia del ambiente
en las modificaciones de los tipos animales, También ex-
tendid la edad de la Tierra hasta 70 000 anos.

El lamarckismo: la primera explicacion
cientifica de la evolucion

La primera explicacion coherente de la evolucion sc de-
be al paturalista francés Jean Baptiste de Lamarck (1744 «
1829; Figura 0-2) en 1809, ¢l ano del pacimiento de
Darwin. Establecié el primer marco convincente para la
idea de que los tésiles eran los restos de animales extin-
tos. El mecanismo evolutivo propuesto por Lamarck, 1a
herencia de los caracteres adquiridos, era sorpren-
dentemente simple: los organismos, al tratar de ajustarse
a las exigencias de su entorno, adquieren adaptaciones
que transmiten genéticamente a su descendencia. De
acuerdo con Lamarck, la jirafa desarrolld su largo cuello
porque sus antecesores o fueron alargando al estirarse
para obtener alimento, legundo consecuentcimente a su
descendencia cuellos cada vez mis largos. A lo largo de
muchas generaciones, estos cambios se fueron acumu-
lando hasta proclucir el cuello de las jiratas actuales,

Figura 6-2

lean Baptiste de
Lamarck {1744 a 1829),
naturalista francés que
desarrolld las primeras
ideas razonadas sobre
la evolucion. La
hipétesis de Lamarck de
que la evolucién
procede mediante la
herencia de los
caracteres adquiridos
ha sido rechazada,
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Figura 6-3

L=

Sir Charles Lyell (1797
a 1875), gedlogo
inglés y amige de
Darwin. Su libro
Principios de Geologia
tuvo gran influencia
sobre Darwin en su
formacién. Esta
fotografia se realizé
hacia 1856.

Actualmente, el concepto de Lamarck de la evolucion
se califica de transformista, va que supone que los or-
ganismos individuales cambian o transforman su aparien-
cia pura evolucionar. Hoy en dia se rechazan lus teorlas
transformistas ya que los estudios genéticos demuestran
que los rasgos adquirides per un organismo durante su
vidla, como una musculatura mas fuerte, no pasan 4 su
descendencia. La 1eoria evolutiva de Darwin difiere de la
de Lamarck en que estd basada ep la variedad, y se fun-
damenta en la distribucidn de la variacidon genérica en las
poblaciones. El cambio evolutivo se produce por las dis-
tintas capacidades de supervivencia y reproduccion de
organismos con rasgos hereditarios diferentes, no por la
transmision genética de caracteres adquiridos.

Charles Lyell y el uniformismo

El gedlogo Sir Charles Lyell (1797 a 1875; Figura 6-3) es-
tablecio en sus Principios de Geologia (1830 a 1833) ¢l
principio del uniformismo. El uniformismo comprende
dos importantes principios que guian el estudlio cientifico
de la naruraleza: (1) que las leyes fisicas v quimicas per-
manecen invariables a lo largo de la historia de la Tierra,
y (2) que los sucesos geoldgicos pasados se produjeron
por fendmenos naturales que podemos observar en ac-
cién hoy en dia. Lyell mostrd que las fuerzas naturales,
actuando durante inmensos periodos de tiempo, podian
explicar la formacion de rocas fosiliferas. Sus estudios
geologicos le condujeron a la conclusion de que la edad
de la Tierra debia contarse en millones de afos. Estos
principios resultaron fundamentales para desacreditar las
explicaciones milagrosas y sobrenaturales sobre la histo-
ria de la nataraleza y sustituirlas con argumentaciones
cientificas. Lyell ambién puso de manifiesto el cardcter
gradual de los cambios gecldgicos a lo largo del tiempo,
y ademds argumentd que tales cambios geoldgicos no
tienen una tendencia inherente a producirse en una di-
reccion determinada. Ambas ideas dejaron profundas
huellas en la reoria evolutiva de Darwin.

El gran viaje de Darwin

“Tras dos intentos fallidos por fuertes galernas del sudo-
este, el navio de su Majestad Beagle, un bergantin de
diez canones bajo ¢l mando del capitin FitzRoy, de la
Royal Navy, partio de Devonport el 27 de diciembre de
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Figura 6-4

El viaje, de cinco afios, del HM.S. Beagle.
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Figura 6-5

Charles Darwin y el H.M.S. Beagle. A, Darwin en 1840, cuatro anos después de que el Beagle volviera a Inglaterra y uno tras su matrimenio
<on su prima, Emma Wedgwocd. B, El H.M.S. Beagle navega en el Canal del Beagle, Tierra del Fuego, en el extremo sur de Sudamérica en
1833. La acuarela fue pintada per Conrad Martens, uno de los dos artistas oficiales durante el viaje del Beagle.

1531 . Asl comienza ¢l relato de Charles Darwin de su
vinje de cinco anos en el Beagle alrededor del mundo
{Figura 0-4). Se habia pedido a Darwin, que todavia no
habia cumplido los 23 afos de edad, que acompanara al
capitdn FitzZRoy a bordo del Beagle, un pequeno barco de
solo 90 pies (unos 30 m) de longitud que iba 4 partir ha-
cicun extenso vigje de explonicion por Sudamdrica y el
occano Pacifico (Figura 6-5). Fue el comienzo de uno de
los vigjes mas imponantes del siglo xix.

Durante el viaje (1831 « 1836), Darwin soportd cons-
ranres mareos vy la variable compania del autoritario capi-
tin FitzRoy. Sin embargo, su juvenil fuerza fisica vy su pre-
vio adigstramiento como naturalista le hacian estar bien
preparado para su tabajo. El Beagle hize repetidas para-
das 4 lo Jargo de los puerlos y costas de Sudamérica y re-
viones adyacentes, donde Darwin recogio abundantes
muestras ¢ hizo numerosas observaciones sobre la fauna
y flora do estas regiones. Desenterrd muchos [dsiles de
animales extinguidos hace mucho tiempo v se percatd de
la semejanza ente los fosiles de las pampas de
Sudamérica v los conocidos fasiles norteamericanos. En
los Andes encontrd conchas marinas en rocas 4 mas de
4000 m de altitud. Sufrid lu experiencia de un fuerte terre-
mote y contempld los torrentes de montana que inexord-
blemente desnudaban la tierra. Estas observaciones refor-
zaron su conviccion de que las fuerzas naturales eran las
responsables cle las caracieristicas geogrificas de la Tierra.

A moediados de septiembre de 1835, el Beagle llegd a
Jas Tslas Galdpagos. un archipiélago volcinico situado so-
bre el cenador a 600 millas al oexte de Ecuador (Figura 6-
0). La fuma de las islas radica en su infinita rarev; son
distintus de cualquier otra isla de la Tierra. Hoy en dia.
muchos visitantes sienten una mezcla de temor y sorpre-
s oltros, un  sentimiento  depresivo vy de rechaze.
Rodeadas por corrientes caprichosas, con costas de lava

Figura 6-6

Las islas Galapagos vistas desde el borde del crater de un volcan.

retorcida y arbustos esquuel¢ticos achicharradoes por el sol
ecuatorial, casi desprovistis de vegetacidn, habitadas por
extranos reptiles v convictos del gobierno de Ecuador, las
islas teniun pocos admiradores entre los marineros. A
mediados del siglo xvi, ya eran conocidas por los espa-
noles como Islas Galipagos. Las tortugas gigantes, utili-
zadas como alimento primero por los bucaneros v mas
tarde por balleneros y barcos mercantes y de guerra tan-
to ingleses como estadounidenses, constituian la princi-
pal atraccidon de las islas. Cuando Darwin visitd las
Galdpagos, las tortugas ya habian sido fuertemente ex-
plotadus.

Durante la visita de cinco semanas del Beagle u las
Galdpagos, Darwin comenzo a desarrollar sus puntos de
vista sobre [a evolucion du la vida en Ja Tierra. Sus obser-
vaciones originales sobre las tortugas gigantes, las igua-
nas marinas, los sinsontes y los pinzones contribuyeron
en gran medida al gire del pensamiento de Darwin.
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Darwin se vio sorprendido por el hecho de que, aun-
que las islas Galapagos y las islas de Cabo Verde (visita-
das prevismente duranie el viaje del Beagle) tenian clima
y topografia similares, su favna y su flora eran complera-
mente diferentes. Ohservéd que las plantas v animales de
las Galdpagos estaban relacionados con los del continen-
te americano, aunque diferfan en su ecologia y rasgos
adaptativos. Cada isli albergaba a menudo una especie
caracteristica, relacionada con las formas de otras islas.
En resumen, la vida de las Galipagos debia haberse ori-
ginado en el continente sudamericane y después haber
sufrido modificaciones ¢én las diversas condiciones am-
bientales de las distintas islas. Concluyd que las formas
de vida no eran ni creadas por el poder divino ni inmuta-
bics; de hecho, eran resultado de un proceso de evolu-
cidon. Aunque Darwin dedica solamente unas paginas a la
fauna de las Galipuagos en su obra monumental Sobire el
origen de las especies, publicada mas de dos décadas ces-
pués, sus ohscrvaciones sobre el caricter (inico de sus
animales y plantas fuceron, segin sus propias palabras, «¢l
origen de todus mis ideas.»

El 2 de Octubre de 1836 ¢l Beagle volvid a Inglateria,
donde Darwin llevé a cabo el resto de su trabajo cientifi-
co (Figura 6-7). La mayor parte del cuantioso material re-
cogido por Darwin le hahia precedido, al igual que casi
1odas sus anotaciones y diarios durante la travesia. El dia-
rio de Darwin fue publicado a los 3 afios del regreso del
Beagle. Constituyd un éxito inmediato, que necesitd dos
reimpresiones adicionales durante el primer ano. En ver-
siones posteriores, Darwin introdujo grandes cambios y
titnld su libro £ viaje del Beagle. El fascinante relato de
sus observaciones, escrito en un estilo simple y expresi-
v, ha hecho de lu obra uno de los mas populares libros
de viajes de todos los tiempos.

Curiosamente, ¢l principal producte del viaje de
Darwin, su teora de la evolucion, no aparecid en papel
impreso hasta mds de 20 anos después del regreso del

Figura 6-7
Estudio de Darwin en Down House, Kent {Inglaterra). Hoy se

conserva casi exactamente como estaba cuando Darwin es¢ribid el
Qrigen de ias Especies.

Beagle, En 1838 «comenzd a leer por entretenimiento un
ensayo sobre poblaciones de T. R, Malthus (1766 a 1834),
que establecia que las poblaciones de animales y plantas,
incluidas las humanas, tendian a aumentar mds alla de la
capacidad del entorno para mantenerlds. Darwin ya ha-
bia recopilado informacion schre la seleccion artificial de
animales domésticos por el hombre, Tras leer ¢ articulo
de Malthus, Darwin comprendid que un proceso de se-
leccion en Ja naturaleza, una <Jucha por la existencias de-
bida a la sobrepoblacién, podia ser una fuerza poderosa
para la evolucion de las especies salvajes.

Dejé que la idea se desarrollase en su mente liasta
que ta plasmd en un ensayo en 1844, aldn sin publicar.
Finalmente, en 1836 comenzd a reagrupar su enorme
cantidad de datos en un trabajo sohre el origen de las es-
pecies. Esperaba escribir cuatro volimenes, una obra
muy grande, «an perfecta como sea capaz.r Sin embargo,
sus planes iban a dar un givo inesperaclo.

En i858, recibid un manuscrito de Alfred Russel
Wallace (1823 1 1913), un natwralista inglés alincado en
Malasia con ¢l que mantenia correspondencia. Darwin
queddd sorprendido al ver que, en unas pocas piginas,
Wallace resumia los principales puntas de la teoria de la
seleccidn natural en la que €l llevaba trabajundo mas de
dos décadas. En lugar de retener su propio trabajo en fa-
vor de Wallace, como tenia intencién de hacer, Darwin
fue persuadido por dos intimos amigos, ¢l gedlogo Lyell
y ¢l botdanico Hooker, para publicar sus opiniones en una
breve comunicacion que apareceria junto con el trabajo
de Wallace en el journal of the Linnaean Society. Parte
de ambos trabajos fueron leidos ante una escéptica au-
diencia el 1 de Julio de 1838

Durante el ano siguiente, Darwin trabajo intensamen-
te en la preparacion de un sesumen- de la obra original
en cuatro volimenes. Este se publicd en Noviembre de
1859, con el titula Sobre el origen de las especies por me-
dic de la seleccion natural, o la conservacion de las razas
Javorecidas en la lucha por la vida. (Las 1250 copias de la
primera tirada se vendieron el primer dia! El libro generd
de forma instantinea una tormenta que nunca se ha cal-
mado por complete. Las ideas de Darwin iban a tener ex-
traordinarias consecuencias sobre 1as creencias cientificas
y religiosas, y permanecen entre los mayores logros inte-
lectuales de todos los tempos.

«Alli donde me he equivocade, o donde mi trabajo ha
resultado imperfecto, y cuando he sido ardientemente
criticado, incluso cuando me han adulado, todo lo cual
me mortifica, mi mayor consuelo ha sido decirme a mi
misnwr miles de veces que “he trabajado tan duramente v
tan bien como he sido capaz, y nadie puede hacer mds
que eso’-. Charles Darwin, en su autobiografia, 1870.

Una vez desechada la cautela de Darwin con la pu-
blicacion del Origen de las especies, comenzd un periodo
increiblemente productivo de desarrollo del pensamiento
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evolutivo durante los siguientes 23 unos, produciendo li-
bro tras libro. Durwin murio el 19 de abril de 1882 y fue
enterrucddo en [ abadin de Wesuninster. El pequeno
Bedgle ya habia desaparecide; fue retirado en 1870 vy
vendido como chatarrd.

LAS EVIDENCIAS DE LA TEORIA
EVOLUTIVA DE DARWIN

Cambio perpetuo

La principal premisa que subyace u la evolucion darwi-
niana ¢s que el mundo vivo no s nj constante ni perpe-
tuamente ciclico, sino que estd siempre cambiando. El
cambio perpetuo en la forma y en la diversidad de Ta vi-
da animal a lo largo de sus 600 & 700 millones de anos
de historia se puede ver de forma directu en el registro
fasil. Un £osil es un resto de vida pasada descubierto en
la corteza terrestre (Figura 6-8). Algunos fosiles son res-
tos completas (mamuts ¢ insectos en ambar), partes du-
ras {dientes o huesos), o partes esqueléticas petrificadas,
infiltradas por silice u otros minerales (ostracodermos y
moluscos). Owos fosiles estan constituidos por moldes,
impresiones, huellus y excrementos (coprolitos). Ademds
de documentar la evolucion de los organismos, los (dsi-
les revelan profundos cambios ¢n ¢l ambiente terrestre,
incluyendo las principales variaciones en la distribucion
de mares y contlinentes. Un registto completo del pasado
queda fuera de nuestro alcance debido a que muchos or-
ganismos no fosilizan, poro a pesar de ello, el descubri-
miento de nuevos restos y la reinterpretacion de los ya
conocidos incrementan nuestro conocimiento de como la
forma v la diversidad arimales han cambiado a lo lurgo
del tiempo geologico.
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Los restos fasiles pueden incluir en raras ocasiones tejidos
Blandos tan bien conservados que se pueden observar
inciuso orginulos celulares reconocibles jcon el
microscopio electronico! Frecuentemente, los insectos se
pueden encontrar en ambar, la resina fosilizada de ciertos
drboles. Uin estudio de una mosca conservada en dmbar
de hace 40 millones de anos reveld estructuras
correspondientes a fibras musculares, niicleos, ribosomas,
gotas de lipidos, reticulo endoplismico y mitocondnas
(Figura 0-8D). Esle caso extremo de conservacion se ha
producido probublemente porque se difundieron
sustancias guirnicas de la savia de la planta en los ejidos
del insecto embalsamado.

Interpretando el registro fosil

El registro fosil es incompleto porque la conservacion es
selectiva, Partes del esquelete de los vertebrados y con-
chas u otras estructuras durds de los invertebrudos dejan
los mejores restos (Figura 6-8). Los animales de cuerpo
blando, como lus medusas y la mayoria de los gusanos,
fosilizan sole bajo condiciones muy especiales, como las
que formaron los depositos de esquistos de Burgess en la
Columbia britdnica (Figura 6-9). Condicicnes excepcional-
mente favorables para la fosilizacion dieron lugar al Jecho
fosilifero precambrico del sur de Australia, los pozos de
asfalto de Rancho La Brea (Hancock Park, Los Angeles),
los grandes yacimientos de dinosaurios (Alberta, Canada,
y Jensen, Utah, Figura 6-10), la Garganta de Olduvai en
Tanzania v las provincias chinas de Yunnan y Lianoning,

Los fosiles se disponen en capas estratificadas, con
nuevos depositos formandose sobre los mas antiguos. Si
no sufren alteraciones, lo que es raro, se produce una se-
cuencia ¢n la que la edad de los fosiles es proporcional a

Figura 6-8

Cuatro ejemplos de materiales fosiles.

A, Pez fosil procedente de rocas de la
Green River Formation, Wyoming. Estos
peces vivieron durante el Eoceno, en el
periodo Terciario, hace aproximadamente
unos 55 millones de anos. B, Crinoideas
pedunculados (Clase Crinoidea, p. 541),
en rocas cretacicas de hace 85 millones
de afos. El registro fosil de estos animales
muestra que alcanzaron su climax
millones de afos antes, comenzando
desde entonces un lento declinar hasta
nuestros dias. C, Insecto foésil atrapado en
la resina de un arbol hace 40 millones de
anos; esta resina se ha endurecido hasta
constituir el &mbar. D, Micrografia
electronica de un tejido de mosca
fosilizado como en C, se ha resaltado en
rojo el nuclec de una célula.



124 PARTE SEGUNDA  Continuidad v evolucion de la vida animal

‘ME:' b,

’ e .'“._, ,1w

P
A
A
i
Y

"'*‘wllm'l'ﬂp

“:ﬂ mqmmﬂ
AL
”!Hl” A
*ht ] i
*Hlmrmm*f
U A A%
(IO
(I u

| it | v
kit ’IH ;i

Figura 6-9

A, Trilobites fasiles visibles en las rocas de Burgess Shale
Quarry, Cotumbia Britanica. B, Animales del periodo
Cambrico, hace aproximadamente 580 millones de afios,
reconstruidos a partir de fosiles conservados en Burgess
Shale (Columnbia Britanica, Canada.) Los planes
corporales que aparecieron de forma bastante brusca
en este tiempo sentaron e! modelo general de animales
que hoy en dia nos sen familiares. C, Clave del dibujo de
Burgess Shale. Amiskwia (1), de un file extinto;
Odontogriphus, de un filo extinto; Fldonia (3), un
posible equinodermo; Halichondrites (4), una esponja;
Anomalocaris canadensis (5), de un filo extinto; Pikaia
{(6), un cordado primitivo; Canadia (7), un poliqueto;
Marrella splendens (8), un extrafic artropodo; Opabinia
(9), de un filo extinto; Oftoia (10), un priapulido;
Wiwaxia (11), de un filo extinto; Yohoia (12) un extrafo
artropodo; Xianguangia (13), un animal semejante a las
anémonas; Aysheaia {14), un onicéforo o un nuevo filo;
Sidneya (15), un extrafio artropodo; Dincmischus (16),
de un filo extinto; Haliucigenia (17), de un filo extinto.
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Figura 6-10

Un esqueleto de dinosaurio extraido parcialmente de la roca en el
Dinosaur Provincial Park, Alberta.

la protfundidad del estrato en que se encuentran. Hay [O-
siles caracieristicos que sirven para identificar determina-
das capuas. Ciertos invertebrados marinos {osiles, amplia-
mente distribuidos, comoe diversos foraminiferos (p. 271D
y equinodermos (p. 525), son tan huenos indicadores de
periodos geologicos especificos que se denominan «fosi-
les guia-. Por desgraciu, los estratos ¢stdan muchas veces
volcados, plegados o muestran roturas (fallas). Los depd-
sitos antigues, expuestos 4 la erosidon, pueden cubrirse
con nuevas estratos en un plano diferente. Cuando estdn
expuestas o enormes presiones o al calor, las rocas sedi-
mentarias estratificadas se metarmnorfosean en cuarcita, pi-
zarra o mirmol, lo que destruye jos fosiles.

Tiempo geologico

Mucho antes de conocerse la edad de ia Tierra, los gedlo-
2os tabuluron su historia segin unu serie de sucesos basa-
dos en las capas ordenadas de las rocas sedimentarias. La
Jey estratigrificas produjo un sistema de datacidon con las
capas mads antiguas en la base de la secuencia v las mas
modernas en lo alto. El tiempo quedd dividido en eones,
eras, periodos v épocas, como se muestra en la contracu-
bierta final de este libro. El tiempo durante el Ultimo edn
(Fanerozoico) se expresys en eras (por gjemplo, Cenozoico),
periodos {por ejemplo, Terciario), épocas (por ejemplo,
Palecceno), y a vewes, divisiones menores que las épocas.

A finales de los anos cuarenta se desarrollaren tos mé-
todos radiométricos de datacion, para determinar l¢ edad
absoluta en anos de las formaciones rocosas. Actualmen-
te, se utilizan varios métodos independientes, todos ellos
basados en Ja transformacion radiactiva de los elementos
existentes naturalmente en otros elementos. Estos aelojes
radiactivos: son independientes de los cambios de presion
y temperatura, por lo que no resultan afectados por las ac-
rividades geoldgicas, a1 menudo violentas.

Un método, la datacién por potasio-argén, estd basa-
do en la transformacién del potasio-40 (K} en argon-40
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A (12%) v calcio-40 (7Ca) (88%). La vidy media de)
potasio-40 es 1300 millones de unos; esto signitica que la
mitad de los dtomos originales se habrin transformado en
1300 millones de anos, v la mitad de los restantes lo ha-
brin hecho al final de los siguientes 1300 millones de
anos. Esta transformacion contindGa hasia que todos los
atomos de potasio-40 radiactivo han desaparecido. Para
medir la edad de la roca se calcula el cociente entre los
atomos de potasio-40 que quedan y la cantidad de pota-
sio- 10 original {los mismos atomos de potasio- 10 mas los
de argdn-40 v calcio-40 en que se han ido trunsformun-
do). Existen varios isGtopos que funcionan de forma se-
mejanee para la datacién, algunos incluso para datar [a
eduad de la propia Tierra, Uno de los relojes radiactivos
mis atiles estd basado en la transformacion de uranio en
plomeo. Con este método se pueden datar rocuas de mas
de 2000 millones de anos de edad con un margen de
error menor del 1%.

El registre fosil de los organismos macroscopicos
comienza cerca del principio del periodo Cimbrico de
la era Paleozoici, aproximadamente 600 millones de anos
atras. El periodo anterior al Cambrico se denomina era
Preciimbrica o eGn Proterczoico. Aunque la era Precam-
brica ccupz el 85% de todo el iempo geologico, ha recibi-
do mucha menor atencidn que pericdos posteriores. en
parte debido a que ¢l perdleo, que proporcionit el incenti-
vo comercial para gran parte de la investigacion geologica,
s¢ encuentra rara vez en formaciones precambricas. Existe,
sin embargo, evidencia de vida en la era Precimbrica: hay
fosiles bien conservados de bacteras y algas, impresiones
de medusas, espiculas de esponjas, corales blundos, gusa-
nos segmentados planos y rastros de otros animales. Li
mayoria, pero no todos, son [osiles microscopicos.

Tendencias evolutivas

El registro fésil nos permite contemplar los cambios evo-
lutivos a través de la mayor escala temporal, Las especies
aparecen y se extinguen repetidamente a lo Jargo del re-
gistro [Osil. Una especie animal puede, por término me-
dio, sobrevivir entre uno y dicz millones de anos, aun-
que con grandes variaciones. Al estudiar Lt sustitucion de
unas especies o tuxones por otros a lo largo del tiempo,
se observan tendencias. Las tendencias son cambios
orientados en los rasgos caracteristicos © en los modelos
de diversidad en un grupo de organismos. Las tendencias
fosiles demuestran claramente el principio de Darwin del
cambio perpetuo.

Una tendencia bien estudiada es la evolucion del ca-
ballo, desde el Eoceno hasta ¢l presente. Si nos fijamos
¢n ¢l Eoceno, vemos muchos géneros y especies de ca-
ballos diferentes, que fueron sustituides por otros a 1o
largo del tiempo (Figura 0-11}. George Gaylord Simpson
{(p. 231) demostrd que esta tendencia es compatible con
la teoria evolutiva darwinista. Los tres caracleres que me-
jor muestran una tendencia en la evolucién del caballo
son el tamano corporal, la estructura de las patas y la es-
tructura de los dientes. Comparados con los caballos ac-
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reduccion del nimero de declos. Conforme el name-
ro de dedos disminuia, el deco central ¢ hacly cada
vez mayor, hasta que fue el Onico que quedd.

No solamente se puede observar un cambio cla-
ro en las caracteristicas de los caballos, sino también
en el niimero de géneros (y en el ndmero de espe-
cies) a wavés del tempo. Los numerosos géneros de

Hippidium y
olres géneros

J

caballos de épocas pasadas han desaparecido, de-
jando un anico superviviente, el género Fyuus. Del
mismo modo, se han observado tendencias evoluti-
vas relacionadas con la diversidad en muchos gru-
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pos de animales (Figura 6-12).

Las tendencias en la diversidad fésil estan produ-
cidas por diferentes frecuencias de formacion v ex-
tincion de especies a lo largo del tiempo. ;Por qué al-
gunas estirpes producen gran ndmero de cspecies
nuevas mientras que otras estirpes dan lugar a sélo

PLIOCENO

| Megahippus |

| Hypohippus |

Anchitherium

unas pocas? ;Por qué diferentes linajes tienen mayo-
res 0 menores frecuencias de extincion (de especies,
auneros o familias) a tavés del tiempo? Para respon-
der a estos interrogantes, debemos volver a las otras
cuatro teorias evolutivas de Darwin. Independien-
temente de como respondamos a estas preguntas,
queda claro que las tendencias que se observan en la
diversidad animal ilustran sin lugar a dudas el princi-

MIOQCENO

pio de Darwin del cambio perpetuo. Sitenemos en
cuenta que las restantes cuatro teorias del darwinis-
mo descansan en la teoria de! cambio perpetuo, los
hechos que apoyen tales teorias reforzaran ést.

CLIGOCENO

Paleotherium

Propaiaeatherium
Fachynolophus

Hyracotherium

El Origen comiin

Darwin propuso que todos los animales y plantas
descienden de una Gnica forma a la que se infundid
vida. La historia de la vida se representa comao un
arbol ramificado, llamade filogenia. Los evolucio-
nistas predarwinianos, incluide Lamarck, abegaron
por origenes multiples ¢ independientes de la vida,
cada uno de los cuales dio lugar a linajes que cam-

EQCENO

Figura 6-1 |

Reconstruccion de los géneros de caballos desde el Eoceno hasta
la actualidad. Las tendencias evolutivas hacia el incremento en
tamanao, la complejidad de los molares y |la reduccion del nimero
de dedos se muestran junto con una genealogia hipotética de los
géneros actuales y extintos.

tuales, los de los géneros extintos eran pequenos, sus
dientes tenian una superficie de abrasidon relativamente
reducida y sus patas tenian un nimero de dedos compa-
rativamente #lto (cuatro). A lo largo de los periodos si-
guientes, Oligoceno, Mioceno, Plioceno y Pleistoceno, se
observa continuamente ¢HmMo aparecen NUEVOSs géneros v
se van extinguiendo los antiguos. En todos los casos se
produce un claro incremento el tamano corporal, un
aumento de lu superficie de abrasion de los dientes y la

hiaron a través del tiempo pero sin ramificarse de-
masiado. Comao todas las buenas teorias cientificas,
la del origen comin hace varias predicciones importan-
tes, que pueden comprobarse v, potencialmente, utilizar-
se pura rechazarla. De acuerdo con esta teorid, deberia-
mos ser capaces de seguir hacie arras la genealogia de
todas las especies modernas hasta que convergieran en
linajes ancestrales que comparticran con olras especies,
tanto vivas como extintas.

Deberiamos ser capaces de continuar este proceso
cada vez mis hacia atrds a través del tiempo evolutivo
hasta alcanzar el primer antecesor de woda la vida sobre la
tierra. Todas las formas de vida esturian conectadas a este
arbol en algin punto, incluso las formas extintas, que re-
presentan ramas muertas. Aungue reconstruir la historia
de la vida de esta forma puede parecer casi imposible, la
investigacion filogenética se ha llevado a cabo con un
gran éxito. ;Como se ha resuelto este dificil problema?
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Hexactinélidas
Demosponjas
Calcareas
Esclerosponijas
Hidrozoos
Escilozoos
Antozoos
Nemerinos
Poliplacétoros
Monoplacéforos
Gasterdpodos

|
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Escafépodos
Cefalépodos
Sipunculidos
Equiuridos

Bivalvos

Paliguetos
Picnogénidos
Trilobites
Ostracodos
Caopépodos
Cirripedos
Malacostraceos
Equincideos
Esteleroideos

Holoturoideos

Placodermos

Crinoideos
Condrictios
Csteictios
Reptiles
Mamiferos

Agnatos
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Figura 6-12

Perfiles de diversidad de diversas familias taxondmicas y diferentes grupos de animales en el registro fdsil. La escala marca las eras
Precambrica, {PC), Paleozoica (P}, Mesozoica {M) y Cenozoica (C). El nimero de familias queda indicado por el ancho de cada silueta.

Homologia y reconstruccion filogenética

Darwin idenrificd la principal fuente de evidencia para
demostrar el origen comin en ¢l conceplo de homolo-
gia. Su contemporineo Richard Owen (1804-1892) utilizod
este 1érmino para designar «l mismo Grgano en diferen-
Les organismos, bajo todas las variedades de forma y fun-
cion .. El cldsico ejemplo de homologia cs el esqueleto de
las extremidades de los vertebrados. Este esqueleto man-
fiene una estructura y unos patrones de conexién carac-
teristicos a pesar de sus diversas modificaciones para dis-
tintos fines (Figura 6-13). De acuerdo con la teosia de
Darwin del origen comin, lus estructuras que llamamos
homelogias representan caracteristicas heredadas, con al-
guna modificacién, del correspondiente rasgo de un an-
tecesor comin.

Darwin dedicd un libro completo, £ origen del hom-
bre ¥ la seleccicn en relacidn con el sexo, a la idea de que
el hombre comparte un origen comin con los simios y
otros animales. Esta idea era repulsiva para el mundo vic-
toriano, que reacciond con la esperada violencia (Figu-
ra 6-14). Darwin basé su argumentacion fundamental-
mente en comparaciones anatémicas entre el hombre y
los simios. Para Darwin, las estrechas semejanzas entre
los menos v el hombre solo podian explicarse por un an-
cestro coman.

A través de la historia evolutiva de todas las formas
de vidd, los procesos evolutivos generan nuevos caracte-
res que se transmiten 4 traves de generaciones. Cada vez
quUe sUrge un nuevo rasge en un linaje estamos contern-
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Figura 6-13
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Las extremidades anteriores de cinco vertebrados muestran
homologias esqueléticas: verde, humero; amarillo, radic y ulna;
purpura, «mano» (carpales, metacarpales y falanges}. Los huesos v
su disposicidn son claramente homalogos, a pesar de las
modificaciones evolutivas para desarrollar distintas funciones.

plando la aparicion de una nueva homologia, Esta homo-
logia se transmite a todos los linajes descendientes a me-
nos que desaparezca posteriormente. Los modelos for-
mados por estas homologias compartidas proporcionan
la evidencia del origen comOn y nos permiten reconstruic
la ramificada historia evolutiva de la4 vida. Podemos ilus-
trar todo esto con un drbol filogenético de un grupo de
grandes aves que viven en el suelo (Figura 6-13). Una
nueva homologia esquelética surge en cada una de las
estirpes ilustradus (no se incluyen las descripciones de
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Figura 6-14

Anuncio de 1873 de un conocido linimento, ridiculizando la tecria

de Darwin def origen comun del hombre y los primates, que no
fue universalmente aceptada en vida de Darwin.

las homologius por ser excesivamente técnicas). Los dis-
tntos grupos de especies situados en 1os extremos del ar-
bol presentan difcrentes combinaciones de estas homolo-
glas seghn sus ascendientes. Por ejemplo, los avestruces
muestran ks homologias 1 a 5y 8, mientras que los kiwis
tiecnen las homologias 1, 2, 13 v 15, Las ramas del arhol
combinan esias especies ¢n una jerarquia inclusiva de
grupos dentro de otros grupos (véase el Capitule 10). Los
grupos MAs pequenos (especies reunidas en ramas ermi-
nales) estan contenidos dentro de otros mayores (espe-
cies agrupadas por ramas mayores, lo que incluye al
rronco del arbol). Si eliminamos L estructura det arbol
pero mantenemos los patrones de homologia observados
en lus grupos werminales, todavia seremos capaces de re-
construir la estructura ramificaca de todo el drbol. Los
evolucionistas comprueban la teoria del origen comiin
mediante ¢l estudio de los patrones de homologia pre-
sentes en todos los grupos de organismos. El modelo for-
mado por tedas 1as homologias consideradas juntas debe
producir una Gnica estructura de drbol ramificado, que
representa la genealogia evolutiva del grupo.

La estructura jerarquica de las homologias es tan per-
sistente en ¢l mundo vivo que constituve la base de
nuestra clasificacion sistemitica de todas las formas de
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Figura 6-15

Patron filogenético establecido por quince estructuras homologas
en el esqueleto de un grupo de aves no voladoras. Los rasgos
homologos estdn numerados del 1 al 15 y senalados no sélo en las
ramificaciones en las que aparecen, sino también en las aves que
los presentan. Situviera que prescindir o borrar la estructura del
arbol, podria reconstruirlo con exactitud partiendo de la
distribucion de los caracteres homalogos en las aves que ocupan
el extremo de las ramificaciones,
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vida (géneros agrupados en familias, familias reunidas en
oOrdenes y asi sucesivamente). La clasificacion jerdrquica
precedio incluso a la teoria de Darwin, ya que ¢s un mo-
delo muy clare v evidente, pero no fue explicacda ade-
cuacdamente antes de Darwin. Una vez acepradi fu ideu
del origen comun, los bidlogos comenzaron a investigar
las homologias estructurales, moleculares y cromosémi-
cas de todos los grupos animales. Tomados cn conjunio,
los modelos jerdrquicos descubiertos en estos estudios
nos han permitido reconstruir los drboles evolutivos de
muchos grupos v continuar investigando otros. La utiliza-
cion de la teorin de Darwin para reconstruir la historia
evolutiva de la vida y clasificar a los animales se trata en
el Capitulo 190.

Hay que tener en cuenta que las hipotesis evolutivas
anteriores, que mantenian el origen maltuple de la vica
formando linajes ne ramificados, predicen secuencias li-
neales de cambio evolutivo sin una jerarquia en que los
grupos se incluyen unos dentro de otros. Como las ho-
mologias que observamos producen de hecho jerarquias
que si presentan ¢sta condicion, podemos rechazar estas
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hipdtesis. Tengamos en cuenia también que la argumen-
tacion creacionista, que no es una hipatesis cientitica, no
puede hacer predicciones comprobables acerca de mo-
delos de homoelogia.

Ontogenia, filogenia y recapitulacion

La ontogenia ¢s [a historiy del des:urollo de un organis-
mo a o largo de toda su existencia. Las primeras caracle-
risticas embrionarias y del desarrolle son de gran ayuda
paiy nuestro conocimiento de la homologia v la uscenden-
cia comin. Los eswudios de ontogenia comparida mucs-
tran ¢omo la alteracion evolutiva de los tiempos y veloci-
dades de desarrollo generan nuevos fenclipos, y por lanto
conducen a la divergencia cvolutiva entre lus cstirpes.

El zoologo aleman Ernst Haeckel, contemporingo de
Darwin, propuso que cadu ctiapa sucesiva en el desurro-
llo de un individuo representaba una de Jas formas adul-
tas que aparecian en su historia evolutiva. Por ¢jemplo, 14
presencia de depresiones branquiales en el cucllo de los
embriones humanos se interpreto como indicativa de un
antecesor entre los peces. Sobre esta basce, Haeckel
enunciO su famosa generalizacion: la ontogeniu (el desa-
rrollo del individuo) recapitila Crepite) la filogenia (de-
sarrolio cvolutivo de la especie). Esto se conocid en ade-
lante como recapitulacién o como ley biogenética.
Haeckel hass su ley biogenéticy en la premisa de que el
cambio evolutivo se produce por la adicion sucesiva de
estados al final de una ontogenia ancestral inalterada, lo
que comprime a esta ontogenia ancestral en las primeras
ctapas del desarrollo. Esta nocion estaba basada en el
concepto de Lamarck de la herencia de los carvacleres
adquiridos (p. 119).

Cl embridlogo del s xix K. E. von Baer dio una expli-
cacion mits satisfactoria de 1 relacion enure ontogenia y
filogenia. Su argumentacion se basd sencilumente en
que las caracteristicas tempran:s del desarrollo eran com-
partidas de forma mas amplia enre diferentes grupos de
animules que los caracteres mids tardios. La Figura 6-16
muesta, por ejemplo, las semejanzas embrioldgicas en
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Figura 6-16

Comparacion de los arcos branguiales en diferentes embriones de
vertebrados. Todos elleos se muestran aparte de sus
correspondientes sacos vitelinos. Véase la notable similitud de los
cuatro embriones en esta etapa del desarrollo.
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estados empranos de organismos cuyas formas acultas
son muy difcrentes (Figura 8-21, p. 194). Los adulios de
animales con ontogenias relativamente cortas o simples a
menudo se parecen a estudos pre-adultos de otros ani-
males cuya ontogenia es mis compleja, pero los embrio-
nes de los descendientes no tienen por qué parceerse ne-
cesariamente a los adultos de los antecesores. Ex mas,
incluse: ¢l desarrollo temprano sufre divergencia evoluti-
va entre {os grupos y no es tun estable comoe propuso
von Baer.

Actualmente, se sabe que hay un gran paralelismo
entre la ontogenia y Ja filogenia, pero los caracteres de la
ontogenia ancestral pueden trasladarse a etupus mis o©
menos tempranas de t4 ontogenia de los descendientes.
El cambio evolutive en los tiempos del desarrollo se de-
nomina heterocronia, un érming acunado inicialmente
por Haeckel para designar las excepciones 4 su teorfa de
la recapitulacién. Sila ontogenia de los descendientes se
exticnde mas alla de la del antecesor, se pueden anadir
nuevos caracteres al final del proceso, tras ¢l punto en
que el desarrollo del antecesor habria finalizado. A me-
nude, los rasgos de la ontogenia ancestral aparecen en
etapas mas empranas del desarrollo, y entonces se pue-
de decir que s ontogenia recapitula la flogenia en cierto
grado. Sin embargo, la ontogenia también puede reducir-
se o dabreviarse durante s evolucidn; se eliminan etapas
terminales de la ontogenia ancestral, de forma que los
aclultos e los descendienies se isemejan a estados prea-
dultos de sus antecesores (Figura 6-17). Esto invierte la
relacion entre la ontogenia ¥ la filogenia (recapitulacion
inversi), produciendo la pedomorfosis (rclencion de
rasgos juveniles ancestrales en los descendientes adul-
tos). Coma el alargamicento o acortamiento de la ontoge-
niz puede cambiar diferentes partes del cuerpo de forma

e Ajoiote g{.}_

(sin transformar)

hormonal

Tratamienio

WET AT / et
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Transformacion a adulto

Figura 6-17

Formas acuatica y terrestre de! ajolote. Este animal retiene la
morfologia juvenil, acuatica {arriba) durante su vida, a menos que
sea forzado a la metamorfosis (abajo} por tratamiento hormonal.
El ajolote evoluciond a partir de antecesores con metamorfosis, lo
que constituye un ejemplo de pedomeorfosis.
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independiente, a menudo vemos un mosaico de distintos
tipos de cambios evolutivos en ¢l desarrollo de un Gnico
linaje o estirpe. Por ello, los casos e¢n que toda la ontoge-
nia recapitula la filogenia son raros.

Multiplicaciéon de las especies

La multiplicacion de las especies a lo largo del tiempo es
un coroluario 1ogico de {a teoria de Darwin del origen co-
min. Un punto de ramificacion del drbol evolutivo signifi-
ca que una especie ancestral se ha dividide en ouas dos
diferentes. La teoria de Darwin postula que la variacion
presente en una especie v, mas concretamente, la varia-
cion que se da entre poblaciones geograficamente sepa-
raclas, proporciona el sustrato a partic del que se forman
especies nuevas. Como la evolucion es un proceso ramifi-
cado, el nimero total de especies producidas evolutiva-
mente aumenta con el tiempo, aungue muchas de ellas se
extinguen. Uno de los principales desafios para un evolu-
cionista es descubrir el proceso por el cual una especie se
«divides pura constituir dos o mis nuevas especies.

Antes e explorar la multiplicacién de las especies,
debemos decidir qué entendemos por «especies. Como
veremos en el Capitulo 10, no existe consenso respecto
la definicion de especie. Sin embuargo, la mayoria de los
bidlogos estan de acuerdo en que los criterios importan-
tes para ¢l reconocimiento de una especie implican (1)
descender de un poblacion ancestral cormun, (2) compa-
tibilidad reproductora {capacidad de cruzarse) interna e
incompatibilidad reproductora entre especies, vy (3) man-
renimiento, dentro de la especie, de cohesion genatipica
y fenotipica (ausencia de diferencias bruscas entre pobla-
ciones en cuanto a frecuencias alélicas y aspecio de los
organismos). El criterio de la compatibilidad reproducto-
ra ha recibido la mayor atencion en los estudios sobre la
formacion de las especies, proceso que también se cono-
ce como especiacion.

Los factores biologicos que impiden que especies di-
ferentes se entrecrucen se denominan barreras repro-
ductoras. El problema primario de la especiacion es des-
cubrir ¢cémo dos poblaciones inicialmente compatibles
desarrollan barreras reproductoras que las convierten en
linajes diferentes que evolucionan por separada. (Como
pueden lus poblaciones diverger unas de otras mientras
mantienen una  compatibilidad reproductora completa
dentro de cada poblacion?

Las barreras reproductoras entre poblaciones normal-
mente evolucionan de forma gradual. La evolucion de ta-
les barreras reproductoras requiere que las poblaciones di-
vergentes se mantengan fisicamente separadas durante
largos periodos de tempo. Si lus poblaciones divergentes
se reunieran antes de que las barreras reproductoras se ha-
yan constituido por completo, se produciria un entrecruza-
miento y las poblaciones se fusionarian. La especiacion
por divergencia gradual en los animales puede requerir
extraordinarios periodos de tiempo, quizds de 10000 a
100 Q00 anos o mas. Bl aislamiento geogrdfico seguido e

divergencia gradual es ¢l mecanismo mas eficaz para que
se produzca una barrera reproductora, vy muchos ¢volu-
cionistas consideran la separacion geogriafica como un
prerrequisito para la especiacion.

Especiacion alopdtrida

Las poblaciones alopatridas (wen otra patria-) de ung es-
pecie son agquellas que ocupan dreas geogrificamente se-
paradas. Por esta razdn, no se mezclan activamente, pero
probablemente lo harian si no existieran las barreras geo-
grificas entre llas. La especiacion que resulta de la zpa-
ricion de barreras reproductoras entre poblaciones geo-
graficamente separadas se concee como especiacion
alopatrida o especiacidon geogrifica. Las poblaciones se-
paradas evolucionan independicentemenie y se adaptan a
sus distintos entornos, generando barreras reproductoras
como resultado de sus distintas vias evolutivas, Ernst
Mayr (Figura 6-18) ha contribuido enormemente a4 nues-
tro conocimiento de la especiacion alopdtrida a través de
sus estudios de la especiacion en aves.

La especiacion alopdtrida comienza cuando una es-
pecie genéticamente coherente se divide en dos o mds
poblaciones separadas geogrificamente. Esto puede ocu-
mir de dos formas: por especiacién vicariante o por un
suceso fundador. La especiacion vicariante se inicia
cuando se producen cambios climdticos o geolégicos que
fragmentan ¢l habitar de una especie, dando lugar a ba-
rreras impenetrables que separan poblaciones diferentes.
Por ejemplo, una especie de mamifero que viva en un
bosque bajo puede quedar dividida por €l levantamiento
de una barrera montaiosa, por ¢l hundimiento y poste-
rior inundacion de una fzlla o por cambios climaticos que
conviertan en pradera o desierto parte del bosque.

La especiacion vicariante tiene dos consecuencias im-
portantes. Aunque la poblacidn ancestral se fragmenta,
sus partes quedan generalmente casi intactas. Fl proceso
vicariante no induce por si misimo cambios genéticos por
reclucir las poblaciones a pequenos tmmanos o por trasla-

Figura 6-18
L
€l profesor Ernst
Mayr, uno de los
principales
responsables de
nuestro actual
cenocimiento de la
especiaciény de la
evolucidon en
general.
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darlas a entornos diferentes. Ctra conscouencia impor-
tante es que los mismaos dacontecimientos vicariantes pue-
de afectar simultdneamente, fragmentiandolas, a distintas
especies. Por ejemplo, la fragmentacion del bosque des-
crita mas arriba probublemente lendrd efectos scbre mu-
chuas y muy diversas especies, como salamandras, ranas,
caracoles y muchos otros habituntes del bosque. De he-
cho, se observan los mismos patrenes geograficos entre
especies estrechamente relacionadas en distintos grupos
de organismos cuyas necesidades ambientales son simila-
res, lo que refuerza solidamente la evidencia de Ja espe-
ciacion vicariante.

La otra alternativa para iniciar una especiacion alopd-
rida es que un pequeno nimero de individuos de una
especie se separe y emigre a una localidad distante, don-
de no existan otros miembros de su especie. Estos indivi-
duos establecen una nueva poblacién en lo que se deno-
mina un suceso fundador. La especiacion alopatrida
producida por sucesos fundadores se ha observado en
lus moscas de la frura nativas de Hawaii. Hawaii presenta
numerosas manchas de bosque separadas por corrientes
de lava. En raras ocasiones, vientos fuertes pueden trans-
portar un pequeno grupo de moscas de un bosque a
otro, donde, aisladas, son el principio de una nueva po-
blacién. A veces, una Gnica hembra fecundada puede ini-
ciar una nueva poblacion. Al contrario de lo que ocurre
en la especidcion vicariante, la nueva poblacion tiene ini-
cizlmente un tamano muy pequeno, lo que puede alterar
su estructura genética con respecto a la de la poblacion
ancestral (p. 138). Cuando esto ocurre, los caracteres fe-
notipicos que eran estables en la poblacion ancestral su-
fren wvariaciones inesperadas en la nueva poblacion.
Conforme la variacidn recién expresada se sclecciona por
seleccién natural, se producen grandes cambios en las
propiedades fenotipicas y reproductoras, favoreciendo la
evolucion de barreras reproductoras entre la poblacion
ancestral y la recientemente fundada.

Sorprendentemente, muchus veces extraemos los me-
jores conocimientos sobre la genética de la especiacion
alopatrida de aquellos cusos en los que poblaciones ini-
cialmente separadas vuelven 4 ponerse en contacto antes
de que las barrerus reproductoras se hayan formado por
completo. La mezcla gue se produce entre las poblacio-
nes divergentes se denomina hibridacién, v los descen-
dientes de estos cruces se conocen como hibridos
(Figura 6-19}. Estudiando la genética de las poblaciones
hibridas podemos identificar las bases genéticas de las
harreras reproductoras.

Los hidlogos distinguen a menudo entre las barreras
reprocuctoras que impiden la fecundacion (barreras prea-
pareamiento) de aquellas que impiden el crecimiento y
desarrollo, la supervivencia © la reproduccion del indivi-
duo hibrido (barreras postapareamiento). Las barreras
preapareamiento pueden dar lugar a que los miembros
de poblaciones divergentes no se reconozcan reciproca-
mente como pareja potencial o bien no puedan completar
con éxito el ritval de apareamiento. En ciertos casos, los
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Figura 6-19

Salamandras de razas puras e hibridas. £l hibrido es de aspecio
intermedio entre las poblationes parentales. A, Plethodon
teyahalee, raza pura, con motas blancas; B, hibrido entre la
moteada P. teyahalee y £ jordanii, de patas rojas, con peguenas
motas blancas y patas rojas; C, P jordanii, raza pura de patas
rojas.

Organos genitales del macho y lu hembra de diferentes
poblaciones son incompatibles, o los gametos son incu pa-
ces de unirse para formar un zigoto. En otros, las barreras
preaparedamiento son estrictumente de comportamicnto,
aunque los miembros de lis distintas especies sean fenoti-
picamente casi idénticos. Especies difcrentes que no se
pueden distinguir por su aspecto reciben el nombre de
especies gemelas. Las especics gemelis se generan
cuando las poblaciones alopdtridas divergen en los tiem-
pos de reproduccion o en las senzles auditvas, quimicas
0 de comportamiento que se requieren para la copula. La
divergencia evolutiva en estos caracteres puede dur lugar
a barreras preapareamicnto efectivas sin que se aprecien
cambios obvios en el fenotipo del organismo. Las cspe-
cies gemdalus se dan en grupos de animales tun distintos
como los ciliados, las moscas y las salamandras.

Especiacion simpdtrida (no alopdtrida)

¢Puede alguna vez producirse cspeciacion sin separacion
geogrifica de pobliciones? A veces, es dificil recurrir a la
especiacion alopdtrida, en situaciones en que muchus es-
pecies estrechamente relacionadas se encuentran juntas
en dreas restringidas, donde no existen indicios de baree-
ras fisicas que impidan la dispersion. Por ejemplo, varios
grandes lagos de todo el mundo albergan un elevado ni-
mero de especies de peces estrechamente craparentadas.
Los mayotres lagos de Africa (el lago Malawi, €l lago
Tanganica y el lago Victoria) alojun muchus especics de
peces ciclidos que no se encuentran en ningdn ouwo lu-
gar. De igual modo, el lago Baikal en Siberia conticne
muchas especies diferentes de cotos (peces del ginero
Cotfus y otros géneros emparentados) que sole existen
aqui (Figura 6-20). Es dificil suponer que estas especies
hayan surgido en otro sitio que en los lagos en que vi-
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ven, v ademias estos lugos son jOovenes en términos evo-
lutivos y no presentan barreras ambientales aparentes
que pudieran fragmentar las poblaciones de peces.

Para explicar la especiacion de Jos peces en los lagos
y otros cjemplos semejantes se ha elaborado la hipdtesis
de lu especiacion simpatrida (en la misma patria). De
acuerdo con esta hipotesis, lus diferentes poblaciones de
una especic se especidlizan para ocupar diferentes ni-
chos de su entorno. Mediunte la eleccion y el use de ha-
bitat muy especificos de una Unicy drea geografica, las
distintas poblaciones alcanzan unu scparacion fisica y
adaptativa suficiente comao puara constituir barreras repro-
ductaras. Por ejemplo, las especies de ciclidos de los la-
pos africanos son muy diferentes unas de otras en cuanto
a sus especializaciones alimentarias. En muchos organis-
mos Purisitos, paticularmente en los insectos parisitos,
pobliciones distintas pucden valerse de hospedadores
diferentes, lo gue proporciona la necesaria separacion
para que surjan harreras reproductoras. Sin embargo, se
han ¢riticado casos en los que se suponia una especi-
cidn simpdrrida, porque la divergencia reproductora de
las clistintas poblaciones no siempre queda suficiente-
mente demostrada, lo que deja abierta la posibilidad de
que no estemos observando la formacién de lineas evo-
lutivas gue den lugar a especies diferentes.

La aparicion repentina de la especiacidn simpdtrida
Cs mMas aparente en las plantas superiores. Se ¢ree que
entre una tercera parte y la mitad de lus especies de plan-
tas con flores han evolucionado por polipleidia {dupli-
cacion del nimero de cromosomas), sin un aislamiento
geogrifico previo de las poblaciones. Sin embargo, en
los animales, lu especiacion por poliploidia es un aconte-
cimicnto excepeional.

Figura 6-20
L.

Los cotos del
lago Baikal son
el resultado de
la especiacion
&n un unico
lago.

Batrachocoltus nikolski

Procotus jeittelesi minor

Radiacion adaptativa

La produccion de especies ecoldgicamente distintas o di-
versas 4 partir de un origen ancestral comuan se denomina
radiacién adaptativa, Algunos de los mejores ejemplos
de radiacion adaptativa estan asociados 4 lagos e islas jo-
venes, que constituyen la fuente de nuevas oportunida-
des evolutivas para organismos acudticos y errestres, res-
pectivamente. Las islas oceinicas formadas por actividad
volcinica estdn inicialmente desprovistas de vidi, y son
colonizadas gradualmente por plantas v animales desde
un continente o desde otras islas mediante sucesos fun-
dadores independientes. Los «colonoss cncuentran situa-
ciones ideales para la diversificacion evolutiva, va que los
recursos ambientales que estaban [uertemente explotados
por otras especies en el continente de origen se encuen-
tran libres para ser ocupados en la isla, escasamente po-
blada. Los archipiélagos, como el de las islas Gulipagos,
aumentan en gran manera las oportunidades tanto par
los sucesos fundadores como para la diversificucion eco-
logica. Bl archipiélago en conjunto estd aislado del conti-
nente, v cada isla estd geogrificamente aislacda de las
otras por el mar; ademas, cada isla es distinta a las otras
en »us caracteristicas fisicas, climaticas y bidticus.

Los pinzones de las Gulidpagos ilustran claramente Ja
radiacion adaptativa en un archipi¢lago ocednico (Figu-
ras 6-21 y 6-22). Los pinzones de las Guldpagos (el nom-
bre de -pinzones de Darwin- fue popularizado en los
anos 40 por el ornitélogo inglés David Lack) son parien-
les cercanos, pero cada especie dificre de las otras en ¢l
tamana y forma del pico y en sus hibitos alimentarios. Si
los pinzones hubieran sido creados especialmente, se hu-
biera debido producic la extrana coincidencia de quc
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Figura 6-22

A, Radiacion adaptativa en diez especies de pinzones de Darwin
de la isla de Santa Crugz, una de las Islas Galdpagos; se muestran
las diferencias en los picos y los habitos alimentarios.
Aparentemente, todos descienden de un pinzén ancestral comun
procedente de sudameérica. B, Pinzdn carpintere, una de las 13
especies de pinzones de las Galapagaos, utilizande una ramita
como herramienta para alimentarse. Este pinzén trabajo durante
unos 15 minutos hasta encontrar y extraer una oruga de una
grieta en el arbol.

aparecieran 13 tipos muy similares de pinzones eo las is-
las Galdpagos v en ningin ouo lugar. Los pinzones de
Darwin descienden de una Gnica poblacion ancestral que
llego desde el continente v colonizd subsecuentemente
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Figura 6-21

L
Un posible modelo de la evolucion
de los 13 pinzones de Darwin en las
Islas Galapagos. Se postulan tres
etapas: (1) pinzones inmigrantes
procedentes del continente
sudamericano llegan a las Galadpagos
y colonizan una isla; (2) una vez
establecida la poblacién, los
pinzones se dispersan a las otras
islas, en las que se adaptan a nuevas
condiciones y cambian
genéticamente; y {3} tras un periodo
de aislamiento, se establecen
contactos secundarios entre distintas
poblaciones. Las dos poblaciones
llegan a constituir especies
independientes si no pueden
cruzarse con exito.
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las distintas islas del archipiélago. Los pinzones experi-
mentaron una racdiacion adapiativa, ocupande  hdbitat
que les hubieran sido negados en tierra firme, por 1a pre-
sencia de otras especies mejor adaptadas para explotar
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dichos habirat. Los pinzones de las Galdpagos asumieron
entonces caracteristicas de familias del continente, tan di-
versas v tan poco relacionadas con los pinzones como
las currucas o los pdjaros carpinteras. Un decimocuarto
pinzon de Darwin hallado en la Isla de los Cocos, un
apartado islote muy «l norte del archipi¢lago de las
Galiapagos, tiene un aspecto muy similar a los pinzones
de las Galdpagos y casi con seguridad desciende de la
misma poblacién ancestral.

Gradualismo

La teorfa de Darwin del gradualisme se opone a los argu-
mentes en favor del origen repentino de las especies. Las
pequenas diferencias, como las que podemos observar
hoy entre los crganismos de una misma poblacion, son Ja
materia prima a partic de la cual evolucionaron las princi-
pales formas de vida. Esta teorfa comparte con el unifor-
mismo de Lyell la idea de que no debemos explicar los
cambios del pasado invocande sucesos catasuoficos que
no se observan en la actualidad. Sien tales sucesos catas-
uoficos se originaron nuevas especies, deberfamos poder
ohservar tal cosa hoy en dia, vy no es asi. En su lugar pre-
SCIICiamOos pequeios pero continuos cambios en los feno-
lipos presentes en las poblaciones naturales. Estos cambios
continues solamente pueden producir grandes diferencias
enfre las especies si se acumulan a lo largo de millones de
ancs. Un enunciado simple de la reorfa del gradualismo de
Darwin ¢s que Ja acumulacidn de cambios cuantitativos
conduce a la aparicion de cambios cualitativos.

Mayr (ver Figura 6-18) establece la importante diferen-
cia entre gradualisme poblacional y gradualismo fenotipi-
co. El gradualismo poblacional supone que los nuevos
rasgos $c¢ asientan en una poblacidén mediante el incre-
mento de su frecuencia desde una pequena fraccidn inicial
de la poblacién hasta una mayoria. El gradualismo pobla-
cional estd bien establecido y no da lugar a controversias.
El gradualismo fenotipico propone que los nuevos ras-
wos, incluso los que son muy diferentes de los ancesirales,
se producen por una serie de pequefios pasos gracduales.

Gradualismo fenotipico

El gradualismo fenotipico fue controvertido cuando lo
propuso Darwin, y lo es adn, No todos los cambios feno-
tipicos son pequenos y se acumulan gradualmente.
Algunas mutaciones que aparecen en la cia artificial, tra-
dicionalmente llamadas anonstruos-, cambian sustancial-
mente ¢l fenotipo en un solo paso. Casos de enanismo
son relativamente frecuentes en especies como el hom-
bre, el perro v la oveja, v se han utilizado por los criado-
res de animales para conseguir resultados apetecidos;
por ejemplo, un monstruo con las patas deformes se uti-
lizG para conseguir un tipo de ovejas incapaz de saltar
seros, o que las hacla ficiles de guardar y vigilar (Figu-
ra 6-23). Muchos colegas de Darwin, que aceptaron sus
otras teorias, consideraron el gradualimo fenotipico co-

mo una exageracion. Si las nuutaciones «anonstrucsas: se
pueden usar en la cria de animales, jpor qué dehemos
excluirlas de la teoria de la evolucién? Algunos han repli-
cado en favor del gradualismo que tales mutaciones tie-
nen siempre efectos colaterales negativas que impedirian
su supervivencia en poblaciones naturales. Claro estd, ca-
be preguntarse si la oveja de patas atrofiadas, a pesar de
su atractivo para los ganaderos, se propagaria con éxito
en presencia de sus parienies de patas largas y sin la in-
tervencion humana. Sin embargo, una mutacién de gran-
des efectos parece respensable de un polimorfismo
adaptativo en ¢l tamanc del pico de una especie de pin-
zones africanos (Pyrenestes ostrinus), por la que las for-
mas de picos grandes se alimentan de semillas duras y
las de picos pequerios, de semillas blandas. Recientes in-
vestigaciones en genética evolutiva del desarrollo {p. 194)
han puesto de manifiesto la continua controversia que
roxdea al gradualismo fenotipico.

Equilibrio puntuado

Si observaramos el gradualismo darwinista sobre upa esca-
la de tiempo geolégico, podriamos esperar encontrar en €l
registro fosil una larga serie de formas intermedias que co-
nectaran los fenotipos de las poblaciones ancestrales v las
descendientes (Figura 6-24). Este modelo predecible reci-
be el nombre de gradualismoe filético. Darwin reconocio
que este gradualismo filético no aparecia con frecuencia
en el registro fosil. Los estudios llevados a cabo desde los
tiempos de Darwin han fracasado aparentemente en pro-
ducir la esperada serie continua de fésiles. Significa esto
que el registro fésil refuta la teoria del gradualismo?
Darwin lo niega, argumentando que el registro fésil es de-
masiado imperfecto como para conservar series de transi-
cion. Aunque la evolucidn es un proceso lento para noso-
ros, es rapido con relacién a la velocidad con que se

g e -

Figura 6-23

Esta raza de corderos nacid por un «mutacion deportiva» que
condujo af enanismo de las extremidades. Muchos de los
contemporaneos de Darwin le criticaron por su opinidon de que

tales mutaciones no eran importantes en el proceso de ia
seleccion natural.
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Figura 6-24
Modelo gradualista para
fos cambios evolutivos
morfolégicos, que
considera gue éstos se
producen continuamente
a lo Jargo del tiempo
geologico (millones de
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acumulan y forman buenos depdsitos fosiles. Sin embargo,
otros han opinado que las bruscas apariciones v extincio-
nes de especies en el registro fosil nos conducen por fuer-
za 2 la conclusion de que el gradualismo filélico es raro.

Niles Eldredge v Stephen Jay Gould han propuesto el
equilibrio puntuado para explicar los cambios evolut-
vos discontinuos que se observan a lo largo del tiempo
geoldgico. El equilibrio puntuado establece que la evolu-
cién fenotipica se concentra en momentos relativamente
breves de especiacion ramificada, seguidos por intervalos
mucho mas largos de quietud evolutiva (Figura 6-25). La
especiacion es un suceso episodico, que se produce du-
rante un periodo de aproximadamente 10 000 a 100 000
anos. Como las especies pueden sobrevivir durante 5 a
10 millones de anos, el momento de especiacidon es un
«nstante geoldgicos, que representa el 1% o menos de la
vida de una especie. No obstante, diez mil anos es tiem-
Po mds que suficiente para que la evolucidn darwiniana
lleve a cabo cambios genéticos dramdticos. Asi pues, una
pequena parte de Ia existencia de una estirpe o linaje en
evolucidn es responsable de la mayornia de los cambios
evolutivos obscrvables.

El proceso de especiacion alopawida por sucesos fun-
dadores proporciona una posible explicacion para el equi-
librio puntuado. Recordemos que la especiacidn inducida
por una «olonizacidn: requiere la rotura del equilibrio ge-
nético en una poblacidon pequena v geograficamente peri-

Figura 6-25

El modela del equilibrio
puntuado considera que
el cambio evolutivo se
concentra en sucesas
relativamente rapidos de
especiaciéon ramificada
(lineas laterales) seguido
de prolongados periodos
sin cambios a través del
tiempo geoldgico
{millones de afos).
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férica. Estas poblaciones pequenas tienen pocas probabili-
dades de quedar conservadas en el registro tosil. Tras el
establecimiento y estabilizacion de un nuevo equilibrio ge-
nélico, Ja npueva poblacién puede aumentar su tamano, in-
crementando asi la posibilidad de que algunos de sus
miembros fosilicen. Sin embargo, la especiacion por suce-
s0s colonizadores no puede ser la Gnica causa del equili-
bric puntuado, ya que éste puede observarse en grupos en
los que la especiacion por colonizacion es poco probable.

Los evolucionistas que lamentaron durante anto
tiempo la imperfeccion del regisiro (Gsil vieron abrirse en
1981 una pagina completa, «sin censuras, de Ja historia fo-
sil en Africa. Perer Williamson, un paleontologo britinico
que se encontraba trabajando en lechos fosiles de 400 m
de espesor cerca del lago Turkana, dio a conocer un re-
gistro sorprendentemente claro de un proceso de espe-
ciacidn en caracoles dulciacuicolas. La geologia de la
cuenca del lago Turkana revela una historia de inestabili-
dad. Terremotos, erupciones volcinicas y cambios ¢lima-
ticos produjeron subidas y bajadas del nivel del agua, a
veces de cientos de pies. Trece estirpes o linajes de cara-
ccles mostraban largos periodos de estabilidad, interrum-
pidos por breves épacas de cambios ripidos en la forma
de la concha cuando las peoblaciones de caracoles se
fragmentaban por las aguas en retirada. Estas poblacio-
nes divergieron para formar nuevas especies, que perma-
necieron inalteradas, como lo atestiguan gruesos depési-
tos, antes de extinguirse y ser remplazadas por especies
cescendientes. Las transiciones se produjeron en perio-
dos entre 5000 v 50 000 anos. En los pocos metros de se-
dimento correspondientes a las épocas de especiacion se
podian observar todas las formas de transicién. El estudio
de Williamson coincide perfectamente con el modelo de
equilibrio puntuado de Eldredge v Gould.

Seleccion natural

La seleccion natural es Ja pieza central de la teoria de la
evolucion de Darwin. Nos proporcicna una explicacion
natural para los origenes de la adaptacion, lo que inclu-
ye tados los atributos del desarrolle, del comportamien-
to, anatomicos v fisioldgicos que mejoran la capacidad
del organismo para utilizar los recursos ambientales con
¢l fin de sobrevivir y reproducirse. La evolucion de patro-
nes de color que camuflaban a las polillas ante sus de-
predadores (Figura 1-11, p. 13) y de picos adaptacdos a
dietas diferentes en los pinzones (Figura 0-22) ilustran
coma la seleccidon natural conduce a la adaptacion.
Darwin desarrolld su teorfa de la seleccion natural comao
una serie de cinco observaciones y tres implicaciones de-
ducidas de aquéllas:

Observacion 1—Los organismos tienen una gran fer-
tilidad potencial. Todas las poblaciones producen
gran numero de gametos y, potencialmente, un gran ni-
mero de descendientes en cada generacdn. El tamaiio de
la poblacion aumentaria exponencialmente a una veloci-
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dad enorme si todos los individuos producidos en cada
generacion sobrevivieran y se reprodujeran. Darwin cal-
culé que incluse en una especie de crecimiento lento,
como el elefante, una sola pareja que criara desde Jos 30
hasta los 90 anos aunque sclamente tuviera seis crias,
produciria 19 millones de descendientes en 750 anos,

Observacion 2—Las poblaciones naturales general-
mente mantienen un tamafo constante, excepto cam-
bios menores. Las poblaciones naturales fluctiian de
tamano durante generaciones y ua veces se extinguen, pe-
ro ninguna poblacion natural presenta el crecimiento ex-
ponencial continuc que, tedricamente, podria alcanzar
por su capacidad reproductora.

Observacién 3—Los recursos naturales son limitados.
El crecimiento exponencial de una poblacién natural re-
queriria recursos naturales ilimitados para proporcionar
alimento v abrigo a la poblacidon en expansion, pero los
recursos narurales son finitos.

Implicacion 1—Existe una continua lucha por fa exis-
tencia entre los miembros de una poblacién. Los su-
pervivientes representan solamente una parte, a menudo
muy pequeia, de los individuos producidos en cada ge-
neracion, Darwin escribio en Fl origen de las especies «es
la doctrina de Malthus aplicada con maltiples fuerzas al
conjunto de los reinos animal v vegetal.» La lucha por ali-
mento, refugio y espacio vital se hace mils severa confor-
me ia superpoblacidén aumenta,

Observacion 4—Todos los organismos muestran va-
riacion. No hay dos individuos exactamente iguales. Se
diferencian en tamano, cclor, fisiologia, conducta y mu-
chos otros aspectos.

Observacién 5—La variaciéon es heredable.
se percatd de que los hijos tienden a parecerse a sus pro-
genitores, aunque no llegd a entender como. El mecanis-
mo hereditario descubierto por Gregor Mendel se aplica-
ria a Ja teoria de Darwin muochos afios mis tarde.

Darwin

Implicacion 2—Entre los distintos organismos de una
poblacién hay distintas tasas de reproduccion y su-
pervivencia que favorecen los rasgos ventajosos. La
supervivencia en la lucha por la exisiencia no se produce
al azar con respecto a la variacion hereditaria de la po-
blacidn. Ciertos rasgos confieren a sus poseedores venta-
ja schre los demds al servirse del entorno para la supervi-
vencia v la reproduccidn cficaces. Los supervivientes
transmiten sus caracteres favorables a la descendencia,
haciendo que estos rasgos se acumulen en la poblacidn.

Implicacion 3—Durante muchas generaciones, la su-
pervivencia y la reproduccién diferenciales generan
nuevas adaptaciones y nuevas especies. La reproduc-
cioén diferencial de Jos distintos organismos transforma gra-
dualmente las especies v desemboca, a largo plazo, en su
«mejoras. Darwin sabia que el hombre utiliza muchas veces
la variacion heredable para conseguir nuevas razas, mds
utiles, de plantas y ganado. La seleccion natural, actuando

Modelo explicativo de Darwin de la evolucion por seleccidn natural

Observacion 1

Los organismos tienen una
gran ferlilidad potencial, lo

que permite el crecimiento
exponencial de las poblaciones.
(Fuente: Thomas Malthus)

Observacion 2

Las poblaciones naturales
normalmente no aumentan
exponencialmente, sino que
permanecen ¢con un tamano
bastante constante.
(Fuente: Charles Darwin y
muchos otros)

Implicacidon 1
»>—»| pabiacién se produse una
competicion por la
supervivencia.

(Fuenie: Thomas Malthus})

Observacion 4
Observacion 3

Los recursos naturales son
limitados.

{Fuente: Thomas Malthus}

poblacién existe variacion.
(Fuente: ganaderia
y sistematica)

Observacion 5
La variacion es heredable.
{Fuente: ganaderia)

Entre los organismos de una

Entre los organismos de una

Implicacion 3
La seleccidon natural,
| actuango sobre muchas

* generaciones, produce
gradualmenta nuevas
adaptaciones y nuevas
especies.
{Fuente: Charles Darwin)

Implicacion 2

Los diversos organismos

muestiran distintas tasas
' de supervivencia y
reproduccion, lo que
favorece los caracteres
ventajosos (= seleccion
natural).
{Fuenie: Charles Darwin)

o
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durante millenes de anos, seria incluso mids eficaz para
producir nuevos tipos o modelos que la seleccion arifi-
cial que se lleva a cabo dentro de los limites de una vida
humana. La seleccidén natural, actuando independiente-
mente sobre poblaciones separadas geograficamente, ha-
ria que divergieran una de otra, produciendo por lo anto
las barreras reprocuctoras que conducen a la especiacion.

La popular frase «supecvivencia de los mas aptos- no fue
creada por Darwin, sino que fue acufacda unos pocos
anos antes por ¢l fildsofo britdnico Herbert Spencer,
quien se anticipd algo a los principios de Darwin sobre
la evolucion, Desgraciadamente, la frase se relaciond
mis tarde con la agresion y la violencia de un mundo
sangriento y competitivo. De hecho, la seleccidén natwiral
opera a través de muchas otras caracterisiicas de 1os
seres vivos. El animal mejor adaplado puede ser el que
mis favorezca las condiciones de vida de su poblacién.
La destreza en la locha es solamente uno de los varios
medios hacia el éxito reproductor.

La seleccion natural se considera a menudo como un
proceso con dos etapas: un componente regido por el
azar y otro no dominado por él. La aparicidon de varia-
cion entre los organismos es el componente al azar. El
proceso de mutacién no genera con preferencia rasgos
favorables al organismo; es mds probable que las nuevas
variantes sean desfavorables. El compenente no sujeto al
dzar es la supervivencia de los distintos rasgos, que que-
da determinada por la eficacia de éstos al permitir a sus
poseedores utilizar los recurscs del entorno para sobrevi-
vir y reproducirse. La supervivencia v la reproduccion di-
ferenciales entre diferentes organismos se conocen hoy
como extraccion, y no deben equipararse a la seleccion
natural. Actualmente, sabemos que incluso o5 procesos
al azar (deriva genética, p. 139) pueden producir esta ex-
raccién entre distintos organismos. La seleccion estable-
ce que la extraccion se produce porgue ciertos rosgos
confieren o sis poseedores ventajas en la supervivencia y
en la reproduccion con respecto a oros Grganismos que
carecen de estos caracieres. La seleccion es, por tanto,
una causa especifica de extraccion.

La teoria de Darwin de la seleccion natural ha sido de-
safiacla repetidamente. Uno de estos desafios propone que
la variacion dirigida (no al azar) gobierna el cambio evolu-
tivo. En las décacdlas alrededor de 1900, varias teorfas evo-
lutivas denominadas colectivamente ortogénesis propu-
sieron que la variacion posee un «momentor, que fuerza a
una estirpe a evelucionar en una direccion determinada,
no siempre adaptativa. El extinio alce itlandés fue un po-
pular ejemplo de ortogénesis; se considerd que la variacion
se dirigid preferentemente a aumentar el tamadio de las as-
tas, generando un «momento- evelutivo para producir astas
cada vez mavores. La selecciGon natural fue incapaz de pa-
rar este proceso hasta que las astas fueron tan grandes que
conduijeron 4 la especie a la extincién (Figura 6-26). La or-
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togénesis explicaba ¢dmo rasgos en apariencia no adapta-
tivos podian supuestamente llevar al declive de una espe-
cie. Comg la extincidn es el desting evolutive de la mayo-
ria de las especies, la desaparicion del alee irlandés no es
extracrdinaria, v probablemente no estd relacionada con
sus grandes astas. Sin embargo, la investigacién genética
posterior sobre la naturaleza de la variacidon rechazé las
predicciones genéticas de la orogénesis.

Otra critica recurrente a la seleccion natural es que no
puede generar nuevas estructuras ¢ especies, sino Gnica-
mente modificar las que ya existen. La mayoria de las es-
tructuras no habrian podido Nevar a cabo, en sus primeras
elapas evolulivas, las funciones que realizan cuando estin
desarrclladas por compieto, por lo que no estd muy claro
como podria haberlas favorecido la selecciéon natural.
¢Qué utilidad tiene un ala a medio formar o un rudimento
de pluma para un ave voladora? Para responder a esta cri-
tica se propone que las estructuras evolucionaron inicial-
mende para propositos distintos a Jos actuales. Las plumas
rudimentarias pucden haber sido dtiles para la termorre-
gulacion, por ejemplo. Su papel en el vuelo habria evolu-
cionado mds tarde, al adquirir incidentalmente propieda-
des aercdindmicas. Entonces pudo actuar la seleccién
natural para mejorar la utilidad de las plumas en el vaelo.
Como Jos cambios estructurales ¢ue separan a miembros
de distintas especies son del mismo tipe que los que ob-
SErVAMOs €N Una misma especie, parece razonable supo-
ner que la seleccion puede producir nuevas especies.

REVISIONES DE LA TEORIA
DE DARWIN
Neodarwinismo

El punto débil mas importante de |z teoria de Darwin fue
la falta de una identificacion correcta del mecanismo de

Figura 6-26

L=
El alce irlandés, una especie fésil que se utilizd para apoyar la idea
ortogenética de que la variacién llevo a las astas a ser tan
grandes, lo que condujo a la especie a la extincion.
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la herencia. Darwin veia la herencia como un fenémeno
de mezcla, en el que los rasgos de los padres se amalga-
maban en su descendencia. Darwin invocd también la hi-
potesis de Lamarck de que un organismo podia alierar su
herencia mediante el uso v desuso de partes del cuerpo v
a través de la influencia directa del entorno. August
Weissmann rechazo la herencia lamarckiana al demostrar
experimentalmente que las modificaciones que sufre un
organismo durante su vida no alteran su herencia (Véase
el Capiulo 3), v en consecuencia revisé la teoria de
Darwin. Actualmente se utiliza el término neodarwinis-
mo para designar a la teoria de Darwin revisada en este
sentido por Weissmann.

La genética mendeliana aclaré eventualmente la he-
rencia de caracteres requerida por la teoria de la selec-
¢ion natural de Darwin (p. 91). Irdnicamente, cuando se
redescubrid el trabajo de Mendel en 1900, se considerd
como opuesto a la teorfa de la seleccidn natural. Cuando
se descubricron las primeras mutaciones en los primeros
afios de la década de 1900, la mayoria de los genetistas
pensaron que producian nuevas especies en grandes y
Unicas etapas. Asi, relegaron a la seleccion natural al pa-
pel de werdugo., como una fuerza negativa que Unica-
mente se limitaba a eliminar a los claramente inadap-
tados.

Aparicion del darwinismo
moderno: la teoria sintética

En los anos 30, una nueva generacién de genetistas em-
pezd a centemplar la teoria de Darwin desde otro punto
de vista. Se trataba de estudioscs de la genética de las
poblaciones, cientificos que investigaban la variacidon en
poblaciones naturales utilizando modelos matematicos y
estadisticos. Gradualmente surgio una nueva y poderosa
teoria que hermand a la genética de peblaciones, la pa-
leontologia, la biogeografia, la embriologia, la sistemarica
y la etologia en un marco darwiniano.

La genética de poblaciones estudia la evolucidon co-
mo un cambio en la composicion genética de las pobla-
ciones. Con el fortalecimiento de esta ciencia, la biologia
evolutiva quedd dividida en dos parcelas diferentes. La
microevolucion es ¢l campo que estudia los cambios
evelutivos en las frecuencias de distintas formas alélicas
de los genes en las poblaciones (p. 89). La macroevo-
lucién estudia la evolucién a gran escala, abarcando el
origen de nuevas estructuras en los organismos, de nue-
vos disenos, de tendencias evolutivas, la radiacion adap-
rativa, las relaciones filogenéticas entre las especies v las
extinciones masivas. La investigacion macroevolutiva se
basa en la Sistemdtica y en el método comparativo
(p. 230). Siguiendo la sintesis evolutiva, tanto la macro-
evolucion como la microevolucidon han operado clara-
mente dentro de la tradicion del neodarwinismo, y am-
bus han extendido o teoria darwiniana de forma
importante.

MICROEVOLUCION: VARIACION
GENETICA Y CAMBIO
EN LAS ESPECIES

La microevolucion es el estudio del cambio genético que
se produce en las poblaciones naturales. La aparicion de
diferentes formas alélicas de un gen en una poblacion se
denomina polimorfismo. Tedos los alelos de tados los
genes que poseen Jos miembros de una poblacién cons-
tiuyen colectivamente la reserva genética. El polimor-
fismo presente en las grandes poblaciones es potencial-
mente enorme, porque con las frecuencias de mutacion
observadas, se pueden esperar muchos alelos diferentes
para todos los genes.

Los genetistas de poblaciones estudian el polimorfis-
mo identificando las distintas formas alélicas de un gen
que estan presentes en una poblacion y midiendo sus
frecuencias relativas en dicha poblacion. La frecuencia
relativa de una forma alélica particular en una poblacion
se conoce con el nombre de frecuencia alélica. Por
ejemplo, en la poblacién humana hay tres formas alélicas
distintas del gen que codifica los grupos sanguineos ABO
(p. 883). Si utilizamos la letra 7 para simbolizar este gen,
I* e 1¥ serdn los alelos, genéticamente codominantes, que
codifican los tipos sanguineos A vy B, respectivamente. El
alelo i es recesivo, vy codifica el grupoe 0. Por tante, los
genotipos/' /" e I'i producen sangre del tipo A, los geno-
tipos /"/" e I"i sangre de tipo B, ¢l genotipo '/ sangre
AB v el genotipo i sangre del iipo 0. Como cada indivi-
duo contiene dos copias de este gen, el nimero total de
copias presentes en la poblacion es dos veces el niimero
de individuos. ;Qué pare de este total representa cada
una de las tres formas alélicas? En la poblacion francesa
encontramos las siguientes frecuencias alélicas: ' = 0.46;
=014 e i = 0.40. En la poblacién rusa lus correspon-
dientes frecuencias alélicas son distintas (7% = 0.38; /% =
.28 e i = 0.34), lo que demuestra una divergencia micro-
evolutiva entre estas poblaciones (Figura 0-27). Aunque
los alelos £ e 17 son dominantes sobre el i, la frecuencia
de este dlrimo casi iguala al primerg y supera al segundo
en ambas poblaciones. La dominancia describe el efecto
Jenotipico de un alelo en los individuos heterozigoticos,
no su abundancia relativa en una poblacion. Demostra-
remos que, por si mismas, la herencia y la dominancia
mendelianas no alteran las frecuencias alélicas ni produ-
cen cambiocs evolutivos cn una poblacién.

Equilibrio genético

En muchas poblaciones humanas pueden ser muy comu-
nes los rasgos genéticamente recesivos, como el grupo
sanguineo 0, el pelo rubio o los ojos azules. ([Por qué los
correspondientes rasgos dominantes no suplantaron gra-
dualmente estos caracteres recesivos? Es un error muy
comin creer que un caracter asociado con un alelo do-
minante aumenta su frecuencia debido a su dominancia
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Figura 6-27

Frecuencias del grupo sanguinec B en la poblacién humana de
Europa. El alelo es mas comun en el este y mas raro en el oceste.
Este alelo pudo surgir en el este y haberse difundido
gradualmente hacia el ceste a través de la continuidad genética
de las poblaciones humanas. No se conoce ninguna ventaja
selectiva de este alelo, y los cambios en su frecuencia
probablemente responden a los efectos de una deriva genética
al azar.

genética. Este error es rebatido por un principio llama-
do ley del equilibrio de Hardy-Weinberg (Recuadro
p. 144}, que constituye la base de la genética de pobla-
ciones. De acuerdo con este teorems, el proceso heredi-
tario no produce por si solo cambios evolutivos. En gran-
des poblaciones biparentales, las frecuencias génicas y
las proporciones genotipicas alcanzan un equilibrio en
una generacion determinada, a partir de la cual perma-
necen {nrariables a menos que sean alteradas por nuevas
mutaciones, seleccion natural, migracidon, cruzamientos
no al azar. o deriva genctica. Estas alteraciones son las
fuenies de los carmnbios microevolutivos.

Un alelo raro o escaso, de acuerdo con este princi-
pio, no desaparece de una poblacién numerosa precisa-
mente porque es raro. Esta es la razon por la que ciertos
caracteres extrafios, como ¢l albinismo, o la cirrosis quis-
tica, persisten a lo largo de generaciones. Por gjemplo, el
dlbinisme humano esta producido por un alelo recesivo
a. Selamente una persona de cada 20 000 es albina, y es-
te individuo es homozigdtico (a/ew) para el alelo recesivo.
Obviamente, en la poblacidon con pigmentacion normal
hay muchos portadores, esto es, personas heterozigdticas
{(A/er) para el albinismo. ;Cudl es su frecuencia? Una for-
ma adecuada de calcular las frecuencias de los genotipos
en una poblacion es mediante el desarrollo del binomio
(p + ¢ (véase Recuadro). Haremos que p represente la
frecuencia alélica de A y g ia de a.

Suponiendo que los cruzamientos son @l azar (una su-
posicion discutible, pero que debemos aceptar para nues-
iro ejemplo), la distribucion de las frecuencias genotipicas
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es ff =A/A, 2pg=Alay g = a/a. S6lo conocemos con cer-
teza la frecuencia det genotipo a/: 1/20 000; por lo que:

¢ = 1/20 000
g =(1/20 000)'* = 1/141
p=1-q=140/141

La frecuencia de los portadores es como sigue:
Afa = 2 pg =2 x140/141 x 1/141 = 1/70

iUna personz de cada 70 es portadoral Aunque un
rasgo recesivo puede ser raro, es sorprendente lo comin
que puede ser un alelo recesive en una poblacion. Esto
centiene un mensaje para cualquiera que pretenda elimi-
nar un alelo recesivo «no deseado- de una poblacion me-
diante el control de la reproduccion. Es pricticamente
imposible. Como solamente los homozigotos recesivos
muestran el fenotipo a eliminar artifictalmente (por ejem-
plo, mediante esterilizacidn), el gen continta producien-
do homozigotos a partir de los portadores heterozigotos.
Para un alelo recesivo presente en 2 de cada 100 perso-
nas (y homozigotico solamente en 1 de cada 10 000 per-
sonas), harian falta 50 generaciones de continua selec-
¢idon sobre los homozigotos solamente para reducir la
frecuencia @ una de cada 100 personus.

Como se mantiene el equilibrio
genético

En la poblaciones naturales, el equilibrio genético se alte-
ra por (1} deriva genética al azar, (2) cruzamientos no al
azar, (3) mutacion recurrente, (4) migracién, (5) selec-
cion natural e interacciones entre todos estos fuctores. La
mutacion recurrente es, en ultimo término, la fuenre de
variacion en todas las poblaciones, pero generalmente
requiere la participacidon de une 0 mas de los factores
restantes para mantener ¢l cquilibrio genético. Conside-
raremos ahora tales factores uno por uno.

Deriva genética

Algunas especies, como el guepardo (Figura 0-28). pre-
sentan muy poca variacion genética, probablemente por-
que hubo pericdos en los que las poblaciones de sus
antecesores eran muy pequefas. Es obvio que una po-
blacidon reducida no puede presentar grandes cantidades
de variacién genética. Cada organismo individual tiene
como mucho dos formas alélicas diterentes para cada
gen. Supongamos que disponemos de tal par. Sabemos,
por la genética mendeliana (Capitulo 5), que el azar deci-
de cuil de las distintas formas alélicas de un gen se trans-
mite a la descendencia. Es posible, en consecuencia, que
por azar uno o dos de los alelos parentales de este ejem-
plo no pase a4 ningun descendiente. bs muy poco probu-
ble que los diferentes alelos presentes en una poblacion
ancestral pequena se transmitan todos a la descendencia
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| las frecuencias alélicas

La ley de Hardv-Weinberg s una consecuencia logica
de L primers ley de Mendel, y expresa Ju tendencia hacia ¢l
equilibrio inherente a la herencia mendeliana.

seleccionemos para nuestro ejemplo una poblacion con
un locus que posca dos alelos Ty 7 La expresion fenotipica
de este gen podria ser, por ejemplo. la capacidad de detectar
mediante ¢l gusto un compuesto quimico llamado teniltio-
carbamida. Los individues de la poblacion serin de tres ge-
notipos i este locus, T £t tambos gustadores) v 4 (no
gustacdores ). En ung muestra de 100 individuos, supongamos
que hay 20 del genotipo 777, 40 del genotipo 772 v 40 del v,
Podemas disenar una tabla que muestre las frecuencias aléli-
cas (recordemos que cada individuo posee dos copias del

gen:

Namero de Copias del  Copias del
Genotipo individuos alelo ¥ alelo ¢
Fr 20 10
e 10 i0 A
it 40 50
Toal L) 30 120

De Tas 200 copias, la proporcion del alelo T es 807200 =
0.4 (A0%0; y La proporcion del alelo £es 1207200 = 0.6 (60%).
Is costumbre, al presentar este tipo de situaciones, utilizar
v g para las dos frecuencias alélicas. B alelo dominante
s¢representa por py el recesivo por ¢ Asi:

P = frecuencia de F=190.4
¢ = Irecuencia de (= 0.0
porloque p+g=1

Habiendo calculado Tas frecuencias alélicas en nuestro
ciemplo, determinemos ahora si estas frecuencias cambiaran
espontineamente ¢n una nuevi generacion de fa poblacion.
suponiendo gue el cruzamicnio es al aziar (v esto s impor-
tante: 1odas las combinaciones posibles de genotipos deben
ser igualmente probables), cada individuo contribuird con
un mismo namero de gametos a la geserva comins de la
¢que se formard la siguiente generacion. Si esto es asi, las fre-

El equilibrio de Hardy-Weinberg: por qué el proceso hereditario no cambia

cuencias de los gametos en la seeservas serd proporcional a
las frecuencias alélicas en la muestra. Es decir, el 40% de los
gametos serd 7, y el 60% ¢ (ratio 0.4:0.6). Por supuesto, o
ovulos como espermatozoides tendrin las mismas frecuen-
cias. La siguiente generacion se formard como sigue:

Esperma- Ovulos
tozoides =04 =00
=0 =016 T =024
i=006 T =024 tr = 0.3

Respecto a los genotipos rendremaos:

lrecuencia de 27T =016
frecuencia de 771 = 0,48
frecuencia de & =0.36

A continuaciom, determinamos los valores de p v g de las
poblaciones cruzadas al azar. A partir de la tabla anterior,
vemos que la frecuencia de 7serd la suma de los genotipos
7. que es 0016, v 1a mitad del tenotipo 778, que es 0.24:

TEm =016 + 0.50.48) = 0.4

De igual forma, la frecuencia de ¢ serd la suma de los geno-
tpos 1, 0,36, v de la mitad del genotipo 77, 0.24:

Hp) = 0.30 + 0.5 (0.48) = 0.6

La nueva generacion presenta exactamente las mismas
frecuencias génicas que la generacion parental. Véase que
no ha habido incremento ¢n la frecuencia del gen dominan-
te 70 Por ello, en wna poblacion que se reproduce sexual-
mente can cruzamientos fibres, la frecrencia de cada dalelo
pernianece cotsteiite generdacion s generacion si no bay
sefeccion natural, migracion, mudaciones recurrentes o deri-
va gendtica (véase texio). Aquellos mds duchos en matema-
ticis reconocerin que Jas frecuencias genotipicas &7 T4y
#t son en realidad el desarrollo de (p+g):

(prgr=p+ 2pg+ o =1

sin ningan cambio en L frecuencia alclica. Esta fluctua-
ciom al azar en la frecuencia de los alelos de una genera-
ciom a la siguiente, incluida la pérdida de alelos de Ta po-
blacion, se conoce como deriva genética.

La deriva genética tiene lugar, hasta cierto punto, en
todas las poblaciones de tamano finito. La constancia total
v perfecta de las frecuencias alélicas, tal y como s predi-
ce en la ley del equilibrio de Flardy-Weimberg, solamente
se i en poblaciones infinitamente grandes, v tales pobla-
ciones »alo existen ¢n modelos matemiticos. Todas las
pablaciones iimales son finits y, por lo tanto, sufren en

distinto gradoe los cfectos de la deriva gendtica, que son,
por término medio, mayores cuanto menor sea el anano
de la poblacion. La deriva genética erosiona Ju variabili-
dad genética de una poblacion. Si el timano de esta se
mantiene reducido durante muchas gencraciones, lu varia-
cion genélica puede reducirse enormemenice. Fsta perdida
es peligrosa pura el éxito evolutive de la cspecie, porque
restringe las potenciales respucstas genéticas a los cam-
bios ambientales. De acuerdo con elle. muchos hidlogos
temen que las poblaciones de guepardos pueden no tener
la suficiente variacién como para sobrevivie a Jargo plazo.



www mhhe_ com/hickmanipz13

Figura 6-28

El gueparde, una especie cuya variabiiidad genética se ha
restringido hasta niveles peligrosamente bajos debido al pequefio
tamano de sus poblaciones en el pasado.

Una reduccion apreciable en el tamano de una po-
Blacion que aumenta el cambio evolutivo por deriva ge-
nérica se conoce comanmente come «cuello de botellan.
Un cuello de botella asociado al establecimiento geogra-
fico de una nueva poblacion recibe el nombre Jde «efecto
fundadar, y puede estar relacionado con la formucion de
una nuevd especie (p. 131).

Cruzamiento selectivo

Silus cruzamientos no son al azar, las frecuencias geno-
tipicus sc desviardn de Jas predicciones de Hardy-
Weinberg. Por ¢jemplo, sidos alelos diferentes de un gen
tienen la misma frecuencia (p = g = 0.5), esperaremos
que Lo mitad de los genotipos sean heterozigdticos (2pg =
2[0.5010.3] = 0.5 ¥ la cuarta parte homozigdticos para ca-
da uno de los alelos respectivos (7 = = 0.3] — 1.25). Si
s¢ produce un cruzamiento selectivo positivo, los in-
dividuos copulan preferentemente con otros de su mis-
me genotipo, como los albinos que se empurejan con
otros alhinos. Estas uniones de parejas homaozigdncas ge-
neran descendencia igualmente homezigotica. Los cruza-
micntos  entre  progenitores  heterozigducos  producen,
por término medio, descendencias 30% homozigoticas v
50» heterozigdticas (25 de cada uno de los dos tipos)
en cada generacion. Los cruzamientos selectivos positi-
vos incrementan Iz frecuencia de genatipos homaozigdti-
cos vy disminuyen Ja de heterozigdticos en la poblacion,
pero ne alteran las frecucncias alélicas.

Los cruziniientos preferenciales entre parientes pro-
ximos ambidén aumentan ¢} caricter homorigatico de la
poblucidn, en lo que se denomina endogamia. Mientras
que los cruzamientos selectivos positivos afectan general-
MENKC i UNO O UNos POcus 11sgos, la endogamia intervie-
ne en todos los caracteres variables. Una endogamia in-
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lensi incrementa en gran manera la posibilidad de que
alelos recesivos exIranos, riros o nocivos aparezcan ho-
MOozighlicamente, v en CONsCeCUendcia, se expresen.

La endogamia v la deriva genética se confunden o me-
nudo, ya que ambas estin producidas por el pequeno ta-
mano de la poblacion. Sin embargo, sus efectos son muy
diferentes. Por si sola, la endogamia no puede cambiar las
frecucncias alélicas de una poblacion, sino Gnicamente las
formas en qgue los alelos se combinan en Jos genotipos. La
deriva genética cambia las frecuencias alélicas y conse-
cuentemente, también lus genotipicas. [ncluso poblacio-
ncs muy grandes corren el peligro de ser altamente endo-
gamicas s existe una conducta preferente  dirigida al
cruzamiento entre parientes Cercanos, adungue esto rara-
mente se da en los animales. Por otra parte, la deriva ge-
nélica tiene poco efecto en poblaciones de gran tamuno.

Migracion

La migracion impide la divergencia de poblaciones distin-
as cle una misma especie. Si una especie de gran mano
se subdivide en muchas poblaciones menores, la deriva
gendtica y la seleccion, al actuar por sepurado sobre ellas
pueden producir divergencias evolutivas, Una peguena ta-
sade migracion en cada generacion impide que tales po-
blaciones se hagan gendlicamente muy  diferentes. Por
cjemnple, las peblaciones francesa v rusa cuyas frecuencias
alélicas para los grupos AID s¢ discutieron anteriormente
muestran cicrta divergencia gendlica, pere la continua mi-
gracion entre ellas les impide diferenciarse por completo.

Seleccion natural

La seleccion natural puede cambiar tanto las frecuencias
alélicas come las genotipicas en una poblacion. Aungue
los clectos de la seleccion se refieren muchas veces a ge-
nes polimérficos particulares, debemos resaltar que la se-
lecciOn natural acta sobre todo el animal v no sobre ca-
racteres aislados. El organisme que posez la combinacion
de caracteres superior, serd el favorecido; un animal pue-
de presentar rasgos que no supongan ventajis ni incon-
venientes, pero tendri éxito sobre los demas si la combi-
nacion de estos caracteres es favorable. Cuando decimos
que un genotipo en un gen determinado ticne una adap-
tacion relativa mayor que otros, establecemaos que, en
promedio, tal genotipe proporciona una venlyjd para la
supervivencia v la reproduccion en la poblacién. Si geno-
tipos alternativos no tenen las mismas probabilidades de
supervivencia v reproduccion, el equilibrio de Hardy-
Weinberg quedard alicrado.

Algunos caracteres o combinaciones de canicteres son
ventijosos para ciertos aspectos de la supervivencia o re-
produccion y perjudiciales para otros. Darwin utilizd el
termino seleccidn sexual para designar la seleccion de
rasgos que tienen ventajas o la hora de cruzarse o copular,
pero que pueden ser peligrosos para la supervivencis. Los
colotes brillantes y las plumas complicadas pueden favo-
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recer a los muchos de las aves en su capacidad compertiti-
va pard copular. a la vez que aumentan su vulnerabilidad
ante los depredaclores (Figura 6-29). Se puede esperar que
los cambios en el entorno aleren el valor selectivo de los
distintos caracteres, La accion de la seleccién sobre L va-
riacion de los caracteres €s, por tanto, muy compleja.

Interacciones de la seleccion, la deriva
y la migracion

La subdivision de una especie en pequenas poblaciones
que intercambian emigrantes €5 un caso Gptimno para pro-
ducir una evolucién adaptativa ripida de la especie en su
conjurio. Lu interaccion de la deriva genética vy la selec-
cion en lus distintas subpoblaciones permite que muchas
combinaciones genéticas diferentes, que implican o mu-
chos genes polimérdicos, sean puestas a prueba por la se-
leccion natural. La migracion entre las poblaciones per-
mite nucvas combinaciones genéticas particularmente
favorables que se dispersan o través del conjunto de la es-
pecie. L interaccion de la seleccion, la deriva gendtica y
la migracién en este gjemplo produce un cambic evoluti-
vo que es cualitativamente diferente del que resultaria si
alguno de estos factores actuara por si solo. La seleccion
natural, la dediva genética, la mutacion, los cruzamientos
dirigidlos v [a migracion interactian en las poblaciones na-
turales para crear inmensas oportunidades de cambio evo-
lutivo; Ja estabilidad perpetua prevista por el equilibric de
Hardy-Weinberg casi nunca se mantiene durante un lapso
de tiempo evolutivo significativo.

Figura 6-29

Una pareja de patos joyuyos (Aix sponsa). Las plumas
brillantemente coloreadas del mache probablemente no le
confieren una ventaja para la supervivencia frente a la hembra, y
pueden incluso ser peligrosas por advertir a los depredadores de su
presencia. Sin embargo, estos colores le dan ia ventaja de atraer a
las hembras para el cruzamiento, lo que estadisticamente,
compensa de las consecuencias negativas de estos colores. Darwin
utilizé el término «seleccién sexual» para designar caracteres que
dan a un individuo una ventaja para la atraccién de la pargja,
aungue sean neutros o incluso perjudiciales para la supervivencia.

Medida de la variacion
genética en las poblaciones

(Como podemos medir la variacion genética que se produ-
ce en las pablaciones naturales? La dominancia genetica,
las interacciones entre los alelos de los diferentes genes y
la accidén del entorno sobre el fenotipo hacen dificil cuanti-
ficar la variacidon genética indirectamente, mectiante la oh-
servacion de los fenotipos de los organismos. Sin emburgo,
la variabiliclacl puede cuantificarse a nivel molecular,

Polimorfismo proteinico

Las distintuas formas aiélicas de los genes codifican pro-
teinas que pueden diferir ligeramente en su secuencia de
aminodcidos. Esto se denomina polimorfismo protei-
nico. Si estas diferencias afectan a la carga eléctrica neta
de las proteinas, las diferentes formas alélicas pueden se-
pararse mediante electroforesis (Figura 6-303. Podemos
asi identificar los genotipos de individuos determinados
para genes codificadores de proteinas y medir las corres-
pondientes frecuencias alélicas en la poblacidn.

Durante los Gluimos 33 anos, los genetistas han des-
cubierto, utilizando este método, mucha mads variacion
de la que se esperaba. A pesar de los altos niveles de po-
limorfismoe que aparecieron al urtilizar la electroforesis de
proteinas (luabla 6.1), estos estudios subestimaron lanto
cl polimorfismo proteinico como la variacién genética to-
tal presente en una poblacién. Por cjemplo, no se detec-
ta el polimorfismo proteinico que no implique dileren-
cias de carga eléctrica. Ademas, como el cadigo genético
es degenerado (mds de un codon para la mayoria de los
amincacidos, p. 106), el polimortismo de las proteinas no
revela toda la variacidon gendlica presente en los genes
correspondientes. Los cambios genéticos que no ulteran
la estructura de las proteinas pucden cambijar patrones
de la sintesis proteinica durante ¢l desarrolle v resultar
por nto muy importantes para el organismo. Si se¢ te-
nen en cuenta todos los tipos de variacion, se hace evi-
dente que la mayor parte de las cspecies tienen un enor-
me potencial para cambiar evolutivamente en el futuro.

Variacion cuantitativa

Los rasgos cuantitatives son agucllos que muestran varia-
cion continua, sin un pardn cliro de segregacion mende-
liana en su mecanismo herediturio. Los valores de un ca-
racter en la descendencia son muchas veces intermedios
entre los de los progenitores. Tales rasgos se encuentran
influidos por la variacion en muchos genes, cada uno de
los cuales sigue lu herencia mendeliana v contribuyc con
una pequeda cantidad que se suma al fenotipo ol
Caracteres con variacién cuantitativa son, por ejemplo, a
longitud de la cola en el ratén, la longitud de un wtejo de
las patas de los saltamantes, ¢] niimero de branquispinas
en el pez sol, el niimero de guisantes en cada vaina v la
altura de los machos adultos de i especie humana. Cuan-
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Estudio de la variacion genética de las proteinas utilizando electroforesis en gel. A, El
aparato de electroforesis separa las variantes alélicas de las proteinas gue se distinguen
por su carga debido a las diferencias en su secuencia de aminoacidos. B, Variacion en la
proteina teucina aminopeptidasa en nueve individuos del caracol de huerta Helix aspersa.
Aparecen dos grupos diferentes de variantes alélicas. El grupo superior contiene dos aletos
[denominados rapido {F) y lento (5) de acuerdo con su desplazamiento en el campo

A eléctrico]. Los individuos homozigéticos para el alelo rapido muestran una Unica banda
rapida en el gel (FF}, los homozigdticos para el afelo lento una Unica banda lenta (S5) y los
individuos heterozigdticos tienen ambas bandas (FS). El grupo inferior contiene tres alelos
diferentes sefialados como rapido(F), medio{M) y fento(S). Ninguno de los individuos es
homazigotico para el alelo medic (M).

do los valores de los rasgos se trasladan a una grifica, con
respecto a lu distribucion de las frecuencias, muchas ve-
ces se dcercan o una curva de probabilidad normal o
campaniforme (Figura 6-31A). La mayoria de los indivi-
duos caen cerca de la media, unos pocos por encima y
por debajo de ésta, con los extremos constiuyendo las

TABLA 6.1

Valores de polimorfismo (P) y heterozigosis (H)

en varios animales y plantas, medidos mediante
electroforesis de proteinas

(a) Especies Numero de proteinas p* H*
Hombre Il 0.28 0.067
Elefante marino 24 0.0 0.0
Cangrejo cacerola 25 0.25 0.057
Elefante 32 0.29 0.089
Drosophila pseudoobscura 24 0.42 0.12
Cebada 28 0.30 0.003
Rana arbaricola 27 0.4 0.074
{b) Taxones Numero de especies p* H*
Plantas ~ 0.31 0.0
lInsectos (no Drosophila) 23 0.33 0.074
Drosophila 43 043 0.0%4
Anfibios 13 0.27 0.079
Reptiles 17 0.22 0.047
Aves 7 0.15 0.047
Mamiferos 46 015  0.026
Media 0.27 0.078

Fuente. Datos de P. W. Hedrick, Population Biology. Jones and Bartlett,
Boston, 1984.

*P, nimero medio de alelos por gen: H, proporcidn de genes
heterozigoticas por individuo.

«olas: de la curva de frecuencia. Generalinente, cuanto
mayor sea la muestea de la poblacion, la distribucion de
las frecuencias se acerca mds a unu curva normal.

La seleccion puede actuar sobre rasgos cudntitativos
para producir tres clases de respucstus evolutivas (Figu-
ra 6-31B, C y D). Una ¢s favorecer 4 los valores medios
del cardcter, perjudicando o los extremos; esto se llama
seleccion estabilizadora (Figura 6-31B). la seleccion
direccional favorece un valor extremo del fenotipo y
produce el desplazamiento en esa direccion de Ja media
poblacional a lo large del tiempo (Figura 6-31C). Cuando
pensamos ¢n la seleccion natural produciende cambios
evolutivos, generalmente lo que tenemos en mente es la
seleccion direccional, aunque debemos recordar que no
es la tnica posibilidad. Una tercera alternativa es la se-
leccién disruptiva, en la que dos fenotlipos extiremos
diferentes son favorecidos simultineamente, pero, por el
contrario, la media queda desfavorecida (Figura (-31D).
La poblacidn se vuelve bimodal, 1o que significa que pre-
dominaran dos fenotipos muy diferentes.

MACROEVOLUCION:
PRINCIPALES SUCESOS
EVOLUTIVOS

La macroevolucion describe sucesos de la evelucion orgi-
nica o« gran escala. El proceso de especiacion une la nucro-
evolucion y la microevolucion. Las principales tendencias
del registro fosil (Figuras 6-11 v 6-12) estdn claramente en
el campo de la macroevolucion. Los modelos v procesos
de cambio macroevolutivo surgen de los correspondientes
de la microevolucion, pero también adquieren cicrio grado
de autonomia. La aparicion de nuevas adaplaciones y es-
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Figura 6-31

Respuestas a la seleccidn sobre un Unico caracter (poligénico), la
coloracién en un caracol. A, La distribucion de frecuencias de
coloracién antes de la seleccion. B, Seleccion estabilizadora, que
elimina las variantes extremas de la pablacion, en este caso los
individuos inusualmente claros u oscures, estabilizando por tanto
ta media. C, Seleccién direccional, que desplaza la media de la
poblacion, en este caso favoreciendo las variedades oscuras. D,
Seleccion disruptiva, que favorece ambos extremos pero no la
media; La media permanece inalterada, pero la peblacion ya no
muestra una distribucion campaniforme de los fenotipos.

pecies v lus variables rasas de especiacidn y extincidn que
se aprecian en el registro fosil van més alli de la flucnea-
¢idon de lus frecuencias alélicas en las poblaciones.

Stephen Jay Gould reconoce tres diferentes «escalas.
de tiempo en las que se observan claramente procesos
evoluiivos. Ta primera constituye la escala temporal de
los procesos de la genética de poblaciones, de décadas a
milenios. La segunda cubre millones de afios; ¢s la escala
en la que se pueden medir y comparar las tasas de espe-
ciacion y extincion entre los diferentes grupos de orga-
nismos. La tercera ocupa desde decenas a cientos de mi-
llones de anos, y esta marcada por la existencia de
periodicas extinciones ¢n masa. En el registro fosil de los
organismos marinos las extinciones masivas son recu-
rrentes o intervalos de aproxinudamente 26 millones de
anos. Cinco de estus extinciones masivas han sido parti-
cularmente catastréficas (Figura 6-32). Bl estudio de los
cambios u largo pluzo en la diversidad animal se enfocu
en esta lercera escala temporal (Figuras 6-12 y 6-32).

Especiacion y extincion a traveés
del tiempo geologico

El cambiu evolutivo en la segundi escala proporciona una
nuevi perspectiva sobre Ja teoria de Darwin de la se-
leccién nutural. Una especie tiene dos destinos evolutivos
posibles: puede dar lugar a nuevas especics o puede ex-
tinguirse sin dejar descendencia. Las tasas de especiacion
y extincidn varfan entre los linajes, v aquellas esticpes con
mavyores tsas de especiacion y menores de extincion pro-
cducen i mavor diversidad de formas. Las caracteristicas
de una especie pueden hacerla mas o menos adecuada
que otras o la hora de pasar por sucesos de especiacion o
extincion. Debide a que muchos caracteres pasin de espe-
cies ancestrales a especies descendientes (de forma andlo-
ga a la herencia en el nivel de los organismos), las estirpes
cuyas propiedades refuerzan ki probabilidad de especiua-
cion y confieren resistencia a la extincion deberian domi-
nar el mundo vivo, El proceso, a nivel de especie, que
produce wsas diferenciales de especiacion y extineion en-
tre las estirpes es, en muchos aspectos, andlogo a la selec-
cion natural; en realidud, representa una expansién de lu
teoria de Darwin de Lt seleccidn natural,

La seleccidon de las especies cs la supervivencia y
multiplicacion diferenciales de las especies a través del

Numero de individuos

—

Bl A

Coloracién &\/ Seleccidn estabilizadora
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o o
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/ L = =AY
el i,
/ . \
— 8 . 5
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I
Seleccidén disruptiva

tiempo geoldgico, basadas en la variacidn entre estirpes
de propiedades emergentes a nive! especifico. Estas pro-
piedades a nivel de especic son, por ejemplo, rituales de
aparcamiento, estructuracion social, patrones de migra-
cidn, distribucion geografica, y todas aquellas propieda-
des que surgen en el nivel cspecifico (p. 7). General-
mente, las especies descendicntes se parecen a sus
antecesoras en estas propiedades. Por ejemplo, un siste-
ma de apareamiento de tipo <harén», en el que un Gnico
macho y varias hembras componen una unidad repro-
ductora, es caracteristico de ciertas estirpes de mamife-
ros, pere no de otras. Se cree que las tasas de especia-
cidon se ven reforzadas por sistemas  sociales  que
promueven la fundacion de nuevas pobluciones por pe-
quenos nameros de individuos. Ciertos sistemas socidles
pueden aumentar la posibilidad de que una especie re-
sista cambios ambientales u través de actuaciones coo-
perativas. Tales propiedades se verian favorecidas a lo
large del tempo gecldgico por la seleccion de las espe-
cies,

La especiacion y extincion diferenciales entre las es-
tirpes puede también producirse por variaciones en las
propiedades a nivel del organismo (como una alimenta-
cion especializada frenie a una omnivora) en vez de o
nivel de especie (p. 7). Por viemplo, los organismos es-
pecializados en nutrirse de una serie restringida de ali-
mentos pueden quedar aleciados por un aislamiento
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geogrifico entre poblaciones con mis facilidad que
aquellos que tienen una dieta mas general, porque las
zZOnas en que su alimento caracteristico es escaso funcio-
nan <omo barreras geogrificas para la dispersion. Este
aislamiento geogrifico podria generar la aparicion mis
frecuente de oportunidades de especiacion a lo largo del
tiempo geoldgico. El registro fosil de dos grandes estir-
pes de antilopes africanos ilustra este resultado (Figu-
ra 6-33). Un linaje de pacedores especializados, como los
damaliscos, las caamas o ciervos del Cabo y los dues
muestan altas tasas de especiacion y extincion; desde fi-
nales del Mioceno se conocen 7 especies actuales y 33
extintas, lo que representa al menos 18 sucesos de espe-
ciacion ramificada vy 12 extinciones terminales, Por con-
traste, una estirpe de pacedores y ramoneadores indiscri-
minados como Jos jmpalas no muestra ni especiacion
ramificada ni extincion terminal durante el mismo inter-
valo de tiempo. Curiosamente, aunque ambas estirpes
difieren enormemente en sus tasas de especiacion y ex-

La paleontéloga Elisabeth Vrba, cuyas investigaciones
produjeron los resultados de la Figura 6-33, utiliza el
térinino macroevolucion para describir la especiacién
diferencial y las tasas de extincion entre linajes causadas
por propiedades en el nivel de los organismos. Rescrva
en cambio el término seleccidon especifica para el caso
en que las propiedades emergentes en el nivel especie
son de importancia fundamental. Otros paleontdlogos
evolutivos consideran la macroevolucién como un
subconjunto de la seleccion especifica porque las
diferencias adaptativas se producen entre distintos linajes
de especies en vez de entre diferentes individuos de una
misma especic. Nuestra exposicidn vtiliza la seleccion
especifica en este sentido.

tincion y en diversidad de especies, sin embargo no hay
diferencias significativas en el nGmero total de indivi-
duos que sobreviven en la acrualidad.

Extinciones masivas

Cuando se estudija el cambio evolutivo, incluse en una
escala temporal mayor, se observan sucesos peritdicos
en los que gran namero de taxones se extinguen simulti-
neamente. Estos sucesos se denominan extinciones en
masa, o masivas (Figura 6-32). De cstos episodios de
extincion, los mas espectaculares tuvieron lugar hace
aproximadamente 225 millones de anos. cuando al me-
nos la mitad de las familias de invertebrados marinos
costeros, y casi el 90% de las especies de invertebrados
marinos desaparecieron en uncs pocos millones de a0os,
en lo que se ha llamado la extincidon del Pérmico. La
extincion del Cretacico, que ocurrio hace unos 65 mi-
Hlones de anos, signilicod el final de los dinosaurios, asi
como de numerosos invertebrados marinos y muchos pe-
quenos grupos de reptiles.

Las causas de las extinciones masivas y el hecho de
que se produzcan a intervalos de aproximadamente 26
millones de afes son dificiles de explicar. Algunos han
propuesto explicaciones bioldgicas para estas episddicas
extinciones en masa, mientras que otros las consideran
artefactos de los andlisis estadisticos v taxonémicos.
Walter Alvarez propuso que la Tierra fue hombardeada
periddicamente por asteroides, produciendo las extin-
ciones masivas (Figura 6-34). Los drasticos efectos del
bombardeo de un planeta por asteroides se pudieron
ohservar en Julio de 1994 cuando una serie de fragmen-
tos del cometa Shoemaker-Levy 9 cayeron scbre [Upiter.
El primer fragmente que impactd sobre el planeta lo hi-
zo con una fuerza estimada en 10 millones de bombas
de hidrégeno. Otros veinte fragmentos golpearon al pla-
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Figura 6-33

Contraste de diversidad entre dos estirpes de antilopes africanos. Las mayores tasas de especiacién y extincion en el linaje del fiu y sus
afines se atribuyen a una mayor especializacién en la alimentacidn con respecto a la linea de los impalas, lo que constituye un ejemplo de

macroevolucion, un tipo de seleccidn especifica.

neta durante la siguiente semana, uno de los cuales re-
sulté ser 25 veces mis podercso que el primero. Este
bomburdeo ha sido el suceso mds violento del registro
histdrico del sistema solar. Un acontecimiento simitar sg-
bre la Tierra habria enviado residuos a la atmésfera, blo-
queando asi el paso a los rayos solares v cambiando
drasticamente el clima terrestre. Los cambios de tempe-
ratura habrian amenazadeo las tolerancias ecologicas de
muchas especies. La hipotesis de Alvarez se estd com-
probando de distintas formas, 1o que incluye la basque-
da de criteres resultanres del impacto de los asteroides y
de alteraciones en el contenido mineral de los estratos
rocosos donde se produjeron las extinciones masivas.
Las atipicas concentraciones de iridio, un elemento raro
en la Tierra, en cieros estratos, implican que este ele-
mento entrd en la atmoésfera a vavés del bombardeo de
asteroides.

A veces, las estirpes favorecidas por la seleccion de
las especies ¢ por la actuacion de la macroevolucidén son
extrafamente susceptibles de extinciones masivas. Los
cambios climidticos producidos por los hipotéticos bom-
bardeos de asteroides pudieron preducir cambios selecti-
vos muy diferentes de los que aparecen en oiras épocas
de la historia de la Tierra. La seleccion de rasgos biologi-
cos particulares a partir de extinciones en masa se deno-
mina seleccién catastrofica de las especies. Por ejem-

plo, los mamiferos scbrevivieron a la extincion de finales
del Creticico, que destruyé a los dinosaurios v otros gru-
pos prominentes de vertebrados e invertebrados. Des-

Figura 6-3

Los crateres gemelos de Clearwater Lakes, en Canada, demuestran
que los impactos maltiples en la Tierra no son tan raros como pudiera
parecer. Las pruebas sugieren que al menos dos impactes en un corto
intervalo fueron respensables de la extingién masiva del Cretdcico.
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pués de esto, los mamiferos fueron capaces de utilizar
los recursos ambientales que previamente se les habian
denegado, lo que condujo a su radiacion adaptativa.

La seleccion natural, la seleccidn de las especies, los
efectos de la macroevolucion y Ia seleccidn catusuofica
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de las especies interacciondan para producir las tenden-
cias macroevolutivas que observamaos en el registro fosil.
El estudio de estos procesos agentes que interactian
unos con otros ha hecho de la paleontologia moderna un
Campo activo y alrdyente.

RESUMEN

La evolucion orginica explica la diversidad de Jos organismos
vivientes cemao el resultado histarico del cambio gradual a par-
tir de formas preexistentes. La weoric de L evolucion estd estre-
chamente ligacla a Charles Robert Nuwrwin, quien presentd Ja
primera explicacion plausible del cambio evolutivo, Darwin ex-
trujo la mayor parte del material que utilizé para construir su
teoria de sus expericncias en un vigje de cinco anos alrededor
del mundeo a hordo del HMS, Beaple.

La teoriz cvolutiva de Darwin ticne cinco companentes
principales. Su proposicion mis bidsica es el cambio perpetuo,
la teoria de que ¢l mundo no ¢s ni constante ni se halla en un
ciclo perpetuo, sino que sufre continuamente cambios irreversi-
bles. El registro fosil demuestra claramente el cambio perpetue
cn las fluctvaciones continuas de la forma v Ja diversidad ani-
males que siguicron o la explosion ¢imbrica de hace 600 millo-
nes de anes. La teoria ce Darwin del origen comiin cstablece
que todos los organismos descienden de un antecesor comin a
través de la ramificacion de lineas genealogicas. Tsta eorfa ex-
plica las homologius morfoldgicas cnire los organismos come
carncteres heredados con modificaciones a partic de los rusgos
correspondientes en su antecesor eyvolutivo coman. Los patro-
nes de homologias formados por el origen comiin con modifi-
caciones nos permiten clasificar los organismos de acuerdo con
sus relaciones evolutivas.

Un corolario del origen coman es la multiplicacion de las
especies a lo largo del tiempe evolutivo. La especiacion ulopatri-
di describe la evolucion de barreras reprodductoras entre pobla-
ciones separadis peograficamente. lo gue origina nuevis espe-
cies. En o algunos animales, especialmente insectos  parisitos
especializados en distintas especies hospedadoras, la especia-
cion puede producirse sin aislamiento geografico, lo que se co-
noce como especiacion simpédtrida. La radiacion adaptativa es la
proliferacion de varias especies diversamente adaptadas o partic
de una espoedic ancestial. Los archipi¢lagos ocednicos, como las
Islas Galdpagos. son particularmente idéneos para lu radiacion
adaptativa de organismos terrestres.

La teoria darwiniana del gradualismo establece que las
grandes diferencias fenotipicas cntre las especies se produce
por la scumulacion de muchoes pequeiios cambios individuales
a lo largo del ticmpo evolutive. El gradudlismo es todavia obje-
ey de controversia. Lis mutaciones con grandes cfectos sobre el
[vnotipo se han utilizado ampliamente en la eria doe cnimales, lo
que ha llevado a algunos a discutir ol criterio de Darwin de que
tules mutaciones no son importantes en la evolucion. Desde
una perspectiva macroevolutiva, el equilibrio puntuada estable-
ce que la mayor pane de los cambios evolutives tienen lugar en
procesos relativimente cortos de especiacion ramilicada, sepa-

rados por largos intervales en los que sc van acumulanda pe-
quenos cambios fenolipicos.

El quinto principio Tundamenral de Darwin es que la selec-
cion nainral es ¢l impulso que dirige [a evolucion. Este princi-
pic se basa en el hecho obscrvado de que todas las especices
presentan superpraduccion de sus individuos. lo que produce
una competicion por los recursos limitadaos que mantienen la
vidi. Como no hay dos organismos exactamente iguales, vy oya
que los msgos variables son parcialmente heredables, aquelios
cuyo bagaje hereditario mejore su wtilizacion de los recursos
para sobrevivir y reproducirse, contribuiran desproporcionada-
mente a la siguiente generacion. A lo largo de muochas genera-
ciones, la seleccion de estas variaciones produce nuevas vspe-
cies y nuevas adaplaciones.

Las mutaciones son la fuente Glumz de toda nueva varia-
¢ion sobre la que actha la seleccidon natural. La teoria de Darwin
subraya que la variacion s¢ produce al azar con respecto a las
necesidades del organismo, y que la supervivencia v L1 repro-
cluccion diferenciales proporcionan la dircecion del cambic evo-
lutives. La teoria de Darwin de la seleccion natural fue modifica-
da en este siglo meduinte |a correccion de sus errores gendclicos.
Fsta teoria modificada se conoce coma Neodarwinismo.

Los genetistas de poblaciones descubrieron 1os principios
por los cuales las propicdades genéticas de las poblaciones
cambian a lo largo del tiempo. Un descubrimiento particular-
mente smponante, conocido como ¢l cquilibrio de Hardy-
Weinherg, demaostrd que ¢l proceso hercditario no cambia por
51 misno la composiciun genética de las poblaciones. Lias tuen-
tes mis importantes e cambio evolutivo son la mutacion, la
deriva genética, Jos cruzamientos no al azuar, 1a migracion, a se-
leceion natural v sus interacciones respectivas.

El Neodarwinismo, tal y como lo formula la genética de
poblaciones, constituvd la base de la Sintesis Evolutiva de los
anos 30 y 40, La genetica, la historia natural, la paleohiologiu v
la sistemiitica se reunieron bajo el objetivo comin de expandir
el conocimiento de Ta evolucion darwinmna. La microevolucion
comprende el estudio del cambio genético en las poblaciones
contempordneas. Estos estudios muestran que [a mayoria do las
poblaciones naturales contienen enormes cantidades de varia-
cion. La macroevolucion es el estudio del cambio evolutivo en
unu escla geologica de tiempo. Los estudios macroevolutives
miden tasas de especiion, extincion y cambios en la diversi-
e a ravés del tivmpo. Estos estudios han extendideo fu teoria
evolutiva darwinista hasta proceses de nivel superior, que regu-
lan wsas de especiacion y extincién entre estirpes, lo que inclu-
ve seleccion de especices, macroevolucion v seleccion catastrofi-
ca de especies.
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CUESTIONARIO

L. Resuma brevemente ¢l concepto de Lamarck del proceso
evolutivo, ;Qué es errdneo de estu interpretacion?

2. :Qué es el auniformismo? ,Come influyd en la teoria de a
cvolucion de Darwm?

3. Por qué fue tn importante el viaje del Beagle para el
pensamiento de Danvin?

4. ;Cudl es la idea clave del ensayo de Malthus sobre las
poblaciones que ayudd a Darwin a formular su teoria de Ja
seleceidn natural?

5. Expligue cdmo cada uno de los siguicntes apartacos
confribuye a la icoria evolutiva de Darwin: fosiles;
distribucién geogrifica de animales emparentados;
homologix; clsificacicin animal.

4. ;Como contempian los evolucionistas modernos la relacion
cntre ontogema v filogenia? Fxplique por qué la
observacion de la pedomaortosis refuta la ley biogenética de
Haeckel.

7. Ludles son las diterencias mds importantes entre los dos
tipos de especiacion alopiurida, la vicariancia y el efecto
fundador?

8. ,Qué son las barreras reproductoras? ;hn qué difieren las
burreras pre- y postaparcamiento?

9. /Bajo qué condiciones se produce T especiacian simpdtricda?

10. Cudl e Ja leccion vvolutva fundamental que ensefan los
pinzones de Darwin en las Islas Galiipagos?

11. CoHme se utilizan las «amutacioness de la oria de animales
para cdesatiar la teoria del gradualismao de Darwin? ;Por qué
rechazi Darwin estas mutaeiones como desprovistas de
escasa importancia evolutiva?

12, ,;Qué establece L eoriu del equilibrio puntuado sobre la
aparicion de especiacion a 1o largo del nempo geologico?
SQué observacion condujo a esta wworia?

13. Describa las observaciones y argumentos gue componen |a
weora de Darwin de L seleccion natural.

14. dentifique los compeonentes al azar y los que no lo son de
la teoria de Darwin de la seleccion natural.

15, Cite algunas criticas recurrentes a la teoria de Darwin de la
seleccion nawral. ;Como pucden refutarse?

16. Ls una creencia muy comin, pero erronet, suponer que
como ciertos alelos son dominantes y otros recesives, los
primeros remplazarin evenroalmente a los segundos.
JComo responde ¢l equilibrio de Hardy-Weinberg a esta
idea?

17, Supongumos que se esli mucsireando un risgo en
poblaciones animales; este cardcter estd contralado por un
par Ay &, y se pueden distinguir los tres fenotipos A4, da
y dd. (herencia intermedia). He aqui los resultacos:

Poblacién A4 Aa aa total
[ 300 500 200 1000
I} 400 wo 200 1000

Calcule la distribucion de los fenolipos en cada poblacion
de ucuerdo con lo esperado por el equilibrio de Hardy-
Weinberg, jEstdn las pohlaciones Ty 11 en equilibrio?

18. Si tras estudiar en una poblacidn un rasgo determinado por
un par alélico se encuentra que dicha pablacion no esti en
equilibrio. ;Cudles podiiun scr las razones posibles para
ello?

19. Explique por qué la deriva genética es miis acusada en las
poblaciones pequenas.

20. Describa codmo pueden interactuar los efectos de la deriva
genélica y de laseleccion naural en una poblacion
sublividida.

21, Dondde ¢s mids facii para la scleccion extrucr un alelo

recesivo perjudicial: en una poblacidon que s¢ cruza al azar

o en una poblacion endogamica? ;JPor quér

Distinga entre macroevelucion v microevolucion.

2
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CAPITUWILO

El proceso
reproductor

«Omne vivum ex ovo»

En 1651, al final de su larga vida, William Harvey, el fisidlo-
go inglés que inicid los experimentos para explicar la circu-
lacion sanguinea, publicd un tratado sobre la reproduccion.
En €l uscguraba que todo ser vivo procede del desarrollo de
un huevo (omne viviwm ex ovo). Curiosamente, esta afirma-
¢ion era intujtiva, ya que Harvey no disponia de medios pa-
ra poder ver los huevos de muchos animales, en particular
los huevos microscopicos de muchos mamiferos, muchos de
los cuales no son tnayores que una pequena mota de polvo.
Ademis, Harvey indicd que los huevos inician su desarrollo
por algan tipo de influencia debida al semen; ésta no era
mds que otra suposicion acertada, ya que los espermatozoi-
des también eran invisibles para Harvey. Estas ideas se apar-
taban cnormemente de los conceptos que en aquel tiempo
se tenian sobre la biogénesis, que senalaban que la vida po-
dia proceder de diversas fuenies, entre las cuales los huevos
s6lo eran upa mds, Harvey describid las caracteristicas de la

Cvulo v espermatozoide humanos, en el momento de la fecundacion.

reproduccion sexual, en la que, segin él, se necesitaba ta
unitn fisica de los dos progenitores, mucho y hembra, para
asegurar asi la union de sus respectivos gametos.

A pesar de la impornancia del aforismo de Harvey de
que todo lo que vive procede de un huevo, hay que dese-
char que se trate de una aficmacion wialmente cierta. La vi-
da surge a partir de ia reproduccién de vida preexistente, y
puede haber reproduccion sin huevos ni esperma. La repro-
duccion asexual, la aparicién de individuos genéticamente
idénticos por gemacion, fragmentacion o por fision, a partir
de un Unico progenitor, es bastante comiin, e incluso carac-
teristica en algunos filos. No obstante, lu mayoria de los ani-
males han desarrollado el sexo como una estrategia favora-
ble, probablemente debido a que la reproduccion sexual
favorece la diversidad, aumentando enormemente la super-
vivencia de las estirpes en un mundo que estd cambiando
constantemente.
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a reproduccidén es una caracteristica milagrosa vy

omnipresente de la vida. La evolucion esta ligada

de forma inseparable al proceso reproductor, va
que las formas ancestrales van siendo reemplazadas ince-
santemente por animales nuevos que intentan responder
y adaptarse a los cambios ambientales, a medida que la
Tierra misma va cambiando a lo largo del tiempo. En el
presente capitulo aprenderemos a diferenciar la repro-
duccion asexual v Ia sexual, vy veremos las razones por
las que la reproduccion sexual representa una importante
ventaja en comparacion con la reproduccion asexual, al
menos en los animales pluricelulares. También veremos
cual es el origen y cémo maduran los gametos, ¢dHmo son
los érganos reproductores y codmo son los patrones de
reproduccion en los animales, v finalmente se estudiardn
los fenémenos endocrinos que controlan la reproduc-
cion.

NATURALEZA DEL PROCESO
REPRODUCTOR

Los dos tipos fundamentales de repreduccion son la ase-
xual ¥ la sexuzl. En la asexual (Figura 7-1A y B) solo hay
un progenitor, que no tiene diferenciados ni érganos ni
celulas reproducioras especiales. Cada individuo puede

B Hidra en gemacidn

A Biparticion (division binaria) en Paramecium

Figur:i 7-|
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producir copias genéticamente idénticas de €l mismo tan
pronto como llega al estado adulto. La produccion de ta-
les copias s asombrosamente simple y directa, ademas
de ripida. La reproduccion sexual (Figurd 7-1C y D), ge-
neralmente necesita de la participaciéon de dos progenite-
res, cada uno de los cuales contribuye aportandc unas
células germinales especiales (también conocidas co-
mo células sexuales o gametos), que al unirse (fecun-
dacion) desarrollan un nuevo individue. El zigoto forma-
do de esta union recibe el material genético de ambos
padres y la combinacién de genes (p. 102) produce un
individuo genéticamente Gnico, que aunque posee las
caracteristicas de la especie a que pertenece, también lle-
vi rasgos que hacen que sex diferente a sus padres. La
reproduccion sexual, por recombinacion de caracteres
parentales, tiende a multiplicar las variaciones y hace po-
sible la existencia de un proceso evolutivo mds rico y di-
versificado.

Los mecanismos de intercambio de genes entre los
individuos son mucho mds limitados en los organismos
que sdlo se reproducen asexualmente. Por supuesio, en
los organismos asexuales que son haploides (rienen so-
lamente un juego de genes, p. 88) las mutaciones se ma-
nifiestan inmediatamente, v la evelucién puede actuar
con gran rapidez. Por otra parte, en los animales sexua-
les, la mutacién de un gen 4 menudo no se expresa in-
mediatamente, sino que puede quedar enmascarada por

ST
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Ejemplos de reproduccidn asexual y sexual en los animales. A, La biparticién {division binaria) en Paramecium, un eucariota unicelular, da
origen a dos individuos. B, La gemacion es una manera sencilla de reproduccion asexual, come la que presenta la hidra de agua dulce, un
animal radiado. Las yemas terminan separandose y crecen hasta dar fugar a nuevos individuos totalmente desarrollados. C, Las lombrices
de tierra se reproducen sexualmente, pero son hermafroditas, por lo que cada individuo posee drganos genitales masculines y femeninos.
Cada lombriz transfiere su esperma, desde sus poros masculinos y a lo large de unos surcos seminales, hasta los receptaculos seminales
{espermatecas) de la otra. D, Las ranas, aqui representadas en posicion de apareamiento (amplexo), son un buen ejemplo de la
reproduccion biparental, la forma més comin de reproduccian sexual, que implica la existencia de machos y hembras.



152 PARTE SEGUNDA  Continuidad y evolucion de la vida animal

su pareja normal en el cromosoma homdlogo (los cro-
mosomas homodlogos, que se tratan en la p. 88, son los
que forman pareja durante la meiosis y poseen genes
que controlan las mismas caracteristicas), Solamente hay
una posibilidad remota de que los dos genes de un mis-
mo par sufran upa misma mutacion y en el misimo mo-
mento.

Reproduccion asexual:
la reproduccion sin gametos

La reproduccion asexual (Figura 7-1A y B) es la produc-
cion de individuos sin gametos (dvulos y espermatozoi-
cdesy. Este tipo de reproduccion incluye distintos proce-
s0s, en los que no interviene el sexo ni es necesaria una
pareja. Los descendientes que se producen par reproduc-
cidn asexual a partir de un individuo, tienen todos el
mismo genctipo (no se producen mutaciones), v se de-
nominan clones.

La reproduccidon asexual se presenta en bacterias y
en cucariontes unicelulares, asi como en muchos filos de
invertehbrados como los cnidarios, los briozoos, los anéli-
dos, los equinodermos y los hemicordados. Incluso en
aquellos filos animales en los que tiene lugar, l2 mavoria
de los individuos recurren preferentemente a la repro-
duccion sexual. En estos grupos, la reproduccion asexual
ascgura un ripido aumento del numere de individuos
cuando el desarrolle v la diferenciaciéon del organismo no
ha alcanzade el punto en que pueda producir gametos.
La reproduccion asexual es otalmente inexistente entre
los vertebrados (aunque algunas formas de partenogéne-
sis han sido interpretadas por algunos autores como ase-
xuales; véase p. 135).

Seria un error llegar a la conclusion de que la
reproduceion asexual es, de alguna manera, una forma
sdefectuosar de reproduccién, limitada a algunas
especies de pequeno tamane que atn no han
descubierto las bondades del sexo. Los hechos dan fe de
su abundancia, ya que las formas asexuales se han
mantenido sobre la faz de la Tierra durante 3500
millones de anos y, ademds, constituyen la base sobre la
que se sustenia la cadena alimentaria de la que
dependen los demas organismos superiores; los seres
unjcelulares asexuales son extraordinariamente
abundantes y sumamente importantes. Para estos
organismos, las principales ventajas de la reproduccion
asexual son su rapidez (muchas bacterias se dividen
cada media hora} v su simplicidad (no tienen que
producir gametos y no necesitan gastar tempo ni
energia en encontrar pareja).

Las principales formas de reproduccion asexuaul son
la division (binara o maltiple), la gemacion, la gemula-
cion y la fragmentacion.

La divisién binaria ¢s bastante comin en las bacle-
ras y los protozoos (Figura 7-1A). En esle caso, ¢l cuer-
po del progenitor se divide por mitosis (p. 583 en dos
partes aproximadamente iguales, cada una de las cuales
crece hasta formar un individuo semejante al progenitor.
La division binaria puede ser [ongitudinal, como en los
protozoos fagelados, o ransversal, como en los ciliados.
En la division mualtiple ¢l niacieo se divide repetida-
mente antes de la division del citoplasma, dando lugar,
simultineamente, 2 pumerosas y pequends células hijas,
La formacién de esporas, denominada esporogonia, cs
una forma de division multiple comOn entre algunos
protozoos pardsitos, por gjemplo, los responsables de Ja
malaria.

La gemacion es una division desigual del organis-
mo. Un nuevo individuo surge como un saliente {yema)
desde el progenitor, desarrolla drganos semejantes a Jos
del organismo parental, vy entonces se¢ separa de €l Ta
gemacion ocurre en diverses filos de animales y ¢s espe-
cialmente importante en los cnidarios (Figura 7-1B).

La gemulacion es la formacién de un nuevo indivi-
duo a partir de una gémula, es decir, un agregado de ¢é-
lulas rodeadas por una capsula resistente. En muchas es-
ponjus de agua dulce Tas gémulas se forman durante el
oono y soportan el invierno en ¢l interior del cuerpo, se-
co o congelado, de su progenitor. Al llegar la primavera,
las células internuas e la gémula se activan, salen de la
cdpsula y crecen hasta formar una nueva esponja.

En la fragmentacion, un animal pluricelular puede
romperse en dos o mas fragmenros, cada uno de los cua-
les es capaz de convertirse en un individue completo.
Muchos invertebrades pueden reproducirse asexualmen-
te, simplemente rompiéndose en dos y cada fragmento
regenera entonces las partes perdidas, como hacen, por
gjemplo, la mayoria de las anémonas vy muchos hidro-
zoos. Muchos equinodermos también pueden regenerar
fas partes perdidas, pero ésie es un proceso diferente a la
reproduccion por fragmentacion,

Reproduccion sexual:
la reproduccion a partir
de gametos

La reproduccion sexual consiste en la produccion de nue-
vos individuos a partir de gametos. La reproduccion bise-
xual (o biparental) es la mis coman, ¢ implica la partici-
pacién e dos individuos distintos. El hermafroditismo
v la partenogénesis son formas de reproduccion sexual
menes frecuentes, que rambién serdn tratadas.

Reproduccion biparental

Es la produccicn de descendientes formados a partir de
la union de gametos procedentes de dos progeniltores ge-
néticamente distintos (Figuras 7-1C y D y 7-2). Los des-
cendientes poseerdn un genotipo diferente del de sus pa-
dres. Los individuos progenitores que partticipan son de
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Un ciclo vital sexual. El ¢iclo se inicia con los gametos haploides, formados por meiosis, que se unen para formar un zigoto diploide, que se
dividird y crecerd por mitosis, hasta alcanzar el estado adulto. La mayor parte del ciclo esté representada por un organismo diploide.

diferente sexo, macho v hembra (hay algunas excepcio-
nes en la reproduccion sexual de bacterias v algunos
Protezoos, en los que no existen sexos). Cada uno ticne
sU propio sistema reproductor y [erma solkimente un Hpo
de células sexuales, espermatozoides u dvulos, pero nun-
¢ ambos. Casi todos los vertebrados y la mayoria de los
invertebrados tienen sexos separados, por lo que se de-
nominan dioicos (Gr. di-. dos, + oikos, casa). Una ex-
cepeidn 4 esto la constituyen los individuos con organos
reproductores tanto masculinos como femeninos, es de-
cir, monoicos (Gr. monos, Uno. © oikos, casw). Tales ani-
mutles son hermafroditas (combinacién de los nombres
de los dioses griegos Hermes v Afrodita) v ia forma en
que se reproducen se describe en la paginag 154

Las distinciones entre machos y hembras se basan no
¢n diferencias de timano o apariencia de los progenito-
res, sino en el tamano y movilidad de los gametos (¢élu-
las sexuales) que producen. Los évulos (huevos), produ-
cidos por lu hembra, son grandes (ya que almaceinan
sustancias alimenticias para aportarlas al principio doel de-
sarrollo), inméviles y se producen en un ndmero relativa-
mente escaso. Los espermatozeides, producidos por el
nucho, son pequenos, moviles v se forman en cantida-
des enormes {esperma). Cada espermatozoide ¢s un

apretado paquete de material genético muy condensado,
discfiado para la Gnica misién de encontear y fecundar a
un évulo.

Hay un acontecimicnto fundamert: que distingue la
reproduccion sexual de {a asexual: la meiosis, una lor-
ma especial de division nuclear para formar los gametos
(=r describe detalladamente en la, p. 873 La meiosis se
diterencia de la division normial de las oClulas (mitosis),
en que es una division doble. Los cromosomas se divi-
den una sola vez, micntras que la célula se divide dos ve-
ces, produciendo cuatro células, cada una de las cuales
fleva la mitad (el nimero haploide) de los cromosomas
originales. La meiosis es seguida de la fecundacion, cn
lu cual lTos dos gamelos haploides se unen para restaurar
lu cantidad normal de cromosonias (namere diploide)
propia de la especie.

La nueva celula (zigoto) empieza ahora a dividirse
por mitosis (p. 38) y tiene el mismo namers de cromaoso-
mas que cada progenitor yoes un o ser (nico portaclor de
una recombinacion de las caracteristicas de los parenta-
les. La recombinacidn genética ¢s la caracteristica mis
importanie de Ja reproducciodn sexual; a partir de clla se
pueden oblener nuevas combinaciones genéticas en lu
poblacion.



154 PARTE SEGUNDA  Conlinuidad y cvelucion de la vida animal

Muchos organismos unicelulares se reproducen tanto
asexual como sexualmente. Cuando existe reproduccion
sexudl, puede o no haber formacion de gametos masculi-
nos y femeninos. En algunos casos, dos individuos se-
xualmente maduros pueden upirse para intercambiar ma-
terial nuclear o mezclar sus citoplasmas (conjugacion,
p. 221, Capiwule 11). En estos cusos no se pueden dife-
renciiur ambos sexos.

La distincion macho-hembra s mucho mids clara en
la mayoria de los animules. En cllos los Organos que
producen células germinales se conocen con el nombre
de gdénadas. La gonada que produce espermatozoides
se llama testiculo (Figure 7-12), y la que forma dvules,
ovario (Figura ~-13). Las gonadas representan los 6rga-
nos sexuales primarios; los (inicos Grgunos sexuules
que hay en viertos grupos de animales. Sin embargo, la
mayor parte de los metizoos también poscen organos
sexuales accesorios (como pene, vagina, oviductos y
atero) que trunsfieren o reciben las células sexuales. En
los Grganos sexudles primarios las células sexuales su-
fren muchos y complicudos camhbios durante su madura-
cion; los detalles de todo esto se describirdn en las pagi-
nas 158-159.

Hermafroditismo

Los animales que tienen arganos masculinos v femeninos
en un mismo individuo se dice que son hermafroditas.
¥ su condicidon se denomina hermafroditismo. A dife-
rencia del estado dioico o de sexos separados, los her-
mafroditas son monoicos, 1o gue significa que un mis-
mo individuo posee Orgunos masculinos vy femeninos,
Muchos invertebrados sesiles, excavadores o endopardsi-
ios (por ejemplo, [a mayoria de los platelmintos, algunos
hidroideos y anélidos, y tedos los cirripedos y gasterépo-
dos pulmonados) asi como unos pocos verwhrados (al-
gunos peces) son hermafroditas. Algunos hermafroditus
se autofecundan, pero la mayoria evitan la aurofecunda-
cion intercambiando sus gametos con otro individuo de
la misma especie (Figuras 7-1C v 7-3). Una ventuja de es-
ta condicion es que odos los individuos producen hue-
vos, ledricamente, una especie hermafrodita produce el
doble de descendientes que una especie dicica, en la
que L mitad de los individuos son machos improducti-
vos. En algunos peces, conocidos como hermafroditas
secuenciales, ¢l animal sufre durante su vida un cambio
de sexo programado gencticamente. En muchas especies
de peees de los arrecifes, por ejemplo los labridos, los in-
dividuos empiezan su vida siendo bien machos o bien
hembras (depencle de la especie), pero mis tarde cam-
bian al sexo contrario.

Partenogénesis

La partenogénesis («origen virgen») es ¢l desarrollo de un
embrién a partir de un dvulo sin fecundar o sin que haya
union de los pronicleos masculino y feimenino. Hay mu-
chos tipos de partenogénesis. En uno de ellos, denomi-

Figura 7-3

Dos lombrices de tierra hermafroditas en el momento del
apareamiento. Las lombrices de tierra son hermafroditas
«simultaneos»; durante el apareamientg, cada individuo
transfiere su esperma, desde sus poros masculings v a lo largo de
unos surcos seminales, hasta los receptaculos seminales
(espermatecas) de la otra. Los dos individuos se mantienen
«pegados» gracias a una secrecidn mucosa que producen durante
el apareamiento.

nacdo partenogénesis ameidtica, no hay mciosis, y ¢l
ovule se forma por mitosis. Esta forma «asexuals de parte-
nogenesis se da en algunas especies de platelmintos, ro-
tferos, crustaceos, insectos y, probablemente, en otros
grupos. En estos casos, los descendientes son clones del
pregenitor va que, al no haber mejosis, los cromosomas
complementarios de los progeniteres pasian intactos a la
descendendia.

I'n la partenogénesis meidtica se forman, por
meiosis, dvulos haploides que pueden. o no, ser activa-
dos por influencia masculina, Por ejemplo, ¢n algunas
especies de peces la hembra puede ser inseminada por
un macho de L misma especie, o de otra muy proxima,
perv ¢l esperma s6lo sirve para activar los dvulos v el
material genético masculino es rechazado antes de haber
logrado entrar ¢n el dvule. En vavias especies de platel-
mintos, rotiferos, anélidos, dcaros ¢ insectos. los évulos
haploides empiczan su desarrollo espontineamente, sin
que sea necesaria la intervencion de 1os machos para ac-
tivar los dvulos. La condicion diploide se pucde restable-
cer por duplicacion de los cromosonuis o por autogamia
(union de nocleos haploides). Una variante de este tipo
de partenogénesis s¢ da en muchas abejas, avispas v hor-
migas. En lus abejas, por cjiemplo, s reina produce unos
dvulos que necesitan ser fecundados y otros que no. Los
huevos fecundados darian lugar a hembras diploides (1ei-
nas u obreras) v los no fecundados se desarcoltarin par-
tenogenéticamente dando machos haploides (zinganos);
este lipo de determinacidn del sexo se denomina haplo-
diploidia. En algunos animales fa meiosis estd 1an modi-
ficada que los descendicntes son clones de la macdre.
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Esto sucede en ciertus poblaciones de lagaros con cola
de latigo del sudoeste americano, cuyes clones son todos
hembras {Cole, 1984).

La partenogénesis estd asombrosamente  extendica
entre les animales. No es mds que un atajo que reduce los
pasns necesarios en la reproduccion biparental. Podria
haber evolucionado para sclucionar el problema —que
puede ser muy grande en algunos animales— del en-
cuentro entre machos y hembras, en el momento adecua-
do para que la fecundacion se produzea con éxito. La
desventaja de la puartenogénesis es que si ¢l ambiente
cambiz bl'llSClll]lCH[G, COMO OCUrre €N uCasiones, las ¢s-
pecies partenogencticas tienen una capacidad limitada de
recombinacion genética, para adaprarse w cualquicr con-
dicién nueva. Las especies biparentales, por recombina-
cion de las caracteristicas de los progenitores, ticnen mis
posibilidades de tener descendientes que puedan adap-
tarse 4 Jas nuevas condiciones ambientales.

De vez en coando se afirma que, en li especie humana,
se produce algin caso de partenogénesis espontinea
termino. En una investigacion realizada ¢n el Reino
Unide, sobre 100 casos en los que las madres negaban
haber mantenido relaciones sexuales, en casi 1odos, los
nifos presentaban algunas caracteristicas que no lenian
sus mudres y, en consecuencia, tenian que tener un
padre. No obstante, en algunos casos muy ruros, los
ovulos de los mamiferos pueden empezir a desarrollar
un cmbrion sin ¢ue se haya producido la fecundacion.
En algunas razas de ratones, estos embriones pueden
desarrollarse lasta producir fetos, que finalmente acaban
muriendo. Pl caso mis destacable de desarrollo
partenogendlico entre los vertebrados superiores os el de
algunos pavis, que han sido seleccionados por su
capacicad para desarrollarse sin fecundacion y crecer
hasta llegar a ser adultos reproductores,

¢Por qué los animales que se
reproducen sexualmente son mas
que los que lo hacen asexualmente?

Dade que la reproduccion sexual es casi universal entre
los animales, debemos deducic de ello que debe ser muy
ventajosa. Pero es mis facil enumerar las desventajas que
las ventajas del sexo. La reproduccion sexual es compli-
cada, requiere mis liempo y gasta mucha mds energia
que la reproduccion asexual. La pareja reproductora tie-
ne que reunirse y coordinar sus actividades para tener
descendencia. Muchos bidlogos creen gque un problema
aun mds importunte ¢s el «coste de la meiosis-. Una hem-
bra gue s¢ reproduzea asexualmente trasmile la totalidad
de sus genes a sus descendientes. pero si se reproduce
sexualmente, su genoma tiene que dividirse durante la
meiosis v sOlo pasard a la siguiente gencracion la mitad
de sus genes. Otro cosie es el despillanmo en la produc-
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cidn de machos, muchos de los cuales no Hegan a repro-
ducirse y entonces consumen unos recursos que podrian
utilizar lus hembras. Los Jagartos de cola de latigo dei su-
doeste aimericano son un fantdstico ejemplo de la ventaja
potencial que representa la partenoginesis. Cuando es-
pecies unisexuales v bisexuales de un mismo género se
someten a4 unas condiciones similures en el laborarorio,
la poblacion unisexual crece mds rapidamente, ya que
todos los lagartos unisexuales (lodos hembras) ponen
huevos, nientras que solamente ¢l 507 de los lagartos
bisexuales lo hacen (Figura 7-4).

Clarumente, el coste de la veproduccion sexual es im-
portante. ;Por qué este despilfarro? Los biologos han de-
batido estu pregunta durante (nos, sin CncoNrar una res-
puesty que satisfaga a todos. Muchos estin de acuerdo
en que unda de las ventajas de la reproduccion sexual os
que la sepuracion y recombinacidn del material genérico
dasegura la produccion de genofipos nucvos que, en
tiempos de cambio de las condiciones ambientales, pue-
den sobrevivir y reproducirse micnirias que ouros perw
cen. La variabilidad, argumentada por los que defienden
este punto de vista, es la «carta en la munga- de la repro-
duccion sexual,

;Merece la variabilidad cl coste bioldgico de la repro-
duccion sexual? El problema subyacente se mantiene,
pues los seres asexuales, debido a que pueden tener mas
descendencia en un tiempo dado, parceen ser los mis
aptos en (¢rminos darwinianos. Y sin embargo, la scexua-
lidad s¢ mantiene decididamente entre los metazoos. Hay
numerosas pruebas de que la reproduccion sexual es
mas eficaz en la colonizacion de nuevos ambientes,
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Figura 7-4

Comparacion del crecimiento de una poblacion unisexual y otra
bisexual de lagartos de cola de latigo. Ya que todos los individuos
de la poblacion unisexual son hembras, todos producen huevos,
mientras que sélo [a mitad de los individuos de la poblacién
bisexual son hembras productoras de huevos. Al cabo de tres
anos, la poblacion de lagartos unisexuales es superior al doble de
la poblacién bisexual.
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Cuando los habitat estan vacios, lo mds importante es la
reproduccion rapida; la variabilidad importa poco. Pero
cuando se van saturanclo, aumenta la competencia cntre
las especies por los recursos. La seleccion se va intensifi-
canda v, como en la reproduccion sexual se producen
nueves genotipos por recombinacion, la variabilidad ge-
nética proporciona la diversidad que permite que la po-
blacion pueda sobrevivir, Por consiguiente, 1 una escala
geologica del tiempo, las estirpes asexuales, debido a
que carecen de flexibilidad genética, son mis propensas
a la extingion que las estrpes sexuales. La reproduccién
sexual estd, por lo tanto, favorecida por la seleccion de
las especies (Ja seleccion de las especies se describe en
la p. 1442 Hay muchos invertebrados que se reproducen
tanto sexuzl como asexualmente, por lo que aprovechan
las ventajas de ambas estrategias,

La variabilidad puede hacer de la reproduccion sexual
una estrategia ventijosa en ambientes inestables, pero
algunos bidlogos opinan que, en muchos veriebrados, la
reproduccion sexual no es necesaria ¢ incluso es
inudecuada. En los animales en los que la mayor parte
de los jovenes sobreviven hasta alcanzar la edad
reproductera (por ejemplo, el hombre), no son
necesarias nuevas recombinaciones para resguardarse de
los posibles cambios ambientales. Cada generacion es
tan afortunada en su ambiente como la siguiente. Resulla
bastante llamativo que la partenogénesis se haya
desurrollado en varias especies de peces y en uncs
pocos anfibios y reptiles. Tales especies son
exclusivamente partenogenéticas, 1o que sugiere que alli
donde ha sido posible sobreponerse a las restricciones
para hacer este cambio, se ha perdido la reproduccion
biparental.

ORIGEN Y MADURACION
DE LAS CELULAS GERMINALES

La mayoria de los organismos que se reproducen sexual-
mente estan formados por células somaticas, que esidn
cdiferenciadas para realizar funciones concreras y mueren
con el individuo, v células germinales, que constituyen
los gametos: Gvulos y espermatozoides. Las células ger-
minales son las responsables de la continuidad de la vi-
da, de generacion en generacion, y a ellas se debe la su-
pervivencia de las especies. Las células germinales, o sus
precursords, las células germinales primarias se origi-
nan al comienzo del desarrollo embrionario, generalmen-
te en el endodermo v luego emigran a las gonadas. Aqui,
30lo se pueden desarrollar como dvulos o como esper-
matozoides. La continuidad de las células gernunales,
desde una generacion u la siguiente, se conoce como li-
nea germinal. Las otras células de las gdnadus son célu-

las somiticas. No pueden formar ni évulos ni espermato-
7oldes, pero son necesarias ya que Proporcionan sopot-
te, proteccion y nutricién a las células germinales duran-
te su desarrollo (gametogénesis).

Una linea germinal como la que se puede seguir en
los vertehrados, también puede verse en algunos inverte-
brados, como los nematodos o los artrdpodos. No obs-
tante, en muchos invertebrados, las células germinales se
desarrollan directamente a partir de células somdticas en
un periodo concreto de la vida de los individuos.

Migracion de las células germinales

En los vertebrados, el verdadero tejido a partir del cual se
forman las gonacdas aparece tempranamente en el desa-
rrollo como up par de crestas genitales, que crecen ha-
cia la cavidad celomdtica 4 paitir de la porcion dorsal del
revestimientio celomdtico, a cada lado del intestino y cer-
ca del extremo anterior del rindn (mesonefros),

Quizd resulla algo sorprendente que las células ger-
minales primarias no se originen en las génaclas sino a
partir del endodermo del saco vitelino (p. 193). A partir
de estuclios con ranas y renacuajos, ha sido posible seguic
la linea germinal a partir del hueve fecundado, en el que
hay un drea concreta de citoplasma germinal (denomina-
da plasma germinal) que puede reconocerse en el polo
vegetativo de la masa del huevo aln no segmentaco. Este
material puede seguirse a través de las sucesivas divisio-
nes celulares del embrion, hasta que se sitla, coma célu-
Jas sexuales primordiales. junto al endodermo digestivo.
A partir de ahl emigran, gracias a movimientos ameboi-
cdles, hacia las crestas genitales, situacas a ambos lados del
tubo digestivo. En Jos mamiferos hay una migracion simi-
far de las células germinales primordiales (Figura 7-5). Las
células germinales primordiales son lu futura reserva de
gametos del animal. Una vez que han alcanzado las cres-
s geniiales y durante su posterior desarrollo en la géna-
da, comienzan a dividirse por mitesis, avmentando su na-
mere desde unas pocas docenas a varios miles.

Determinacion del sexo

Al principio, las gdnadas no estan sexualmente diferen-
ciadas. En los varones normales, hay un «gen determi-
nante de la masculinidads situado en el cromosoma Y, al
que se conoce como SRY (region Y determinante del
sexo ), que controla el desarrollo de las gonadas como
testiculos v no como ovarios. Una vez formado, el testi-
culo produce ¢l esteroide testosterona. Esta hormona y
su metabolito, la dihidrotestoterona (DHT), masculini-
zan ¢l feto, provocando la formacidn del pene, el escro-
to, los espermiductos y las glindulas  masculinas.
Ademis, destruye ¢l esbozo mamario, quedando Jos pe-
zones como recuerdo de la organjzacion primitiva indife-
renciada a partir de ta coal se desarrollan ambos sexos.
La testosterona también es la responsable de la masculi-
nizacién del cerebro, si bien de forma indirecta. Sorpren-
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Figura 7-5

Migracion de las células germinales primarias en los mamiferos.
A, Estas células emigran desde el saco vitelino hasta las crestas
genitales a través de la zona del tubo digestivo (B). En el embrion
humane, la migracién se completa hacia el final de la quinta
semana de gestacion.

dentemente, en el cerebro lu testosterona se convierte
enzimilicamenie en estrogenos. y son ¢stos los que de-
terminan que el encétalo s¢ -organices para poder duar un
comportamiento tpicamente masculino.

Los bidlogos sosteniun que en los mamiferos, la gé-
nacla indiferenciada tiene una tendencia inherente a con-
vertirse en ovaric. Los experimentos cldsicos realizados
en concios proporcionan lu ayuda para mantener la idea
de que ¢l femenine es el sexo «por defector durante el
cdesarrollo. La extirpacion de las gdnadas fetales antes de
producirse la diferenciacion invariablemente producira
una hembra, con oviductos, Gtero v vagina, aun cuando
ese concjo fuese genéticamente un macho. En 1994 se
descubrid una paorcion del cromosoma X denominada re-
gion DDS (dosificadora de la inversidén sexual) o re-
gion RSVX (zona de inversidén sexual del cromoso-
ma X). que favorece la formacién de los ovarios, lo que
ha cambiado esta forma de pensar. Ademds, la existencia
de estu region puede ayudar a explicar la feminizacion
cde algunos machos XY, No obstante, también estd claro
que la ausencia de restosterena en un embridn genética-
mente femenino, induce el desarcollo de drganos sexua-
les femeninos: vagina, clitoris y Gtero. El desarrollo de un
<cneelulo femeninos necesita de {a existencia de algin -
po do proteccion especial frente a los efectos de los es-
rrogenos, ya que. como s¢ ha indicado antes, los estroge-
nos producen la emasculinizacion del encéfalo.. En las
ratas, una proteina sanguinei (fetoproteina alfa) se une a
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los estrogenos impidiendo que alcancen el encéfalo de
las hembras en desarrollo. Pero estas proteinas no apare-
cen ¢n la especie humana, y aunque el nivel dc esird-
genos letales en la circulacion es bastante elevado, las
mujeres desarrollan encéfilos no masculinizados. Una po-
sible explicacion para que no se produzea la masculini-
zacion del encéfalo de una nina en desarrollo os que en-
gan pocos receptores de estrégenos en ¢l cerebro v, por
lo tanto, aunque el nivel de @stos en la circulacion sea al-
to, no producen ningin efecto.

La determinacion genética del sexo se ha tratado en
el Capitulo 5 (p. 903 En los mamiferos. las aves, los anfi-
bios, en la mayoria de los reptiles y probablemente en al-
gunos peces, la determinacion del sexo es estrictamente
cromosomica. A pesar de ello, muchos peces y repiles
carecen de cromosomus sexuales; en estos Gisos. los gé-
neros no vienen dererminados por factores genéticos, si-
no por otros como la lempenitura o el comportamiento,
En los cocodrilos, en muchas tortugas v en algunos lagar-
tos, lu temperatura de incubacion en el nido s la que es-
tablece los porcentajes de los sexos, aungue aln se des
conoce cudl es el mecanismoe concreto de determinacion
del sexa. Por ¢jemplo, cuando los huevos de caiman se
incuban a temperaturas relativamente  bajas  producen
hembras, mientras gue si lo hacen a emperaruras relativa-
mente mis elevadas, dan lugar a machos (Figura 7-6). En
muchos peces, la determinacion del sexo depende del
comportamiento. Muchas de estas especies son hermafro-
ditas, por lo que poscen gonadas anto masculinias como
femeninas. Son determinados estimulos del «ambicnie: so-
cial de cstos peces los responsables de que los diferentes
individuos actien como machos o como hembras.
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Figura 7-6

Determinacion del sexo en funcion de la temperatura. En muchos
reptiles que carecen de cromosomas sexuales, la temperatura de
incubacion en el nido es la que determina el sexo. El grafico
muestra que los embriones de muchas tortugas & temperaturas
bajas dan lugar a machos, mientras que en muchos lagartos y en
los caimanes, los machos se originan a temperaturas altas. Los
embriones de {os cocodrilos originan machos a temperaturas
intermedias y hembras a temperaturas bajas y altas.

Fuente: Datos tomados de David Crews, «Animal Sexuality», Scientific
American 270(1):708-114, January 7994,
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Gametogénesis

Los gametos maduros se procducen gracias a un proceso
lamudo gumetogénesis. Aunque el proceso s esencial-
mente ¢l misme en la maduracion de los espermarozoi-
des y los dvulos de los vertebrados, hay algunas diferen-
cias impaortantes. La gametogenesis en los testiculos se
llamu espermatogénesis y en ¢l ovario, ovogénesis.

Cada estructura del aparato reproductor de los machos o
de Tas hembras tiene su homéloaga en el otro sexo. Exto
es asi porque durante las primeras etapas del desarrollo,
las caracreristicas masculinas y femeninas empiezan a
desarrellarse a partir de la cresta genital embrionaria, y
los dos sistemas de conductos que, al principio. son
idénticos en ambos sexos. Bajo la influencia de las
hormonas sexuales, la cresta genital se transforma, en los
machos, en los testicutos v, en las hembras, en los
ovarios. 1n grupo de conducros (los mesonéfricos o de
Woll), en los machos da origen a los espermiductos y
en las hembras degeneran. £l otro grupe de conducios
(Jos paramesonéfricos o de Miiller), en las hembras. da
lugar a los oviductos, el Gtero y lu vagina, mientrus que,
en los machos degeneran. De forma similar, el clitoris y
los labios de la vulva de las hembras, son homélogos ol
pene v el escroto de los machos, va que se desarrollun a
partir de las mismas estructuras embrionarias.

Espermatogénesis

Las paredes de los tabulos seminiferos contienen las ¢élu-
las sexuales en diferenciacion, dispuestas en un epirelio
grueso y ostratificado, en el que hay de cinco a ocho ca-
pas de cClulas superpuestas (Figura 7-7). Las células ger-
minales se desarrollan con la colaboracion de unas gran-
des células de Sertoli (de soporte), que se exticnden
desde la periferia del tabulo seminifero hacia la luz de és-
ie y nutren o fus células germinules que se estdn desarro-
llando v diferenciando (Figura 7-8). En la capa mis exter-
na se encuentran las espermatogonias, unas células
diploides cuye nlimero ha aumentado por mitosis normal.
Cada espermatogonia aument: de tamano y se convierte
en un espermatocito primario. Cada espermatocito pri-
mario sufre entonces la primera divisién meidtica, tal v
como se ha descrito en el Capitulo 3 {p. 90}, y se convier-
e ¢n dos espermatocitos secundarios.

Cada espermatocito secundario entra entonces ¢n la
segunda division meidtica sin que haya un periode de in-
terfase. Mediante estas dos divisiones, cada espermatoci-
to da origen @ cuatro espermatidas, cada una de ellas
con el namero haploide de cromosomas (23 en el hom-
bre). Una espermitida normalmente contiene una combi-
nacion de los cromosomas de sus progenitores, pero
puede contener (nicamente cromosomas que ¢l macho
ha heredado de su madre o los que ha heredado de su
padre. Sin que se produzean mas divisiones, las esperma-

Figura 7-7

Seccion de un tubulo seminifero con espermatozoides. En cada
testiculo humano hay mas de 200 tubulos seminiferos, largos y
enrollados unos en otros. En esta micrografia electronica de
barrido se puede apreciar, en la zona central de 1a luz del tubulo,
una gran <antidad de colas de espermatozoides madures, que se
han formadoc a partir de las células germinales de |as paredes del
tibulo (x 525).

De R. G. Kessel and R. H. Kardon, Tissues and Organs: A Text-Atlas of
Scanning Electron Microscopy, 1979, W. H. Freeman and Co.

tidas sc rransforman en espermatozoides macduros (Fi-
gura 7-8). Las modificaciones que sufren son: la pérdida
de una gran parte del citoplasma, la condensacion del
niclec en una cabeza, la formacion de una porcidn inter-
medlia en la que se sitian las mitocondrias y el desarrollo
de una cola flagelar en forma de latige para la locomo-
cion (Figuras 7-8 y 7-9). La cabeza esta formada por el
nicleo, que contiene los cromosomas para la herencia, y
un ACrosoma, una estructura que estd presente en los
espermatozoides de casi todos Jos metazoas {algunas ex-
cepciones son los peces teledsteos y ciertos invertebri-
dos). En muchas especies, tanto de invertebrados como
de vertebrados, el acrosoma contiene lisina para atacar la
membrana de los dvulos, lo que facilita la creacion de un
punto de entrada a través de las membranas que forman
la barrera de proteccién alrededor de cada dvulo. Al me-
nos en los mamiferos, una de las lisinas es en realidad la
enzima hialuronidasa, la cual permite al espermatozoide
atravesar la capa de células foliculares que rodean al
ovulo. Una estructura notable de los espermatozoides de
muchos invertebrados es el filamento acrosdmico, de
longitud variable en las diferentes especies, que se dispa-
ra bruscamente desde la cabeza del espermatozoide
cuando ésta entra en contacto con la supetficie de un
Ovulo. La fusion de fas membranas plasmdticas del dvulo
y ¢l espermatozoide es el primer paso de la fecundacion
{vEase contacio y reconocimiento entre el dvulo y ¢l es-
permatozoide, p. 1706).

La longitud total de los espermatozoides humanos
oscila entre 50 y 70 um. Algunos sapos poseen esperma-
tozoides de mis de 2 mm {2000 pm) de longitud (Figu-
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Espermatogénesis. Seccion de un tibulo seminifero que muestra fa espermatogenesis. Las céluias germinales se desarrollan ¢con la
colaboracion de unas grandes células de Sertoli {0 de soporte), que se extienden desde la periferia del tobulo seminifero hacia la luz de
éste y nutren a las células germinales. Las células germinales a partir de las cuales se forman los espermatozoides son las espermatogonias,
unas células diploides que se encuentran en la periferia del tubulo. Estas células se dividen por mitosis para producir nuevas
espermatogonias, ¢ bien espermatocitos primarios. La meiosis comienza cuando los espermatocitos primarios se dividen para preducir
espermatocitos secundarios haploides, dotados de cromesemas con dos cromatidas. Tras la segunda divisién meictica se forman cuatro
espermatidas haploides con cromosomas con una sola cromatida. A partir de aqui, cada espermatozoide se va desarrollando
gradualmente, mientras va desprendiéndose hacia la luz del tdbulo seminifero.

ra 7-9) y pueden verse a simple vista. No obstante, la ma-
yoria de los cspermatozoides son microscopicos (véase
en la p. 175 los dibujos, de principios del siglo xix, de los
espermatozoides de varios vertebrados, que fueron inter-
pretados por los hidlogos de entonces como gusanoss
parasitos cdel semen). En todos los aninitles que se repro-
ducen sexualmente el ndmero de espermatozoides pro-
ducidos por los machos es muchizsimo mayor que el de
dvulos producidos por las hembras. El nimero de hue-
vos estd correlacionado con las oportunidades del joven
para nacer y alcanzar la madurez.

Ovogénesis

Las células germinales primarias del oviario, ovogonias.
tambien aumentan su nimero por mitosis. Cada ovogenia
contiene ¢l nimero diploide de cromosomas. Después de
que las ovogonias dejun de multiplicarse, crecen en tama-
ho y se convicrlen cn ovocitos primarios (Figura 7-10).
Antes de la primera division mejdticy, los cromosomas en

cacla ovocito primario se retinen por parejias de cromoso-
mas hemdlogos, uno materno v otro paterno, igual que
ocurre en la espermatogénesis. Cuando se produce la pri-
mera division de maduracién (reduccion), ¢l citoplasma
se divide desigualmente. Una e las dos oclulas hijas, el
ovocito secundario, es grande y recibe la mayor pare
del citoplasmi; la otra es muy pequena v se denomina
primer cuerpo polar (Figura 7-10}. Sin embargo, cada
una de estas células hijas ha recibido la mitad de los cro-
MOSOMAS.

En la scgunda divisidp meijdtica, el ovocito secundu-
rio se clivide ¢n una gran ovéotida y un pequefic cuerpo
polar. Si el primer cuerpo polar también s¢ divide en esta
divisidn, lo que en ocasiones sucede, ahora habrd tres
cuerpos polares v una ovotida {(lzura 7-10). Ta ovotida
crece vy se desarrolla hasta convertirse en un 6vulo ma-
duro. Los cuerpos polares no son luncionales v se desin-
tegran. La formacion de estos cuerpos polares no funcio-
nales es necesaria para descargar al dvulo del exceso de
cromosomas, v la division citoplasmitica desigual hace
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Espermatozoides de algunos vertebrades e invertebrados.

que se produzea una célula grande, con suficientes reser-
vas para el desarrolle de un nuevo individuo. Asi pues, el
dvulo maduro tiene ¢l nomero 7 (haploide) de cromoso-
mas. o mismao que ¢l espermatozoide. Sin embargo, cada
ovocito primario da lugar solo a zn gameto funcional y
NG a CHAlro Como ocurre en li espermatogéncsis.

En la mayorfa de los vertebrados, y también en mu-
chos invertebrados, ¢l &vulo no completa la division
meidtica antes de que se produzea la fecundacion. Lo
normal es que el huevo se mantenga en el estado de pro-
fase [ de la primera division meidtica (en la fase de ovo-

cito primario). La meiosis se completa, bien en ¢l mo-
mento de Ia ovulacion (como sucede en las aves y en la
mayoria de los mamiferos), o bien un poco antes de la
fecundacion (como ocurre en muchos invertebrados, los
peces teledsteos, los anfibios v los reptiles). En la expecie
humana, los ovocitos empiezan a suftir la primera divi-
sidon meiotica alrededor de la decimaotercera semana del
desarrollo fetal. A partir de aqui sc manticnen en estado
de profase 1, como ovocitos primarios, hasta la pubrertad,
momento a partic del cual cada mes se desarrolla uno de
estos ovocitos primanos para dar lugar o un ovocito se-
cundlario. Por tunto, en los humanos, la segunda division
meidtica (meiosis 11) tiene lugar cuando el espermatozoi-
de ya ha entracdo ¢n el ovocite secundario.

El hecho mis llamativo de la maduracion del dvulo
es la acumulacion de vitelo en él. El vitelo generalmente
se almacenz como grinulos, mids o menos organizados
en forma de plaquitas; no se trata de una sustancia qui-
micd concretd, sino que puede estar constituido por lipi-
dos, proteinas o por ambos tipos de sustancias. En los in-
sectos vy los vertebrados, los ovulos tienen una cantidad
variable de vitelo, que puede originarse directamente en
el interior del dvulo, a partir de sustancias aportadas por
las células foliculares que lo rodean, ¢ puede ser un vite-
lor lipidico o proteinico, yva formado, que se transfiere por
pinocitosis desde las células foliculares al ovocito.

La enorme acumulacion de grinulos de vitelo y otras
sustancias nutritivas (glucdgeno v gotas de grasa) hace que
un Ovulo crezea tanto que sobrepasa el limite normal que
generalmente olliga a las células normales (somaticas) a di-
viditse. Por ejemiplo, un ovocito temprano e rana mide
aproximadamente 50 um de didmetro, crece hasta alcanzar
1500 um de didmetro cuando madura, después de tres anos
de crecimiento ¢n el ovario, y su volumen aumenta unas
27000 veces. Los Ovulos de las aves alcanzan un tamano
400 mayor: un huevo de gallina puede aumentar su tama-
fio hasta 200 veees en solamente los Gltimos 6 a 14 dias de
ripide crecimiento que preceden a la ovulacion.

Asi pues, los Ovulos son importantes excepciones a la
regla. generalmente universal, de que los organismos es-
tan compuestos de unidades celulares relativamente pe-
queas. El gran tamano del dvulo crea un problema res-
pecte a la relacion superficie-volumen, ya que todo lo que
entra o sale del dvulo (alimentos, gases respiratorios, dese-
chos, etc.) debe pasar a través de la membrana celular, A
medida que ¢l dvulo se hace mids grande, la superficie dis-
ponible por unidad de volumen de citoplasma (masa) dis-
minuye. Como se puede suponer, el ritmo metabdlico del
ovulo se reduce gradualmente hasta que un ovocito se-
cundario o un dvule (segin lus especies) queda en una
especie de vidu latente esperando la fecundacion,

MODELOS DE REPRODUCCION

La mayor parte de los invertebrados, y también muchos
vertebrados, depositan sus huevos en el maedio en que
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Ovogénesis humana. Las células germineaies primarias (ovegonias) se multiplican por mitosis durante el desarrollo embrionario, dande
lugar a ovocitos primarios dipleides. Después de la pubertad, en cada ciclo menstrual, un ovocito primario diploide sufre la primera
division meiética, dando origen a un ovocito secundario hapleide y a un cuerpo polar, también haploide. 5i el ovocito secundario es
fecundado, entonces sufre la segunda divisién meidtica. Los cromosomas separan sus ¢romatidas y se forma un gran dvulo y un pequefo
segundo cuerpo polar. Tanto el évulo como el segundo cuerpe polar contienen ahora una cantidad n de DNA. La union del nicleo de este
édvule haploide con el nacleo del espermatozoide, también hapioide, da origen a la formacién de un zigoto diploide (2n).

viven para que se desarrollen. A estos animales se les da
el nombre de oviparos (-nacidos de huevos»). La fecun-
dacion puede ser interna {los huevos se fecundan en el
interior del cuerpo de la hembra antes de que ésia realice
la puesta) o externa (los huevos son fecundados por el
macho después de que la hembra los haya puesto).
Mientras que muchos animales oviparos simplemente
abandonan sus huevos al azar, otros ponen un cuidado
especial en encontrar lugares que puedan proporcionar
fuentes de alimento inmediatas y abundantes para cuan-
do nazcan sus hijos.

Algunos animales retienen sus huevos en el cuerpo
(generalmente en el oviducto) mientras se desarrollan, y
el embridén, durante su desarrollo, recibe todo el alimen-
to a partir del vitelo almacenado en el interior del propio
huevo. Estos animales son los llamados ovoviviparos
{«nacidos vivos de huevos.). El ovoviviparismo se presen-
ta en varios grupes de invertebrados (por ejemplo, en va-
rios anélidos, braquidpodos, insectos y moluscos gastero-
podos) y es comin entre ciertos peces v reptles.

Hay una tercera mocdalidad, los viviparos («wnacidos
vivoss), en los cuales el huevo se desarrolla en el oviduc-
10 0 en el Gerc, y el embrién obtiene los alimentos di-
rectamente de la madre. Por lo general, se establece ai-
guna forma de conexion anatémica entre el embrion en
desarrollo v 1a madre. Tanto en el cvoviviparismo como

en el viviparismo, Ja fecundacién tiene que ser interna
{es decir, en el interior del cuerpo de la hembra) v Ja ma-
dre da lugar al nacimiento de jovenes en un estado de
desarrollo avanzado. El viviparismo es casi exclusivo de
los mamiferos v de algunos elasmobranquios, aunque
también se conocen algunos invertebrados viviparos (por
gjemplo los escorpiones), asi come algunos anfibios y
reptiles. El desarrollo de los embriones dentro del cuerpo
de la madre, wanto en viviparos ¢omo en ovoviviparos,
evidentemente, proporciona mias proteccion a los des-
cendientes que la simple puesta de huevos.

ESTRUCTURA DE LOS ORGANOS
REPRODUCTORES

La estructura basica de los drganos reproductores es se-
mejante en todos los animales sexuales, aunque los dife-
rentes hibitos de reproduccién v métodos de fecunda-
cidn, hacen que haya una enorme variabilidad. Los
organcs reproductores de los animales que se reprocdu-
cen sexualmente son de dos tipos: (1) organos prima-
rios, es decir, las gbnadas que producen los dvulos v es-
permatozoides, asi como las hormonas sexuales; v (2)
organos accesorios, que ayudan a las génadas en Jos
procesos de formacion v liberacidon de los gametos, v

b
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que en muchos casos también sirven para dar acogida y
proteccion al embridn; pueden ser muy variables, y entre
ellos se encuentran los gonoductos (espermiductos v ovi-
ductos), los organcs para la transferencia de espermaro-
zoides a la hembra, los organos para el almacenamiento
de espermatozoides o de vitelo, los dedicados a formar
cubiertas protectoras para los huevos, v los érganos nu-
tritivos, come las glandulas vitelogenas v la placenta.

Organos reproductores
de los invertebrados

Los invertebrados que transfieren el esperma del macho
a la hembra para que se produzca una fecundacion inter-
na, necesitan tener organos y conductos que faciliten es-
ie fin y que, en algunos casos, pueden ser tan complejos
como los de los vertebrados, Por el contrario, los siste-
mas reproductores de los invertebrados que, simplemen-
te, liberan sus gametos en el agua para que se produzca
una fecundacion externa, atendiendo a su complejidad,
son poco mas que simples centros para la gametogéne-
sis. Los anélidos poliquetos, por ejemplo, no poseen &r-
ganos reproductores permanentes; los gametos se origi-
nan a partir de la proliferacién de las células que tapizan
la cavidad general del cuerpo. Cuando han madurado,
los gametos se liberan a través de celomoductos o de los
conductos excretores, e incluso, en algunas especies, sa-
len al exterior a través de roturas en la pared del cuerpo.

- o
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Los insectos son de sexos separados (dioicos), ¥ rea-
lizan la fecundacién interna mediante copula e insemi-
nacién, por lo que, en consecuencia, poseen unos sisie-
mas reproducteres complejos (Figura 7-11). El esperma
producido por los testicules pasa, a través de unos es-
permiductos, hasta unas vesiculas seminales (donde se
almacenan los espermatozoides) v desde éstas, a un Oni-
<o conducto eyaculador que conduce hasta un pene. El
liquido seminal, que se forma en una © mas glindulas
accesorias, se afade al semen en el conducto eyacula-
dor. Las hembras poseen un par de ovarios, formados a
partir de una serie de tabulos oviricos (ovariolas). Los
Gvulos maduros pasan a través de unos oviductos hasta
una camara genital comin v desde ésta a una pequeria
bursa copuladora (vagina). En la mayoria de los insec-
tos, el macho transfiere el esperma insertando su pene
directamente en el sistema reproductor de la hembra, y
los espermatozoides quedan almacenados en el receptd-
cule seminal. Es frecuente que una tnica copula propor-
cione suficiente esperma para toda la vida reproductora
de la hembra.

Sistemas reproductores
de los vertebrados

Los aparatos reproductor v excretor de los vertebrados,
debido a su estrecha conexién anatdmica vy especialmen-
te en el macho, constituyen lo que se denomina sistema

Figura 7-1 |

Aparato reproductor de los grillos.
Los espermatozoides que produce el
macho pasan desde la pareja de
testiculos, a través de los
espermiductos (conductos
deferentes), hasta el conducto
eyaculador, que se encuentra en el
interior del pene. En las hembras,
los dvulos producidos en los ovarios
pasan por los oviductos hasta la
bursa genital. En la ¢épula, los
espermatozoides encerrados en el
intericr de un saco membranoso
{espermatéforo), formado gracias a
las secreciones de una glandula
accesoria, se depositan en la bursa
genital de la hembra y entonces
emigran hasta un receptaculo
seminal, en el que quedan
almacenados. La hembra controla la
liberacidon de unos pocos
espermatozoides, que fecundaran
sus ovulos en el momento de la
puesta y utiliza un largo ovopositor,
en forma de aguja, para poner los
huevos en el interior del suelo.

MACHO
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urogenital. Esta asociacion es muy estrecha durante el
desarrolle embricnario. En los machos de los peces y
los anfibios, el conducto que vacia el rindn (conducto
mesonéfrico ¢ de Wolff) también sirve como esper-
miducto. En los machos de los reptiles, las aves v los
mamiferes, en los que el rindn desarrolla su propio con-
ducto independiente (uréter) parz eliminar los dese-
chos, el antiguo conducto de Wolff actia exclusiva-
mente como espermiducto o conducto deferente. En
toclos estos casos, con la excepcion de la mavor parte
de los mamiferos, estos conductos desembocan en una
cloaca (derivado del latin, que significa «alcantarilla-),
una camara comin en la que desembocan ¢l intesting y
los conductos genitales y excretores. Casi todos los ma-
miferos placentarios carecen de cloaca; en lugar de ello,
el sistema urcgenital tiene una abertura independiente
del ano. Sin embargo, el oviducto, o conducto uteri-
no, de la hembra es un conducto independiente que fi-
naliza en la cloaca, en el caso de los animales en los
que ésla existe.

Aparato reproductor masculino

El aparato reproductor masculino de los vertebrados, co-
mo el del hombre (Figura 7-12), estd formado por los tes-
ticulos, conductos eferentes y deferentes, una serie de
glindulas, v (en algunas aves y reptiles y en todos los
mamiferos) un pene.

Hay un par de testiculos en los que se producen
los espermatozoides. Cada testicule estd formado por

Conducto Vejiga
delerente

Peritoneo urinaria Uréter

Hueso
pubico

Glandulas
bulbouretrales

Prepucio
P Epididimo

Mealo urinario

externo Testliculo  Escroto

Figura T2

Organos reproductores masculinos humanos, en seccién sagital.

Vesicula
seminal
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numeroscs tubos seminiferos, en los que se desarro-
llan los espermatozoides (Figura 7-8). Los espermatozoi-
des en desarrollo estin rodeados por unas células de
Sertoli (o células de soporte) que se encargan de su
nutricion. Entre los tabulos hay unas células intersti-
ciales o células de Leydig, que producen la hormona
sexual masculina (testosterona} En la mavoria de los
mamiferas, los dos testiculos estidn alojados, permanen-
temente, en el interior del saco escrotal que, o bien
cuelga hacia el exterior de la cavidad abdominal, o bien
los testiculos descienden al interior del escroto durante
la época de la reproduccion. Esta dispesicién extrafia y
algo insegura, proporciona un <ambientes con una rem-
peratura ligeramente mds baja que la del resto del cuer-
po, y4 que en algunos mamiferos (incluido el hombre)
los espermatozoides, aparentemente, no se forman a la
temperatura normal del interior del cuerpo. En los ma-
miferos marinos y en todos los demds vertebrados, los
testicuios se localizan permanentemente en el interior
del abdomen.

Los espermatozoides pasan desde los tubos seminife-
ros 4 los conductos eferentes, unos pequenos tubos
que conducen a un retorcide epididimo (uno por cada
testiculo), donde rermina la maduracién de los esperma-
tozoides, v desde aqui llegan a unos conductos defe-
rentes, que terminan en el canal evaculador (Figuras 7-8
y 7-12). En los mamiferos, los conductos deferentes se
unen 4 la uretra, un conductc que transporta ranto el es-
perma como los productos urinarios a través del pene, el
drganc de penetracion (copulador) externo.

La mayoria de los vertebrados

Columna

acuditicos no necesitan pene; los
vertebral

espermatozoides y évulos se liberan
en el agua, unos cerca de los otros,
No obstante, en los veriebrados
terrestres (v en algunos acudticos),
que son viviparos o gue protegen sus
huevos mediante una ciscara, los
espermatozoides deben transferirse a
la hembra. Pocas aves tienen un pene
verdadero Calgunos ejemplos de estas

Hecto aves excepcionales son el avestruz v
el pato lacustre argentino), v en la
Conducto 52 : g by
eyaculador mayoria de las aves, el proceso se

litnita a la yuxtaposicion de las
cloacas. Los reptiles v los mamiferos
tienen un auténtico pene. Bl de los
mamiferos es un érgano,
generalmente fliccido, que se pone
en creccion cuando se liena de
sangre. Algunos mamifercs, aungue
no ¢l hombre, poseen un hueso
peniano (biculo), que posiblemente
contribuve a la ereccién.
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En la mayoria de los mamiferos hay tres grupos de
glandulas accesorias que desembocan en los conduc-
tos genitales: un par de vesiculas seminales, una
glandula prostitica v un par de glandulas bulbo-
uretrales (Figura 7-12). El fluido secretado por cstas
glandulas proporciona alimento a los espermarozoides,
lubrica el camino que han de recorrer y neutraliza la
aciclez de la orina para que los espermatoroides no re-
sulten danados.

Aparato reproductor femenino

Los avarios de las hembras de los verrebrados produ-
cen tanfo ovulos comoe hormonas sexuales femeninas
{estrogenos v progesterana). En todos los vertebrados
mandibulades, los ovulos maduros pracedentes de los
ovarios penetran en los oviductos o través de unas
aberturas en forma de embudo que tipicamente tienen
el borde Jestoneado (fimbriasy v rodean al ovario en el
momento de la ovulacion. El extremo posierior de los
oviductos no esta especializado en [a mayoria de los
peces v los anfibios, pero en los peces cartilaginosacs,
los reptiles v las aves, que producen grandes huevos
con cascara, se han desarrollado regiones especializa-
das en la produccidon de albamina y de la ciscara del
lwevo. En los amniotas (reptiles, aves y mamiferos; ver
huevos de los amnmiotas v anamnjotas p. 193 la porcion
terminal del oviducto se dilata para formar un tero
musculoso, en el que los huevos con cdscara quedan

Fimbrias

Trompa
de Falopio

Ovarie

P,

Vejiga
urinaria 4L

retenides hasta la puesta, o en ¢l que los embriones
completan su desarrollo. En Jos mamiferos placentarios,
las paredes del Glero establecen una conexidn vascular
intima con las membranas embrionarias a taveés de una
placenta (p. 196).

Los dos ovarios de la mujer (Figura 7-13) son algo
mas pequenos que los testiculos del macho, v contienen
muchos miles de ovocitos. Cada ovocito se desarrolla en
el interior de un foliculo que crece v finalmente se rom-
pe para dejar salir un ovocito secundario (Figura 7-10).
Durante ¢l perodo féril de la mujer, excepto durante el
embarazo, cada arfio maduran aproximadamente 13 ovo-
citos v, generalmente, los ovarios se alternan en ello.
Puesto que la mujer es fértl ran sole durante unos 30
anos, de los aproximadamente 400 000 ovocitos prima-
rios que tiene en sus ovarios al nacer, Unicamente 300 &
400 dvulos tienen la oportunidad de madurar; Jos otros
degeneran y son reabsorbidos.

Los oviductos, ¢ trompas de Falopio, cstin recu-
hiertos de cilios para impulsar al éGvolo en su recorrido.
Los dos oviductos desembocan en los dngulos superio-
res del itero, o matriz, que estd especializado para al-
bergar al embridn durante los 9 meses de su existencia
intrautering. Estd provisto de unas paredes musculares
gruesas, de muchos vasos sanguineos y de un revesti-
miento especial, el endometrio. El (tero es diferente
en los distintos mamiferos v cn muchos de ellos estd
adaptado para poder recibir y mantener a mds de un
embrion en desarrollo. Originalmente era doble, pero
sus dos ramas tiencen a fusio-
parse en muchos mamiferos cu-
Terios.

La vagina ¢s un tubo mus-
cular adaptado para recibir el
pene del macho y para servir
como canat del parto durante
la expulsion del fero desde ¢l
Gtero. En el Jugar de union de
la vagina v el Gtero, éste hace
saliente hacia el interior de la
vagina para formar el cérvix
{cuello).

Hueso
pabico

Uretra

Clitoris

Labio

io menor
Labio meno mayor

Vagina

Figura 7-13

Organos reproductores femeninos humanos, en seccién sagital.

Ano

Los organos genitales exter-
nos femeninos, la vulva, estin
constituidos por una serie de re-
pliegues de Ja piel, los labios
mayores y los labios menores,
y un pequeno organo eréetil, el
clitoris (el drgano femenino ho-
mélogo  al pene  masculing).
Normalmente Ja abertura de la
vaging tiene reducido su tamano
en el estaddo virgen de una hem-
bra, debido a la presencia de una
membrand, ¢l himen, aungue
en las mujeres sexualmente act-
vas estd muy reducida.
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PROCESOS ENDOCRINOS
QUE CONTROLAN
LA REPRODUCCION

El control hormonal del ritmo
de los ciclos reproductores

Desde los peces hasta los mamiferos, la reproduccién en
los vertebrados, generalmente, es una actividad estacional
o ciclica. Su exactitud es fundamental, ya que las crias
naceran cuando el alimento sea abundante y otras con-
diciones ambienrales sean Optimas para su superviven-
cia. La reproduccidon estd controlada por una serie de
hormonas que, a su vez, estan reguladas por estimulos
ambientales como la disponibilidad de alimentos, cam-
bios estacionales en el fotoperiodo, en el régimen de Hu-
viag, la temperatura, ¢ por alglin estimulo de tipo social.
Una region del encéfalo, el hipotilamo (p. 856), regula
la liberacidn de las hormonas de la hipdfisis amerior, las
cuales estimulan a los rejidos endocrinos de las gdnadas
{la neurosecrecion y la hipéfisis se describen en el
Capitulo 34). Este sistema hormonal, extraordinariamen-
te equilibrado, controla el desarrolle de las gonadas, las
estructuras sexuales accesorias v las caracteristicas se-
xuales secundaras (p. 164) asi como la exactitud del ci-
clo reproducter en relacion con el tiempo.

Los patrones de reproduccion ciclica en los mamife-
ros son de dos tipos: el ciclo estral, caracteristico de la
mayoria de los mamiferos, y ¢l ciclo menstrual. que se
da solamente en los primates antropoides (monos, simios
y el hombre). Estos dos tipos de ciclo difieren en dos as-
pectos importantes. En primer lugar, en los ciclos estrales
la hembra es receptiva para el macho sélo durante bre-
ves periodos de estro, o «celo, mientras que en los ci-
clos menstruzales la receptividad puede prolongarse a lo
largo de rodo el ciclo. En segundo Tugar, el ciclo mens-
trual, pero no el estral, termina con el colapso y despren-
dimiento de la porcidn interna del atero (endometrio).
En los animales con estro, cada ciclo termina, simple-
mente, volviendo el revestimiento utering a su estado
original, sin que se produzca la «lescargar caracteristica
del ciclo mensirual.

CH,
OH <|:: o)
CHy CH;
CH, CH,
0 o HO
Testosterona Progesterona

Estradiol-17
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Los esteroides genitales
y su control

Los ovarios producen dos tipos de hormonas sexuales
esteroides: estrogenos y progesterona (Figura 7-14).
Hay wes tipos de estrogenos: estradiol, estrona y estriol,
de los cuales el estradiol es el que se produce en mayor
cantidad durante el ciclo reproductor. Los estrogenos son
responsables del desarrollo de las estructuras sexuales
accesonias de la hembra (oviductos, Gtero y vagina) y de
la estimulacién de la actividad reproductora de la hem-
bra. Los caracteres sexuales secundarios, es decir, las ca-
racteristicas que no estdn directamente relacionadas con
la formacion y liberacion de los dvulos (o el esperma en
el caso del macho), pero que son fundamentales para ¢l
éxito reproductor, tanto en sus aspectos de comporta-
miento como funcionales, también estin controlados o
deben su mantenimiento a los estrégenos. Entre esios ca-
racteres se pueden citar la coloracién caracteristica de la
piel o las plumas, el desarrollo dseo, el tamano corporal
v, en los mamiferos, el desarrollo inicial de las glandulas
mamarias. En los mamiferos. tanto los estrégenos como
la progesterona se encargan de preparar al Gtero para re-
cibir al embrién en desarrollo. Estas hormonas estan con-
toludas por las gonadotropinas de la hipéfisis: la
hormona foliculo-estimmulante (FSH) y la hormona
luteinizante (LI (Figura 7-15). A su vez, la liberacion
de estas dos gonadotropinas estd contrelada por la hor-
mona liberadora de gonadotropinas (GnRH) quc se
produce en los centros neurcsecretores del hipotilamo
(p. 850 y Tabla 34.1). Por medio de este sistema de con-
trol, los factores ambientales como la luz, el estado de
nutricién o el estrés pueden influir en los cicles repro-
ductores.

La bormona sexual masculina, la testosterona,
(Figura 7-14) se produce en las células intersticiales
del testiculo. La testosterona y su metabolito, 1a dihidro-
testosterona (DHT), son necesarias para el crecimiento
v desarrollo de las estructuras sexuales accesorias del
macho (pene, espermiductos v glindulas accescrias), de
los caracteres sexuales secundarios masculinos (desarro-
Il del esqueleto y de Ja muscalatura, coloracion del plu-
muje o del pele, cornamenia de los cérvidos, v, en el
hembre, el tono de la voz) v para que el comportamien-

Figura 7-14
Hormonas sexuales. Estas tres hormonas
OH sexuales muestran una estructura esteroide

CHy basica con cuatro anillos. La principal hormona
sexual fernenina, estradiol-17 {un estrégeno),
es un esteroide Cyg (con 18 dtomos de carbono),
con un anillo aromatico A (el primero de la
izquierda). La testosterona, la principal
hormaona sexual masculina, es un esteroide Cyy
con un grupo carbonile (C = O) en el anillo A.
La pregesterona, otra hormona sexual
femenina, es un esteroide C31 que también
posee un grupo carbenilo en el anillo A,
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Tanto los ovarios como los testiculos
también producen otra hormona, la inhibi-
na, un péptido, que es sceretada por los fo-
liculos en desarrolle en la hembra v por las
células de Sertoli (células de soporte) en el

A macho. Esta hormona tambign actda como

reguladora de la secrecion de FSH por la hi-
pofisis anterior mediante un sistema de re-
troalimentacion negativa,

El ciclo menstrual

Bl ciclo menstrual (L. mensis, mes) en la
especie humana consta de dos fases en el
interior del ovario, la fase folicular v la fase
luteinica y de tres fases que ocurren en el
utero, la fase menstroal, la fase proliferati-
va y la fase de secrecion (Figura 7-15). La
menstruacién (el «periodos) sepala la fase
menstrual, cuando parte el revestimien-
to del Gtero (endometrio) degenera y se
desprende, produciéndose la hemorragia
menstrual. Mientras tanto, en el ovario esta
ocurriendo la fase folicular v, huacia el dia
3 del ciclo, los niveles en sangre de FSH y
LH empiezan a subir lentamente, y casi in-
mediatamente algunos foliculos  ovéricos
empiezan a desarrollarse v a producir es-
wogenos. A medida que el nivel de estré-
genos en sangre va aumentando, el endo-
metrio uterino empieza a engrosarse v las
glindulas uterinas que hay en el endome-

Niveles de LH
hormonas I
gonadotro- '
picas en el
lasma 1 N FSH
P N ,l‘\
"
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rrio aumentan de tamano (fase prolifera-
tiva). Hacja el dia 10, la mayor parte de

0 7 14 21
Dias

Figura 7-15

Cicle menstrual humano, en el que se representan los niveles hormonales en sangre
y el endometrio uterinc a lo largo de los 28 dias del ciclo. La FSH induce la
maduracion de los foliculos ovaricos, que secretan estrogenos. Estos preparan e!
endometrio uterino y hacen que el nivel de LH aumente bruscamente, lo que a su

los foliculos oviricos, que empezaron a
28 desarrollarse el dia 3, comienzan a dege-
nerar (se transforman en atrésicos), que-
dando sdlo une de ellos (a veces quedan
dos o tres) que continta madurande hasta
que toma el aspecto de una ampolla sobre
la superficie del ovario. Esto se conoce co-
mo foliculo maduro ¢ foliculo de Graaf.

vez estimula al cuerpo lUteo a secretar progesterona y estrégenos. La produccién de
progesterona y estrégenas se mantendra, unicamente, si el évulo es fecundado; si no
se produce el embarazo, el nivel de progesterona y estrégenos ird disminuyendo y se

Durante la Gltima parte de la fase folicular,
el foliculo de Graaf secreta mds estrdge-

producira la menstruacién.

to reproductor del mache sea normal. FI desarrollo de
los testiculos v la secrecién de testosterona estin bajo el
control de la FSH y la LH, las mismas hormonas de la bi-
pofisis gue controlan el cicle repraductor de la hembra, y
por las GnRH del hipotilame. La testosterona v la DHT
actian, mediante un sistema de retroalimentacion, schre
el hipotdlamo y la hipofisis anterior, para que la secre-
cion de GnRH, FSH v LH sean las adecuadas (ver la dis-
cusion sobre la retroalimentacion negativa de las hormo-
nas en el Capitulo 34).

nes, asi como inhibina. A medida que au-
menta el nivel de inhibina disminuye el de
FSH.

En el dia 13 6 14 del ciclo, ¢l nivel, ahora elevado,
de estrogenos producidos por el foliculoe de Graaf ha-
cen que se produzea un aumento brusco de la cantidad
de GnRH procedentes del hipotilamo, lo que a su vez
estimula a la hipéfisis anterior para que produzea mas
LH (y en menor medida FSH). El aumento de LH provo-
ca la ruptura del folicule de mayor tamaio (ovula-
<ion), liberandose un ovocito desde el ovario, A partir
de este momento comienza un peciodo critico, en que
si el ovulo maduro no es fecundade morird. El évule es
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viable durante un periodo de aproximadamente 12 ho-
ras. Durante la fase luteinica, a partir de la pared del
foliculo que ha liberado el dvulo durante la ovulacion,
se forma un corpus luteum {«cuerpo [Gteo o amarillo,
por la apariencia que tiene en el ovario de la vaca)
(Figuras 7-10 y 7-13). El cuerpo Itteo, como respuesta a
la estimulacion continta por parte de la LH, funciona
temporalmente como una giandula endocrina y secreta
progesterona (y, en los primates, también estrogenos).
La progesterona («antes de la gestacions), como su nom-
bre indica, vstimula al Grero para que sufra los cambios
finules que conduzcan a su maduracion y lo preparen
para la gestacion (fase de secrecidon), In este momen-
1o el Gtero estd completamente preparico para alojar y
nutrir al embrién. Si la fecundacidén ro tiene lugar, el
cuerpo lateo degenera y, por tanto, deja de secretar
hormonas. Dado que el revestimiento del uiero (endo-
metrio) depende de la progesterona y de los estrogenos
para mantencrse, la falta de estas hormonas hace que el
endometrio se deteriore y se produzca la descarga
menstrual.

Los anticonceptivos orales (la «pildoras) son preparados,
por regla general, a base de una combinacion de
estrogenas v progesterona, que actGan disminuyendo la
liberacion de las gonadotropinas FSH v LH desde la
hip6fisis. Esto evita lu maduracion de los foliculos
oviricos y la ovulacion. Este método de control de a
natalidad ¢s sumamente eficaz, con menos de un 1% de
fallos. si se siguen con exactitud las pautus de
administracion. Los anticonceptivos a base de
progesterona exclusivamente («minipildoras, Depo-
Provera) pueden no llegar a producir el bloquen del
desarrolle folicular o de la ovulacién, En lugar de cllo,
actdan sobre ¢l conjunto del aparato reproductor,
haciéndeolo -poce confortables para los espermatozoides

¥ para los ovocitas fecundados.

Las GnRH del hipotilamo, asi como la LH y la FSH
de la hipofisis anterior, estdn controladas por los esteroi-
des el ovario {y pot la inhibina) mediante una retroali-
mentacién negativa. Esta retroalimentacion se produce
durante odo el ciclo menstrual salvo en unos pocos dias
justo antes de la ovulacion. Como se ha indicado antes la
ovulacion se debe a los altos niveles de estrogenos que
hacen que aumente bruscamente la  produccion  de
GnRH, LH y FSH. Los mecanismos de retroalimenta-
cion positiva como éste. son bastante raros, ya que ha-
cen que un fendmeno sobrepase el nivel de equiiibrio.
{(Para ver mis informacion sobre los mecinismos de re-
roalimentacion, ver el Capitule 34, p. 854). En este caso
el proceso finaliza con la ovulacién, ya que los niveles
de estrégenos bajan bruscamente al liberarse un ovocito
desde el folicule.
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Mientras que las mujeres de mds de 90 paises disponen
de métodos anticonceptivos seguros, modernos y de
facil utilizacion, hasta hace poco tiempo las parejus
estadounidenses se han visto limitadas al empleo de
métados anticonceptivos desarrollados hace mas de 40
anos: la pildora, el preservatve, DIU, diafragma v la
esterilizacion quirdrgica. Recientemente se han
comercializado en este pais anticonceptivos obtenidos
exclusivamente a pactir de progesterona, como la «mini
pildoras. Depo-Provera. Adn mas recientemente, los
estrogenaos v la progesterona se administran ¢n forma de
una inveccion mensual (Lunelle), como parches cutineos
(Orto Evra) ¢ como anillos vaginales (Nuva Ring). Los
anticonceptivos masculinos, salvo los preservativos, aun
no estian disponibles, Los anticoneeptivos modernos han
recducido ¢l niimero de embarazos no descados, pero su
precio suele ser prohibitive y no suclen estar al alcance
de los jovenes con una sexualidad activa. Algunas de las
desafortunadas consecuencias de la no utilizacion de
estos métodos anticonceptivos, junto con los <Lallos- que
4 veces se producen, es que anualmente s producen
alrededor de 2 millones de embarazos no deseados en
los Estados Uniclos v a esto se deben aproximadamente
la mitad de los 1.3 millones de abortos que se practican
al ano en dicho pais, una de las cifras mas alas entre los
paises industrializados. Sin un cambio politico al
respecto, ¢s poco probable que se reduzca el nimero de
embarazos no descados y de abortos practicados.

Hormonas de la gestacion y el parto
en la especie humana

Si se produce la fecundacion, generalimente lo hace en el
primer tercie del oviducto (ampolla) v ¢} zigoto emigra
desde aqui hasta el Gtero, v se va dividiendo por mitosis
hasta formar un blastociste (Capitulo 8, p. 197). El blasto-
cisto en desurrolle entra en contacto con la superficie
aterina, aproximadamernte a los & dias. y s¢ fija en el en-
dometrio. Este proceso se conoce como implantacion.
El crecimiento del embrion continda, produciéndose un
trofoblasto de forma esférica. En este estado hay tres
capas tisulares diterentes, el amnios. el corion y una ma-
sa de cclulas internas, el embrion propiamente dicho
{Figura 8-25, p. 197). El corion empieza a producir go-
nadotropina coridnica humana (hCG), que aparece
en ¢l torrente circulatorio inmediatamente después de
producirse la implantacion. La hCG estimula 4l cuerpo
lateo para que siga sintetizando y liberando tanto estrod-
genos como progesterona (Figura 7-10).

La placenta representa ¢l punto de unidn entre el
rrofoblasto v el Gtero (la evolucian v desarrollo de la pla-
centa se describen en el Capitulo 8, p. 196). Ademds de
funcicnar como medio para el intercambio de materiales
entre los torrentes circulatorios materno y fetal, la placen-
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pelvis aumentande o flexibilidad de
la sinfisis del pubis y dilatando el
cuetlo del Grero (cervix) como prepa-
racidn para el parto.

El nacimiento, o parto, comien-
za con una serie de contracciones
de los musculos uterinos, fuertes y
ritmicas, denominadas dolores del
parto {contracciones). Adn no se

1 ' Mantenimiento de la .
| 4 actividad secretora N conoce totalmente la sefal que pro-
/  del endometrio \ ﬁ)]?:épo voca el comienzo del parto en la es-
. Inhibicién de las pecie humana, pero parece que el
//'f 4 contracciones de la ESTROGENGS proceso del parto se inicia por la ac-
Trofoblasto prakiachliHL kg 3 cién de la hormona liberadora de
Bex s PROGESTERONA corticotropina placentaria (CRH).

| al cérvix e inhibir
, su dilatacion

Figura 7-16

Los diferentes papeles de a progesterona y los estrégenos durante el embarazo en la
especie humana. Después de la implantacidn del embridn en el atero, el trofoblasto (el
futuro embrién y la futura placenta), secreta gonadotropina coriénica humana (h(CG), que
mantiene el cuerpo luteo hasta que, alrededor de la séptima semana del embarazo,
comienzan a producir las hormonas sexuales, progesterona y estrégenos.

ta también actia como glindula endocrina. La placenta
continua secretando hCG y tamhbién produce estrogenos

{principalmente estriol) y progesterona. Hacia el tercer

mes de la gestacion el cuerpo luteo degenera, y entonces
la placenta queda como fuente principal de progesterona
y estrogenos (Figura 7-17).

La preparacion de las glindulas mamarias para que
produzcan leche requiere de otras dos hormonas: la pro-
lactina (PRL) v ¢l lactégeno placentario humano
(hPL) (0 somatotropina coriénica humana). La PRL
se produce en la hipofisis anterior, pero en li mujer no
emburazada su secrecion estd inhibida. Durante ¢] emba-
razo, los elevados niveles de progesterona v estrogenos
disminuyen la senal inhibitoria, y la PRL empieza a apa-
recer en la sangre. La PRL, junto con el hPL, prepara las
glindulas mamarias para la secrecidon de leche. La hPL,
junto con la hormona placentaria del crecimiento
(hPGH} v la hormona del crecimiento de la madre, tam-
bién estimula el aumento de los nutrientes disponibles
en la madre, de manera que se destinen mas para ¢l em-
bricm en desarrollo, 1a placenta también produce B-on-
dorfina v orros opidceos enddgenos (Capitulo 33, p. 857)
que regulan ¢l apetito y el estado de animo duranie el
embarazo. Estas sustancias también pueden contribuir al
bienestar y contribuyen a aliviar algunas de las incomodi-
dades que se producen durante los Ultimos meses del
embarazo. Mas trde la placenta comienza o sintetizar re-
laxina: esta hormona contribuye a la dilatacion de la

Inmediatamente antes del parto, la
secrecion de estrogenos, gue estimu-
lan las contraccionces del drero, au-
menta rapidamente micntras que el
nivel de progesteronad, que inhibe las
contracciones uterinas, disminuye (Fi-
gwa 7-17). Esto climina el «bloqueo
de Ja progesteronas que mantiepe al
utero «ranquilor durante el embara-
zo. El nivel de lus prostaglandinas,
unos dcidos grasos de cadena larga
que funcionan como hormonas, tam-
bién awmenta en este Momento, ha-
ciendo al Gtero mas irritable (para mis detulles sobre las
prostaglandinas, véase Capitulo 34, p. 839). Finalmente,
la dilatacion del Gtero dispara una serie de reflejos ner-
viosos que estimulan la produccion de oxitocina por
parte de la hipdfisis. La oxitocina también estimula la
contraccion de los muscules lisos del Gtero, producién-
dose unos dolores de parto cada vez mis fuertes y fre-
cuentes. La secrecion de oxitocina <urante ¢l parto es
otro ejemplo de retroalimentacion positiva. Todos es-
tos acontecimiento terminan con el nacimiente del bebé.

El nacimiento, ¢ parto, se produce en tres fases. En
la primera, el cuclic (cérvix), o abertura del Orero en la
vaginad. se ensancha por la presion que ¢l hebé hace en
su bolsa de liquido amnidrico. que, en ese momento.
puede romperse (Figura 7-188). Tn la segunda fase. el
bebé es empujado hacia fuera del (tero v a4 navés de la
vagina haciu ¢l exterior (Figura 7-18C). En lu tercera fase,
0 posparto, lu placenta es expulsada del cuerpo de la
madre, generalmente dentro de los 10 minutos posterjo-
res al nacimiento del nifo (Figura 7-18D).

Después del nacimiento, la verdadera secrccion de le-
che esta provocada por la succion en el pezdn por parte del
nifo, lo que prexluce la liberacion refleja de oxitocina desde
la hipéfisis; cuando la oxitocina llega a la glinduls mamaria.
causa la contraccion de la capa de misculos lisos de los
conductos y sencs de las glandulas mamadias y la salida de
la leche. 1a succidn también estimula |2 liberacion de pro-
Jactina desde la hipdfisis anterior, lo que a su vez hace que
se siga produciendo leche en las glindulas mamarias.
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Figura 7-17
Niveles de liberacién de hormonas desde el Cuerpo luteo
cuerpo luteo vy la placenta durante el

embarazo. El grosor de las flechas indica la

cantidad de hormonas liberadas. La

gonadotropina coriénica humana (hCG), |

s6lo es producida por la placenta. La —%
sintesis de progesterona y estrégenos,
durante el embarazo, pasa de producirse
en el cuerpo luteo a tener lugar en la
placenta. 30 dias
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Figura 7-19
Formacion de gemelos idénticos en la especie humana. A, Gemelos menozigdticos (idénticos). B, Gemelos dizigoticos (fraterncs). Véase el
texto para una mejor comprension.
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Dada la complejidad del embarazo, es de destacar la
salud con que nacen los bebés, En realidad, tenemos
una gran lortuna por haber sobrevivido al embarazo, ya
que los abortos son bastante frecuentes v sicven como
un mecanismo para climinar anomalins prenatales, como
fus debidas a dinos cromosémicos 0 a otros errores
geneticos, a datios causados por la accion de las drogas
U otras toxinas, @ anomalias inmunclogicas o a las
irregularidades hormonales en Ta preparacion del tiere.
Las modernas pruchas hormenales ponen de maniliesto
que aproximadamente ¢l 3000 de los zigotos tértiles
sufren un gborto espontines antes o inmediatimente
después de la implantacion; estos abortos pasan
desapercibidos a la madre o simplemente se presentan
como un breve sperfodo menstruals tacdio. Cerca de atro
2004 de los embarazos bien establecidos termina en un
aborto (que si en notado por la madre): por wnto, la asa
de abortos cspontaneos es de alrededor del 500

Partos multiples

Muchos mamiferos paren s de una cria (multiparos),
es decir, alumbran camadas; en una camada. cada miem-
o procede de un dvulo diferente. No obstante, hay mu-
chos mamiferos que Gniccimente tienen una cria cada vez
(uniparos), aunque ocasionaltente puedan tener varias.
El armadillo (Dasypus) es casi Gnico entre los mamiferos,
puesto que en cada parto tene cuatro crias, todas del
mismo sexo. bien machos o bicn hembieas, pero wdas
procedentes de un mismo zigoto.

Los gemelos humanos pueden proceder de un Gnico zi-
aoto (gemelos idénticos ¢ monozigdticos; Figura 7-19A)
o de dos zigotos {(gemelos no idénticos, dizigdticos o
fraternos, también llamados mellizos; Figura 7-19B).
Los gemelos fruternos no se parccen entre si mds que los
otros ninos que hayan nacido en otros partos en el seno
de l misma familia, pero los idénticos, por supuesto, son
Namativamente parecidos v sicmpre del mismo sexo. En
¢l caso de los purtos triples, cuddruples o quintuples,
pueden darsc pares de gemelos idénticos, pero los otros
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behés proceden. generalmente, de zigotos diferentes.
Aproximadamente, el 33 20 de los gemclos idénticos tie-
nen placentas independientes, lo que indica que los blas-
tomeros se separaron muy pronto, probablemente en el
estado de dos células (Figura 7-19A, arriba). El resto de
los gemelos idénticos companen una anica placenta, de
lo que se deduce que la separacion se produjo tras la for-
macion de la masa celular interna (Figura 8-25, p. 198). Si
la separacion se produce después de la tormacion de lu
plicenta, pero antes de que aparexea el amnios, los ge-
melos tendran sacos amnioticos separados (Figura 7-19A,
cetitro). Esto s 1o que sucede en lu niavoria de los geme-
los idénticos. Finalmente, un porcentaje muy pequeno de
gemelos idénticos comparten un (nico saco amnidtico vy
una Gnica placenta (Figura 7-19A, abajo), 1o que es senal
de quu la separacion se produjo pasado el noveno dia de
embarazo, ya que ¢l amnios se forma aproximadamente
entonees. En estos casos, los gemelos tienen el riesgo de
fusionarse, dando lugar a los conocidos gemelos stame-
ses. Embriclégicamente, cada gemelo fraterno o mellizo
tiene su propia placenta y su amnios (Figura 7-193).

Lu frecuencia de nacimientos de gemelos en
compiracion con fos nacimientos de un solo individuo
es, aproximadamente, de 1 por cada 86, la de
nacimientos triples ¢= de 1 por cada 86 y la de los
cuddruples, de alrededor de 1 por cada 867 La
frecuencia de gemelos idénticos respecto al resto de
nacimientos es aproximadamente la misma en todo ol
mundo, mientras que la frecuencia de gemelos fraternos,
varia con la raza y el pais. En Estados Unidos, tres
cuartas partes de los gemelos son dizigoticos {fraternos)
micntras que en Japon solamente un poco mads de la
cuarta parte de los gemelos son dizigaticos. La endencis
a nacer gemelos friternos (pero al parccer, no gemelos
idénticos) tiende a seguir tineas familiares; la frecuencia
de nacimiento de los gemelos fraternos (pero no los
ideénticos? tambicn aumenta a medida que lo hace la

edad de las madres.

. RESUMEN

La reproduccion es Ju produccion de una nueva vida y propor-
ciona la oportunidad pura que pueda existir la evolucion. La
reproduccion asexuul es un proceso ripido v directo, en el
que un Gnico individuo produce copias genéticamente idénti-
vies de si mismao. Puede producirse por divisidon, gemdcion, ge-
nlacidon o fragmentacion. La reproduccion sexual imiplica fa
e de cclolaes germinales (células sexuales o gametos),
generalmente por parte de dos progeniores diferentes (repro-
duciion biparental), que al unirse (fecundacion) dan lugar @ un
Agoto, a partir del cual se formard un nuevo individuo. Las cé-
lulas germinales, los gametos, se torman por meiosis, reducién-

dose el nimero de cromaosomas al haploide y recuperindose f
nimero diploide tras s fecundacion. En la reproduccion sexuoal
s¢ recombinan los caracieres de los progenitores. por lo que se
establece y amplia la varigbilidad gendétici; esto es muy impor-
tunte para la evolucion. El hermafroditismo, esto es, la presen-
cia de drganos masculinos y femeninos en un mismo individuo,
v la partenogénesis, el desarrollo de un huevo sin fecundar, son
dos allernativas a Ly reproduccidn biparenial iipica.

La reproduccion sexuual supone un clevado coste en ticm-
po Y cnergid; requicre Comportamienios cooperativos durinic
la cHpula y supone un 30% de pércida de Ta representacion ge-
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nética de cada progenitor en la prole. Generalmente se acepla
quet el sexo s necesario para que se muntenga la variabilidad
en | descendencia, lo que puede contribuir a la supcrvivencia
de una poblacidn Irente o los cambios ambientales.

En los vertebrados, las células germinales primorcizles se
originan 4 partir del endoderme del saco vitelino, v luege cemi-
arn al interior de Tas gonadas, En los mamiferos, las génadas
s¢ desarrollan como testiculos, en respuesta a una serie de esti-
mulos masculinizantes del cromosomas ¥ del macho, y los con-
ductos sexuzales se masculinizan come respuesta a los esteroi-
des sexuvales de la circulacion. Los Organos reproductores
femeninos (ovarios. oviductos. Gtero y vagina) pueden desarro-
Harse en la hembra en ausencia de estos estimulos del cromo-
somi Y. aungue recientemente se han puesto de manifiesto cive-
tas evidencias que sugieren que una region del cromosoms X
dle las hembreas podria ener un papel imporiante en Iz dileren-
ciucion de los Grgunos sexuales femeninos.

Las ¢élulas germinales maduran en las gonadas mediante
un proceso denominudo gametogenesis (espermatoglénesis en
el mucho y ovogénesis en la hembrad. en ¢l que hay tante mire-
sis como meiosis. En L cspermatogénesis. cada espermatocito
prinurio origing, por MUiosis y crecinnento, cuatro espernuito-
zoides moviles, cuda uno de ellos con ¢l ntimero haploide de
cronwsomas, En la ovogénesis, cada ovocito primario origing
un tnico ovule maduro, inmévil v haploide: el resto del mate-
rial nuclear s desechado en los llanudos cuerpos polares.
Durante la ovogénesis. ¢l évulo acumula una gran cantidad de
SUSLINCiaS de reservi ¢n s ('i[()[}]}lsﬂ]ﬂ.

Los rganos reproductores son enormemente variables ¢n
lor referente 4 su complejidad, que puede ir desde lo que suce-
de en algunos invertebrdes, como los anclidos poliquetos que
carecen de érganos reproductores permanentes, hasta los com-
plejos sistemas de los vertebrados y otros muchos invertebr-
dos, en los que hay gonadas permanentes y diversos Gruunos
accesorios para la vansferencia, almacenamiento y nutricién de
los gametos y embrionces.

Ll aparato reproductor masculino humzno estd constituido
por los testiculos, compuestos de tabulos seminiferos. en los
que se forman millones de espermatoroides, un sistema de
conductos (eferentes v doeteremtes) que =¢ unen a la uretra, una
serie de glandulas (vesiculas seminales, prostata v glandula buol-
bourctraly y el pene. El aparato reproductor femenino humine
incluye los ovarios, que contienen miles de dvulos en el interior
de Toliculos, los oviductos por los que se desplazan los dvulos,
¢l atera v la vagina.

L natugaleza estacional, o <iclica. de la reproduccion en
los ventebrados, ha necesirado del desarrallo de mecanismes
hormonales precisos, que controlen Ja actividad de las células

sexuales, senalen la disponibilidad para el apawrcamiento y pre-
paren los conductos v glindulas para que sc logre la fecunda-
cion de los ovulos. Los centros neurosecrctores del encéfulo
producen harmonas liberadoras de gonadouepinas (GnRH),
que estimulan a Tas células endocrinas de la hipafisis anterior
para que liberen hormoeni foliculoestimuluante (PSH)Y y hormon:t
luteinizante (LY. que a su vez estimulan a las gdnadas. Los os-
rogenos v la progesterona on las hembras, y la testosterona y
Ia dihidrotestosterona (IDHT)Y en el macho, controlan el desarro-
llo de las estructuras sexuales accesorias y de los caracteres se-
xuales sceundarios.

En ¢l viclo menstrual humuno, los estrdgenos inducen i
proliferacion inicial del endomerio uterino, L n aumento brus-
co de GnRH v LH. aproximadumente a mitad del ciclo, induce
la ovulacion y hace que el cucrpo liteo produzca progestero-
na (y estrogenos en la especie humana), que terminan de pre
parar al Grere para L implantacion. Siel avulo resulta fecunda
do. ¢l embarazo se mantiene gracias a las hormonas sexusles
producicdas por la placent vy por lx madre, La gonadotropin
coriénica humana (hCG) muntiene los niveles de secrecion de
progesterony v de estragenos por parte del cuerpo liteo, hasta
que la placenta crece y empicza 2 prodocir progesterona, hCG.,
lactogene placentario humano (hPL), hermona placentaria del
crecimicnto (hPGH). prolactina (PRL), opiiceos endogenos.
hormaony liberadora de corticotropina placentaria (CRHY v rela-
xina. Los estrdgenos, Ja progesterona, i PRL y Tn hPL. asi co-
mo la prolctina maternag, estimulan el desarollo de Jas glin-
dulas mumarias y las preparan para Ja lactancia. La hPL, a
hPGH v la hormena del crecimiento de la madre también au-
mentan L disponibilidad de nutricnees para ¢l embridn en de-
sarrollo.

El purto, 2l menos en L mavoria de los nunnileros, pareee
que se inicia por Ja liberacicon de CRE por L placenta. Esta libe-
racion vit seguida de un descenso en el nivel de progesterona y
un aumento del nivel de estrdgenos, lo que provoca que los
musculos del Glero empiccen a contragrse. La oxitocing (hipofi-
sis posterion) y las prostaglindinas uterinas hacen <ue el proce
so contin(ie hasta que el feto (v posteriormente la placenta) son

expulsados ul exterior. La relaxina placentaria Lacilitn el proceso
del parto, permitiendo la expuansion de b pelvis y la dilutac ion
del cérvix,

Los nacimientos maltipples, en los mamiferos, pucden ser ¢l
resultacky de la division de un zigoto, lo que praduce gemelos
idénticos tmonozigdticos). o de zigotos independientes, lo que
produce gemelos fraternos (dizigdticos). En el hombre. los ge-
melos idénticos pueden tener placentas separidas o, lo que ¢s
mis frecucnte, compartiy ung Gnica placenta, pero ener sucos
amnidticos independientes,

CUESTIONARIO

L. Defina la reproduccion asexual y describa cuatro formas
de reproduccion asexual en invertehrades,

z. Defina la reprocuccion sexual y explique por qué la
meiosis ¢s uno de los principales acontecimientos de la
mism.

3. Expligque por gqué las mutaciones genélicas en los
organismos asexwles conducen 4 cambios evolutivos mids
ripidos que en los organismos sexuales.

4. Defina las dos alternativas a la reproduccion hiparental
—hermafroditismo y parnenogénesis— e indique un
ejemplo concreto de cada una de ellas ¢n ¢l Reino Animal,
AQuc diferencia hay entre Ly partenogénesis ameidtica y la
meiotica?

5. Defina los rminos dicico y monoico. ;Pucte utilizarse
alguno de dichos (érminos para definir a un
hermalrodita?



wwiw.mhhe.com/hickmanipz|3

GolUna paradoga de i reprodiceion sesual es que a pesar del
despiltarro que supong, ¢l por qué de su existencis atdn no
csta totalmente aclarado. jCuéles son los inconvenientes
del sexo? ;Qué consecuencias tienc ol sexo que hacen que
sea tan importante?

7. :Qué ¢s una linew germinal? ;Caimo pasan las cClolas
germimtles (o ¢l plasma genminag) desde una generacion o
L siguiente?

3. Fxplique la forma en que una espermatogonia, que posee
el numero diploide de cromosonias, da lugar a cuatro
cspermatozoides, cada une de elos con una dotacion
haploide de cromosomas. ;En que se diferencian ly
ovoadnesis v L espermatogeriesis?

0. Defina y Jiferencie 108 IErminos: Oviparos, Ovovivipiaros y
vIviparos

10, Indique a situacion general y la funcion de las siguicntes
estructuras reproductoras: thulos seminiferos, conductos
deferentes. uretr, vesiculus seminales, prostata, glinduolas
bulbouretrules, foliculo maduro. oviductos, Gero, vaging y
endometrio

1. ;En qué se difirenciun los dos tipos de cicle reproducior
de los mamiferos: estral y menstroal?
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12, ;Cusi
sus funciories?

13. Explique cOmo interactan las hormonas sexuoales
femeninas (GnRIL FSH, LH y estrogenos) durante el ciclo
menstrugil, para gue S produzes la ovalacion y la

es son s hormonas sexuales masculinas y comies son

correspandiente formacion del cuerpo Iieu.

L Exprligue cuadles L lunaaon del cuerper lateo e el ciclo
mienstrual, il évulo es fecundade, Ajue sucesos
endocrinos se producen pard que = muntenga el
cmbariso?

15. Describa el papel de Las diferentes hormonas que aottan
durante el embwrazo enla especie humans Qué
hormonas preparun fas glimdils momaras paro (b
fncncin y que hommionas manticnen este importinie
PIOCCS0Y

16, si Jos gemelos huntnos wdénticos se desarrallan en
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CAPIiTULO

Principios
del desarrollo

El organizador primario

Durante la primera mitad clel siglo xx, los experimentos del
cmbridlogo alemin Hans Spemann (1869 1941) v de su dis-
cipula Hilde Proscholdt Mangold (1898 1924} iniciaron la
primera de las dos épocas doradas de la embriologia.
Trabajando con salamancdras, descubrieron que el tejido
trasplantado de un embrion a otro podia inducir el desarro-
Il de un drgano completo, como un globo ocular, en el lu-
gar del trasplante. Este fendmeno se conoce como induc-
cihn embrionaria. Mangold descubrid mas tarde que up
tejido en particular, el borde o labjo dorsal de un estado
embrionario denominado gastrula, podia inducir el desarro-
oo de una salamandra completa unida a la salamandra ori-
ginal por el lugar del wtasplante. Este trabajo le valid a
Spemann el Premio Nobel en Fisiologia o Medicina en
1933, pero Hilde Mangold habia fallecide a consecuencia
de un accidente domeéstico unas pocas semanas después de
publicar el teabajo. Spemann denomind al tejido del labio
dorsal del blastoporo organizador primario, hoy también
conocido como organizador de Spemann. Las recientes
investigaciones en Biologia Molecular han inaugurado la
segunda época dorada de la embriologia, que sigue vigen-

Las célutas del organizador de Spemann (en color) migran desde el
fahio dorsal (flecha) de una géstrula.

te. Con ella estamos comenzando 2 comprender que la in-
duccion se debe a la secrecion de ciertas moléculas que
desencadenan o reprimen la actividad de determinadas
combinaciones de genes ¢n las células vecinas. Por ejem-
nlo, las células del organizador de Spemann emigran sobre
la linea mediodorsal, secretando proteinas con nombres
como nogina, cordina y folistatina. Estas proteinas permi-
ten a las celulas cercanas desarrollarse como tejido nervio-
50y oiros lipos de wejidos a lo largo del dorso, v estos (eji-
dos liberan a su vez proteinas que inducen el desarrollo de
otras partes del cuerpo. Estas proteinas organizadoras no
aparecen solamente en las salamandras; proteinas notable-
mente semejantes estdn tamhién implicadas en el desarro-
llo de otros vertebrados ¢ incluso de invertebrados. Como
todos los animales parecen compartir mecanismos molecu-
lares semejantes para su desarrollo, puede que hoy pocla-
mos comprender coOmo los cambios en dichos controles del
desarrolle conducen a la evolucién de una gran variedad
de animales. La investigacidn en este campo ha dado lugar
a un interesante campo de estudio, denominado biclogia
evolutiva del desarrollo.



www.mhhe.com/hickmanipz| 3

- Amo es posible que un minasculo huevo huma-
(' C no fecundado, de forma esférica, dificilmente vi-
sible @ simple vista, pueda transformarse en una
persena Unicy, wialmente formada y que consta de miles
de millones de células, y que cada una de cllas cumpla
un determinado papel funcional o estructural? ;Cémo se
controla esta maravillosa transformacion? Obviamente to-
da la informacion necesaria debe criginarse en el nicleo
y en el citoplasma que lo rodea. Pero saber donde reside
el programa para ¢l desarrollo es algo diferente a conocer
cHMOo este sistema de control rige la conversién de un
huevo fecundado en un animal perfectamente constitui-
do. A pesar de las intensas investigaciones de miles de
cientificos durante décadas, parecia hasta hace muy poco
que la biclogiy del desarrollo era la Ginica de las ciencias
biologicas que carecia de coherencia conceptual. Actual-
mente no es asi. Durante la Qltima década, la combina-
cion de la genética con otras téenicas modernas de la
biologia molecular v celular ha producido una avalancha
de informacidon que ha resuelto muchos problemas. Al
fin parece que disponemos de un marco conceptual para
los procesos del desarrollo.

ANTIGUOS CONCEPTOS:
PREFORMACION CONTRA
EPIGENESIS

Los primeros cientificos y gente no versada especularon
largamente acerca del misterio del desacrollo, mucho an-
les de que el proceso fuese sometido a las téenicas mo-
dernas de la bioquimica, ta biologia molecular, ¢l cultivo
de tejidos y la microscopia electronica. Una creencia anti-
gua y persisiente cra ka de que el joven animal estaba pre-
formado en el huevo, v que el desarrollo era simplemente
cuestion de crecimiento de lo que ya habia alli. Algunos
prociamaban que verdaderamente habian podido ver una
miniatura del adulto en ¢l huevo o en el espermatozoide
(Figura 8-1). Incluso los mis cautos argliian que todas las

Figura 8-1

Nifio preformado en un espermatozoide, como
lo imagind en el sigle xvi el histélogo holandés
Niklaas Hartsoeker, uno de los primeros en
observar esperma ¢on un microscopio censtruido
por él mismo. Qtras notables ilustraciones
publicadas durante esta época dibujaban la
figura a veces jHevando un gorro de dormir!
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partes del embrion se encontraban on el huevo y necesi-
taban solamente crecer, pero como era Gn pequeno y
transparente no podia verse. El concepto de preforma-
cion fue tercamente aducido por la mayoria de los filo-
sofos de la naturaleza de los siglos xviy xvin.

En 1759, el embridloge alemidn Kuspar Friedrich
Wolff demostrd claramente que en las primeras etapas
del desarrollo del pollo no habia un embridn, sino sola-
mente un miterial granular indiferenciado que acabaria
disponiéndosc en capas. Estas se continuaban engrosan-
do en algunos lugares y permanecian finas en otros, ple-
gandose y sezmentandose, hasta que aparecia el cuerpo
del embrion. Wolff llamd a este proceso epigénesis
(worigen sobre, o después de»), lu idea de que el huevo
fecundado contiene sclamente el material de construc-
cién, que era ensamblado de una forma u otra por una
fuerza directora desconocida. Las creencias actuales so-
bre el desarrollo son esencialmente epigenéticas, aunque
sabemos hastante mds sobre lo que dirige el crecimiento
y la diferenciacion.

El desarrolio describe los progresivos cambios de un
individuo desde su comienzo a la madurez (Figura 8-2).
El desarrollo en los organismos pluricciulares sexuales
generalmente empieza con el huevo fecundado, que se
divide por mitosis para producir un embridon multicelular.
Estas células sufren profundas reorganizaciones e interac-
tan unas con otras hasta producir el patrdon general del

Los espermatozoides
y Ovulos se forman
y maduran

Formacion’
de gametos

I

Fecundacion

L

F El huevo se divide
. Segmentacion en blastomeros de
forma determinada

Gastrulacion

=i

Fusion del dévule
y el espermatozoide

Se forman las
capas germinales

Se forman los
organos corporales,

Organogénesis las células interactuan
y se diferencian
Los érganos
o aumentan de
Crecimiento tamano y se alcanza

la forma corporal
del adulic

Fig,urer 8-2

Sucesos clave en el desarvollo animal.
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organismo y todes los principales tipos de células de su
cuerpo. Esta generacion de la diversidad celular no se
produce de una vez, sino que se forma como resultado
de una jerarquia de acontecimientos en el desarro-
Ho. Los diversos y conocidos tipes celulares que consti-
tuyen el organismo no «aparecen sencillamente en un
punto, sine que surgen a partir de condiciones creadas
en los estados precedentes. En cada etapa del desarrollo
aparecen nuevas estructuras a partir de la interaccion de
rudimentos menos especializados. Cada subdivision es
mas y mas restrictiva, y lo establecido en cada etapa je-
rirguica limita alin mds el destino final en ¢l desurrollo.
Pero una vez que unas células se implican en un proceso
de diferenciacion, quedan irrevocablemente comprometi-
das en &l. Ya no dependen de las etapas precedentes, ni
tienen opcion de formar algo diferente. Una vez que se
ha adquirido una estructura, se dice que el poder de dife-
renciacion estd determinado. Asi pues, la diferenciacion
es progresiva e irreversible, v el wjido diferenciado final
es relativamente estable. Los dos procesos bidsicos res-
ponsables de esta subdivision progresiva son la localiza-
cidon citoplismica y la induccidon. Trataremos de am-
bos a lo largo del capitulo.

FECUNDACION

El acontecimiento inicial del desarrolle en la reproduc-
cién sexual es la fecundacion, la union de los gametos
masculino y femenino para formar un zigoto. Este pro-
ceso abarca dos cosas: permite la recombinacion de los
genes paternos y maternos, restableciendo asi el nime-
ro diploide de cromosomas originario y caracteristico de
la especie, y activa ¢l huevo para iniciar el desarrollo,
Sin embargo, no siempre ¢s5 necesario €l esperma para
iniciar el desarrollo. Los huevos de muchas especies
pueden ser inducidos artificialmente a desarrollarse sin
fecundacion (partenogénesis artificial), aungue en la
gran mayoria de las ocasiones el embridn no progresard
mucho en su desarrollo sin que aparezcan anormalida-
des letales. Sin emburgo, algunos animales son parteno-
genéticos de un modo natural {p. 154). Entre ellos, unos
tienen huevos que se desarrollan normalmente en au-
sencia de espermatozoides, y otros (algunos peces y sa-
lamandras) necesitan espermatozoides para la activa-
cion del ovulo, pero sin que proporciene material
genélico. Asl pues, ni el contacto con el espermatozoide
ni el genoma paterno son siempre esenciales para la ac-
tivacion del dvulo.

Maduracion del ovocito

Durante la ovogénesis, descrita en el capitulo preceden-
te, el dvulo se prepara para a fecundacién y para el co-
mienzo de la segmentacién. Mientras que el espermato-
zoide pierde todo su citoplasma y condensa su naclee 1o

mas posible, el évule aumenta de tamanio por la acumu-
lacién de reservas de vitelo para el crecimiento posterior.
El citoplasma del ovulo también contiene grandes canti-
dades de RNA mensajero, ribosomas, RNA de transferen-
cla y otros elementos que serdn necesarios para la sinte-
sis de proteinas. Ademds, los dvulos de la mayoria de las
especies lienen determinantes morfologicos que diri-
girin la activacion y la represion de genes especificos du-
rante el desarrollo subsiguiente a la fecundacion, El nid-
cleo tambicn crece rapidamente durante la maduracion
de] dvulo, llendndose de RNA v adquiriendo un aspecto
hinchado y tan diferente que recibe un nombre especial,
la vesicula germinal.

La mayor parte de esta intensa prepuaracion tiene lu-
gar durante la prolongada profase de la primera division
meiotica. El ovocito esti ahora dispuesto para las divisio-
nes meidticas, esenciales para producir ¢l pronucleo fe-
menino haploide que se unird al correspondiente prona-
cleo masculine haploide en la fecundacion. Tras la
resalucion de la meiosis, €l huevo se libera del exceso de
material cromosdmico en forma de corpisculos polares
(descritos en el Capitulo 7, p. 159). Una gran actividad de
sintesis ha precedido a este estado. El avocito es ahora
un complejo sistema provisto de los materiales que, tras
la fecundacion, satisfarin las necesidades nutricionales
del embrion y dirigirdn su desarrollo durante la segmen-
tacion.

Fecundacion y activacion

Nuestro conocimiento actual de la fecunducion y la acti-
vacion es en gran medida el producto de mids de un siglo
de investigacion en invertebrados marines, principalmen-
te el erizo de mar. Los erizos de muar producen gran can-
tidad de dvulos y espermatozoides, que pueden manejar-
se con facilidad en el laboratorio para su estudio.
También se ha estudiade la fecundacidn en muchos ver-
ebrados y, mds recientemente, en los mamiferos, utili-
zando dvulos y esperma de ratdn, hamster v conejo.

Contacto y reconocimiento del ovulo
vy el espermatozoide

Muchos peces y la mayoria de los invertebrados marinos
simplemente expulsan sus évulos y espermatozoides a la
deriva en ef océano. Aunque el dvulo es un gran blanco al
que apunta ¢l espermatozoide, el enorme etecto disper-
sante del océano, la corta vida de los gametos (general-
mente sOlo unos pocos minutos) y el limitado alcance del
pequeno espermatozoide conspiran contra el encuentro
de &ste con el Gvulo. Para aumentur la probabilidad de
contacto, los Ovulos de numerosas especics marinas libe-
ran un factor quimiotactico que airae los espermatozoides.
La molécula quimiotictica es especifica de la especie, por
lo que solaumente tiene efecto sobre los espermatozoides
e su misima especie.
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Figura 8-3
Estructura de un dvulo de erizo de mar en el momento de la
fecundaciéon.

En los évulos del erizo de mar, el espermatozoide pe-
netra primero en una capa gelatinosa que envuelve al évu-
lo, hasta llegar a la envuelta vitelina de éste, una delgada
membrrana situada inmediatamente por encima de la mem-
brana plasmatica del ovocito (Figura 8-3). En este punto, el
saliente acrosomal de espermatozoide (Figura 8-43 libera

Nucleo del
espermatozoide
Saliente
acrosomal
Proteinas de
reconocimiento™
del dvulo

Envuella
vitelina

Capa
gelatinosa

Membrana
plasmatica
del dvulo

dal dvulo

Granulo cortical

Figura 8-4

\ tecundacion

espermatozoide
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una proteina de reconocimiento del dvulo que se fija a
receptores especificos de la envuelta vitelina. Esto asegu-
ra que el 6vulo solamente reconocera los espermarczoi-
des de su propia especie; cualguier otro sera rechazado.
Esto es importante en el ambiente marino, donde espe-
cies distintas pero estrechamente emparentadas pueden
frezar al mismo tiempo. Se han encontrado proteinas de
reconocimiento semejantes en los espermatozoides de
variag especies de vertebradeos (incluidos los mamiferos),
y probablemente se trata de una propiedad universal de
todos los animales.

Impedimento de la polispermia

En el punto de contacto del espermatozoide con Ja en-
vuelta vitelina aparece un cono de fecundacion en el
que se hunde posteriormente la cabeza del espermaro-
zoide (Figura 8-4). Esto viene seguido inmediatamente
por cambios importantes en la superficie del huevo, que
bloquean la entrada de otros espermatozoides, ya que,
especialmente en animales marinos, pueden rodear ripi-
damente el huevo en gran nimero (Figura 8-5). La entra-
da de mds de un espermatozoide, llamada polispermia,
debe evitarse debido a que la union de mias de dos nd-
cleos haploides seria ruinosa para el desarrollo normal.
En el erizo de mar, la entrada en el dvulo del primer es-
permatozoide va seguida de modo instantinec de un

Otro espermatozoide

Conode U/

W
|
X,

Granulo
Fusién de las cortical ]
membranas descargandose
det dvulo y del

i Membrana de
fecundacion

Seruencia del contacto y penetracion de un espermatozoide en un évulo de erizo de mar.
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Figura 8-5

L=
Unidn de espermatozoides a la superficie de un dvulo de erizo de
mar. Selamente un espermatozoide atraviesa la superficie del
ovulo; los otros quedan bloqueados por los rapidos cambios en la
membrana del évulo. Los espermatozoides que no han tenido
éxito son rapidamente eliminados por la formacion de la
membrana de fecundacion.

cambio de potencial eléctrico en la membrana ovular,
que impide a los demds espermatozoides unirse 4 la
membrana. A este fendémeno, llamado bloqueo rapido,
le sigue la reacciéon cortical, en la que miles de granu-
los corticales, repletos de enzimas y situados inmediata-
mente bajo la membrana del dvulo, se fusionan con ella
y liberan su contenido en el espacio que queda entre di-
cha membrana y la envuelta vitelina (Figura 8-4). La reac-
cion cortical crea un gradiente osmotico, por €l que el
agua fluye al interior de este espacio, elevando la envuel-
ta y levantando asi todos los espermatozoides unidos a
ella, excepto el unico que se ha fusionado a la membrana
del évulo. Una de las enzimas de los granulos corticales
hace que la envuelta vitelina se endurezca, por lo que pa-
sa 2 denominarse membrana de fecundacién. El blo-
queo de la polispermia es ya completo. La secuencia tem-
poral de todos estos sucesos se resume en la Figura 8-6.
Los mamifercs tienen un sistema de seguridad similar,
que se organiza en segundos tras la fusidén de membra-
nas del espermatozoide y el dvulo.

Fusion de los proniicleos y activacion
del buevo

Una vez que las membranas del huevo vy del espermato-
zoide se han fusionado, éste pierde su flagelo, que se de-
sintegra. La envuelta nuclear se rompe, lo que permite a
la cromatina del espermatozoide expandirse a partir de su
estado de condensacidn extrema. Este niclec agrandado
del espermatozoide, que recibe el nombre de prontcleo,
migra hacia el interior del évulo, en busca del prondcleo
femenino. Su fusién forma el macleo del zigoto, que es
diploide. La fusién nuclear dura mucho menos de una ho-

ra en los huevos de erizo de mar (Figura 8-63, pero en los
mamiferos requiere unas 12 horas.

La fecundacion pone en marcha varios cambios im-
portantes en el citoplasma del huevo, ahora llamado con
propiedad zigoto, que se prepara asi para la segmenta-
cion. Se eliminan uno o varios inhibidores que habian
bloqueado el metabolismo, manteniendo el dvulo en un
estado quiescente de animacion suspendida. Inmediata-
mente se inicia una frenética sintesis de DNA v proteinas,
para lo que se utiliza el abundante RNA mensajero alma-
cenado previamente en el citoplasma del huevo. La fe-
cundacion también desencadena una casi total reorga-
nizacion del citoplasma, en el que se encuentran los
determinantes morfogenéticos que activardn o reprimiran
genes especificos conforme avance el desarrollo embrio-

10h Comienza la gastrulacién
90 min Primera diyi§ién dela
segmentacion
20 min Comienzo de la sintesis de DNA
12 min Fusién de los nicleos del ovulo

y del espermatozoide

El nicleo del espermatozoide
2 min comienza a descondensarse
{ \ El espermatozoide comienza a

1.5 min . . .
f migrar hacia el ceniro del dvulo
1 min Se completa la membrana
de fecundacion
a0s Reaccidn cortical: comienza
el bloquec lenic contra
la polispermia
10s Fusion del espermatozoide
a la membrana del évule
5 Comienza el bloqueo rapido
8 contra ia polispermia
Os Contacto del espermaiozoide

y del dvulo

Figura 8-6
Secuencia temporal de los acontecimientos durante la
fecundacion y el desarrollo inicial en el erizo de mar.
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nario. El movimiento del citoplasma recoloca los deter
minantes en nuevus y correctas disposiciones espaciadles,
esencidles para un desarrollo adecuado. A partir cde aqui
el zigoto inicia la segmentacidn.

SEGMENTACION Y PRIMERAS
FASES DEL DESARROLLO

Durante la segmentacion, el zigoto se divide repetida-
mente para converlir la grande y pesada masy citoplasmi-
ca en un gran nimero de células manejubles Namadas
blastomeros. No hay aumento de tamano durante este
periodo, solamente subdivision de la masa, que continda
hasta que se alcanzan ¢l tamane normal de una célula
somdtica. Al final de la segmentacién el zigoto se ha divi-
dido en cientos o miles de células y se forma el estado
de gastrula.

Anies de que comience la segmentacion se puede
observar un gje animal-vegetativo en el embridn. Este gje
existe porque el vitelo, el alimento para el embrién en
crecimiento, se encuentra solamente en un extremo, lo
que establece la polaridad del embrién. El extremo con
el vitelo ¢s ¢l polo vegetativo, v ¢l opuesto el polo ani-
mal (Figura 8-7B); el polo animal contiene fundamental-
mente citoplasma y muy poco vitelo. El gje animal-vege-
tativo  proporciona un sistema  de  refvrencia en el
embridn. La scgmentacion es generalmente una secucn-
cia ordenada de divisiones celulares de forma que una
célula se divide para dar lugar a dos, cada una de las
cuales se vuelve a dividir y forman cudtro, estas cualro,
ocho y asi sucesivamente. Durante cada division se hace
patente en la célula un surco de segmentacidén. Este sur-
co de segmentacion puede ser paralelo o perpendicular
al gje animal-vegetativo.

Como afectan a la segmentacion
la cantidad y la distribucion del vitelo

La canrtidad de vitelo en el polo vegetstivo varia entre los
distintos taxenes. Los huevos con muy poce vitelo distri-
buido uniformemenie igura 8-7A, C v E) se denominan
isolecitos (Gr. isus, igual, + lekithos, vitelo). Los huevos
mesolecitos (Gr. mesos, medio, + lekithos, vitelo) tienen
una cantidad moderada de vitelo concentrada en el polo
vegetativo (Figura 8-7B), mientras que los huevos telole-
citos (Gr. telos, extremo, + lekithos, vitelo} presentan una
gran cantidad de vitelo densamente concentrado en el
polo vegetativo (Figura 8-7D). Los huevos centrolecitos
tienen una gran masa central de vielo.

La presencia de vitelo entorpece hu segmentacion en
distintos grudos: cudndo hay poco vitelo, los surcos de
segmentacion sc exticnden por completo o truvés del
huevo en la segmentacion holoblastica (Gr. holo, com-
plete, + blastos, germen) (Figura 8-7A, B, Cy E). Cuando
hay mucho vitelo, la segmentacion ¢s meroblastica (Gr.

CAPITULO 8 Principios del desarrollo 179

SEGMENTACION RADIAL HOLOBLASTICA

A Estrella de mar: huevo isolecito

B Rana: huevo mesolecito

Polo animal
|

‘
|

| |
Polo vegetative Creciente gris

SEGMENTACION ESPIRAL HOLOBLASTICA

C Nemertino: huevo isolecito

SEGMENTACION DISCOIDAL MEROBLASTICA
D Pollo: huevo telolecito

SEGMENTACION ROTACIONAL HOLOBLASTICA

E Ratén: hueve isolecito

Figura 8-7

Desarrollo inicial de una estrella de mar, una rana, un nemertine,
un polle y un raton. Las zonas amarillas en los diagramas
representan el vitelo.

meros, parte, + blastos, germen}, con las células sobre una
masa de vitelo sin dividir (Figura 8-7D). La segmentacion
merohlastica es incompleta porque los surcos de seg-
mentacion no pueden progresar a s de la densa ma-
s4 de vitelo, y se detienen en ¢l limite entre ¢l citoplasma
y el vitelo subyacente.

La segmentacion holeblastica se produce en huevos
isolecitos, y tiene lugar en los equincdermos, los tunica-
dos, los cefalocordados, los nemertinos vy la mayoria de
los moluscos, asi como en los mursupiales y los mamife-
ros placentarios, incluido el hombre (Figura 87A, C v E).
Los huevos mesolecitos también se segmentan holoblisti-
camente, pero la segmentacion se produce mis lenta-
menie por el vitelo, dejando la zona vegetativa con unas
pocas células grandes y llenas de vitelo, mientras gue la
zona animal presenta muchas células pequenas. Los hue-
vos de los anfibios (Figura 8-7B) ilustran este proceso.
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La segmentucion merobldstica tiene lugar en los
huevos telolecitos v centrolecitos. En los huevos clole-
citos de las aves, los reptiles, la mayoria de los peces,
algunos anfibios, los moluscos cefalépodos y los mami-
feros monotremas, la segmentacion queda restringida 4l
citoplasma de un estrecho disco sobre el vitelo (véase el
desarrollo del pollo ¢n la Figura 8-7D3, En los huevos
centrolecitos de los insectos y muchos otros artropodos,
la segmentacion citoplasmatica estd limitada a una capa
superficial del citoplasma libre de vitelo, mientras que
citoplasma interne, con abundante vitelo, permanece
sin segmentar (Figura 8-15).

La funcion del viclo es nuwir al embrion. Cuando
existe mucho vitelo, como en los huevos telolecitos, las
crias muestean desacrollo directo, pasando de) emlbrion
a un adulto en muniatura. Cuando hay poco vitelo, como
en los huevos isolecitos y mesolecitos, las crias forman
diversos estados larvarios, capaces de alimentarse por si
mismos. En este desarrollo indirecto, las larvas son dis-
tintas de los adultos y deben pasar una metamortosis
husta el cuerpo del adulo (Figura 8-8). Existe otra forma
de compensar la ausencia de vitelo: en la mayoria de los
mamiferos, la madre nutre al embrién mediante una pla-
centa.

¢Qué podemos aprender
del desarrollo?

Los bidlogos estudian ¢l desarcollo por diferentes razo-
nes. Algunos estudios se centran en comprender como el
zigoto, una Unica clula de gran tamano. puede dar lugar
a la multitud de partes corporales en un organismo.
Comprender los mecanismos del desarrollo requicre sa-
ber como la segmentacion divide el citoplasma, ¢cdmo in-
teractQan las distintas oClulas y como procede la expre-
sién génica. Estos usuntos se tratan en Jas pdginas 188
a 193,

Qua razon para estudiar el desarrollo es estudiar los
risgos comunes cntre los organismos. Las caracteristicas
comunes en los mecinismos del desarrollo se tratan en la

Larva de
vida libre

Comienza a formarse

Gastrulacion el cuerpo larvario

Figura 8-8

pagina 192, pero también hay coincidencias entre los or-
ganismos cn la secuencia de los sucesos del desarrollo.
Todos los animales pluricelulares comienzan como zigo-
tos v todos pusan por la segmentacidn y diversos estados
subsecucnies. Los embriones de las esponjas, los caraco-
les y las ranas se diferencian en un momento determina-
da para dar lugar a adultos distintos. ;Cuindo se produce
esta divergencia? No todos los zigotos se segmentan de la
misma forma; shay tipos de segmentacion caracteristicos
de grupos de animales en particular? Los tipos de seg-
mentacion caracterizan determinados grupos de anima-
les, pero la forma de la segmentaciéon se une a oUros ras-
gos del desurrollo para  constituir un conjunto  de
caracteres. Por 1anto, s necesaria un:d panordmica de la
secuencia del desarrollo para explicar los otros caracteres
del conjunto.

De acuerdo con estos rasgos, se pueden hacer varios
grupos con los 32 filos de animales pluricelulares. Mejor
que intentar desgranar los detalles de los 32 filos, pode-
mos interpretar estas filos como variaciones de un name-
ro mucho menor de formas de desarrollo. Los conjuntos
de caracleres se tratan en la pagina 182 y en el Capitulo 9.

PANORAMICA
DEL DESARROLLO
TRAS LA SEGMENTACION

Blastulacion

La segmentacion subdivide la masa del zigoto hasta for-
mar un grupoe de células llamado blastula (Gr. biasios,
germen, + wla, pequeno) (Figura 8-9). En los mamiferos,
el conjunto de <élulas recibe el nombre de blastocisto
(Figura 8-13E). In la mayoria de los animales, las células
se disponen alrededor de una cavidad huecu llena de
fluido (Figura 8-9) denominada blastocele (Gr. blastos,
germen, + koilos, cavidad). Una blastula hueca puede re-
cibir el nombre de celoblastula para distinguirla de una

La larva comienza
la metamortosis

Erizo de mar adulto

Desarrolle indirecto de un erizo de mar. Tras la gastrulacién, se desarrotla una larva nadadora, que se alimenta y crece en aguas oceanicas
iibres. La larva sufrird una metamorfosis hasta un diminuto erizo bentoénico; este erizo se alimenta y crece, alcanzando la madurez sexual.
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Mesodermo

La cavidad celomatica
se forma dentro
del mesocdermo

El mesodermo
se encuentra entre el
endodermo y el ectodermo

Secuencia generalizada de! desarrollo que muestra la formacién de las tres hojas embrionarias y dos cavidades corporales gue se

mantienen en el adulto,

estercoblistula maciza; ln exposicidn general que olrece-
mos agui asume que la blastula es hueca. En el estado de
blastula, el embrion se compone desde unos pocos cien-
tos de celulas hasta varios miles. Ha habicdo un cran in-
cremento del contenido total de DNA, ya que cada uno
de los nocleos de las numergsas células hijus conticne
ranto DNA como el zigoto original. Sin embargo, ¢ em-
bridn no tiene dhora mayor umano que et zigoto,

La formacion de un estado de bldstula, con su dnica
capa de células, tiene lugar en los animales pluricelula-
res. Fn todos fos animales, excepto en lus esponjas, el
desarrollo continta tras ¢ estado de blastala hasta for-
mar utii 0 dos hojus embrionarias mas. Estas hojus em-
brionarias producen en Gltimo término todas las estruc-
turas del cuerpo del adulto: los derivados de las hojas
embrionarias de los vertebrados se muestran en la Figu-
ra 8-26.

Gastrulacion y formacion
de las capas embrionarias

La gastrulacion convierte la blistula esférica en una es-
tructurad mis compleja y forma una segunda hoja embrio-
naria (Figura 8-9). Existen variaciones en ¢sle proceso
(pp. 183 180), pero gencralmente un lado de lu blastula
se dobla hacia adentro en un proceso conocide como in-
vaginacion. Esta entraca hacia el interior continia hasta
que la superficie que se introduce se extiende aproxima-
damente hasta un tercio de la distancia en el blastocele,
formando una nueva  cavidad interna (Figura 8-9).
Podemos imaginar un globo en el que hacemos presion
por un lado; Ja parte que empujamos forma una cavidad.
Esta cavidad interna s la cavidad digestiva, denominada
arquénteron (Cr. archae, untiguo, + enferon, who di-
gestiva) o gastrocele (Gr. gaster, estomago, + koilos. ca-
vidad). Se sittia en el interior del Blastocele. ahory reduci-
do. Lz ubcrtura del wbo digestivo, por la que comenzd el
proceso, es el blastoporo (Gr. blastos, germen, + poros,
orificia).

£l estado de gastrula (Gr. gaster. estGmuago, + e,
pequeno) tiene dos capas: una externa que rodea al
blastocele, llamada ectodermo (Gr. ecto, cxterno, + de-
ros, piel) y una capa interna, que tapiza el who digesti-
vo. llamada endodermo (Gr. endon, dentro, + deros,
piel). Al formar una imagen mental del proceso del de-
sarrollo, recuerde que los espacios o cavidades solamen-
te pucden definirse por sus limites. Por ello, la cavidad
digestiva ¢s un espacio definido por el epitelio que la ta-
piza (Figura 8-9).

Esta cavidad digestiva se abre solamente en ¢l blasto-
pora, por lo que se califica de ciega o incompleta.
Cualquicr cosa consumida por un animal con un tubao di
gestivo clego debe ser digerida por completo o los restos
deben ser expulsados por la boca. Ciertos animules, por
gjemplo, las anémonas de maur o los gusanos planos, tie-
nen un tubo digestivo ciego. Sin cmbargo, la mayoria de
los animales presentan un tubo digestivo completo,
con una segunda abertura, ¢l ano (Figura 5 9). El blasto-
poro forma la boca en organismos con un determinaclo
conjunto de caracteres del desarrollo, pero s convicre
en ¢l wno en organismos gue muestran ofro conjunto dc
rasgos (Figura 8-10).

Formacion de un tubo digestivo
completo

Cuando se forma un tuho digestivo completo, el movi-
miento hacia dentro del arquenteron contintGia hasta que
su extremo contacta con la pured ectodérmica de la gis-
trula. La cavidad del arquénteron se extiende a través del
animal, y el ectodermo y el endodermo llegan o encontrar-
se. Esto da lugar 2 un who endodérmico, ¢l digestivo, ro-
deado por el blastocele y dentro a su vez del tubo ccio-
dérmico formado por la pared del cuerpo (Figur 8-9). Bl
tubo endodérmico tiene ahora dos aberturas, €1 blastoporo
y uni segunda abertura sin denominacion que se formo al
unirse el arquénteron con el eclodermo (Figura 8-9),
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Formacion del mesodermo,
la tercera hoja embrionaria

Todos los animales pluricelulares, aparte de las esponjas,
pasan de una blastula a una gastrula, con la formacion de
dos hojas embrionarias. En una de las muchas incoheren-
cias de la erminologia bicldgica, no existe una denomi-
nacion para los organismos con una sola hoja embriona-
ria, pero los animales que poseen dos se llaman
diblasticos (Gr. dipioos, doble, + blastos, germen). Son
animales diblisticos L~ anémonas de mar y los ctend-
foros. La mayor pine de Jos animales tienen una hoja
embrionaria mas y s¢ conocen como triblasticos (1. £,
tres, + blastos, germen).

La tercera hoja, ¢l mesodermo (Gr. mesos, medio, +
derns, piel) se situard ceotre ¢l ectodermo v el endoderme
(Figura 8-9). El mesodermoe se puede formar de dos ma-
neras: a partir de una zona ventral cerca del labio del
blastoporo aparccen unas células que proliferan en ¢l es-
pacio entre el arquénteron y la pared externa del cuerpo
(Figura 8-13C), o bien la region central de la pared del ar-
quénteron sobresale hacia fuera en el espacio entre ¢l ar-
quénteron y lu parcd externa del cuerpo (Figura 8-13A).
Independientemente et mérodo, las células iniciales del
mesodermo proceden del endoderme. En unos pocos
erupos, como los anfibios, parte de la tercera capa de cé-
lulas proceden del ectodermo; esto se conoce Como ecto-
mesodermo (Gr. eclo, exterior, + mesos, medio + deros.
piel) para distinguirlo del verdadero mesodermo, forma-
do a partir de] endodermeo.

Al final de 1a gastrulacion, el ectodermo cubre al em-
brion, y el mesodermo y ¢l endodermo se encuentran en
su interior (Figura 8-9). Como resultado, las células tie-
nen nuevas posiciones v nuevos «ecinos., con lo que las
interacciones entre las células y las hojus embrionarias
generardn nuevas rasgos del modelo corporal.

Formacion del celoma

Uin celoma (Gr. koilos, cavidad) es una cavidad corporal
limitada complcetumente por mesodermo; la banda de
mesodermo con su celoma interno se encuentra en ¢l in-
terior del espacio ocupado previamente por ¢l blastocele
(Figura 8-9). ;Cémo eeurre esto? Durante la gastrulacion,
el blastocele ¢s ocupado, parcial o totalmente, por el me-
sodermo. La cavidad celomatica aparece en el mesoder-
me por uno de los dos siguientes procesos: esquizocelia
o enterocelia. 'stos métodos se tratan mdas adelunic y
en la pigina 102, 1 n celoma formado por esquizocelia es
funcionalmente cquivalente a otro formado por cnteroce-
lia. El proceso por ¢l que se forma el celoma es un carde-
ter heredado que resulta Ol para agrupar animales de
acuerdo con los conjuntos de caracteres del desarrollo
mencionados anteriormente,

Cuando se completa la formacion del celoma, el
cucrpo tiene tres hojas embrionarias vy dos cavidades

{Figura 8-9). Una cavidad es el tuho digestivo, y la otra es
la cavidad celomatica, llena de liquido. El celoma, limita-
do por paredes mesodérmicas, ha ocupado por completo
¢l blastocele. El mesodermo que rodea al celoma produ-
cird eventualmente capas de miisculos, entre olras estruc-
turas. El conjunto del celoma vy la musculatura puede
constituir un esqueleto hidrostitico, come en las lombri-
ces de tierra,

CONJUNTOS DE CARACTERES
DEL DESARROLLO

Existen dos grandes grupos de animales tribldsticos, los
protéstomos y los deuterdstomos. Estos grupos se dis-
tinguen por un conjunto de cuatro caracteres del desarro-
llo: (1) posicion radial o espiral de las cClulas durante la
segmentacion, (2) segmentacion del citoplasma regulado-
ra o en mosdice, (3) destino del blastoporo para dar lugar
a4 la boca o al ano, vy (4) formacion del celomu esquizocé-
lica o enterocélica. Los moluscos v lus lombrices, entre
olres, pertenecen @ los protostomos. Las estrellas de mar,
los peces vy las ranas, entre otros, son deutcrdstomos.

Desarrollo de los deuterdéstomos

Patrones de segmentacion

La segmentacion radial (Figura 8-10} recibe este nom-
bre porque las células embrionarixs s¢ disponen con una
simetriz radial con respecto al eje polo animal-polo vege-
rative. En la segmentacion radial de las estrellas de mar el
primer plano de division pasa exactamente por el eje,
dando lugar 2 dos células hijas idénticas (llamadas blas-
tomeros). En la segunda division, se forman surcos si-
multineamente en los dos blasidmeros, tamhién parale-
los al eje animal-vegetativo, pero perpendiculares al
surco de la primera division. Los siguientes surcos se for-
man 1 la ver en los cuatre blastomeros hijos, esta vez
perpendiculares al eje animal-vegetative. produciendo
cdos filus de cuatro células cada una. Cada hilera de célu-
las se sitGa exactamente sobre lus células de la hilera
subyacente (Figura 8-10). Las divisiones subsiguientes
dan como resultado un embrion compuesto por varias
hileras de c¢lulas.

Una scgundi caracteristica de la segmentacion se re-
fiere al destino de blasidmeros aislados y del citoplasma
que contienen, Este rasgo no cobrd importancia hasta
que los bidlogos llevaron a cabo experimentos con em-
briones al comienzo de l4 segmentacian. Iimaginemos un
embrion en ¢l estado de cuarro células (Figura 8-10). En
Oltimo término, todas lus células de un organismo deri-
van de estas cuatro, pero ccudndo guedan determinados
los productos de cada upa de ellas? Si se quita una célula
cdel grupo ;pueden el reste seguir desarrollindose hasta
formar un organisme normal?
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Destino del blastoporo

Un embrién deuterdstomo (Gr.
deuteros, segundo, + stoma, bo-
ca) pasa por los estados de blas-
tula y gastrula v forma un tubo
digestivo completo. El blastoporo
forma ano, y una segunda abertu-
ra, sin denominacion, da lugar «
la hoca, como indica la etimolo-
giz del nombre del grupo.

Formacion del celoma

La altima caracteristica de los deu-
terdstomos estd relacionada con el
origen del celoma. En la entero-
celia (Gr. enteron, tubo digestivo,
+ koilos, cavidad), el mesodermo
v ¢l celoma se forman a la vez. En
la entlerocelia, la gastrulacion co-
mienza en un lado de la gdstrula
gue se introduce en ¢l interior, pa-
ra constituir el arquénteron ¢ ca-
vidad digestiva. Conforme el ar-
quénteron  continta  creciendo
hacia dentro, sus paredes lalerales
se expanden formando un com-
partimiento celomatico semejante
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Tenidencias del desarrcllo en protdstomos y deuterdstomos. Estas tendencias estan muy
modificadas en algunocs grupos, como los vertebrados. La segmentacién en los mamiferos es
rotacional, antes que radial; en los reptiles, las aves y muchos peces, la segmentacion es
disceidal. Los vertebrados también han desarrollado un mecanismo derivado de la formacion

del celoma, que es basicamente esquizacélico.

La mayoria de los deuterdstomos tienen un desa-
rrollo en mosaico, en el que el destino de cada célula
depende mas de sus interacciones con las células veci-
nas que de la porcion de citoplasma que recibe durante
la segmentacidn. En estos embriones, v al menos al
principic del desarrello, cada célula es capaz de dar lu-
gar a un embridon completo si se la separa del resto
{Figura 8-11). En otras palabras, un blastémero tempra-
no tiene originalmente Ja capacidad de seguir mds de
un patrdon de diferenciacion, pero la interaccién con
otras células limita sus posibilidades. 5i un blastdémero
resulla eliminado de un embrién temprano, ¢l resto de
los blastomeros pueden alterar sus destinos normales
para compensar la pérdida v dar lugar a un embrién
completo. Esta capacidad de adaptacion se denomina
desarrolle regulador,

“Tubo  Mesodermo
digestive

a un saco (Figura 8-10). El com-
partimiento celomatico se despren-
de para constituir un espacio limi-
tado por mesodermo que rodea al
who digestivo (Figura 8-10). En
este espacio se acumula liquido.
Notese que las células que forman
el celoma durante la enterocelia
proceden de una regidn del endo-
dermo distinta de la que configura
¢l celoma durante la esquizocelia
{Figura 8-10).

Ejemplos del desarrollo
de los deuterostomos

Las lineas generales del desarrollo de los deuterdstomos
que acabamos de dar varian en ciertos detalles segin el
animal estudiado. La presencia de grandes cantidades de
vitelo en algunos embriones complica ademis la secuen-
cia del desarrollo. Unos pocos ejemplos de secuencias
especificas ilustrarin esta variacion.

Variaciones en la segmentacion de los deuterds-
tomos El pardn tipice de los deuterdstomos es la seg-
mentacién raclial, pero las ascidias (cordados tunicados)
rienen segmentacion bilateral. En los huevos de las as-
cidias, el eje anteroposterior queda definido antes de la
fecundacion por la distrbucion asimétrica de diversos
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Desarrollos regulador y en mosaico. A, desarrollo regulador. Cada
uno de los blastdmeros iniciales {como los de! erizo de mar),
cuando se separa de los demas, forma una pequefa larva pliteo.
B, Desarrcllo en mosaico. En un molusco, cuando los blastomeros
se separan, cada uno da lugar a una parte del embridn. El mayor
tamano de algunas de las larvas defectuosas es debido a la
formacion de un lobulo polar (P) compuesto de citoplasma del
polo vegetativo, que recibe dnicamente este blastémero.

compounentes del citopiasma (Figura 8-12). El primer sur-
co de division pasa por el eje animal-vegetativo, divi-
diendo el citoplasma asimétrico por igual entre los dos
primeros blastémeros. De esta forma, la primera division
separa en el embrién sus futuras mitades izquierda v de-
recha, lo que establece su simetria bilateral (de aqui la
denominacién de segmentacion holobidstica bilateral).
Cada sucesiva division se orienta de acuerdo con este
plano de simetia, de mancra que la mitad del embrién
formado en un lado de la primera division es la imagen
especular de la otra mitad, en el lado opuesto.

La mayoria de los mamiferos poseen hucvos isoleci-
tos y un tipo de segmentacion exclusivo, que recibe el
calificativo de retacional debido a la crientacién res-
pectiva de los blastGmeros durante la segunda division
de la segmentacion (véase el desarrollo del ratén en la
Figura 8-7F). La segmentaciéon en los mamiferos es mas

Figura 8-12

Segmentacién bilateral en embriones de Y
ascidia. La primera division de la segmentacion {

reparte el citoplasma, distribuido 'I. j'
asimétricamente, por igual entre los dos \ !
primeros blastomeros, estableciendo los \\ o

futuros lados derecho e izquierdo del animal
adulto, La simetria bilateral del embrién se
mantiene en las divisiones subsiguientes.

lenta que en cualquier otro grupo animal. En la especie
humana, la primera division se completa unas 36 horas
después de la fecundacion, y las divisiones subsiguientes
se suceden a intervalos de 12 a 24 horas. Como en mu-
chos otros animales, el primer plano de divisidn en la
segmentacion sigue el eje animal-vegetativo v forma un
embrion de dos células. Sin embargo. durante la segunda
division uno de estos blastémeros se divide meridional-
mente {es decir, por el eje animal-vegetativo), mientras
que el otro lo hace ecuatorialmente (perpendicularmente
al eje animal-vegetativo). De esta forma el plano de divi-
sion de un blastomero gira 90° con respecto al del ouo
blastdmero, de donde deriva la denominacion de seg-
mentacion rotacional. Ademds, las primeras divisiones son
asincrénicas: no todos los blastGmeros se dividen a la vez,
Por ello, los embriones de los mamiferos no crecen regu-
larmente de dos a cuatro v a ocho blastomeros, sino que
muchas veces contienen un namero impar de células.
Tras la tercera division, las células adoptan repentinamen-
te una configuracion muy apretadza, que se estabiliza me-
diante uniones celulares cstrechas entre las células exter-
nas del embrion. Estas células externas constituyen el
trofoblasto, que no es parte del embrion en si mismao, si-
no que formard la porcidn embrionaria de la placenta
cuando el embridn se implante en la pared uterina. Las
celulas que dan lugar al embrién propiamente dicho son
las células del interior, denominacdas masa celular inter-
na (véuse e) estado de blastula en la Figura 8-13E),

Los zigotos telolecitos de los reptiles, las aves v la ma-
yoria de los peces se dividen por segmentacion discoi-
dal. Debido a la gran masa de vitelo de estos huevos me-
robldsticos, la segmentacién estd limitada a un pequeno
disco de citoplasma situado sobre una gran esfera e vite-
lo tvéase ¢l desarrollo del pollo, Figura 8-7D). Los prime-
ros surcos de la segmentacion dividen este disco de cito-
plasma para dar fugar a una Gnica capa de células llamada
Blastodermo. Las siguientes divisiones escinden ¢l blasto-
dermo en cinco o seis capas de células (Figura 813D,

Variaciones en la gastrulacion de los deuteros-
tomos En las estrellas de mar, la gastrulacion comien-
za cuandoe todo el polo vegetativo de la blastula se apla-
na hasta constituir la placa vegetativa. A esto le sigue un
proceso llamado invaginacion, en el que la placa vege-
tativa (una limina de igjido epitelial) se pliega hacia clen-
o v se extiende en el intertor del blastocele aproxima-
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Figura 8-13
Estados de blastula y de gastrula en los embriones de una estrella
de mar, una rana, un nemertino, un pollo y un ratén.

damente un tercio de su longitud, creando el arquénte-
ron (Figura 8-13A). La formacion del celoma es una en-
terocelia tipica. A medida que el arquénteron continta
invaginandose hacia el polo animal, su extremo anterior
se expande en dos diverticulos sacciformes, las vesicu-
las celomaticas, que se s¢paran posteriormente para dar
lugar a los compartimientos celomaticos izquierdo y de-
recho (Figura 8-13A).

El ectodermeo dard lugar al epitelio de la superficie
corporal y al sistema nervioso. El endodermo se con-
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vertird en epitelio digestivo. Las saculaciones del ar-
quénteron son el arigen del mesodermo. Esta tercera
hoja embrionaria formard el sistema muscular, el repro-
ductor, el peritoneo {que tapiza las cavidades celomati-
cas) y las placas calcareas del endoesqueleto de la estre-
lla de mar.

Las ranas son deuterdstomos con segmentacion ra-
dial pero los movimientos morfogenéticos de gastrula-
ciéon estan influidos en gran manera por la masa de vite-
lo inerte del hemisferio vegetativo del embrion. Las
divisiones de la segmentacion quedan retardadas en este
hemisferio, de forma que la blastula resultante consiste
en numerosas células de pequeno tamano en el polo
animal y unas pocas células muy grandes en el polo ve-
getativo (Figuras 8-7B y 8-13B). La gastrulacién en los
anfibios comienza cuando las células sitnadas en el futu-
ro dorso del embrién comienzan a hundirse hacia el in-
terior (invaginarse) hasta constituir un blastoporo en for-
ma de hendidura. Asi, al igual que en la estrella de mar,
la formacion del arquénteron se inicia por una invagina-
cion, pero la gastrulacidn de los anfibios comienza ¢n la
zona marginal de la blastula, donde se unen los hemisfe-
rios animal y vegetativo v donde hay menos vitelo que
en ef polo vegetativo se forma un embrién con dos ca-
pas embrionarias (endodermo v ectodermo). La gastrula-
¢idn progresa conforme las capas de células de esta zo-
rna marginal se pliegan hacia dentro sobre el labio del
blastoporo v emigran al interior de la gastrula para for-
mar el mesodermo y el endodermo (véase la figura in-
troductoria del Capitule, p. 174). Las tres ldminas asi for-
madas constituyen las capas estructurales primarias que
tienen papeles cruciales en Ja posterior diferenciacion
del embrion.

En los embriones de aves v reptiles (Figura 8-13D3, 1a
gastrulacién comienza con un engrosamiento del blasto-
dermo en el extremo caudal del embrién, que migra ha-
cia delante para formar la linea primitiva (Figura 8-14).
Esta se convierte en el eje anteroposterior del embrién y
en el centro del crecimiento temprano. La linea primitiva
es homdloga del blastoporo del embrion de rana, pero
en el pollo no se abre a la cavidad digestiva, porque lo
impide la masa de vitelo. El blastodermo consiste en dos
capas (epiblasto e hipoblasto) entre tas que se encuentra
el blastocele. Las células de la capa superior, o epiblasto,
migran como una lamina hacia la linea primitiva, se enro-
llan sobre el borde y se introducen como células indivi-
duales en el blastocele. Estas células migradoras se sepa-
ran en dos corrientes: una, que se dirige hacia zonas
profundas, desplaza al hipoblasto a lo largo de la lipea
media y forma el endodermo; la otra corriente se mueve
entre €] epiblasto y el hipoblasto para dar origen al me-
soderme. Las células de la superficie del embrién consti-
tuyen el ectodermo. El embridn ya presenta tres capas
embrionarias, que en este momento tienen forma de ho-
jas o laminas, con el ectodermo encima y el endodermo
debajo. Esta disposicién cambia, sin embargo, cuando las
tres capas embrionarias se separan del vitelo subyacente
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Gastrulacion en el pollo. Secciones transversales de la region de
formacién del corazén a las 18, 25 y 28 horas de incubacion.

(Figura 8-14) doblindose hacia abajo para formar un em-
brion trilaminar, que se independiza del vitelo excepto
por un pedinculo Jaminar en el centre del organismo en
formacién (Figura 8-22),

La gastrulacion en los mamiferos es muy similar a la
de las aves y reptiles (Figura 8-13E). Los movimientos de
la gastrulacién en la masa interna de células producen
una linea primitiva. Las células del epiblasto se mueven
medialmente a través de la linea primitiva hacia el inte-
tior del blastocele, v a continuacion célulus aisladas mi-
gran lateralmente a través del blastocele para formar el
mesodermo vy el endodermo. Las células del endodermo
(derivadas del hipoblasto) forman un saco vitelino des-
provisto de vitelo, ya que los embricnes de mamifero ob-
tienen los nutrientes directamente de la madre a través
de la placenta.

Los anfibios, los reptiles y las aves, que tienen can-
tidades de vitelo moderadas o grandes concentradas en
el polo vegetativo del embrion, han desarrollado patro-
nes de gastrulacion derivados en los que ¢l vitelo no

interviene en el proceso. El vitelo es un impedimerito
para la gastrulacion, y consecuentemente, ésta se pro-
duce alrededor (anfibics) o por encima (reptiles y
aves) del vitelo vegetative. Los huevos de los mamife-
ros son isolecitos, por lo que podria esperarse que pre-
sentasen un modele de gastrulacion similar al de las es-
trellas de mar. En vez de ello, tienen un patrdn mds
cercano al de los huevos telolecitos. La mejor explica-
cién para ello es el linaje comdn con aves vy reptiles.
Los reptiles, las aves y los mamiferos comparten un an-
tecesor comin cuyos huevos eran telolecitos. Por ello,
los res grupos heredaron sus respectivos patrones de
gastrulacién de dicho antecesor y los mamiferos desa-
rrollaron después huevos isolecitos pero manteniendo
el madelo telelecito.

Una complicacion adicional de los vertebrados es
que la formacién del celoma se produce por una forma
modificada de esquizocelia (Figura 8-10), no por entero-
celia. Los cordados invertebrados forman su celoma por
enterocelia, como es tipico de los deuterdstomos,

Desarrollo de los protostomos

Patromnes de segmentacion

La segmentacidon espiral (Figura 8-10) se da en la ma-
yoria de los protdstomos. Se diferencia en dos impor-
tantes aspectos de la radial: en vez de dividirse segin
planos paralelos o perpendiculares al eje palo animal-
polo vegetativo, el huevo se divide oblicuamente con
respecto a dicho eje, dando lugar tipicamente a cuarte-
tos de células que se sithan, no unas sobre otras, sino
sobre los surcos que separan células contiguas, es decir,
al resbolillo. Esto hace que la capa superior de células
aparezca desplazada {como en una espiral} con relacion
a la capa inferior de células (Figura 8-10). Ademas, los
huevos con segmentacién espiral «empaquetans sus cé-
lulas como pompas de jabon, mucho mids estrechamen-
te de lo que lo hacen los embriones con segmentacion
radial, cuyas células simplemente se tocan unas a otras
(Figura 8-10).

El desarrollo en mosaico caracteriza a la mayocria
de los protostomos (Figura 8-10). En él, el destino celular
estd determinade por la distribucién de ciertas proteinas
y RNA mensajeros denominados determinantes morfo-
genéticos en ¢l citoplasma del huevo. Conforme progre-
sa la segmentacién, esios determinantes morfogenéticos
se distribuyen desigualmente entre las células. Cuando
un blastémero determinaclo se aisla del resto del em-
brion, sigue formando las estructuras caracteristicas defi-
nidas por los determinantes morfogenéticos que contiene
(Figura 8-11). Si falta un blastdmero en particular, el ani-
mal carece de lus estructuras normalmente formadas por
dicho blastémero, por lo que no puede desarrollarse con
normalidad. Este patrén se denomina desarrcllo en mo-
saico, porque el embridn parece ser un mosaico de par-
tes autodiferenciadas.
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Destino del blastoporo

Un protostomo (Gr. profos, primero, + sioma, boca) re-
cibe este nombre porque €l blasteporo da lugar a la bo-
ca, ¥ la segunda abertura, sin denominacion, se convierte
en el anoc.

Formacion del celoma

En los protdstomos se forma una banda de tejido meso-
dérmico alrededor del tube digestivo antes de que apa-
rezca el celoma. Cuando existe, la cavidad celomatica se
forma por esquizocelia. Para formar el mesodermo,
unas células endodérmicas surgen ventralmente del labio
del blastoporo (Figura 8-10) y se desplazan, por ingre-
sion., al espacio entre las paredes del arquénteren (endo-
dermao) y la pared externa del cuerpo (ectodermo). Estas
células se dividen y producen nuevas células, denomina-
das precursores mesadérmicos, entre las dos capas celu-
lares existentes (Figura 8-13C). Al proliferar, estas células
constituyen el mesodermo. Los embritlogos han estudia-
do detalladamente los linajes celulares y han establecide
que en muchos organismos con segmentacion espiral,
como los platelmintos, los molusces y otros animales se-
mejantes, estos precursores mesodérmicos proceden de
un gran blistomero, denominado célula 4d, que se en-
cuentra en los embriones de entre 29 v 04 células.

Algunos embricnes no desarrollan un celoma. Los
platelmintos como Planaria llegan hasta el estado de
gistrula temprana v forman una hoja mesodérmica como
acabamos de describir. El mesodermo ocupa por comple-
to el blastocele vy nunca aparece un celoma (Figura 9-3).
Los animales sin celoma se denominan acelomados. En
otros protostomos, el mesodermo solo tapiza una cara
del blastocele, dejande una cavidad blastocélica lleno de
fluido adyacente al wbo digestive (Figura 9-3). Esta cavi-
cac que rodea al digestivo recibe el nombre de pseudo-
celoma (Gr. pseudos, falso. + koilos, cavidad); estd limita-
do en su cara interna por el epitelio digestivo, y en su
cara externa por una capa de mesodermo yuxtapuesta al
ectodermo. De esta forma, el pseudoceloma tiene me-
sodermo s6lo en un lado. mientras que un verdadero ce-
loma es una cavidad llena de liquido limitada comple-
tamente  por mesodermo (Figura 9-3). Los modelos
corporales acelomado y pseudocelomado se tratan con
detalle en el Capituls 9.

En los celomados protéstomos, como las lombrices
de tierra y los moluscos, [a hoja mesodérmica se forma
como acabamos de describir, v el celoma se origina por
esquizocelia (Gr. schizein, separar, + koilos, cavidad). El
celoma aparece, como indica la etimologia, cuando la
banda mesodérmica alrededor de) wbo digestivo se abre
por el centro y se llena de liquide (Figura 8-10).

Ejemplos de desarvrollo protéstomo

Los protostomos se dividen en dos clados. Uno de elles,
los protostomos lofotrocozoos, contiene a los gusanos
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segmentados, a los moluscos (caracoles, babosas, pulpos
y demds) v a otros taxones menos conocidos. El nombre
de este clado hace referencia a dos rasgos presentes en
algunos miembros del grupo: una corona de tenticulos
con forma de herradura, llamada el loféforo (pp. 511-
512), v una larva trocéfora (p. 381). Los lofotrocozoos
presentan los cuatro rasgos protostomos que yva hemos
descrito (Figura 8-10). Tipicamente forman el mesoder-
mo a partir de la célula 4d.

El otre clado, los protéstomos ecdisozoos, incluye
a los artrépodos (insectos, arafias, cangrejos y sus parien-
tes), los gusanos redondos y otros raxones que mudan su
exoesqueleto. El nombre de este clado hace referencia
a la muda cuticular, la eedisis (Gr. ekdyo, desnudar,
peiar).

Variaciones en la segmentacion de los protosto-
mos  La segmentacion espiral es tipica de los protosto-
mos, pero una clase de moluscos muy especializada, los
Cefalopodos, tene una segmentacion bilateral, como la
de las ascidias, unos cordados (p. 184, Figura 8-12). Los
pulpos, los calamures vy las sepias pertenecen a los
Cefalépodos.

Muchos ecdisozoos no presenta segmentacion espi-
ral; en algunos, la segmentacion es radial y en otros, es
de un tipo exclusivo, como la segmentacion superficial
caracteristica de los insectos.

Los huevos centrolecitos de los insectos sufren una
segmentacion superficial (Figura 8-13), en la que una
masa de vitelo central restringe la segmentacion al borde
citopldsmico del huevo. Este patrdn es muy raro, porque
la divisién del citoplasma (citocinesis) no se produce
basta que han tenido lugar muchos ciclos de divisién nu-
clear. Tras aproximadamente ocho ciclos mitéticos sin di-
vision del citoplasma (lo que da lugar a 256 nicleos), los
nacleos migran a la periferia del hueve, libre de vitelo.
Unos pocos nucleos en el extremo posterior del huevo
quedan rodeados de citoplasma para formar las células
polares, que dardan lugar a las células germinales del
adulto, Después, toda la membrana plasmitica del huevao
se pliega hacia dentro, aislando cada nicleo en una Gni-
ca célula, lo que da como resultado una capa de células
periféricas alrededor de una masa central de vitelo
(Figura 8-15). Como el vitelo es un impedimento para la
segmentacion, este proceso evita la division del mismo,
limitandlo la particidon del citoplasma a las zonas que no
lo poseen.

Variaciones en la gastrulacion de los protosto-
mos  En la mayoria de los protéstomos, todas las célu-
las del mesodermo derivan de la célula 4d (p. 187). Sin
embargo, en algunos nemertinos (Figura 8-13C), el meso-
dermo deriva de un blastdmere temprane. En muchos
protostomos ecdisozoos es dificil determinar el origen
del mesodermo, debido a la modificacion de Jos patrones
de segmentacion.
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Figura 8-15

Segmentacién superficial en un embridn de Drosophila. Primeramente, el nicleo del zigoto se divide repetidamente en el endoplasma rice
en vitelo, mediante mitosis pere sin citocinesis. Tras varias mitosis, la mayoria de los nucleos migran a la superficie, donde se separan
mediante citocinesis dando lugar a células individuales. Algunos nucleos migran al polo posterior para formar las ¢élulas germinales
primordiales, lamadas célutas potares. Varios niclecs permanecen en el endoplasma donde regularan la degradacién del vitelo. La etapa
de blastodermo celular corresponde al estado de blastula de otros embriones.

MECANISMOS DE DESARROLLO

Equivalencia nuclear

Como genera el embrién en desarrollo la multitud de i-
pos celulares de un organismo multicelular desde el pun-
to de partida del simple nicleo diploide del zigoto? Para
muchos embridlogos del siglo xx solamente parecia ha-
her una respuesta posible: conforme se sucedian las divi-
siones celulares, el material hereditaric tenia que dividir-
se desigualmente entre las células hijas. Segin esta idea,
el genoma se iba rompiendo gradualmente, aislindose
en unidades cada vez mds pequenas hasta que finalmen-
te quedaba solamente la informacidén necesaria para los
rasgos caracteristicos de un dnico tpo celular, Esto se co-
nocié come la hipétesis de Roux-Weismann, en honor de
los dos embridlogos alemanes que desarrollaron el con-
cepto.

Los esfuerzos de Hang Driesch para alterar el desarrolle
del huevo fucron descritas poéticamente por Peattie: «He
aqui a Driesch sujetando entre dos placas de vidrio
huevos del erizo de mar favorito de Loeb, apretandoles,
rompicndolos y deformindolos de todos los modos
posibles. Y cuando finalmente dejd de abusar de ellos,
iniciaron su desarrolle normal y ordenadamente. ¢Se
puede concebir una maquina, preguntaba Driesch, que
pudicra ser volcada, sus partes desarmaclas y
translocadas, v que todavia funcionara con normalidad?
Es inimaginable. Pero podemos decirlo el huevo,
fecundado © no, que aloja vida latente, con todas las
potencialidades presumidas por Aristoteles v con todos
los suenos del escultor sobre las formas, si, v con todo el
poder de su brazo.» De Peattie, D.C. 1935. An Almanac
for Moderns. New York, G. P. Putnam Sons.

Sin embargo, en 1892 Hans Driesch descubrié que si
se separan las dos células de un embrion de erizo de
mar, ambas daban lugar a larvas normales. Driesch dedu-
jo que ambas células contenian toda la informacion ge-
nética del zigoto original. Sin embargo, esto no fue sufi-
ciente para muchos, ya que todavia gran cantidad de
embridlogos pensaron gue, incluso aunque tadas las cé-
iulas contuvieran genomas completos, los nicleos debe-
rian modificarse progresivamente de alguna manera, para
deshacerse de la informacién que no fuera necesaria en
el desarrollo de células especializadas.

Con ¢l cambio de siglo, Hans Spemann introdujo un
nuevo punto de vista para comprobar la hipdtesis de
Roux-Weismann. Spemann puso ligaduras de cabeilo hu-
mane alrededor de huevos de tritdn cuando estaban a
punto de dividirse; las apretd hasta que los huevos esta-
ban casi, pero no del rodo, separados en dos mitades. El
nacleo quedaba solamente en una mitad del huevo par-
cialmente dividido; el otro lado permanecia anucleado,
conteniendo solamente citoplasma. El zigoto completo
su primera divisién de segmentacidon solamente en el la-
do que contenia el nacleo; la mitad anucleada permane-
cia sin dividirse. Eventualmente, cuando el lado nuclea-
do se habia dividido en 16 células, uno de los nicleos
de la segmentacién emigré atravesando el delgado
puente citopldsmico hasta el lado anucleado. Inmediata-
mente este lado empezd a dividirse v se desarrolld nor-
malmente.

Sin embargo, a veces Spemann observé que la mi-
tacl nucleada del embrién se desarrollaba solamente co-
moe una especie de esfera ancormal de un tejido «gela-
tinoso». La explicacion, segin descubrid  Spemann,
depende de la posicion de Ia media luna gris o crecien-
te gris, un area libre de pigmentos que aparece en la
Figura 8-7B. El creciente gris ¢s necesario para ¢l desa-
rrello normal porque es el precursor del organizador de
Spemann del que se habla en la introduccion de este
capitulo {p. 174}
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El experimente de Spemann demostrd que cada blas-
tOmero contiene suficiente informacion genetica para el
desarrollo de un animal completo. En 1938 propuso otro
experimento que demostrariz que incluso las células so-
maticas de un adulto contienen un genoma completo. El
experimento, que Spemann calificd de «algo fantisticos
para la época, supondria extraer el nicleo de una célula
huevo v sustituirlo por el nicleo de una cé&lula somatica
de un individuo distinte. Si tedas las células contuvieran
la misma informacion genética que el zigoto, el embridn
deberfa desarrollarse como un individuo genéticamente
idéntico 4 aquel del que procedia el nicleo. Hubo que
esperar varias décadas para resolver Jas dificultades téeni-
cas, pero €] experimento se lleve a cabo con éxite en an-
fibics, v hoy puede realizarse en diversos animales.
Actualmente, el proceso se conoce familiarmente como
clonacion. Uno de los mamiferos clenados mas famo-
s0s, la oveja Dolly, obtuvo el material genético de su ni-
cleo de las glindulas mamarias de una oveja de seis anos
de edad.

St todos los nicleos son equivalentes, ;qué hace que
algunas célulus se desarrollen como neurcnas y otras co-
mo células musculares? En la mayoria de los animales,
excepto en los insectos, hay dos formas fundamentales
por las que las células alcanzan diferentes destinos du-
rante el desarrollo: (1) separacion citoplasmica de molé-
culas determinantes durante la segmentacion, y (2) inte-
raccion entre células vecinas (interacciones inductivas).
Todos los animales utilizan ambos mecanismos en cierta
medida para producir distintos tipos celulares. Sin embar-
go, en algunos animales domina la especificacion cito-
plismica, mientras que en otros prevalecen ias interac-
ciones inductivas.

Especificacion citoplasmica

UIn huevo fecundado contiene componentes citopldsmi-
cos distribuidos irregularmente en su interior. Se cree que
estos distintos componentes citopldsmicos contienen de-
terminantes morfogenéticos que controlan Iz diferencia-
cion de la célula hacia un determinado tipo celular. Estos
determinantes morfogenéticos s¢ encuentran reparticlos
entre distintos blastdmeros como resultado de la segmen-
tacion, de forma que el destino de cada célula queda es-
pecificado por el tipo de citoplasma que adquiere duran-
te el desarrollo (véase el desarrollo en mosaico, p. 186).

Este proceso es especialmente evidente (v ficilmente
observable) en algunas especies de tunicados en los que
el huevo fecundado contiene hasta cinco tipos de cito-
plasma de distintos colores (Figura 8-12). Estos citoplas-
mas coloreados se separan en diferentes blastdomeros que
forman, en consecuencia, distintos tejidos y organos. Por
ejemplo, el citoplasma amarillo da lugar a células muscu-
lares, mientras que el citoplasma ecuatorial gris produce
la notocorda y el tubo neural. Bl citoplasma clare forma
la epidermis larvaria y el citoplasma vegetativo gris da lu-
gar al tubo digestivo.
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Induccion embrionaria

La induccién, o capacidad de algunas células de provo-
car una respuesta especifica para el desarrolle de otras,
es un fendmeno muy extendido en el desarrollo. Los ex-
perimentos clasicos, citados en 14 introcluccion de la pi-
gina 174, fueron hechos pablicos por Hans Spemann vy
Hilde Mangold en 1924, Cuando un pedazo del labio
dossal del blastopore de una gdstrula de salamandra se
teaslacdla a una posicion lateral o ventral en otra gistrula,
se invagina v desarrolla una notocorda y somitos muscu-
lares. También incduce al ectodermo del hospedador a
formar un tubo neural. Eventualmente se desarrolla un
sistema completo de Grganos donde se ha colocado el in-
jerte, que puede crecer hasta formar un embrion secun-
dario casi completo (Figura 8-16). Esta criatura estd com-
puesta en parte de tejido injertado y en parte de tejido
inducido por el injerto.

Pronto se descubrid que solo los injertos del rebor-
de dorsal del blastoporo son capaces de inducir la for-
macién de un embrign secundario completo o casi
completo. Bsta zona corresponde a areas presuntivas de
la notocorda, somitos musculares y placa precordoide. Y
también se ha sabido que solamente el cctodermo del
huésped puede desarrollar un sistema nervioso en el in-
jerto, v que la capacidad reactiva es mdxima en el estado
precoz de gdstrula y declina cuando el embridn recipien-
dario se hace mds viejo.

Mesodermo que se descara, ,,
opuesto al labio dorsal !

@&

Labio dorsal
Mesodermo donante
del labio dorsal

y desarrcllo

Cresta neural ‘ A I\écg:lor?gr?a
primaria Notocorda primaria ~ Secundana
y desarrollc
neural neural

Desarrollc neural
secundario

Figura 8-16

Experimento del organizador primario de Spemann y Mangold.
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Spemann llamé organizador primario al drea del
rehorde dorsal del blastoporo, puesto que ésta era la Gnj-
ca region capaz de inducir el desarrollo de un embrion
completo en el huésped. Asi mismo, llamo al proceso in-
duccidén primaria, porque creyd que se trataba del pri-
mer suceso inductivo del desarrollo. Estudlios posteriores
demostraron que muchos otros tipos celulares se origi-
nan por interacciones inductivas, un procese denomina-
do induccién secundaria.

Generalmente, las células que se han diferenciado
actian come inductoras de otras, indiferenciadas y adya-
centes. La secuencia temporal es importante. Una vez
que un inductor primario pone en marcha un pardn es-
pecifico de desarrollo de un tejido, le siguen numerosas
inducciones secundarias. Lo que resulta es un patrdn se-
cuencial de desarrolle que implica no sélo a inductores,
sino también a movimientos celulares, cambios en lus
propiedades adhesivas de la célula v proliferacion celu-
lar. No hay un patrén de control general que dirija el de-
sarrollo sino mis bien una secuencia de patrones locales
en los que cada paso en desarrolle es una subunidad del
otro. Al demostrar que cada etapa de la jerarquia del de-
sarrollo es un necesario preliminar para la siguiente, los
experimentos de induccion de Hans Spemann se cuentan
entre los acontecimientos més importantes de la embrio-
logia experimental.

EXPRESION GENICA DURANTE
EL DESARROLLO

Como cada célula, con escasas excepciones, recibe el
mismo material genético, la especificidad v la induceién
citoplasmaticas deben implicar la activacién de diferentes
combinaciones de genes en distintas céluias. Por tanto, la
comprensién del desarrollo embrionario es, en altimo
ermino, un problema de comprension de los procesos
genéticos implicados. No es sorprendente que la genética
del desarrollo se estudiara en primer lugar en el organis-
mo modelo favorto de los genetisias, lu mosca del vina-
are Drosophila. Estos estudios se hao repetido en otros
animales, como el nematodo Caenorbabditis elegans, ¢l
pez cebra Danio rerio, la rana Xenopus faevis. el pollo
Gallus gallus y el ratdn Mus musculfus. Estas investigacio-
nes sugieren que la epigénesis procede en tres estados
generales: la formacion de patrones, la determinacion de
posicion en el cuerpo v Ja induccion de las extremidades
y Organos adecuados para esa posicidn. Cada etapa esta
guiada por gradientes de productos génicos que funcio-
nan como morfogenos.

Formacion de patrones

La primera etapa en la organizacidn del desarrollo de un
embriton es la formacion de patrones: determinacion de
los ejes anteroposterior, bilateral (izquierdo-derecho) y
dorsoventral. Como Spemann demostrd en salamandras

el eje antercposterior del embrién estd determinade por
el organizador de Spemann, localizado en el creciente
gris del zigoto. En Drosephila, el eje anteroposterior estd
va determinado, incluso antes de Ja  fecundacion.
Christiane Nisslein Volhard v sus colegas en Alemania
encontraron que esta determinacién se debe a un gra-
diente de mRNA segregado en el buevo por las células
nodriza de la madre. El extremo del hueve que recibe Jas
mavuores cantidacles de este mRNA esta destinado a ser e
extremo anterior del embridon y, eventualmenie, el del
acdulto. El mRNA se transcribe a partir de un gen llamado
bicoide en las células nodriza. Tras la fecundacidon del
ovula, el mRNA bicotde se raduce en una proteina mor-
fogena llamada bicoide (escrito en redonda, no en cursi-
va) que se une a olros genes. A su vez, los productos de
estos genes inician una reaccion en cascada que en alti-
mo término provoca la aparicién de las estructuras an-
teriores apropiadas. El gen bicoide es une de los aproxi-
madamenic treinta genes maternos que controlan la
formacion de patrones en el embrién. Algunos determi-
nan el eje dorsoventral. El gen short gastridation condu-
ce al desarrollo de estructuras ventrales, como el cordén
DETVIOSO.

Uno de los descubrimientos mas interesantes de la
genética del desarrollo ha sido que los genes del desarro-
llo de los vertehrados v de otros muchos animales son si-
milares a los de Drosophbila; se mantienen ¢n una amplia
gama de animales. Hay un gen parecido a bicoide que
intervicne en la formacion de patrones en los vertebra-
dos. Sin embargo, en los vertebrados, dicho gen, deno-
minacdo Pix2, determina la posicion de ciertos drganos
internos en ambos lados del cuerpo. Lus mutacicnes del
Pitx2 en ranas, pollos v ratones pueden hacer que el co-
razén y el estomago aparezcan en el lado derecho, en lu-
gar del izquierdo. Tales mutaciones podrian ser también
responsables de la inversion en la posicidn de drganos
que a veces ocurre en los seres humanos. Fix2 es a su
vez activado por una proteina producida por el gen so-
nic bedgebog (Shh), similar a un gen de Drosophila lla-
mado bedeehog (el nombre ~hedyehog, erizo 0 puercoes-
pin en inglés, hace referencia al aspecto hirsuto de las
moscas que carecen del gen, «Sonic: es ¢l nombre de un
persenaje de videcjuegeos, Sonic the Hedgehog). En los
vertebradas, sonic hedgehog esth uctivo solamente en el
lado {zquierdo del extremno anterior de la linea primitiva
(Figura 8-13). Short gastrulation también tiene su equiva-
lente en los vertebrados, el gen chordin, que produce
una de las proteinas del organizador de Spemann.

En Drosophila, al igual que en otros artrdpodos, en
los anélidos, en los cordados y en otros grupos hay un
importante aspecto de la formacion de pawones a lo lar-
g0 del eje anteroposierior: la segmentacion, también
llamada metameria. La segmentacion es la division del
cuerpo en segmentos o metameros (Figura 9-7, p. 214),
Los segmentos son idénticos al principio del desarcollo,
pero mis tarde, la activacion de diversas combinaciones
de genes hace que cada segmento forme diversas estruc-
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turas. Por cjemplo, el segmento anterior de los embrio-
nes de insectos formard las antenas, los ojos y las pierzas
bucales, mientras los segmentos posteriores dardn lugar a
las patas. Los segmentos son obvios en los insectos, pero
en los cordados Ja segmentacién s6lo es aparente ¢n los
somilos que producen estructuras tales como las vérte-
bras y las bandas musculares repeticlis (miomeros) de los
peces (Figura 24-24, p. 593). En Drosopbila, el nGmero y
orientacion de los segmentos estan conuolados por ge-
nes de la segmentaciéon. Hay tres clases de genes de la
segmeniacion: genes «gup», «pair-rules y de la «polaridad
de los segmentos-*. Los genes gap se¢ aclivan primero, y
dividen al embridn en regiones como cabeza, torax y ab-
domen. Los genes pair-rule dividen estas regiones en
scgmentos. Finalmente, los genes de polaridad de los
segmentos como hedgehog, organizan las estructuras en
cada segmento, de las anteriores a las posteriores.

Genes homedticos y IHHox

Los genes de la segmentacion parecen regular la expre-
si0n de otros genes, ascgurando que solo estan activos
en los segmentos adecuados. Estos genes especificos de
los sewmentos se denominan genes homedticos. Las mu-
taciones de Jos genes homedticos, o mutaciones ho-
medticas, producen lz formacidon de apéndices u otras
estructuras en zonas del cuerpo que no les correspon-
den. Por ejemplo, en Drosophbila, ¢l gen homedtico
Antennapedia, que promueve ¢l desarrollo de las patas,
estd activo normalmente sélo en el (Grax, SU una muta-
cidn homeadtica activa el gen dwntennapedia en la cabeza
de una lurva, el adulo endrd patas en lugar de antenas
(Figura 8-17). Antennapedia y otros genes homedticos,
que comao muchos otros genes implicados en el desarre-
llo. contienen una secuencia de 180 puares de bases de
DNA, llamada homeosecuencia {-homechox). La ho-
meosecucncia produce la zona de una proteina por la
que esta s¢ une al DNA de otros genes, activando o blo-
queando su expresion.

Hay otros genes, homedticos ¢ no, que se agrupan
cerca do Antennapedia sobre el misme cromosoma en
Drosophila y que tambicn incluyen una homeosecuencia.
Los genes de estos grupos se denominan genes Ao Los
genes MHom no coditican extremidades u drganos concre-
tos. sino que su funcion es especificar ia situacion en el
cuerpo, o lo largo del ¢je anteroposterior. Es interesante
que el arden de los genes Hom en el cromosoma ¢s el
mismo que ¢l orden ¢n gue se expresan a lo largo del
cuerpo (Figura &18). Uno de los descubrimientos mas
interesantes de finales del siglo veinte fue que existen ge-
nes similures a los Hom de Drosophila en otros insectos,

* N, del T. Existe confusién en la literatura sobre las denominacicnes
de los genes, que no estdn sometidas a ningun tipo de regulacion o c6-
digo. Para estos tres tipos de genes concretos, los nombres mas exten-
didos sen los que damos aqui, pero pueden encontrarse equivalencias
en espafiol mas o menos afortunadas, come «gen de la regla de los pa-
res» 0 «gen de la regla de paridad».
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Figura 8-17

Cabeza de una mosca de la fruta, con un par de patas en el lugar
en que normalmente se encuentran las antenas. El gen homeotico
Antennapedia regula normalmente el segundo segmento toracico
{con patas), pero la mutacién dominante de este gen conduce a
este extrafio fenotipo.

al igual que en los cordados y en otros animales no seg-
mentados, como las hidras v los nematodos, También
exislen en plantas vy levaduras, y quizds en lodos los eu-
cariontes. Tales genes, en organismos distintos de Droso-
Phila, se conocen como genes Hox. Al igual que los ge-
nes Hom de Drosophila, 11 mayoria de los genes Hox
apdarecen agrupados sobre un cromosoma. Los mamile-
ros tienen cuatro grupos, cacda uno en un cromosoma di-
ferente, v cada uno con entre 9 y 11 genes Hox. Como
en Drosophila, el orden de los genes Hox de un grupo es
el mismo que el orden anteroposterior en que se expre-
san en el organismo.

Morfogénesis de extremidades
y Organos

Los genes Hox y otros genes de homeosecuencia también
ticnen uan papel en la configuracion de drganos v
miembros concretos. Como se muestra en las Figuras 8-18
y 8-19. por ejunplo. las regiones cerebrales v lu identi-
dud de los somitos estdn especificadas por determinados
genes Hox y e homeosecucencia. Muchos otros gencs
del desarrollo que también estin implicados en los patro-
nes generales del cuerpo tamhién contribuyen a confor-
mar extremidades v drganos mediante la produccion de
gradientes de morfogenos. 1UUn ejemplo, que ha sido estu-
diado por Cheryll Tickle y sus colegas cn el Unidversity
College de Londres, es la formacién y el desarrollo de los
eshozos de las extremidades en el pollo. Han descubierto
que se puede inducir ¢l crecimiente de un nucvo primor-
dier de extremidad en el costudo de un embrion median-
te el implante de una bolita con factor de crecimiento de
los fibroblastos (FGE, siglas en inglés de Fibroblast
Growth Factor). Este resultado supone que cl desarrollo
de los miembros se induce normalmente mediante la ac-
tivacion del gen para el FGEF en lus zonuas adecuadas del
organismo. El eshozo de miembro puede convertirse en
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Homologia de los genes homedticos en insectos y mamiferos.
Tanto en unos (mosca de la fruta) como en otros (ratén) controlan
la subdivision del embrién en regiones de distinto destina
ontogénico a lo largo del eje anteroposterior. Los genes
homedticos se encuentran en un selo cromosoma de la mosca de
la fruta y en cuatro cromosomas distintos en el raton. Aparecen
sefialadas en color las homologias entre ambos, y las partes del
cuerpo en que se expresan. Las partes blancas denotan areas en
las que es dificil identificar homologias. Los genes Hox mostrados
aqui son solamente una pequefa parte de todos los genes
homedticos.

un «la ¢ en una para seg(n si el FGF se aplica en la par-
le anterior o en la posterior del pollo.

Fl FGF también contribuye a dur forma al miembro.
Esta segregado por células de la cresta ectodérmica
apical, cn el extremo del primordio. El FGF actiia como
un morfégeno que crea un gradiente desde la cresta ec-
todérmica apical hastu la base del primordio. Este gra-
diente contribuye a establecer un eje proximodistal, uno
de los res ejes que guia el desarrotlo de un miembre
(Figura 8-20). Los dedos se desarrollan en cl extremo del
gje proximoedistal con la mayor concentracidon de FGF, El
eje anteroposterior estd establecido por un gradiente de

sonic hedgehog, v asegura que los dedos se formardn en
el orden correcte. Finalmente, Wn7a, una proieina pro-
ducida por un gen semejante al gen de polaridad de los
segmentos wingless en Drosophila, contribuye a determi-
nar el eje dorsoventral. Wn7a hace que ¢l ludo dorsal del
ala o de la pata sea distinto del lado ventral.

Biologia evolutiva del desarrollo

Los zodlogos siempre han buscado en la embriologia lus
claves de la historia evolutiva, o filogenia, de los anima-
les. Los rasgos del desarrollo, como el nimero de hojas
embrionarias © el destino del blastoporo, sugieren rela-
ciones evolutivas entre filos diferentes. Los avances en
genética del desarrollo, como los descritos en la seccion
precedente, han hecho que la relacion entre la evolu-
cion y ¢l desarrollo sea adn mis estrecha y han dado lu-
gar a ta aparicidn de una nueva discipling, denominada
biclogia evolutiva del desarrollo. La hiologia evolutiva
del desarrollo, a menudo conocida fumiliarmente como
evo-devo. Se basa en el hecho de gque la evolucion es
esencialmente un proceso en el que los organismos se
hacen diferentes como resultado de cambios ¢n el con-
trol genético del desarrollo. El descubrimiento de que
los genes que controlan ¢l desarrollo son semejantes en
animales tan distintos como las moscas del vinagre y los

Cerebro Médula espinal anterior
posterior (expresa X1Hbox 1)

/"}.‘-r%\—“ “Zé——::—_—_

¥

xo 1

-\_\_‘_.__:—"'_--

Renacuajo control

| SN

Renacuajo inyectado con anticuerpos
para la proteina X1Hbox 1

Figura 8-19

Alteracién del desarrollo normal del sistema nerviose central de
un renacuajo por la inhibicién de una proteina reguladora de
homeodominio. Cuando la proteina {codificada por una secuencia
homedtica de DNA conocida por XIHbox 1) fue inactivada por
anticuerpos especificos contra ella, el area que deberia haber
formado la porcion anterior de la espina dorsal se transformé en
su lugar en la parte posterior del cerebro.
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Morfogénesis de un esbozo de extremidad en un vertebrado. Se muestra el esqueleto del miembro en un pollo adulto para comparacion.
Se establecen tres ejes en el primordio: un eje proximo-distal por el factor de crecimiento de fibroblastos (FGF) procedente de la cresta
ectodérmica apical; un eje anterapesterior por la proteina sonic hedgehog procedente de la zona de actividad polarizadora; y un eje

dorsoventral por la proteina Wn7a procedente del ectodermo dorsal.

ratones indica esperanzadoramente que podremos re-
construir la historia evolutiva de los animales si com-
prenclemos como llegd o diferir el funcionamiento de es-
tos genes. La biologia evolutiva del desarrollo ya ha
aportado varios conceptos importantes a nuestra con-
cepeidn de la evolucién, pero el campo es tan nuevo
que serid prematuro aceptar tales ideas como permanen-
tes. Bs mejor considerarlas como interrcgantes para estu-
clios posteriores.
¢{Los modelos de organizacion de los animales
bilaterales son fundamentalmente similares? Como
se vio en la pagina 190, el gen chordin, uno de los res-
ponsables del desarrollo del sistema nervioso en la re-
gion dorsal de las ranas, es semejante a Short gastrila-
tion, necesario para el desarrollo del corddn nervioso
ventral en Drosophila. Ademis, el gen decapentaplegic
premueve el desarrollo dorsal en Drosopbila, v el gen
similar bone morphogenetic proteiri-4 hace le mismo
ventralmente en las ranas. En otras palabras, los insec-
tos v los anfibios, cuyos disencs corporales son tan dis-
tintos, en realidad comparien un conuol similar de sus
patrones dorsoventrales, excepto que uno estd «boca
abajo- comparado con el otro. Estos descubrimientos
han llevado a retomar una idea propuesta por primera
vez en 1822 por el naturalista francés Etienne Geoffroy
§t. Hilaire, cuando se dio cuenta que al hacer la disec-

cidpn de upa langosta situada <boca arriba-, el cordén
nervioso se encontraba sobre el who digestivo, y ¢l co-
razon por debajo, como en un vertebrado en posicion
normal. La idea de que un vertebrado es como un in-
vertebrado «boca abdajor fue rdpidamente recharzada,
pero actualmente los bidlogos estin considerando de
nuevo si los modelos corporales de protéstomos v deu-
terGstomos estin simplemente invertidos uno con res-
pecto al otro.
¢Puede deducirse la anatomia de las especies an-
cestrales extintas a partir de los genes del desarrollo
compartidos por sus descendientes? El hecho de que
{os patrones dorsoventrales sean similares en protGsto-
mos v deuterdstomos. Sugiere que el antecesor comin
mis reciente de ambas ramas tenia un modelo de organi-
zacion dorsoventral similar, con un corazdn y un sistema
nerviose separados por el who digestivo. También se
puede deducir, a partir de la semejanza de los grupos
Hom/Hox en los insectos v tos cordados, que el antece-
sor comun mads reciente de protdstomos v deuterdstomos
pudo haber sido segmentado, ¥ que tales segmentos se
diferenciaron por la accion de genes similares. Puede
que también tuviera ojos rudimentarios, como se deriva
del hecho de que genes semejantes, eyeless/Pax-0, estin

implicados en la formacién de los ojos en diversos pro-
tostomos v deuterdstemos.

193
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¢La evolucién progresa por la acumulacién gra-
dual de numerosas mutaciones pequefias o puede
actuar a través de relativamente pocas mutaciones
en unos cuantos genes del desarrollo? El hecho de
que la formacion de patas o de ojos pueda inducirse me-
diante la mutacidn en un gen sugiere que estos y olros
organos se desarrollan modularmente. Si esto es asi, se
podrian haber adquiricdo o perdido miembros u organos
completos durante la evolucion como resuliado de una o
unas pocas mutacicnes, lo que desafiaria la teorfa de
Darwin del gradualismo (p. 134). $i esto es correcto, en-
tonces la evolucion aparentemente rapida de numerosos
crupos de animales durante los pocos millones de anos
de la explosion cimbrica se explicaria con mayor facili-
dad. En vez de necesitar la mutaciéon de numerosos ge-
nes, cada una de ellas con un pequenio efecto, la evolu-
cion de los distintos grupos podiia ser el resultado de
cambios en el ritmo, el nimero o la expresion de unos
pocos genes del desarrollo.

DESARROLLO DE LOS
VERTEBRADOS

La herencia comun de los
vertebrados

Un dato muy revelador de la herencia compartida por los
vertebrados es su patron de desarrollo coman. Donde
mejor s¢ ve €s en Ja gran semejanza de sus embriones
tras el estado de gastrula (Figura 8-21). La similitud se
produce en un breve momento del desarrollo, cuando
los caracteres badsicos compartidos por los cordados (tu-
bo nervioso dorsal, notocorda, hendiduras faringeas con
arcos adrticos, corazén ventral y cola postanal) estdn pre-
sentes aproximadamente en la misma etapa del desarro-
llo. Este punto de igualdad, cuando los embriones son
casi intercambiables, es de lo mas extraordinario, s se
tiene en cuenta la gran varicdad de huevos v los muy di-

PEZ SALAMANDRA TORTUGA POLLO HOMBRE
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Figura 8-2 |

Embriones de vertebrados. Embrignes tan distintos como los de un pez, un tritdn, una tortuga, un ave y un ser humano muestran una gran
semejanza tras la gastrulacién. En este estado (fila de arriba) presentan rasgos comunes & todo el subfilo Vertebrados. Conforme avanza el
desarrcllo divergen, y cada uno se va haciendo mas reconccible como miembro de su clase, orden, familia y especie respectivos.
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ferentes t1ipos de desarrollo temprano gue han convergi-
do hacia un disefio comin. Después, y conforme conti-
naa el desarrcllo, los embriones se diferencian en ritmo y
en direccion, haciendose reconocibles como miembros
de su clase, despues de su orden, luego de su familia v,
finalmente, de su especie. La contribucion fundamental
del desarrollo de los vertebrados a nuestro conocimiento
de la homologia y la herenciz evolutive compartida se
describe ¢n ¢l Capitulo 6, en lu seccidn de Ontogenia, fi-
logenia y recapitulacion, pagina 129,

Los amniotas y ¢l huevo amniético

Los reptiles, las aves v los mamiteros forman un grupo
monofilético de vertebrados denominado Amniotas,
porque sus embriones se desarrollan en el interior de
un saco membranoso, el amnios. El amnios es una de
las cuatro membranas extraembrionarias que com-
ponen un sofisticado sistema de sustento y proteccion
en el hueve amnidtico (Figura 8-22), que evoluciond
cuando los primercs amniotas aparecicron a finales del
Paleczoico.

El amnios, ¢s una bolsa llena de liquido que encie-
rra al embrion y le proporciona un medio uacuoso en el
que flota, proregido de choques v adherencias. El huevo
amnidtico, provisto de cdscara, pediz dejarse ¢n un nido
en tierra, lo que liberaba a los primeros amniotas del en-
torno acudtico, haciendo asi posible que los vertebrados
conquistaran la tierra.

La evolucion de la primera membrana extraembriona-
ria, el saco vitelino, es en realidad millones de anos ante-
rior a la aparicion de los amniotas. El saco vielino, con su
vitels interiorn, es un cardcter patente en tedos los embrio-
nes de peces. Trus 1o eclosion, la larva de pez en creci-
miento depende del viele restante para mantenerse hasta
que comience a alimentarse por si misma (Figura 8-23). La
masa de vielo es una estructura extraembrionaria, ya
que ne es rexlmente una parte del embrion en si, v el sa-
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(=
Larva de pez con su saco vitelino. A, La larva de un lenguado, de
un dia de edad, tiene un gran saco vitelino. B, Tras diez dias de
crecimiento, la larva ha desarrcllado una boca, organos
sensoriales y un tubo digestivo. Agetadas sus reservas de vitelo,
ahora debe procurarse su propio sustento para crecer y sobrevivir.

co vitelino ¢s una membrana extraembrionaria por-
que es una estructura accesoria que se desarrolla aparte
del cuerpo del embridn y se desecha una vez que se ha
consumido el vitelo.

El alantoides es un saco que sale del tube digestivo
posterior y funciona como deposito de los desechos me-
tabdlicas que se acumulan durante ¢l desarrollo y como
superficie respiratoria para el intercambio de oxigeno y
dioxideo de carbono,

El corion, la membrana mids externa, que se encucn-
tra jusio bajo la cdscara de la concha y encierra a todo €]
sistema embrionario. Conforme el embrion crece y au-
menta su demanda de oxigeno, el corion y el alantoides
se fusionan para formar la membrana corioalantoidea.
Esta doble membrana estd provista de una rica red vascu-
lar conectada a la circulacidon del emlwion. Sitvada inme-
diatamente por debajo de lu ciscara porosa, la membrana
coriodlantoidea funciona como un pulmon provisional a
través del cual se produce el libre intercambio de gases,

Cascara
| Farfara

Amnios

Huevo amnidtico en una etapa inicial del desarrolio, en el que se muestra un embrion de polle y sus membranas extraembricnarias.
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niétice proporciona un complero sistema de sustento vital
para el embridn, encerrado en una cascara dura. El huevo
amnidtico es una de las adaptaciones mas imporrantes
que ha aparecido en la evolucidon de los vertebrados.

La evolucidn de un huevo amnidtico con cdscara hi-
7o que la reproduccion necesitara de la fecundacién in-
terna. Bl macho debe inuwoducir el esperma directamente
en el tracto reproductor de la hembra, ya que los esper-
matozoides deben alcanzar el dvulo antes de que se for-
me la cdscara que lo envuelve.

La placenta y el desarrollo temprano
de los mamiferos

En vez de desarrollarse en el interior del huevo como el
resto de los amniotas, los embriones de los mamiferos
pusieron en practica la ocurrente estrategia de desarro-
larse dentro del cuerpo de la madre. Ya hemos visto ¢o-
mo el desarrollo de los mamiferos primitivos se parece
muche al de los amniotas que ponen huevos. Los prime-
ros mamiferos también ponian huevos, v ain hoy en dia,
hay mamiferos, los monotremas (el ornitorrinco vy el
equidna) que ponen huevos con mucho vitelo, muy pa-
recidos a los de Jas aves. En los marsupiales (mamiferos
con marsupio, comc el opossum y los canguros), Jos em-
briones se desarrollan durante algin tiempo en el Gtere
de la madre. Pero el embridn no «echa raices» {(no se im-
planta) en la pared uterina, y en consecuencia recibe po-
co alimento de su madre antes del nacimiento. Por tanto,
las crias de los marsupiales nacen inmaduras v deben
guarecerse en una bolsa de la pared abdominal de la ma-
dre, donde se alimentan con leche (la reproduccion de
los marsupiales se describe en las pp. 703-706).

Todos los restantes mamiferos, que componen el
94% de la clase Mamiferos, son mamiferos placenta-
rios. Han desarrollado una placenta, una sorprendente

Una de las cuestiones mds intrigantes que plantex la
placenta es jpor qué no es rechazada
inmunoldgicamente por la madre? Tanto la placenta
como el embridn son genéticamente extrafios para la
madre porque contienen proteinas (el llamado complejo
principal de histocompatibilidad, p. 874) distintas a Jas
suyas. Cabria esperar que los tejidos uterinos rechazaran
el embrion al igual que la madre rechazaria un érganc
trasplantado de su propio hijo. La placenta es el anico
trasplante extrano con éxito, o alégrafo, porque ha
desarrollado medidas para suprimir la respuesta
inmunitaria que apareceria normalmente contra €l feto
por parte de la madre. Experimentos recientes sugieren
que el corion produce proteinas y linfocitos que
bloquean la respuesta inmunitaria normal al suprimic la
formacion de anticuerpos especificos por parte de la
madre.

evolucion de este drgano fetal requirid una reestructura-
cidn sustancial, no s6lo de las membranas extraembrio-
narias que forman la placenta, sino también del oviducto
materno, parte del cual tuvo que dilutarse para formar un
alojamiento a largo plazo para el embrion, el atero. A
pesar de estas modificaciones, el desarrelle de las mem-
branas extraembrionarias en los mamiferos placentarios
es muy similar al de los amniotas que ponen huevos
(comparar las Figuras 8-22 v 8-24).

Los primeros estados de la segmentacion de los ma-
miferos, descritos en la Figura 8-13E, tienen lugar mien-
tras el blastocisto baja por el oviducto hacia €] utero,
propulsado por mecanismos ciliares y peristalsis muscu-
lur, Cuando el blastocisto humano tiene uncs 6 dias y es-
td formado por unas 100 células, contacta con el endo-
metrio uterino (el epitelio del Gtero) v se implanta
(Figura 8-25). Al contactar, las células del wofoblasto pro-
liferan ripidamente v producen enzimas que atacan v de-
gradan el epitelio del endometrio, lo que permite al blas-
tocisto hundirse en &l Para el undécimo o duodécimo
dia el blastocisto esta totalmente enterrado y rodeado por
una <dagunar de sangre materna. El rofoblasto se hace
mias grueso, y envia miles de diminutos salientes digiti-
formes, las vellosidades corionicas. Estos salientes se
hunden a modo de raices en el endometrio uterino des-
pués de que se haya implantacdo el embrién. A medida
que se produce el crecimiento y las necesidades embrio-
narias de alimento e intercambio de gases aumentan, la
gran proliferacion de vellosidades en la placenta invade
ampliamente toda su superficie. Aunque la placenta hu-
mana de un feto Uegado a término mida sélo 18 cm de
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Figura 8-24

Esquema general de las membranas extraembrionarias de un
mamifero, gue muestra su desarrollo paralelo al del polio
(comparese con la Figura 8-22). La mayor parte de las membranas
extraembrionarias de los mamifercs han sido redirigidas hacia
nuevas funciones.
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Desarrollo inicial del embridn humano y sus membranas extraembrionarias.

didmetro su superficie absorbente total es aproximada-
mente de 13 m* 50 veces la superficie de la piel en el ni-
fio recién nacido.

Dade gue el embrion de los mamiferos estd protegi-
do v alimentado por la placenta en vez de nutrirse del vi-
telo almacenado, ;qué ocurre con las cuatro membranas
extraembrionarias que ha heredado de los primeros am-
niotas? El amnios permanece sin modificar v es una cu-
bierta acuitica protectora en la que flota el embrién. El
saco vitelino persiste, aunque no contiene vitelo. Ahora
tiene una nueva funcion: durante la primera parte del de-
sarrollo es la fuente de células madre que dan lugar a las
células sanguineas y los linfocitos. Estas células madre
posteriormente emigran al interior del embrion en desa-
rrollo. Las otras dos membranas, alantoides y corion, se
destinan totalmente a nuevas funciones. El alantoides
pronto deja de utilizarse como almacén de residuos me-
tabélicos. En lugar de esto deviene ¢l cordén umbilical
que relaciona fisica vy funcionalmente al embrion con la
placenta. El corion, por owro lado, constituye la mayor
parte de la placenta misma. El resto de la placenta se for-
ma 4 partir del endometrio uterino adyacente.

El embrion crece rdpidamente vy, al final de la cuarta
semana de desarrollo, todos los drganos principales del
cuerpo han comenzado a formarse. En ese momento el
embrion mide unos 5 mm y pesa 0.02 g. Durante las dos
primeras semanas de desarrollo (el periodo germinal)

el embrién es bastante resistente a las influencias exter-
nas. Sin embargo, durante las siguientes 8§ semands,
cuando se van a conformar la mavoria de los érganos y
se delimitard la forma del cuerpo (el periodo eimbrio-
nario), el embridn es mis sensible a alteraciones que
pueden causar malformaciones (como la exposicion al
alechol o las drogas tomados por la madre) que en cual-
quier otro periodo. El embrion pasa a ser feto aproxima-
damente a los 2 meses tras lu fecundacidn. Esto inicia el
periodo fetal, que es fundamentalmente una fase de
crecimiento, aunque algunos sistemas de Organos (espe-
cialmente los sistemas nerviose v endocrino) continuan
su desarrollo, El feto crece desde aproximadamente 28 mm
y 2.7 g a los 00 dias hasta unos 350 mm y 3000 g a érmi-
no (9 meses).

DESARROLLO DE ORGANOS
Y SISTEMAS

Durante la gastrulacion se forman lus tres capas germinales.
Se diferencian, como ya se ha visto, primero en una masa
celular primoerdial y luego en Grganos y tejidos especificos.
Durante este proceso, las celulas quedan progresivamente
comprometidas hacia su diferenciacion especifica. Los deri-
vados de las tres capas aparecen en la Figura 8-26.
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b
Derivados de las capas embrionarias en los
mamiferos.

La asignacion de las primeras membranas embrionarias a
-liminas germinaless especificas (no deben confundirse
con fas «élulas germinaless, dvulos v espermatozoides)
s¢ hace por conveniencia de los embridlogos, y no tiene
que ver con ¢l embridn en si. Mientras que las tres
ldminas germinales se diferencian normalmente en los
tejidos v Grganos que se describen aqui, no es la limina
germinal por si misma lo que determina la
diferenciacion, sino niis bien la posicién precisa de una
célula embrionaria en refacién con otras células.

Derivados del ectodermo:
sistema nervioso y crecimiento
de los nervios

El encéfalo, la médula espinal v casi todas las estructuras
epiteliales del cuerpo derivan del ectederme primitivo, y
estin entre los primeros oOrganos que  apdrecen.
Inmediatamente sobre la notocorda, el ectodermo se en-
gruesa para formar la placa neural. Los bordes de esta
placa sobresalen, se pliegan y se unen por encima for-
mando un large tubo: el tubo neural. Este tubo da lugar
a la mayor parte del sistema nervioso: anteriormente se
ensancha y se diferencia en el encéfalo y los nervios cra-

Musculo esquelética, hueso y cartilago del esquelaio
(excepto el cranea), dermis, tejido conjuntivo

-+ » Organos del sistema urogenital
Uréter, rificin, génadas, conductos reproductores

= « Epitelio del tracto respiratorio

#= = Faringe
Bolsas faringeas,

TUBO DIGESTIVO i <5
- tiroides, paratircides

PRIMITIVO
= » Higado, pancreas

—=» Epitelio del sistema urogenital

neales; posteriormente forma la médula espinal y los ner-
vios motores. La mayor parte del sistema nervioso perifé-
rico deriva de las células de la cresta neural, que emi-
gran antes de que el bo neural se cierre (Figura 8-27).
Entre la multitud de tipos celulares v estructuras diferen-
Les que se originan en la cresta neural estdn partes de los
nervios craneales, células de pigmento, cartilago y hue-
s0s5 de la mayor parte del crineo, incluidas las mandibu-
las, ganglios del sistema pervioso autdénomo, médula de
las glindulas adrenales y contribuciones a otros diversos
organos endocrinos. El tejido de la cresta neural es exclu-
sivo de los vertebrados y fue probablemente de vital im-
portancia en la evolucién del craneo y lus mandihulas de
este grupo.

CoOmo se forman los miles de millones de axones en
el cuerpo? #Qué es lo que dirige su formacion? Los bidlo-
20s estuvieron intrigados con estas preguntas, que no pa-
recen tener facil respuesta. Puesto que un axdén Gnico
puede alcanzar mis de un metro de longitud (por ejem-
plo, los nervios motores gue corren desde la médula has-
ta los dedos de los pies) parecia imposible que una sola
célula pueda alargarse de esta forma. Una hipdtesis su-
ponia que numerosas células neurales se unian a medo
de cadena, pura formar et axén. Alternativamente, se
pensd que la fibra nerviosa crecia a partic de una serie de
puentes protopliasmicos preformados a lo largo de su ca-
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Figura 8-27
Desarrollo del tubo y cresta neurales a partir de la placa neural
ectodérmica.

mino. La respuesta tuvo que esperar al desarrollo de uno
de los mis poderosos instrumentos de que disponen los
bidlogos: la técnica del cultivo celular.

En 1907, el embriclogo Ross G. Harrison descubrio
que podia maniener neuroblastos (células nerviosas em-
brionarias) vivos durante semanas fuera del cuerpo, co-
locdndolos en una gota de linfa de rana pendiente de la
parte inferior de un cubreobjetos. Observando a los ner-
vios crecer diariamente, comprobd que cada fibra ner-
viosa procediz de una sola célula. A medida que las fi-
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bras se prolongan, los materiales para su crecimiento
fluyen del centro del axén hacia el extremo en creci-
miento, donde se incorpeoran en €l nuevo protoplasima
(Figura 8-28).

La segunda cuestién —;qué dirige el crecimiento del
nervio’— ha tardado mas en desvelarse. Una opinidn
que se aceptd bien hacia los anos 40 fue la de que el cre-
cimiente del nervio es un proceso difuso v aleatorio. Se
creyd que el sistema nervioso se formaba como un entra-
mado equipotencial ¢ pagina en blanco, que podria mas
tarde adquirir forma para usarse en un sistema funcional.
Fl sistema nervioso parecia increiblemente complejo para
pensar que las fibras nerviosas pudieran enconlrar su ca-
mino selectivamente hacia tantos destinos predetermina-
dos. iSin embargo, parece que esto es exactamente lo
que hacen! Trabajos recientes sobre el sistema nervioso
de los invertebrados indican que cada uno de los miles
de millones de axones nerviosos adquieren una ficha de
identificacion quimica que, de algin modo, les dirige co-
rrectamente a lo largo de la via adecuada. Hace muchos
anos, Harrison observé que un axdn en formacion temi-
naba en un «cono de crecimientor, a partir del cual se ex-
tienden gran cantidad de finas prelongaciones pseudo-
podiales que forman numerosos filameatos o filopodios
(Figura 8-28). Investigaciones recientes han demostrado

Figura 8-28

Cong de crecimiento en el extremo de un axén en elongacion. Los
materiales para el crecimiento fluyen del axén al cone de
crecimiento, del que se extienden numeresas prolongaciones
pseudopodiales filiformes. Estas sirven como un sistema de guia
para el avance del axdn en desarrollo. Las flechas indican la
direccion de crecimiento.
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que el cono de crecimiento estd dirigido por un conjun-
to de moléculas-guia, secretadas a lo largo de su ruta y
por el desting final del axon. Este sistemna de indicadores
quimicos que debe, cbviamente, estar dirigido genéti-
camente, es precisamente un ejemplo de la precision
asombrosa que caracteriza al proceso completo de dife-
renciacion.

L téenica de cultivo de tejidos desarrollada por Ross G.
Harrison es actualmente muy utilizada por cientificos de
todos los campos de la investigacién biomédica, y no
solamente por los embritlogos. El gran impacio de esta
técnica se ha producido en los Gltimos tiempos. Harrison.
fue dos veces candidato al Premio Nobel (1917 v 19333,
pero nunca le fue otorgado porque, irbnicamente, se
penso que ¢l método de cultive de tejidos tenia astanie
POCA IMportancias.

Derivados del endodermo:
tubo digestivo y arcos branquiales

En el embridn de rana, el intestino primitivo aparece du-
rante la gastrulacion al formarse la cavidad interna, o ar-
quénteron. A partir de esta cavidad endodérmica simple
se desarrolla el revestimiento del tracto digestive, de la
faringe, de los pulmones, e la mayor parte del higado y
el pancreas, de las glindulas tiroides y paratircides y ¢l
timo (Figura 8-26).

En owos vertebrados, el tubo digestivo se forma a
partir del intestino primitivo v constituye un reborde que
sobresale del saco vitelino por crecimiento v repliegue
de la pared del cuerpo (Figura 8-29). Los extremaos de
ese tubo se abren al exterior y estin revestidos de ecto-
dermo, mientras que el resto del wbo lo estd por el en-
dodermo. Los pulmones, ¢l higado v ¢l pancreas sur-
gen del intestine anterior,

Entre los mas intrigantes derivados del tracto digesti-
vo se encuentran los arcos (branguias) v bolsas faringeas
que hacen su aparicién en las primeras etapas embriona-
rias cle todos los vertebrados (Figura 8-21). Duranie el
desarrcllo, los sacos faringeos tapizados por endodermo
interaccionan con el ectodermo que lgs cubre para for-
mar los arcos branquiales. En los peces, los arcos bran-
quiales se desarrollan como branquias y estructuras que
las soportan y que sirven como drganos respiratorios.
Cuando los primitivos vertebrados colonizaron la tierra,
las branquias no se podian usar para la respiracion aérea
y fueron sustituidas por pulmones, desarrollades inde-
pendientemente.

Por qué entonces persisten los arcos branquiales en
los embriones de los vertebrados terrestres? Verdadera-
mente, ne para la convenjencia de los bidlogos, quienes
han usado éstas v otras estructuras embrionarias para
reconsiruir las gencalogias de los vertebrados. Aunque
los arcos branguiales no sirven para la funcién respira-

Glandula
Encéfalo tiroides

Notocorda

{- — Traquea
1

L

[ Pancreas

Estémago
Intestino

Anc

Figura 8-29

Derivados del tracto digestivo de un embrion humano.

teria ni en los embriones ni en los adultos de los verte-
brados lerrestres, permanecen como primordios neces:-
rios para una gran variedad de otras estrucruras. Por
ejemplo, el primer arco y su saco revestido de endoder-
mo (el espacio entre dos arcos adyacentes) forman las
mandibulas superior e inferior y el oido interno de los
vertebrados superiores. La segunda, tercerd y cuurta
bolsas branquiales contribuyen a formar las amigdalas,
las glandulas paratiroides y el timo. Asi pues, podemos
comprender por qué los arcos branquiales y otras es-
tructuras de los peces aparecen en los embriones preco-
ces de los mamiferos. La funcién original se ha perdido,
pero las estructuras se conservan para nuevos usos. El
gran conservadurismo de las primeras etapas del desa-
rrollo embrionario nos ha proporcionado una historia
evolutiva abreviada.

Estructuras derivadas
del mesodermo: soporte,
movimiento y corazon

La capa embrionaria intermedia, el mesodermo, forma el
esqueleto de los vertebrados, el tejido musculac, el siste-
ma circulatorio y el sistema genilourinario (Figura 8-26).
Puestc que los vertebrados han aumentado en tamano vy
complejidad, las estructuras esqueléticas, del movimiento
y del transporte derivadas del mesodermo constituyen
una parte alin mayor de la masa corporal.

La mayoeria de los miisculos proceden del mesodermo
que se extiende a cada lado del tubo neural (Figura 8-30).
Este mesodermo se divide en series longitudinales de so-
mitos (38 en los seres humanes) que por delaminacion,
fusidn y migracion se convierten en el esqueleto axial, la
dermis dorsal vy los masculos de la espalda, la pared del
cuerpc v Jas extremidades.
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Embrién humano que muestra los somites, que se diferenciaran
en musculo esquelético y esqueleto axial.

El mesodermo primitive da lugar al primer organo
funcional: el corazén embrionario. Guiados por el endo-
dermo subvacente, grupos de células mesodérmicas pre-
cardiacas se desplazan igual que amebas basta una posi-
cion central, a ambos lados del wbo digestivo primitivo.
Estos grupos celulares se diferencian como un par de (u-
bos de doble pared, que mas tarde se fusionan en un
anico tubo fino y sencillo (Figura 8-14, p. 180).

Incluso mientras las células se estdn agrupando, se
hacen evidentes las primeras contracciones. En el em-
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brion de pollo, un animal muy apreciado y casi ideal pa-
ra los estudios de embriclogia experimental, el corazén
primitivo late hacia el segundo dia de los 21 del periodo
de incubacion; empieza a latir antes de gue se hayan for-
mado verdaderos vasos sanguineos y antes de que haya
sangre que bombear, A medida que se desarrolla un pri-
mordio de ventriculo, las contracciones espontdneas de
las células se combinan en un latido débil pero ritmico.
Cada nueva cimara que se forma en el corazdn tiene un
latido intrinseco que es mds rapido que el de su predece-
sora.

Finalmente, un area cspecializada del muoscule car-
diaco, llamada nddulo sinoauricular da lugar al seno
venose y foma la completa direccidn del latido (el papel
del nodo atriosinusal en la excitacion del corazdn se des-
cribe en la p. 780). De este modo se constituye el marca-
pasos cardiaco primario. Cuando el corazdn ha logrado
un latide fuerte v eficaz se abren los canales vasculares
dentro del embrién y a wavés del vitelo. Dentro de los
vasos estdn las primeras células sanguineas, suspendidas
en ¢] plasma.

El tempranc desarrollo del corazdn y de la circula-
cion es imprescindible para la continuacion del desarro-
llo embrionario porque, sin circulacion, el embridn no
podria obtener los materiales para su crecimiento. EI ali-
menio es absorbido del vitelo y llevado al resto del cuer-
po del embridn; el oxigeno es transportado a todos los
tejidos v el didxido de carbono y otros desechos se ex-
pulsan. El embrién depende totalmente de estos sistemas
extraecmbrionarios, y la circulacion es el enlace vital que
los relaciona entre si.

RESUMEN

La biologia del desarrollo se ocupa de la aparicion del orden y
la complejidad durante el desarrollo de un nuevo individuo a
partir de un huevo fecundado, y del control de este proceso. El
primitive concepto de la preformacion del siglo xvin dio paso a
la teorin de la epigénesis, que mantiene que cl desarrollo es la
aparicion progresiva de nuevas estruciuras que surgen como
producto de un desarrollo anterior. La fecundacion de un évu-
lo por un espermatcrzoide restablece el nimero diploide e
cromosomas y activa el desarrollo del huevo. Tanto el évulo
como el espermatozoide han desarrollado mecanismos que fa-
cilitan una fecundacion eficaz. El espermaiozoide ¢s, en esen-
cig, un nucleo haploide muy condensado provisto de un flage-
lo locomotor. Muchos évulos liberan atrayentes quimicos para
el espermarozeide, y la mayoria poseen receptores de superfi-
cie que reconocen solamente a los espermatozoides de su mis-
ma especie; todos presentan mecanismos para impedir la po-
lispermia.

Durapte la segmentacién, el zigoto se divide ripidamente
y, en general, de forma sincrénica, produciendo una blastula
multicelular. La segmentacion esida en gran manera influida por
la cantdad y distribucién del vitelo en el huevo. Los huevos
con poco vitelo, como los de la mayoria de los invertebrados
marinos, se¢ dividen por completo ¢holoblasticos) y generalmen-

te presentan un desarrollo indirecto, con un estado larvario en-
tre el embrion y el adulo. Los huevos con vitelo abundante, co-
mo los de las aves, los reptiles y la mayoria de los arirdpodos
se dividen sélo parcialmente (meroblistico) y no suelen tener
etapa larvaria.

Los animales metazoos bilaterales se pueden dividir en dos
grandes lineas basdndose en diversos rasgos del desacrollo. Los
proostomos se caracterizan por la segmentacion espiral v en
mosaice, en la que la boca se forma en o cerca del blastoporo
embrionario. Los deurerdstomos tienen segmentacion radial vy
reguladora, v la boca se forma después que ¢l ano y no a partir
del blastoporo.

En la gastrulacion, las células de la superficie del embrién
migran hacia el interior de éste para formar las capas germina-
les (endodermo, ectodermo v mesodermao). Al igual que la seg-
mentacion, la gastrulacidn se ve afectada en gran medida por la
cantidad de vitelo.

A pesar de los distintos destinos de las células embriona-
rias, cada una de ellas contiene un genoma complete vy, por
tanto, la misma informacién. Bl desarrollo inicial esta regido por
productos del genoma materno, porque el cértex del huevo
contiene determinantes citoplismicos, establecidos duranie la
ovogéncsis, que dirigen el desarrollo durante la segmentacion.
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Conforme se acerca la gasirulacién, el control pasa gracualmen-
e de muternal a zigdtico, a medida que los genes nucleares del
propio embridn comienzan a ranscribir mRNA.

La diferenciacion armoniosa de los tejidos se produce en
res ctapas generales: formacion del patrén, determinacién de
la posicion en ¢l cuerpo ¢ induccidn de los miembros y Grga-
nes apropiados en cada posicidon. Cada estado esta guiado por
morfogenos. La formacion de patones se refiere a la determi-
nacion de los ejes anteroposterior, dorsoventral y bilateral (iz-
quierdo-derecho). En los anfibios, el eje anteropostierior estd
establecido por morfogenos como la cording, del organizador
de Spemann en el creciente gris del zigoto. En Drosopbila es-
e ¢je estd determinado por el merfogeno bicoide, transcrito 4
partic de mMRNA materno depositado en el extremo anterior
del huevo. En este y otros animales segimentados, los morfo-
genos activan genes que dividen el cuerpo en cabeza, tdrax y
abdomen, v después en segmentos orientados correcramenic.
Las estrucruras apropiaclas de cada segmento son inducidas
lucgo por genes homedticos, caracierizados por una secuen-
cia especifica de bases. llamada sccuencia homediica. Las mu-
taciones en los genes homedricos producen el desarrollo de
estructuras inadecuaclas en un segmento: patas en la cabeza,
por ejemplo.

Lz posicion anteroposterior de un embridn estd determina-
da por genes homedticos v otros genes que contienen secuen-
cias homeducas, sitnados en grupos sehre determinados cro-
mosomas.  Bstos  genes, llamados genes Hox, existen no
solamente en Drosophila v en los anfibios, sino al parecer en
tedos los animaies. Cada gen Houx actia en ung zona concreta
del cuerpo segiin su posicion en el grupo. Asi, un gen Hox en
un exirema del grupe actuard solamente en el extremo anterior
del embrion, produciendo morfogenos que son responsables
de las estructuras propias de [z cabeza. Los cles dorsoventral ¢
izquierdo-derecho estdn determinados de forma similar por

morfogenos que se procducen solamente cn las regiones ade-
cuaclas del embridn, De forma semejante, los morfogenos guian
el desarrollo de los miembros a lo largo de los tres ejes. Ha re-
sultado que los morfégenos son notablemente similares en anj-
males tan distintes como Drosophéla v los anfibios. Estos hallaz-
gos han dado lugar a la aparicion de la biologia evolutiva del
desarrollo, que se basa en la idea de que la evolucion de una
gran variedad de animales ha sido el resultado de cainbios en
la posicion y en el ritme de relativamente pocos genes que
controlan ¢l desarrolle.

El estade de posgistrula del desarollo de los vertchrados
representa und imporiante convergencia morfoldgica, en la que
los vertebrados con mandibulas, desde los peces hasta la espe-
cie humana, tienen caracteres comunes. Conforme avanza el
desarcolle, estos rasgos van haciéndose cada vez mis caracte-
ristices de la especie.

Los amniotas son vertebrados terrestres que desarrollan
membranas exwrzembrionarias durante su vida como embrio-
nes. Las cuatro membranas son amnios, corion, alantoides y sa-
co viteline, cada una de ellas con una funcidon especitica de so-
porte vital para el embriom que se desarcella dentro de un
hueve (coma en los reptiles v las aves) o dentro del dtero (ma-
miteros).

El embrion de los mamiferos es alimentado mediante la
placenta, una compleja estructura materno-fetal que se forma
en la pared uterina. Durante la gestcion, la placenia se trans-
forma en un &rgano independiente, nutritivo, endociing vy regu-
lador para el embrién.

Las hojas embrionarias formadas en la gastrulacion se dite-
rencian en tejidos v organos. Bl cctodermo da lugar a la piel y
al sistema nervioso; el endodermo se convierle en el wbo di-
gestivo, la faringe, los pulmones v ciertas glandulas, y del me-
sacermo se formarin los drgancs musculares, esqueléticos, cir
culaorios v excretores.

CUESTIONARIO

1. sQué se conoce por epigénesis? ;En qué diferia el
concepto de epigénesis de Kaspar Friedrich Wolff de la
nocitn anterior de preformacion?

2. (COmo se prepara el dvulo durante la ovogénesis para la
fecundacion? JPor qué esta preparacion es esencial para ¢l
desarrollo?

3. Describa los acontecimientos que se producen tras el
contacto de un espermatozoide con un dvulo. ;Qué es la
polispermia y como se evita?

4. ;Qué se conoce por -activacidén- en embriologia?

3. ;Como afecta la cantidad de vitelo a la segmentacion?
Compare las de una estrella de mar y un ave. ;Qué es cl
desarrollo indirecto?

6. Cudl es la diferencia entre la segmentacion radial v ia espiral?

7. «Qué otros rasgos distintivos del desarrollo se asocian a
menudo con Ja segmentacion espiral y l1a radial?

8. ;Qué es el desarrollo indirecto?

9. Utlizando el embridn de una estrella de mar como
ejemplo, describa la gastrulacidn. Expligue ¢omo la masa
inerte de vitelo afecta a la gastrulacion en los embriones
de anfibios y aves.

10. ;Cudl es la diferencia entre ¢l origen esquizocélico v el

enterocélico de la cavidad del cuerpo?

11. Describa dos apreximaciones experimentales diferentes
que sitvan como prueba de la equivalencia nuclear en los
embriones animales.

12, ;Qué se conoce por «nduccion: en el sentido usado en
embriclogia? Describa el famoso experimento de Spemann
y Mangeld, y explique su rrascendencia.

13. ;Qué son los genes homedlicos v qué es la secuencia
homedtica que contienen? ;Que son los genes Hox? ;Cual
es el significado de su exisiencia aparentemente universal
en los animales?

14. ;Cudl es la prueba embrionaria de que los vertebrados son
un grupo monotilético?

15, ;Cudles son las cuatre membranas extraembrionarias del
huevo amnjdtico de aves y reptiles y cudl es la funcién de
cacda una de ellas?

16. ;Cual es el destino de lus cuatro membranas
extraembrionarias del huevo amnidtico de los mamiferos
placentarios?

17. Explique qué tiene que ver ¢l «ono de crecimientor que
observd Ross Harrison en el extremo de fibras nerviosas en
crecimiento, con la direccidon de este.

18. Cite dos sistemas organicos derivados de cada una de las
tres capas embrionarias.
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El patron
arqQuitectonico de
los animales

Nuevos disefios para la vida

Hov en dia los zodlogos reconocen 32 filos de animales
mulicelulares, cada uno de ellos caracterizado por un ar-
quetipo o modelo de organizacion propic ¥ por un conjunio
de propicdades biologicas que lo distinguen de los demds
filos. Casi todos ellos son supervivientes de los quizds 100
filos que aparecieron hace 600 millenes de anos, durante la
«explosion cimbricas, el suceso evolutivo mas importante en
L historia geologica de la vidio En el corto espacio de tiem-
po de unos cuantos millones de anos, se establecieron la in-
mensa mayoria de los arquetipos que conocemos actual-
mente, junto con otros de los que tenemos  noticia
Onicamente i través del registro fosil. Al encontrarse con un
mundo con muy pocas especies y muy poco, o nada, com-
petitivo, estas nuevas formas de vida se diversificaron, pro-
ducicndo nuevos disenos en la arquitectura animal. Las oca-

Los pdlipos de los Cnidarios tienen simetria radial y un grado de
organizacion celular-tisular (Dendronephthya sp.}.

siones de especiacién que siguicron a los principiles suce-
sos de extincion solamente produjeron variaciones de patro-
nes ya conocidos o existentes.

Los patrones establecidos, en forma de diferentes mode-
los de organizacion, se wansmiten como un linaje, desce una
poblacion ancestral a sus descendientes; los moluscos tienen
una concha resistente, los miembros anteriores de las aves se
transforman en alas. Estos rasgos ancesiales limitan e} desa-
rrollo morfoldgico de los descendientes, sea cual seu su for-
ma de vida. Aunque el cuerpe de los pinglinos estd modifi-
cado para la vida acudiica, las alas y las plumas de sus
ancestros nuncd se adaptaran mn bien como las aletis y es-
camas <le los peces. A pesar de la evolucion estructural y
funcional, las nuevas fonmas estin limitadas por los disefios
de sus antecesores.
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I satirice inglés Samuel Butler proclumaba que el

cuerpo humano no era mis que «un par de pinzas

situadas sobre un fuelle y una cacerola, y todo el
conjunto lijudo sobre unos zancos». Aunque las actitudes
de las personas acerca de su propic cuerpe son clara-
mente ambivalentes, la mayoria de la gente, menos cinica
que Butler, estaria de acuerdo en calificar el cuerpo como
una complicadisima maravilla arquitecténica viviente. Lo
que no ¢s tan obwvio, quizds. es que la arquitectura del
hombre y la de la mayoria de los restantes animales se
ajustin al mismo conjunte de patrones de anatomia fun-
cional. La uniformidad basica de la arganizacion hielogi-
ca se deriva de lu ascendencia comtn de los animales y
de su constitucion celular bisica. A pesur de las enormes
diferencias en complejidad estructural de los organismos,
desde el prolozoo mds simple basta ¢l hombre, todos
ellos comparten un disefio material intinseco y un mode-
lo funcional fundamental. En esta introduccién z los capi-
tulos sobre diversidad (Capitulos 11-28) consideraremos
el ntmero finito de arquetipos® que sustentan la aparente
diversidacd de las formas animales y examinaremos algu-
nos de los risgos arquitectonicos que compitrien.

LA ORGANIZACION JERARQUICA
DE LA COMPLEJIDAD ANIMAL

Se pueden reconocer cinco grados de organizacién entre
los distintos grupos de organismos unicelulares y de me-
tazoos {Tabla 9-1). Cada grado es mas complejo que €l
precedente, v se construye sobre €l segin un sistema je-
rirquico.

Los protozoos unicelulares son los organismos mis
simples semejuntes a los animales. Fstas formas unicelu-
lares son, en cualquier caso, organismos completos que
levan 4 cabo todas las funciones vitales hasicas, tal como
las entendemos en los animales mas complejos. Dentro
de los limites celulares. presentan una organizacion scr-
prendente, con division de funciones, posesion de es-
tructuras de saporte, mecanismos locomotores, fibrillas v
estructuras sensoriales simples. La diversidad que se
aprecia en los organismaos unicelulares se ha conseguido
mediante la variacion de patrones de estructuras subcelu-
lares, organulos y de la célula en conjunto (Capitulo 11}

Los metazoos, o animales multicelulares, desarrolla-
ron una mavor complejidad estructural ul combinar las
células en unidades mayores. Una célula de metazoo es
una parte especializada del conjunte del organismo v, a
diferencia de las células de los protozoos. es incapaz de

* N, del T. Utilizaremos, en este capitulo especialmente, pero también
a lo largo del libro, el término arquetipo como equivalente espanol
del inglés body plan o del aleman bauplan. Este térming, por otro
lado equivalente a la expresion modelo de organizacion, se ajusta a la
idea de patrén, modelo ¢ disefio, y ademas tiene connotaciones
temporales que se adaptan perfectamente a las concepciones
filogenéticas que subyacen a los medelos morfolégicos de 10s
animales.

-1
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vida independiente. Las ¢élulas de un organismo multi-
celular estin especializadas para cumplir los distintos
objetivos que llevan a cabo los elementos subcelulares
en los protozoos. Los metazoos mas simples muestran el
grado de organizacion celular, en el que las células tie-
nen division de funciones, pero en cambio no estin es-
trechamente asociadas para llevar o cabo cometidos co-
lectivos (Tabla 9.1). En el grado tisular, mis complejo,
las c&lulas similares se agrupan y realizan sus funciones
comunes ¢como un conjunto alamente coordinado. En
los animales con organizacion del urido tejidos-Grganos,
los tejidos se disponen en unidades funcionales atin ma-
yores, denominadas érganos. Generalinente un tipo de
tejido se encarga de llevar el peso de la funcion primor-
dial del érgano, como lo hace el ejido muscular en el
corazon; otres tejidos (epitelial, conjuntivo, nervicso)
tienen papeles de apoye. Las células principales de un
6rgano reciben el nombre de parénquima (Gr. para. al
lado, + enchyma. infusién). Los tejidos de soporte conti-
tuyen el estroma (Gr. stroma. lecho). Por ejemplo, en el
pancreas de los vertebrados, las ¢Clulas scoretoras cons-
tituyen el parénquima; la cdpsulu y la estructura de teji-
do conjuntivo representan el estroma.

La mayor parte de los metazoos (los nemertinos y
todos los filos de estructura mas compleja) tienen un ni-
vel de complejidad adicional, en el que distintos orga-
nos actiun juntos como sistemas organicos. En los
metazoos se pueden distinguir once tipos de sistemas
organicos: esquelético, muscular, tegumentario, digesti-
vo, respiratorio, circulatorio, excretor, nervioso, endo-
crino, inmunitario v reproductor. La enorme diversidad
evolutiva de estos sistemas organicos ¢s el objeto de los
Capitdlos 14 a 28,

ARQUETIPOS DE LOS ANIMALES

Como yu se apuntd en el prologo de este capitulo, el mo-
delo de organizacidn ancestral limita la forma del linaje
descendicnte. Los arquetipos de los animales difieren en
el grado de organizacion, en la simetria corporal, en el
nimero de hojus embrionarias v en ¢l niimero de cavida-
des corporales, La simetria pucde determinarse general-
mente por ¢l aspecto externo del animal, pere otros ras-
gos de organizacién necesitan  gencralmente de un
examen mds detatlado.

Simetria animal

La simetria trata del equilibrio de las proporciones, o co-
rrespondencia en tamano y forma de las partes o estruc-
turas situadas en lados opuestos de un plano {(plano de
simetria),

la simetria esférica significa que cualquier plano
que pase por el centro divide al cuerpo en mitades equi-
valentes, o especulares (Figura 9-1, izguierda). Este tipo
de simetria se encuentra principalmente en ciertos proto-
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Niveles de organizacion de la comple[idad de los organismos

1. Grado protopldsmico de organizacidn. La organizacion protoplasmica se da en
los protozoos y otros organismos unicelufares. Todas las funciones vitales estan
confinadas en los limites de una Gnica célula, la unidad fundamenta de la vida. En
el interior de ta célula, el protoplasma esta diferenciado en organulos capaces de
llevar a cabo funciones especializadas.

2. Grado celular de organizacion. La organizacion celular es una agregacion de
células funcionalmente diferenciadas. Es evidente que existe una divisién del
trabajo, de forma que unas células se encargan, por ejemplo, de la reproduccién y jor LT
otras de la nutricion. Tales células tienen escasa tendencia a organizarse en tejidos |
{un tejido es un canjunto de células similares organizadas con el objeto de llevar a = T
cabo una funcién comun). Algunos protozoos, como Volvox, que presentan b=
claramente células somaticas y reproductoras, podrian considerarse con un nivel de
organizacion ¢elular. Muchos autores también colocan a las esponjas en este nivel,

3. Grado de organizacién celular-tisular. El siguiente paso es la agregacién de
células similares segin patranes definidos, de los que resulta un tejido. Ciertos
autores sittian a las esponjas en este grado, aunque las medusas y formas afines
(los Cnidarios) presentan de forma mas clara una organizacién tisular. Ambos
grupos todavia mantienen en gran parte un grado de organizacion celular, ya que .
muchas de sus células estan dispersas, no crganizadas en tejidos. Un excelente *
ejemplo de tejido en los Cnidarios lo constituye Iz red nerviosa, en la que las
células nerviosas y sus prelongaciones tienen una auténtica estructura tisular, con
funciones de coordinacion.

4, Grado de organizacion tefidos-drganos. La agregacion de tejidos para formar
organos es ef siguiente peldafio en la complejidad. Generalmente, los érganos
estan formados por mas de un tipo de tejido, y tienen funciones mas
espacializadas que éstos. Este es el nivel de organizacion de los Platelmintos, en
fos que encontramos un cierto nimero de drganes bien definidos, como fosetas

fotosensibles, probdscides y drganas reproductores. De hechg, los érganos
reproductores estan a su vez organizados como sistema reproductor.

5. Grado de organizacidn organos-sisteras. Cuando varios drganos trabajan juntos
para llevar a cabo determinadas funciones, nos encontramos ante el nivel de organizacion mas elevado: los sistemas de drganos. Los sistemas estan asociados
con las funciones basicas del orgarismos: circulacion, respiracion, digestion, etc. Los animales mas simples con este nived son los nemertinos, que tienen un
sistema digestivo completo independiente del sistema circulatorio. La mayoria de los filos animales poseen este tipo de organizacion.

zoos, vy es raro en los animales, Las formas esféricas son
las mejor adaptadus a la flotacion y a desplazarse por ro-
damiento.

La simetria radial (Figura 9-1, centro) apuarece €n
formas que pueden quedar divididas en mitades seme-
jantes por mis de dos plunos que contengan it su ¢je lon-
gitudinal. Se trata de las formas tubulares, de vasija o
cuenco que aparecen en algunas esponjas v en las hi-
dras, medusus, erizos de mar y similares, en los que un
extremo del eje longitudinal es generalmente la boca.
Una variante de esti simetria es la simetria birradial, en
la que sélo dos planos que pasan a través cel eje oral-
aboral producen mitades simétricas, debido a que :lguna
de las partes del animal es (nica o par, antes que radial.
Las ctendforos (p. 310), de formas mis o menos globula-
res, pero con un par de tenticulos, son un buen ejemplo.
Los animales radiales ¥ birradiales son generulmente sési-
les, fotadores pasivos o nadadores débiles. Los animales
radiales, al carecer de extremos anterior y posterior, inte-
ractian con su entorno en todas direcciones, lo que

constituye una ventaja en formas sésiles, que se alimen-
tan de presas que se acercan desde cualquier direccion.

Los dos filos de simetria primariamente radial en es-
tado adulto, los Cnidarios vy los Ctendforos, se denomi-
nan Radiados. Los Radizdos pueden no representar un
grupo mondofilético; la seleccidn natural puede favaorecer
un cambio de simetria al ocupar un nuevo hibitat o de-
sarrollar un nuevo modo de vida. Los equinodermos (es-
trellas de mar y demads parientes) son animales en princi-
pio Dbilaterales (sus larvas son bilaterales) que han
adoptado la simetria raclial al llegar al estado adulto,

En la simetria bilateral solamente un plano sagital
puede dividir al animal en mitades especulares izquierda
v derecha (Figura 9-1. derecha). La upuricion de la sime-
tria bilateral en la evolucién animal constituyd un encr-
me avance, yu que los animales bilaterales estan mucho
mejor adaptados para moverse en una direccion determi-
nada (hacia delante) que los animales con simetria caclial.
Los animales bilaterales forman un grupo monofilético de
filos dencminado Bilateria.
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Simetria esférica Simetria radial

ngura 9-1

Simetria bilateral

Simetria animal. Se ilustran animales con simetria esférica, radial y bilateral.

La simetria bilateral estd estrechamente ligada a la ce-
falizacién, la diferenciacién de una cabeza. La concen-
tracion de drganos de los sentidos en la cabeza conlleva
ventajas evidentes para un organismo que se desplaza
por su medio con este extremo por delante. Esta es la
disposicion mas eficaz de los sistemas de recepcidn vy
respuesta a estimulos ambientales. Generalmente la boca
también se localiza en la cabeza, ya que gran parte de la
actividad amimal estd dirigida a la consecucion de alimen-
to. La cefalizacidn estd siempre acompanada por una di-
ferenciacion a lo largo del eje anteroposterior, si bien la
evolucidn de este eje puede haber precedido a la cefali-
zacion.

Revisemos ahora alguno de los términos necesarios
para sedalar o localizar regiones en el cuerpo de los ani-
males bilaterales (Figura 9-2). Anterior designa el extre-
ma cefilico o de la cabeza; posterior, el extremo opues-
to, 0 «colar; dorsal, el lado del Jomor v ventral, el del

L
U

- Poslerior
Anterior e

! Plano frontal |

T
T

M-r.'.' +
Ventral
Figura 9-2

Los planos de simetria tal y como aparecen en un animal de
simetria bilateral.

vientre o el frente. Medial se refiere 2 la linea media lon-
gitudinal del cuerpo; lateral a los lades. Las partes dista-
les son las que se encuentran mds lejos del centro del
cuerpo que un punto de referencia; las proximales las
que estin més cerca. Un plano frontal (también llama-
do a veces plano coronal) divide a un cuerpo bilateral en
dos mitades dorsal v ventral al estar situado longitudinal-
mente y contener 4l eje izquierda-derecha; forma un an-
gulo recio con el plano sagital, que divide al animal en
dos mitades izquierda y derecha. El plano transversal
contiene a los ejes dorso-ventral € izquierda-derecha, y
es perpendicular tante al plano sagital como al frontal, lo
que produce en el animal mitades anterior y posterior
(Figura 9-2). En los vertebrados, pectoral designa la re-
gion del pecho o la soportada por las extremidades ante-
riores, v pélvico hace lo propio para las caderas o el
area sobre las extremidades posteriores.

Cavidades corporales y hojas
embrionarias

Una cavidad corporal es un espacio interno. El ejemplo
mis simple es un espacio digestivo, pero la gran mayo-
ria de los animales tiene una segunda cavidad, menocs
aparente, fuera del wbo digestivo. Cuando esta segunda
cavidad estd llena de liquido puede «wacolchar y proteger
el digestive de fuerzas ejercidas sobre el organismo. En
algunos animales, como las lombrices de tierra, también
forma parte del esqueleto hidrostatico y se usa para la lo-
comocion. Los animales difieren en la presencia y en el
ntimero de cavidades internas.

Las esponjas, en el grado de organizacion celular, no
tienen cavidades corporales, ni siquiera una cavidad di-
gestiva. Puesto que las esponjas comparien una misma
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secuencia de desarrollo con los demds metazoos ;por
qué carecen de cavidad digestiva? ;En qué punto de la
secuencia del desarrollo se forma el tubo digestivo? Las
esponjas, como todos los metazaos, se desarrollan desde
el zigoto hasta un estado de blastula. Una bldstula esféri-
ca tipica esta compuesta por una capa de células que ro-
dean a una cavidad llena de liquido (Figura 8-9). Esta ca-
vidad, el blastocele, no tiene una abertura al exterior,
por lo que no puede servir como digestive. En las espon-
jas, tras la formacion de la blastula, las células se reorga-
nizan para constituir el animal adulto (Capitulc 12).

En el resto de los animales, el desarrollo pasa desde
el estado de blistula al de gastrula, cuando una cara de
la blastula se mete hacia dentro, creando una depresion
(Figura 9-3). Esta depresidn se convierte en el wbo di-
gestive, también conocido como gastrocele o arquénte-
ron. Su aberiura externa es el blastoporo, que tipica-
mente se¢ convierte en la boca del animal adulto. Las

Aspecto externo
de una gastrula

paredes del digestivo son endodermo, mientras que la
capa externa de células, que rodean al blastocele, son
ectodermo (Figura 9-3). Ahora el embrion tiene dos ca-
vidades, un digestive y un blastocele. El blastocele, lleno
de liquido, persiste en algunos animales, pero en ouos
queda ocupado por una tercera hoja embrionaria, ¢l me-
sodermo. Las células que forman el mesodermo derivan
del endodermo, pero hay dos maneras en las que puede
formarse una capa intermedia de tejido mesodérmico.

Modos de formacion del mesodermo

En los protdstomos, el mesodermo se forma a partir de cé-
lulas endodérmicas que migran desde las proximidades
del blastoporo al interior del blastoeele (Figura 9-3A). Tras
ello, pueden aparecer tres maodelos de organizacion dife-
rentes: acelomadeo, pseudocelomado v celomado (Figu-

ra 9-3A).
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El mesodermao reside en diferentes partes de la gastrula durante la formacién de los modelos de organizacidon acelomado, pseudocelomado

y esquizocélico {A). El mesodermo y el celoma se forman simultaneamente en el modelo enterocélico (B).
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En el modelo acelomado, las células mesodérmicas
llenan por completo el blistocele, dejundo al digestivo
como Onica cavidad corporal (Figura 9-3A). La regiodn cn-
rre lu epidermis ectodérmica v el tracto digestive endo-
dérmico queda ocupada por una masi celular esponjosa,
el parénguima (Figura 9-4). El parénquima  deriva del
tejido conjuntivo embrionario y €s importante en la asi-
milucion y el transporte del alimento y en la eliminacion
de los desechos metabolicoes.

En el modelo pseudocelomado, 1a carz externa del
bliastocele estid tapizada por células mesodeérmicas, dando
lugar a dos cavidadies: un blastocele persistenic y una ca-
vidad digestiva (Figura 9-3A). El blastocele pusu a deno-
minarse entonces pseudocele; €l nombre significa «falso
celomas y huace referencia a que el mesodermo s6lo revis-
te la cavidad parcialmente, en lugar de hacerlo por com-
pleto. como ocurre en el verdadero celoma.

En el modelo esquizocélico, las células mesodérmi-
cas Nenan ¢l blastocele, formando una banda de tejido
macizo alrededor del digestivo. Entonces, y mediante
muerte celular programada, se abre un espacio deniro de
la handa mesodérmica (Figura 9-3A). Esle nuevo espacio
es ¢l celoma. El embrion tienc ahora dos cavidades, ¢t di-
gestivo y el cclomu.

En los deuterdstomos, el mesodermo se forma segln
un modelo enterocélico, ¢n el que Lis células de la por-
cion central clel epitelic digestivo comienzan a crecer hacia
fuera en forma de sacos, expandiéndose en el blastocele
(Figura 9-3B). Las paredes del saco en expansion forman
un anillo mesodérmico. Conforme los sacos se mueven ha-
cia fuera, dejan un espacio en su interjor, que constituye
una cavidad celomatica o celoma. Eventualmente, los sa-
cos se desprenden del epitelio digestivo, encerrando en su
interior un celoma limitado por mesoderme por todos Ja-
dos. Este celoma len por completo el blasiocele. El em-
Iritn tiene dos cavidades, el digestivo y e) celoma.

Un celoma formuado por enterocelia ¢s funcional-
mente equivalente 4 un celoma formado por esquizoce-
lia. Ambuas cavidades estin limitadas por mesodermo y ta-
pizadas por el peritoneo®, una delgada membrana de
celuas derivada del mesodermo (Figura 9-4). Los mesen-
terios mesodérmicos suspenden a los organos en el celo-
ma (Figura 9-4). No hay peritoneo ¢n un pseudoceloma.

LOS PATRONES DE DESARROLLO
DETERMINAN LOS MODELOS
DE ORGANIZACION

Un conjunto de sccuencias de rasgos de] desarrollo
concurren para configurar distintos modelos de organi-

* N, del T. Aungue el original inglés hace aqui referencia al peritoneo,
e) termino estrictamente correcto es mesotelic (epitelio mesodérmice),
mas preciso. En realidad, el peritoneo es solamente una forma
especializada de mesotelio, que se da en los vertebrados y en muy
pocos grupos de invertebrados.
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L
Tipos de organizacidn acelomado, pseudocelomado y eucelomado,
que se muestran en secciones transversales de animales
representativos. Véanse las disposiciones del parenquima,
el peritoneoc y los érganos corporales.

zacidn. El desarrollo de las esponjas es relativamente
simple comparacdo con otres animales; no hay un pa-
1ron de segmentacion definido y los embriones se desa-
rrollan sélo hasta el estado de blastula (Figura 9-3, rute
superior). Una Dblastula tiene solamente una hoja em-
brionaria que se reorganiza para conlormar la esponja
adulta.

A diferencia de luas esponjas, otros animales van mils
alid del nivel de organizacion celular, hasta el nivel tisu-
lar. El desarrollo de estos animales pasa desde la blastula
a la gastwula. Una gastrulz tiene dos hojus embrionarias,
ectodermo y endodermo, que dan lugar a tejidos adultos
de diversos tipos. Los animales como las anéimonas de
mar o los ctendforos tienen dos hojus embrionarias v s
denominan diblasticos (Figura 9-5, ruta superior). Tipicd-
mente tienen una simetria radial en estado adulto.

La mayoria de los animales son de simetria bilateral
posecn endodermo, ectodermo v mesodermo. Estos ani-
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triblasticos, uno produce animales
acelomados y pseudocelomados, asi como 3
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. . - mesodermo y el celoma . J
celoma por esquizocelia. Los protostomos 2 Tubo digestivo
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fundamental triblastico produce deuterdstomos que (modificada en los vertebrados) L
forman su celoma por enterocelia. En los deutergstomos
cordados, 'a formacion del celoma es por enterocelia en los =

taxones invertebrados, pero por esquizocelia en los vertebrados.

mules triblasticos siguen una de las dos vias fundamen-
tales de desarrolle (Figura 9-9), llegando al estado de
bliastula mediante la segmentacion espiral o radial (Figura
8-10, p. 183).

La segmentacion radial estd acompanada tipicamente
por otros tres rasgos: ¢l blastoporo da lugar al ano y una
nueva abertura deviene la boca, €l celoma se fuorma por
enterocelin v el desarrollo es regulador (Figura 8-10,
p. 183). Los animales con estas caracteristicas son deute-
réstomos (Figura 9-3, rita inferior); este grupo incluye a
los erizos de mar y a las ranas.

La segmentacion espiral lleva consigo otros tres
rasgos en muchos animales: ol blastoporo da lugar a la
hoca, el desarrollo es en mosaico (Figura 8-10, p. 183),

Sin tubo digestivo ~.ru‘

L)

y el mesodermo se forma a partir de una célula parti-
cular del embridn, el blastomero 4d {p. 187). El cuerpo
puede ser acelomado, pseudocelomado ¢ celomado
(Figura 9-5, ruta central). Si existe un celoma, se forma
por esquizocelia. Los animales con estas caracteristicas
son 1os protdstomos lofotrocozoos; este grupo incluye
a los moluscos v los gusanos segmentados, entre otros
(Figura 9-3).

Los lofotrocozoos se distinguen de los protostomos
ecdisozoos (no mostrados en Ja Figura 9-3) en los que Ia
segmentacion espiral se sustituye por un patrdén exclusi-
vo (Figura 8-15, p. 187). Los ecdisazoos pueden ser celo-
mados ¢ pseudocelomadoes; entre ellos se encuentran 1os
insectos, los crustaceos y los nematodos.
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Qrganismo unicelular ancestral

Unicelular Multicelular
Agregado celular Eumetazoos

Sin hojas embrignarias, ni legjidos, Hojas embrionarias, verdaderos

tejidos, boca, cavidad digestiva

ni érganos, digestion intracelular

Simetria radial Simetria bilateral

{Animales radiados)

Tubo dentro de un tubo

Iy Y Tubo digestive unidireccional;
cavidad corporal entre el tubo

Arquetipo |:!Fate1n'fﬂ£‘?,/-f_5Q digestivo y la pared del cuerpo

Arquetipo acelomado

Arquetipo nemertino
e
P
La boca se abre en un tubo
digestive ciego; no hay sistema
circulatorio (platelmintos)

Tubo digestivo completo
y sisterna circulatorio

Arquetipo eucelomado

Arquetipo pseudocelomado )
R ‘ Celoma derivado del mesodermo
3) y limitado por peritoneo
e

avidad derivada del blastocele sin
revestimiento peritoneal

Arquetipc enterocelomado

Arquetipo esquizocelomado
Celoma derivado de sacos

Celoma por ahuecamiento de bandas
mesodérmicos; seamentacion radial

mesodérmicas, segmentacion espiral

Arquetipo equinodermo

Arquetipo anéildo Arquetipo molusco

Arquetipo artrépodo s

g

Simeiria bilateral, endoesqueleto
Cuerpo blando y sin articulado, sistema nerviosc
dorsal especializade,

segmentar, con manto y Simetria radial secundaria, : ‘ 28
endoesqueleto con placas esquizocelia modificada

Cuerpo segmentado,

exoesquelelo, -
apéndices articulados Cuerpo blando y segmentado  generalmente con concha

Figura 9-6
Patrones arguitecténicos de los animales. Estos arquetipos basicos han sido diversamente modificados a lo largo de |z evolucion para
adaptar a los animales a una gran variedad de habitat. El ectodermo aparece en color gris, el mesodermo, en rojo y el endodermo en

amarilio,
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MODELOS DE ORGANIZACION
ENTRE LOS PRINCIPALES
TAXONES ANIMALES

En los capitulos siguientes frataremos taxones animales
unicelulares y pluricelulares. Los primeros animales uni-
celulares han dejado gran cantidad de formas descen-
dienies, pero su complejidad estd limitada por la vida en
¢l interior de upa Onica membrana celular. Una vez apa-
recida la pluricelularidad, el nimero de formas corpora-
les se incrementd enormemente (Figura 9-63. Las espon-
jas v los mesozoos son agregados celulares, pero los
eumerazoos diblasticos y triblasticos son mucho mis que
una celeccion de ctlulas,

Los eumetazoos difieren en simeiria, en el nimero
de hojas embrionarias y en la estructura del tubo diges-
rive (Figura 9-6). Unos cuantos diblasticos y triblasticos
tienen un tubo digestivo incompleto o ciego. en el que
el alimento cdebe entrar y salir por la misma abertura,
pero la inmensa mayoria de formas presenta un ubo
digestivo completo {(p. 214). Un who digestivo com-
pleto hace posible ¢l flujo unidireccional del alimento
de la boca al ano. Un organismo construido de esta
manera es esencidlmente un bo digestivo en el in-
terior de otro tubo corperal. El diseno de un tubo den-
tro de otro tubo hi resultado ser muy versatil; los
miembros de los filos animales mds comunes, tanto
vertebrados como invertebrados, siguen este modelo
(Figura 9-0),

La segmentacion, también llamada metameria, es
ofro rasgo comin en los metazoos. La segmentacion es
la repeticion seriada de unidades corporales u 1o largo
del eje longitudinal del organismo. Cada una de estas
unidades se denomina segmento o metimero. En or-
aanismos como las lombrices de tierra y otros anélidos,
en los que la metameria se presenta de forma mas cla-
ra, la disposicidon segmentada afecta a estructuras, anto
internas como externas, de varios sistemas. Se da repe-
ticion de musculos, nervios, vasos sanguineos y sedas
locomotoras. Otros Organos, como los sexudles, puc-
den repetirse solamenie en UNES Cuanlos segMENios.
En animales superiores, incluido el hombre, la mayor
parte de la organizacion segmentada ha quedado en-
mascarada.

la aparicion de la segmentacion en los modclos de
organizacion fue un suceso evolutive relevante, la seg-
mentacion permite mayeres movilidad y complejidad
corporales v estructura vy funcién mdas complejus. Su po-
tencial se pone ampliamente de manifiesto en <l filo
Artropodos, el mayor conjunto de animales de la Tierra.
La segmentacion se cncuentra, ademas de en los Arrd-
podos, en los filos Anélidos y Cordados (Figura 9-7),
aupque una segmentacion superficial del ectoderme y la
pared del cuerpo puede aparecer en diversos grupos de
animales. La importancia y el potencial de la segmenta-
cion se ratan en los Capitulos 17 v 18.

COMPONENTES DEL CUERPO
DE LOS METAZOOS

El cuerpo de los metazoos estd formado por componen-
tes celulares, derivados de las tres hojus cmbrionarias, asi
como por componentes extracelulares.

Componentes extracelulares

Los animales metazoos presentan dos componentes ace-
lulares importantes: los fluidos corporales y los elemen-
tos estructurales extracelulares. En todos los eumeltazoos,
los fluidos corporales se subdividen en dos «omparti-
mientos- fluidos: el constituido por los espacios intrace-
lulares, dentro de las células corporales, y aquellos que
ccupan el espacio intercelular, luera de las células. En
Jos animales con sistemas vasculares cerrados (como los
gusanos segmentados y ios vertebrados), los fluidos ex-
tracelulares se dividen a su vez en el plasma sanguineo
(la porcion fluida de la sangre, aparte de las c¢lulas san-
guineas) y el fluido intersticial. El fluido intersticial,
también lamado fluido tsular, ocupa ¢l espacie alrede-
dor de las ¢élulas. Sin embargo, muchos invertebrados

Qg Py B

Anélido

-l -"7“.' x
Lk E =
L T

——

Cordados

Figura 9-7

LS

Filos segmentados. Estos filos han hecho uso de un importante
principio natural; la metameria, o repeticion de unidades
estructurales. La segmentacion en los anélidos y los artréopodos es
homéloga, pero los cordados probablemente han desarrollado su
segmentacion de forma independiente. La segmentacion
proporciona una especializacién mas variada, ya que los
segmentos, especialmente en los artrépodos, se modifican para
Ilevar a cabo distintas funciones.
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tienen sistemas circulatorios abiertos, sin una separacion
real entre el plasma sanguineo v el fluide intersticial.
Estas relaciones se verdn con detalle en el Capitulo 31.

El término «nrercelular, que significa <entre las células-,
no debe confundirse bajo ninglin concepto con el €rmino
«dntracelulars, que significa «dentro de las células..

Si extrajéramos del cuerpo todas las células y los flui-
dos corporales, todavia quedaria el tercer elemento del
organismo animal: los elementos estructurales extracelu-
lares. Se trata del material de soporte del organismo, que
inctuye al tejido conjuntivo laxo (especialmente bien de-
sarrollado en los vertebrados, pero presente en todos los
metazoos), el cartilago (moluscos v cordacdos), el hueso
(vertebrados) y las cuticulas C(arwdpodoes, nematodos,
anélidos v otros). Estos elementos proporcionan estabili-
dad mecinica y proteccidén (Capitulo 29). En algunos ca-
sos, también funcionan como depdsito de sustancias o
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materiales para intercambio v sirven como medio para
las reacciones extracelulares. La diversidad de los ele-
mentos esqueléticos extracelulares caracteristica de los
diferentes grupos de animales se describe en los Capitu-
los 15 a 28.

Componentes celulares: los tejidos

Un tejido es un grupo de células similares Gunto con sus
correspondientes productos celulares) especializadas pa-
1a llevar a cabo funciones comunes. El estudio de los teji-
dos se denomina histologia (G. Aistos, tejido, + logos,
estudia), Todas las células de los metazoos forman parte
de algiin tejido. A veces, las células de un mismo tejido
pueden ser de diversos tipos, y ciertos tejidos tienen gran
canticdlad de materiales intercelulares.

Durante el desarrollo embrionario. las capas germi-
nales se diferencian en cuatro clases de tejidos: epitelial,
conjuntivo, muscular v aervioso (Figura 9-8). La lista es

7

sorprendentemente corta, con sdlo cudatro tipo basicos,

TEJIDO Tejido dseo

CONJUNTIVO

Tejido conjuntivo
areolar en la
dermis

Tejido
reproductor
(testicules)

Epitelio estratificado
en la epidermis

TEJIDO
! EPITELIAL Epitelio columnar
| del estémago

Tejido sanguineo
s, 20 €l sistema
: vascular

TEJIDO
NERVIOSO

Tejido nervieso
 en el cerebro

" Musculo liso
arn la pared
intestinal

Tajido muscular cardiaco
an el corazon

TEJIDO

Tejido muscllar esgueléiico
I i MUsSCuLAR

en los musculos valuntarios

Figura 9-8

Tipos de tejidos en un vertebrado. Se muestra la localizacién de los tejidos en una rana.
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Figura 9-9

Tipos de epitelio simple. A, Epitelio escamoso simple, compuesto
por células aplanadas que forman el fino tapizado de capilares
sanguineas, pulmones y otras superficies, en las que permite la
difusion pasiva de gases y fluidos tisulares dentro y fuera de tales
cavidades. B, Epitelio cuboidal simple, compuesto por células
bajas de seccidon cuadrada. Los epitelios cibicos generalmente
limitan pequefios conductos o tibulos, como los de los rifiones y
las glandulas salivales, y pueden tener actividad secretora o de
absorcidon. C, Epitelio columnar simple, se parece al epitelio
cuboidal, pero ias ¢élulas son mas altas y generalmente poseen
nucleos alargados. Este tipo de epitelio aparece en superficies con
gran capacidad de absorcidn, como el tracto intestinal de la
mayoria de los animales. Las celulas presentan a menudo salientes
digitifermes diminutos, denominados micravellosidades, que
aumentan enormemente la superficie de absorcién. En ciertos
organos, como en 1os tractos reproductores femeninos, las células
son ciliadas.

que son capaces de satisfacer los diversos requerimientos
de la vida animal.

Tejido epitelial

Un epitelio es una capa celular que tapiza una superfi-
cie, externz ¢ interna. Sobre la superficie del cuerpo, el
epitelio forma una cubierta protectora. En el interior, los
epitelios rapizan todos los 6rganos, asi como los canales
y conductos por los que se transpertan diversos materia-
les y secreciones. Asi, los iones vy las moléculas deben
pasar 4 través de lus células epiteliales al moverse desde
y hacia todas las células del organismo. En consecuencia,
existe un gran namero de moléculas transportudoras si-
tadas en las membranas celulares (Capitulo 3). En mu-
chas superficies, las células epiteliales se modifican para
formar glandulas, productoras de moco lubricante o sus-
tancias especializadus, como hormonas o enzimas.

Los epitelios se clasifican de acuerdo con la forma de
sus celulas y el ndmero de capas que presentan. Los epi-
telios simples (una sola capa de células: Figura 9-9) se
encuentran en todos los metazoos, mientras que 1os epi-
telios estratificados (varias capas celulares; Figura 9-10)
estan restringidos cusi exclusivamente a los vertebrados.
Todos los tipos de cpitelios estin sustentados por una
membrana basal subyacente, que es una condensacion
de la sustancia fundamental de] tejido conjuntivo. Los va-
s0s sanguineos no penetran nunca en los tejidos epitelia-
les, por lo que éstos dependen de la difusion de oxigeno
y nutrientes desde los tejidos adyacentes.

Tejido conjuntivo

Los tejidos conjuntivos constituyen un grupo de tejidos
diversc, con funciones de union y soporte. Estdn tan ex-
tendictos que si se eliminaran todos los restantes tejidos
del cuerpo, todavia resultarfa patente la forma de éste. El
tejido conjuntivo se compone de células relativamente

Memhrana
basal Nucleo

Superficie
externa

Célula epitelial
escamosa simple

-
- = W .
“—= Epitello escamoso simple
A
Membrana Luz
basal fespacio libre)
Célula ephelial

escamosa simple

i
|-?|-z~

= ;_, - ——

B

Membrana Micro-

basal vellosidades Nucleos

Células epileliates

escasas, una gran cantidad de fibras extracelulares y un
fluido, conocido como sustancia fundamental o ma-
triz, en el que se encuentran incluidas estas altimas. Se
distinguen varias formas diferentes de tejido conjuntivo,
En los vertebrados existen dos tipos de tejido confunti-
vo propiamente dicho: ¢ tejido conjuntivo laxo.
compuesto por fibras y células errantes suspendidas en
una sustancia fundamental gelatinesy, y ¢l tejido con-
juntivo denso, como ¢l de los tendones y ligamentos,
compuesto fundamentalmente de fibras cstrechamente
agrupadas (Figura 9-11). Gran parte del componente fi-
brilar del tejido conjuntivo estd formadao por colageno
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— Superficie
externa

escamosa y
estratificada

Nucieos

-Membrana
basal

Membrana
Supericie externa basal

Tejido Nuciee Celula del epitelio
conjuntive de transicién

Figura 9-10

Tipos de epitelio estratificado.

(Gr. kolla, goma, + genos, origen o ascendencia), un ma-
terial proteico de gran fortaleza eldstica. El coligeno es la
proteina mas abundante del reino animal, v aparece en el
cuerpo alli donde se requicren flexibilidad y resistencia.
El tejido conjuntivo de los invertebrados, como el de los
verlebrados, consiste en células, fibras y una matriz fun-
damental, aunque su organizacion no es an elaborada.

Otros tipos de wjido conjuntive son la sangre, la lin-
fa, los fluidos tisulares (considerados colectivamente
comao tejidos vasculares), el tejido adiposo (yrasa) el car-
flazo y el hueso. El wjido vascular estd compuesto por
celulas peculiares en una matriz fundamental acuosa, €l
plasma. En condiciones normales, el tejido vascular care-
ce de lbras. La composicion de la sangre se trata en el
Capilo 31.

El cartilago es una forma semirogida de tejido con-
juntivo, con fibras agrupudas estrechamente y embutidas
en una matriz gelutinosa. El hueso es un tejido conjunti-
vo que contiene sales de calcio organizadas alrededor de
fibras colagenas (Figura 9-11). La estructura del cartilago

Epitelio escamose estratificado
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-

Epitelio estratificado
escamoso. Consiste en varias
(de dos a muchas) capas de
célutas adaptadas a la
proteccién contra la abrasién
mecanica. La capa basal de
células sufre continuas mitosis,
produciendo nuevas células
que son desplazadas hacia la
superficie, donde se
desprenden y son
reemplazadas por nuevas
células procedentes de la
base. Este tipo de epitelio
limita la cavidad bucal, el
esdfago y el canal anal de
muchos vertebrados, asi como
la vagina de los mamiferos.

Epitelio de transicion. Es un tipo
especial de epitelio estratificado,
adaptado a sufrir grandes
dilataciones o estiramientos. Este tipo
de epitelio se encuentra en el tracte
urinario y ta vejiga de los
vertebrados. En su estado relajado
parece estar compuesto peor cuatro o
cinco capas celulares, pero cuando se
estira parece tener solamente dos o
tres capas de células muy aplanadas.

Epitelio de transicion estirago

y del hueso se describe en la seccidn sobre el esqueleto,
en el Capitulo 29.

Tejido muscular

El miscule es el tejido mas coman en el cuerpo de la
mayoria de los animales. Con pocas excepciones, s¢ ori-
gind a partir del mesodermo, y su unidad es la célula
muscular o fibra muscular, especializada en la contrac-
cion. A través del microscopio luminico, ¢l mibsculo es-
triado presenta bandas transversales alternadas, claras y
oscuras (Figura 9-12). En los vertebrados se reconocen
dos tipos de masculo estriado: ¢l misculo esquelético
y el cardiaco. Un tercer tipo es ¢l misculo liso (o mas-
culo visceral), que carece de las tipicas bandas alternas
del muisculo estriado (Figura 9-12), El citoplasma, no es-
pecializado, de los masculos se llama sarcoplasma, y
los elementos coniractiles en el interior de la fibra reci-
ben el nombre de miofibrillas. El movimiento muscular
se trata en el Capitulo 29,
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Nucleo

Fibra colagena Fibra elastica

A Tejido conjuntivo laxo

Figura 9-11

Nucleo Fibras

Tejido conjuntivo denso

Tipos de tejido conjuntivo. A, Tejido conjuntivo laxo, también llamade tejido conjuntivo
areolar, es el «material de relleno» del cuerpo, que fija vasos sanguineos, nervios y érganos.

Contiene fibreblastos que sintetizan las fibras, sustancia conjuntiva fundamental y macréfagos
errantes que fagocitan agentes patdgenos o células dafiadas. Los diferentes tipos de fibras son

fibras colagenas, fuertes, y fibras elasticas, mas delgadas y ramificadas, formadas por la
proteina elastina. El tejido adiposo (grasa) se considera un tipo de tejido conjuntivo laxo.

B, Tejido conjuntivo denso. Forma tendones, ligamentos y fascias, dispuestas estas Ultimas
como laminas ¢ bandas de tejido alrededor del musculo esquelético. En el tendén (como se
muestra aqui) las fibras colagenas son extremadamente largas y estan dispuestas muy
estrechamente. , Cartilago. Es un tejido conjuntivo propio de los vertebrados compuesto por

una firme sustancia fundamental gelificada (matriz) que contiene células (condrocitos) alojadas

en pequenos huecos llamadaos lagunas, y por colageno o fibras elasticas {segan el tipo de

cartilago). En el cartilago hialino que se muestra aqui, tanto las fibras colégenas como la matriz
estan tefidas uniformemente y no se pueden distinguir. Al carecer de aporte sanguineo, todos

los nutrientes y los materiales de desecho deben transportarse por difusion a través de la
sustancia fundamental a los tejidos adyacentes. D, Hueso. £l mas fuerte de los tejidos
conjuntivos de los vertebrados; contiene fibras de colageno mineralizadas. Las células dseas,
llamadas osteocitos, estan alojadas en pequefias cavidades {lagunas) de la matriz. Los osteocitos se comunican con los vasos sanguineos que
penetran en el hueso mediante una fina red de conductos denominados canaliculos. A diferencia del cartilago, el hueso se remodela a lo largo
de la vida del animal, y puede autorrepararse incluso tras haber sufrido grandes dafios.

Nuclegs de las células musculares lisas
- s

Musculo liso. Es un musculo no estriado que
se encuentra tanto en vertebrados como en
invertebrados. Las células del musculo liso son
tiras o bandas largas, de extremos aguzados,
cada una de las cuales contiene un Gnico
nucleo. El musculo lise es el tipo mas comun en
los invertebrados, en los que funciona como
musculatura de la pared del cuerpo y limita
conductos y esfinteres. En los vertebrados, el
musculo liso tapiza las paredes de los vasos
sanguineos y rodea drganos internos, como el
intestino y el Utero. Se conace coma musculo
involuntario en los vertebrados, porque
generalmente su contraccion no se produce
bajo control consciente.

Figura 9-12

Tipos de tejido muscular.

Fibra de musculo esquelético Nucleo Estriaciones  Estriaciones

Musculo esquelético. Es un tipo de
musculo estriado que se encuentra tante
en vertebrados como en invertebrados.
Esta compuesto por fibras cilindricas
extremadamente largas, en realidad
células multinucleadas que pueden
alcanzar de un extremo a otro del
musculo. QObservadas con el microscopio
luminico, las ¢élulas parecen presentar una
serie de bandas, llamadas estriaciones, en
sentido transversal. El mdsculo esquelético
se llama también musculo veluntario (en
los vertebrados), ya que se contrae cuando
es estimulado por nervios bajo control
cerebral consciente,
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Musculo cardiaco. Es otro tipo de musculo
estriado que se encuentra solamente en el
corazon de los vertebrados. Las células son
mucho mas cortas que las del muscule
esquelético y tienen un Unico nucleo por
célula. El masculo cardiaco es una red
ramificada de fibras en la gue las células
individuales estan conectadas unas con otras
mediante complejos de unién llamados discos
intercalares. El musculo cardiaco se considera
musculo involuntario debido a gue no
requiere actividad nerviosa para estimular su
contraccion, En lugar de ello, la frecuencia
cardiaca esta controlada por células
especializadas como «marcapasos», situadas
en el propio corazon. No obstante, nervios
autonomos procedentes del cerebro pueden
alterar la actividad de tales células.
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Tejido nervioso

El tejido nervioso estd especializado en ko recepeion de
estimulos vy en la conduccion de umpulsos de una parte
del cuerpo a otra. Los dos tipos celulares bdsicos del wyi-
do nervioso son las neuronas (Gr. nervio), la unidad
funcional hisica del sistema nervioso, vy la neuroglia
(Gr. nervie, + glio, goma), una varicdad de ¢élulas no
norviosas que dislan las membranas neuronales v desem-
penan diversas funciones de soporte. La anatomia funcio-
nal de una célula nerviosy tipica estd esquemarizaca en
la Figura 9-13. Fl funcionamicnto del tejido nervioso se
trata en o Capitulo 33,
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Figura 9-13

LS
Anatomia funcional de una neurona. Del cuerpo celular, 0 soma,
se extienden una o mas dendritas (Gr. dendron, arbol}), que
reciben impulsos eléctricos desde receptores u otras células
nervigsas, y un unico axén gue transporta impulsos desde el
cuerpo neuronal hasta otra célula nerviosa o un organo efector. El
axon recibe a menudo el nombre de fibra nerviosa. Los puntos
de contacto de unos nervios con otros o con organas efectores
son uniones especializadas denominadas sinapsis.
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COMPLEJIDAD Y TAMANO
CORPORAL

Los grados mids complejos en la organizacion de los meta-
zaos han permitido, y hasta cierto punto han provocade, la
evolucidn de grandes tamanos corporales (Figum 9-14). El
gran tamdfo tene diversas consecuencias, o fisicus co-
Mo ecolégicus, para ¢l organismo. Conforme los animales
aumentan de tamano, la superficie corporal crece mucho
mads despacio que el volumen corporal. Esto ocurre porque
la superficie corporal aumenta con el cuadrado de L longi-
wied Jongitad ), mientras que el volumen ¢y con él la risa)
aumenta con ¢l cubo de la longitud (ongitud ™). En otras pa-
labras, un animal grande tene menos superficie con res-
pecto a su volumen que oo animal con la misma forma
pero de menor tamano. La superlicic de un animal grunde
puede resuliar insuticiente para la respiracion y la nutricion
de células situadas profundamente en ol interior del cuerpo.
Existen dos posibles scluciones a este problema. Una es
plegar o invaginar la superficie corporal, para aumentar su
drea il o, como han hecho los platelmintos, aplinar el
cuerpo en forma de cnta o de disco de mianera que no ha-
yil ningln espacio interno lejos de la superlicie. Tsta solu-
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Figura 9-14
Grafico que muestra la evolucion del aumento de tamanio

{longitud) en los organismos en diferentes periodos de la vida en
la Tierra. Notese que ambas escalas son logaritmicas.
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Coste neto de la carrera o galope para mamiferos de varios
tamafios. Cada punto representa el coste (medido segan la tasa

de consumo de oxigeno) de mover t g de peso corperal a lo largo
de 1 km. Este coste disminuye con el aumento de tamafo.

cidn permite al organisma crecer sin aumentar su compieji-
dad interna. Sin embargo, la mayoria de los animales gran-
des han adoptado la segunda solucion: el desamolio de sis-
Temas de [r;mspone interno para ACITEAT nmriemes, Zases Vv
productos de desecho entre las cClulas v el medio externo.

Un mayor tamapo protege al organismo ante cambios
ambientales. Proporciona una mayor defensa ante los de-
predadores y posibilita tacticas ofensivas; también permi-
te una utilizecidon mds cficaz de la energia metabdlica. Un
marmifero grande consume mds oxigenc que uno pecue-

Desde los organismos relativamente simples que constituyeron
los comivnzos de la vida en la Tierra, la evolucion animal ha
progresacdo a lo largo de una secuencia histérica de formas ca-
da vez mis complicadas. Los orginulos se integraron en oChi-
las, las cClulas en wiidos, los wjidos en érgancs v los drganos
en sistenis. Mientras que un protozoo lleva a cabo todas las
fupciones vitales dentro de los limites de una Gnica ¢élula, un
animal multicelular evolucionado es un complejo de unidades
subordinadas organizadas en niveles sucesives.

Cada organismo ha heredado un modelo de organizacion
descrito ¢n 1érminos de simerria corporal, nimere de hojas em-
brionarias, grado de organizacion v nlimero de cavidades corpo-
riles. La mayoria de los animales presenta simetria bilateral,
aungue en algunos grupos uparece simetria esférica o raclial. La
mayor parte e los animales son tribldsticos y sc desarrollan a
partir de tres hojas embrionarias, pero los onidarios y algunas
otras formus son diblisticos. Las esponjas carecen de hojas ¢em-
brionarias y poseen un grado de organizacion celular, mientras
que ¢l rester de animales tenen un grado de organizacion tisular,

Todos los animales, salvo las esponjas, tienen una cavidad
digestiva. En la mayor parte de ellos existe otra cavidad que ro-

no, pero ei coste de mantener la temperatura corporal es
menor, por gramo de peso, para el mamifero grande que
para ¢l pequeno, Los animales grandes mmbién pueden
mMoverse con menor coste energético que los peguenos.
Por gjemplo, un mamifero grande consume mis oxigeno
al correr que otro de menor Limano, pero el coste cner-
gético de mover 1 g de su cuerpo a lo large de una dis-
tancia determinada es mucho menor para el animal gran-
de que para el pequeno (Figura 9-15). Por todus ostus
razones, las oportunidades ecelogicas de los animales
grandes son muy diferentes de las de los pequenos. Las
grandes radiaciones adaptativis experimentadas por los
taxones de animales de tamano grande se detallaran nuis
adelime en los capitulos correspondientes.

La tendencia del tamano corperal o aumentar en las
lineas de descendencia se conoce como ey de Cope
del aumento filcticos, que recibe su nombre del
palcontotogo v naturalista americano del siglo xm
Edwuard Drinker Cope. Cope se dio cuenta de que los
linajes comienzan con pequeios organismos que dan
lugar a otros mayores y finulmoente a formas gigantes.
Con frecuencia, estas Glimas s¢ exunguen, lo que
supone una oportunicad para que nuevos linajes
desarrollen a su vez formas cada vez mids grandes. La
regli de Cope se ajusta a vertebrados que ne vuelan v a
muchos grupos de inveriebrados, aunque la explicacion
lamarckiana de Cope —los orgunismos evolucionarian
siguicndo un impulso interno de alcanzuar un mayor
hienestar a través de un mayor tamafo— era absurda.
No hay muchas excepciones a la regla de Cope, aunque
los insectos constituyen una particularmente grande,

dea a T anterior. Fsta segunda cavidad puede ser un pseudoce-
le o un celoma. Existen dos sistemas de formacion del celoma,
la enterocelia ¥ Ja esquizocelia.

Los animales triblisticos se dividen en protostomos v deute-
rostomos de acuerdo con su particulir secuencia del desarrollo.
A su vez, los proldostomos se dividen en Jofotrocozoos y codiso-
z00s do ucverdo con caracteres del desarrollo mas detallacos.

El cuerpo de los netazoos estd formado por células, la ma-
vorfa e las cuales estii especinlizada funcionadmente: fluidos
corpones, divididos en intracelulares y extrucelulares; y ele-
mentos estructurales extracelulares, fibrosos o umorfos, que de-
sempefian diversas tunciones en ¢l espacio extracelular. Las ¢é-
lulas de los metazoos se organizan cn diversos tejidos, cuyos
tipos Iksicos son el epitelial, el conjuntivo. el muscular y el ner-
vioso. Los tejidos se organizan a su vez en unidades funcionules
mayores, denominadus érganos y, por altimo, los drganos se
asocian para formar sistemas.

Una consecuencia del incremento en la complejidad anato-
mica es un aumento del tamano corporal, lo que ofrece ciertas
venlajds, como una depredacion efectiva, un menor coste ener-
gético en i locomocion y una mejora de la homceostasis.
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1. Cite los cinco niveles de complejidad en la organizacion de
los arganismos y explique como cada uno de ellos es mds
avanzado que el precedente.

. Puede sugerir por qué durante la evolucién de linajes
animales independientes ha habido una rendencia hacia el
maximo aumento pesible del wamano corporal? (Es
ineviable que la complejidad también aumente junto con
el tamano?

3. (Cual es el significado de los 1érminos «parénquimar y
«SIrON en cuanto a su relacion con los Srganos
corporales?

4. Los fluidos corporales de los eumetazoos estin separados
en «compartimientoss. Nombre tales compartimientos y
explique come difiere esta separacion en animales con
sistemas circulatorios abiertos v cermrados,

. ¢Cudles son los cuatro tipos principales de tejidos en el
cuerpo de un metazoo?

6. (Como podria distinguirse entre un epitelio simple y uno
estratificado? ;Qué caracteristica del epitelio estratificado
podria explicar su presencia tapizando la cavidad bucal, el
esdfago y la vagina, en vez de un epitelio simple?

7. Cudles son los ires elementos del rejido conjuntive? Cite
algunos ejemplos de los diferentes tipos de tejido
conjuniivo.

[

N

Arthur, W, 1997, The origin of animal body plans, Cambridge, UK,
Cambridge University Press. Explora los procesos genéticos, del
desarroflo v de las poblaciones implicades en los
aproximadamente 35 modelos de organizacion due surgieron en
el pasadoe geciogico,

Bonner, J. T. 1988, The evolution of complexity by means of narural
selection. Princeton, New |ersey, Princeton University Press.
Estudio de los niveles de complefidad en los orgarismos y como ef
lamano afecta a la complejidad.
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8. (Cudles son los tres tipos de misculo que se encuentran en
los animales? Explique como cada uno de ellos estd
especiahizado para distintas funciones.

9. Describa las principales caracteristicas, estructurales y
funcionales, de una neurona.

10. Asigne a cada gnipo animal su arquetipo o modelo de
organizacion correspondiente.

Unicelular a. Nematodos
Agregado celular
Saco ciego, acelomado <. Protozoos

Tubo-en-un-tubo, . Platelmintos

- b. Vertebrados

pseudocelomado e, Esponjas
Tubo-en-un-wkxs, f. Arcopodos
eucelomado g. Nemertinos

17. Distinga entre simetria esférica, radial, bicradial v
bilateral.

12. Utlice los siguientes términos para identificar partes de su
propio cuerpe v del de una rana: anterior, posterior,
dorsal, venural, lateral, distal, proximal.

13. ;Como dividirian su cuerpo los planos frontal, sagital y
transversal?

14. ;Qué se entiende por metameria? Cite tres filos que la
prescenten.

McGowan, C. 1999, A practical gude 10 vertebrate mechanics. New
York, Cambrifge University Press, B awlor uliliza niuchos cjemplos
cle sit anterior libro, Digtoms to dinosaurs, pare describic los
principios de biopecdanica subyacenies en la anatoniia fitncional.
Incluye experimentos precticos v efercicios de laboratorio

McMahon, T, A. and ]. Bonner. 1983 On size and life. New York,
scientific Amenican Books, Inc. U fbro bient iistracle solve of
tatmano y la proporcion en el mundo vivo, con explicaciones y
ejenplos claros,

Welsch, U and V. Starch. 1976. Comparative animal cytology and
histology. London, Sidgwick & lackson. Histologia comparada,
com un buen tratamiennto de los invertebrados Fxiste una edicion
esparivla de 1978, publicade por e editorial Urmo, Bilbao.

Willmer, P. 1990, Invenebrate relationships: patterns in anismail evaolubon,
Cambridge, 11K, Cambridge University Press £ capititlo 2 es una
excelente discussion sobre loa simetria animal, los patroves de
desarrollo, el origen de las cavidades corporades y la segmentacion.

Cells and Tissues: Histology
Basic Tissue Types

Vertebrate Laboratory Fxercises
Human Organization

Animal Systems



Clasificacion
y ﬁlogenia
de los animales

Orden en la diversidad

Los zodlogos han bautizado mas de 1.5 millones de espe-
cies de animales, y se describen miles mas cada ano.
Algunos zodlogos creen que las especies conocidas hasta
hoy constituyen solamente el 20% de la totalidad de ani-
males vivos v menos del 1% de todos los que han existi-
do en el pasado.

A pesar de tales cifras, la diversidad animal no carece
de limites. Muchas formas de animales no existen en la
naturaleza, como se puede ver en los mitos del minotau-
ro y de los caballos alados. Los rasgos caracteristicos del
hombre y los del toro nunca aparecen juntos, como lo
hacen en el mitico minotauro; ni Jos cuerpos de los caba-
llos tdenen alas de ave, como en el famoso Pegaso. Fl
hombre, el toro, las aves y los caballos son diferentes
grupos de animales, aunque comparten algunos caracte-
res importantes, come la posesion de vértebras v la ho-
meotermia, que los distinguen de formas todavia mds
alejadas, como insectos o platelmintos.

Conchas de moluscos de la coleccion de Jean Baptiste de Lamarck
(1744 - 1829).

Todas Jas culturas humanas clasifican sus animales
familiares de acuerdo con djstintos modelos en Ja diversij-
dad animal. Estas clasificaciones tienen muchos y varia-
dos propositos. En ciertas sociedades, los animales pue-
den clasificarse de acuerdo con su utilidad o perjuicio
para la actividad del hombre; otos pueden agrupar a los
animales segin sus papeles mitolégicos. Los bidlogos
re(nen 4 los animales segin lus relaciones evolutivas que
se derivan de los modelos ordenados segin los caracte-
res homélogos que comparten. Esta clasificacion se de-
nomina ssistema natural porque refleja las relaciones
existentes entre los animales en la naturaleza, indepen-
dientemente de la actividad humana. El zodlogo sistemad-
tice tiene tres objetivos principales: descubrir todas las
especies de animales, reconstruir sus relaciones evoluti-
vas y, por Dltimo, clasificarlos de acuerdo con ellas.
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a teoria de Darwin de la ascendencia cormin (Ca-

pitulos 1y 6) es el principio bisico que guia nuestra

bisqueda de un orden para la diversidad animal. La
ciencia de la taxonomia («principio o ley de la ordena-
cidne) produce un sistema formal para denominar y clasi-
ficar las especies que refleja dicho orden. Los animales
que tienen un antecesor com(n muy reciente comparten
muchas caracteristicas, y quedan agrupados juntos en
nuestra clasificacion taxondmica. La taxonomia es parte
de una ciencia mis amplia, la sistemitica o biologia com-
parada, que urtiliza el estudio de la variacion entre las po-
blaciones animales para intentar comprender sus relacio-
nes evolutivas. Sin embargo, muchas practicas de las
taxonomias son restos relictos de puntos de vista pre-
evolutivos, por lo que el ajuste de nuestro sistema taxo-
noémico para que se adapte a la evolucidn ha dado lugar
a muchos problemas y controversias. La taxonomia ha al-
canzado actualmente un punto sorprendentemente activo
y controvertido, en el que varios sistemas taxonémicos
alternativos compiten para ser adoptados per los cientifi-
cos. Para alcanzar a comprender esta controversia, se ha-
ce necesario revisar primero la historia de la taxonomia
animal.

LINNEO Y LA CLASIFICACION

El filosofo y bidlogo griego Aristdteles fue el primero en
clasificar los organismos segln sus semejanzas estructu-
rales. El florecimiento de la Sistemdtica en el siglo xvur
culminé con €] trabajo de Carolus Linnaeus* (1707 a
1778; Figura 10-1), quien nos dotd de nuestro actual es-
quema de clasificacion.

Linneo fue un botinico sueco de la Universidad de
Uppsala. Estaba dotado de un gran talento para coleccio-
nar y clasificar objetos, especialmente flores. Ided un am-
plio sistema de clasificacion, tanto para plantas como pa-
ra animales. Este esquema, publicado en su gran cbra
Systema naturae, usaba la morfologia (el estudio compa-
rado de la forma de los organismos) para distribuir los
ejemplares en Jas colecciones. Dividid el reino animal en
especies v le dio a cada una un nombre distinto. Agrupé
a las especies en géneros, los géneros en Ordenes y los
ordenes en clases. Al ser su conocimiento de los anima-
les bastante limitado, sus categorfas inferiores, como los
géneros, eran muy amplias, ¢ inclufan animales con rela-
ciones muy lejanas. Gran parte de su clasificacion ha su-
frido drasticas alteraciones, pero los principios basicos de
su esquema siguen adn vigentes.

El sistema de Linneo para ordenar organismos en una
serie ascendente de grupos incluidos unos en otros en
sucesién siempre creciente es ¢l sistema jerarquico de
clasificacion. Las categorias principales, o taxones, en

* N. del T. Se ha respetado aqui la version latina del nombre del
naturalista sueco, tal como aparece en el original inglés y tal como
firmaba sus escritos; sin embargo, el lector puede encontrarlo
también como Carl von Linné ¢, mas sencillamente, Linneo.
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Figura 10-1
Carolus Linnaeus (1707-
1778). Este retrato fue
pintade cuando Linneo
tenia 68 afos de edad,
tres antes de su muerte.

las que se agrupan los organismos, fueron dotadas de
rango taxondmico para indicar el grade en que conte-
nian a otros grupos. La jerarquia de los rangos taxonomi-
cos se ha ampliado considerablemente desde el tiempo
de Linneo (Tabla 10.1). Actualmente consta de siete ran-
gos obligados para el reino animal, en serie descendente:
reino, filo, clase, orden, familia, género v especie. Tode
organismo debe colocarse al mencs en sicte taxones,
uno por cada rango obligado. Los taxdnomos tienen Ja
facultad de subdividir atin mds estos sicte rangos, para
reconocer mis de siete taxones {superclase, infraclase,
superorden, suborden, etc.) para cualquier grupoe de or-
ganismos; en total hay mis de 30 rangos taxonOmicos re-
conocidos. Para grupos muy grandes o complejos, como
los peces o los insectos, estos rangos adicionales son ne-
cesarios para expresar distintos grados de divergencia
evolutiva. Desgraciadamente, también contribuyen a au-
mentar la complejidad del sistemna.

El sistema de Linneo para denominar las especies se
conoce como nomenclatura binominal Cada especie
tiene un nombre latinizado compuesto por dos palabras
{por eso se llama binominal al sistema) escritas en letra
cursiva (subrayadas si estin manuscritas o mecanografia-
das). La primera palabra es el nombre del Género, escri-
to con iniciat maydscula; la segunda es el epiteto espe-
cifico, exclusivo de la especie dentro del género y
escrito con inicial mindscula (Tabla 10.1). El nombre ge-
nérico es siempre un sustantivo, y el epiteto especifico es
generalmente un adjetivo que debe concordar en género
gramatical con el nombre genérico. Por ejemplo, el nom-
bre cientifico del tordo es Turdus migratorius (L. turdus,
tordo, y migratorius, que migra). El epiteto especifico
nunca aparece aislado; para referirse a una especie debe
usarse el nombre completo. Los nombres genéricos de-
ben designar grupos determinados y Gnicos de organis-
mos; no puede darse el mismo nombre a dos géneros de
animales distintos. Sin embargo, se puede utilizar el mis-
mo epiteto especifico en géneros diferentes para denatar
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Ejemplos de categorfas taxonémicas

Hombre Gorila Rana leopardo Langosta verde
Reino Animatia Animatia Animatia Animalia
Filo Chordata Chordata Chordata Arthropoda
Subfilo Vertebrata Vertebrata Vertebrata Uniramia
Clase Mammalia Mammalia Amphibia Insecta
Subclase Eutheria Eutheria — Pterygota
Orden Primates Primates Anura Osthoptera
Suborden Anthropeidea Anthropoidea = Ensifera
Familia Hominidae Hominidae Ranidae Tettigoniidae
Subfamifia — — Raninae Phaneropterinae
Género Homo Goriila Rana Scudderiz
Especie Homo sapiens Gorilla goriila Rana sphenocephala Scudderia furcata
Subspecies = -— == Scudderia furcata furcata

El sistema jerarquico de la clasificacion aplicado a cuatro especies (el hombre, el gorila, la rata leepardo surefia y la langosta verde americana}. Los
taxones superiores tienen generalmente mas contenido gue los de menor nivel, aunque taxones en dos niveles diferentes pueden ser equivalentes en
cuanto a centenidos (por ejemplo, ta familia Hominidae contiene Gnicamente el género Homo, por lo que el nimero de taxones gue contiene cada uno
de ellos es equivalente; en cambio, la familia Pongidae comprende a los géneros Gorifla, Pan y Pongo, lo que la hace contener mas taxones que
cualguiera de dichos géneros). Las especies estrechamente relacionadas comparten una categoria taxonémica a un nivel mas bajo que las especies
lejanas. Por ejemplo, el hambre y el gorila se unen apartir del nivel Suborden (Anthropoidea); ambas coinciden con la rana leopardo surefia en el nivel
subfile {(vVenebrata), pero hay que llegar hasta el nivel reino (Animalia) para encontrar su punto de confluencia con la langosta verde americana.

especies distintas. Por ejemplo, el picamaderos de pecho
blanco se llama Sitta carofinensis. El espiteto especifico
«carolinensis- aparece también en otros géneros, con el
mismo  significado de «propic de Carolina», como en
Poecile carofinensis (gormién de Carolina) y Anolis caro-
tinensis (un lagarto verde). Todos los rangos por encima
de la especie se designan con nombre de una sola pala-
bra, escritos con inicial mayuscula,

EL CONCEPTO DE ESPECIE

En su discusion del libro de Darwin, El origen de las es-
pecies. en 1859, Thomas Henry Huxley se preguntaba:
«En primer lugar, ;,qué es una especie? La pregunta es
simple, pero la respuesta correcta es dificil de encontrar,
incluso si recurrimos a aquellos con mis conocimientos
sobre el particular.» Hemos utilizado hasta aqui el térmi-
ne «especie- como si tuviera un significado simple y nada
ambiguo, pero desafortunadamente, el comentario de
Huxley es tan vigente hoy como lo era hace 140 anos.
Nuestra idea de la especie se ha hecho mis solisticada,
pero la diversidad de conceptos y las diferencias v desa-
cuerdos que rodean su uso son tan evidentes hoy como
lo eran en tiempos de Darwin.

A pesar de las diferencias, muy extendidas, sobre la
naturaleza de la especie, los bidlogos hacen repetida re-
ferencia a ciertes criterics importantes para identificarlas.
En primer lugar, la ascendencia comiin ¢35 ¢l nicleo de
casi todos los conceptos moderncs de especie. Los
miembros de una especie deben poder rastrear su ascen-
dencia hasta una poblacidn ancesiral comin, aunque no
necesariamente hasta un nico par de progenitores; esto

Cuando una especie se divide en subespecies se utiliza
una nomenclatura trinominal (véase ¢l ejemplo de la
langosta verde , Tabla 10.1 vy el gjemplo de la
salamandra, Figura 10-2); estas especies se denominan
politipicas. Los nombres genérico, especifico y
subespecifico se escriben en cursiva (subrayados si son
manuscritos o mecanografiados). Una especie politipica
contiene una subespecie cuyo nombre subespecifico es
una repeticion del epitete especifico y una o més
subespecies adicionales de nombres diferentes. Asi, para
distinguir las varfantes geograficas de Ensaring
escholtzii, una subespecie recibe el nombre de Ensatina
escholtzii escholtzii, mientras que para las otras seis
subespecies se usan distintos nombres subespecificos
{Figura 10-2). Tanio el nombre genérico como el epileto
especifico pueden abreviarse como se muestura en la
Figura 10-2. El reconocimiento formal de subespecies ha
perdido popularidad entre los taxénomos debido a que
las fronteras entre subespecies son muy dificiles ce
precisar. El reconocimiento de subespecies estd basado
las mas de las veces en caracteres superficiales, y no
denota una unidad evolutiva real. Cuando estudios
posteriores revelan que la subespecie es un linaje
evolutivo independiente, a menudo son reconocidas
como una auténtica especie; de hecho, muchos autores
piensan que las subespecies de Ensatina escholizii son
de hecho especies independientes. Por ello, 1a
designacion de subespecies debe tomarse como una
afirmacion provisional, que indica el heche de que ¢l
estatus de las poblaciones necesita de un estudio mis
detailado.
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Figura 10-2

Variacién geografica de los patrones
de color en las satamandras del
género Ensatina. La categoria de
especies de estas poblaciones ha
confundido a los taxonomos durante
generaciones, y continta haciéndolo.
Actualmente, se reconoce una sola
especie (Fnsatina eschschoftzif}
dividida en subespecies, como aparece
en la figura. La hibridacion es
evidente entre las poblaciones mas
cercanas, pero estudios scbre
variaciones profeicas muestran una
gran cantidad de divergencias
genéticas entre las distintas
poblacicnes. Ademas, las poblaciones
de las subespecies eschscholtzii y
klauberi se solapan sin mezclarse.

Area de gradacion
suave entre
las razas

significa que las especies son entidades histaricas. Un se-
gundo criterio es que la especie debe ser el mas peque-
fio grupo distinguible de organismos que compartan
patrones de ascendencia v descendencia. En otro caso
seria dificil separar las especies de axones superiores cu-
yos miembros también comparten una ascendencia co-
mun. Los caracteres morfologicos han tenido tradicional-
mente unad  gran importancia  para identificar  estos
grupes, pero también se pueden utilizar rasgos cromoso-
micos y moleculares. Un tercer criterio importanie es el
de comunidad reproductora. Los miembros de una es-
pecie deben formar una comunidad reproductora que
excluya 4 los miembros de otras especies. Para las pobla-
ciones con reproduccion sexual, la mezcla resulta critica
para el mantenimiento de una comunidad reproductora.
Para los organismos cuya reproduccion es estrictamente
asexual, la comunidad reproductora implica la ocupacion
de un hibitat ecoldgico particular en un lugar determina-
do, de forma que una poblacién reproductora responda
de forma unitaria a las fuerzas evolutivas, como la selec-
c16n natural v 1a deriva genética.

Cualquier especie tiene una distribucién espacial, que
se conoce como su rango geografico, v una distribucion
temporal, denominada duracién evolutiva. Las especies
difieren mucho entre si con respecto a ambos conceptos.
Las especies con rangos geogrificos muy amplios o distri-
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Area en la que dos
especies muy proximas
hibridan con frecuencia

E. e. eschscholtzii

Area en la que dos
razas ocupan el mismo
tesritorio pero no se mezclan

E. e. kiauberi

buidas por todo el globo se denominan cosmopolitas,
mientras que las que presentan una distribucién geografi-
ca muy reducida reciben el calificative de endémicas. Si
una especie estd restringida a un drea muy pequefa en el
espacio y en ¢l tiempo, tendremos escasos problemas pa-
ra reconocerla, y cualquier cencepto de especie nos lle-
vard a parecidas conclusiones. De hecho, tenemos pocas
dificultacles para distinguir las diferentes especies de ani-
males que podemos encontrar €n nuestros parques y bos-
ques locales. Sin embargo. si comparamos las poblacio-
nes locales de cada especie con otras situadas a miles de
kilémetros, similares a ellas pero no idénticas, puede re-
sultar dificil determinar si constituyen una Onica especie
o bien dos diferentes (Figura 10-2).

A lo largo de la duracién evolutiva de una especie, su
rango geogrifico puede cambiar varias veces. Un rango
geografico puede ser tanto continuo como disjunto; en
este ultimo caso, existen areas en el rango en las que la
especie no estd presente. Supongamos que encontramos
dos poblaciones similares pero no idénticas que viven a
500 kilémetros una de otra, sin que existan entre ellas po-
blaciones relacionadas. ;Nos encontramaos ante una unica
especie con distribucion disjunta © bien se trata de espe-
cies diferentes aunque muy proximas? Supongamos que
estas poblaciones han estado separadas histéricamente
desde hace 50 000 anos. ;Es este tiempo suficiente como
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para haber desarrcllado comunidades reproductoras in-
dependientes o todavia podemos seguir considerando
una sola comunidad desde el punto de vista de la repro-
duccion? Las respuestas a tales interrogantes no son pre-
cisamente ficiles de encontrar. Muchas de las discrepan-
cias sobre los distintos conceptos de especie estan
relacionadas con la resoluciéon de estos problemas.

Concepto tipologico de especie

Antes de Darwin, las especies se consideraban como en-
tidades independientes e inmutables; presentaban carac-
teristicas fijas v esenciales (generalmente morfologicas)
que representabyan un patrén o arquetipc de origen divi-
no. Esta practica constituye el concepto tipologico (o
morfolégico) de especie. Los cientificos reconocian las
especies formalmente mediante la designacion de un
ejemplar tipo, debidamente etiquetado y depositado en
un museo para representar la forma o morfologia ideal
de la especie (Figura 10-3). Cuando un cientifico obtenia
cjemplares adicionales y queria asignarles su especie co-
rrespondiente, consultaba los ejemplares tipo de las es-
pecies ya descritas; si los nuevos ejemplares poseian las
caracteristicas esenciales de un determinade ejemplar ti-
po, se les asignaba esa especie. Las diferencias menores
se consideraban como imperfecciones accidentales,
mientras que si existian importantes variaciones con res-
pecto a los tipos conocidos, el cientifico podia optar por
describir una nueva especie, designando su propio ejem-
plar tipo. De esta forma, el mundo vive quedaba clasifi-
cade en especies.

Los evolucionistas descartaron el concepto tipoldgico
de especie, aunque algunas tradiciones todavia persisten.
Los cientificos aiin nombran especies mediante la des-
cripcidn de ejemplares tipo depositados en los museos, v
el ejemplar tipo es formalmente el portador del nombre
de la especie. Igualmente, la morfologia del organismo es

=1 ‘. NF

Figura 10-3

Ejemplares de aves en la Smithsonian institution (Washington
D.CJ), algunos de los cuales fueron capturados criginalmente por

John J. Audubon, Theodere Rooselvet, John Gould, y Charles
Darwin.

todavia importante para reconocer las especies; sin em-
bargo, las especies ya no se consideran como clases defi-
nidas por la posesion de ciertos caracteres morfoldgicos.
La base del concepto evolutivo del mundo €s que las es-
pecies son entidades histdricas cuyas propiedades estin
siempre sujetas 4 cambios. La variedad que se observa
entre los organismos de una misma especie no es el re-
sultado de manifestaciones mis o menos imperfectas de
un Jipos eterno; el tipo en si no es sino una abstraccion,
extraida de la variacion. real e importante, presente en la
especie. En el mejor de los casos, el tipo corresponde a
una forma media, en el sentide estadistico, que cambiard
conforme fa seleccion natural vaya actuando sobre la va-
riedad de la especie a lo large del tiempo. El ejemplar ti-
po sirve Gricamente como guia de los rasgos morfolégi-
cos generales que podemos esperar encontrar en esa
especie tal como [a conocemos hoy en dia.

La persona que describe por primera vez un ejemplar
tipo y publica el nombre de una especie se denomina
«autoridads. El nombre de esta persona vy la fecha de
publicacidn se escriben muy frecucntemente a
continuacion del nombre de la especie. Asi, Didelphis
marsupialis Linnaeus, 1758, nos indica que Linneo fue
la primera persona en publicar €l nombre de la
zarigiieya. La cita de la autoridad no es parte del
nombre cientitico, sino que mis bien constituye una
referencia bibliografica abreviada. A veces, ¢l estats
genérico e una especie se revisa con posterioricad a su
descripeion inicial, en tal caso, el nombre de la
autoricdad aparece entre paréntesis. El varano del Nilo se
designa como Vararnus niloticus (Linnaeus, 1766)
porque la especie fue primeramente denominada por
Linneo como Lacerta nilotica, y posteriormente
colocada en un género distinto.

Concepto biologico de especie

El concepto de especie inspirado en la teoria evolutiva
de Darwin que se ha extendido mas en la actualidad es
el concepto biologico de especie, formulado por
Theodosius Dobzhansky y Ernst Mayr. Este concepto to-
mo cuerpo durante las décadas de 1930 y 1940, en un
periode de sintesis evolutiva a partir de ideas anteriores,
y ha sido perfeccicnado y retocado varias veces desde
entonces. En 1982, Mayr establecié el concepto biclogico
de especie como sigue: «Jna especie es una comunidad
reproduciora de poblaciones (aislada de otras desde el
punto de vista de la reproduccion) qgue ocupa un nicho
especifico en la naturaleza.» Hay que subravar que aqui
la especie se identifica de acuerdo con las propiedades
reproductoras de las poblaciones y no segln caracteres
especificos del organismo. Una especie es una pobla-
ciéon reproductora de individuos que tienen una ascen-
dencia comin y comparten caracteres de variacion gra-
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dual. El estudio de la variedad poblacional en cuanto a
morfologla, estructura cromosémica y rasgos genéticos
moleculares serd de gran ayuda para evaluar los limires
de las poblaciones reproductoras en la naturaleza. El cri-
terio del «nicho» (Capitulo 38) reconoce que los miem-
bros de una comunidad reproductora tengan también
propiedades ecoldgicas comunes.

Ya que una comunidad reproductora debe mantener
cohesion genética, podemos esperar que la variacién en-
e los organismos sea relativamente suave y continua
dentro de cada especie y discontinua o brusca entre es-
pecies distintas. Aunque la especie bioldgica se basa en
las propiedades reproductoras de las poblaciones antes
que en caracteres morfoldgicos, la morfologia puede
ayudarnos a distinguir especies. A veces, Ja categoria de
especie debe evaluarse directamente, mediante cruza-
mientos experimentales. Sin embargo, esto solo es practi-
cable en una minoria de los casos, y nuestras decisiones
sobre 14 asignacion de especies se llevan a cabo general-
mente mediante el estudio de la variacién de los caracte-
res. La variacion en los caracteres moleculares es muy
util para identificar fronteras geogrificas de comunidades
reproductoras. Los estudios moleculares han revelado la
presencia de especies hermanas o cripticas (p. 131)
que son de morfologia demasiado semejante como para
distinguirlas como especies independientes basandose
s0lo en rasgos morfoldgicos,

El concepto biolégico de especie ha sido fuertemente
criticado debido a los diversos problemas que presenta.
En primer lugar, el concepte carece de una dimension
temporal explicita. Proporciona los medics para diagnosti-
car el estatus de especie en poblaciones contemperaneas,
pero nos ofrece poca ayuda con respecto al estatus de po-
blaciones ancestrales en relacion con sus descendientes
evolutivos, Los defensores del concepto biolégico de es-
pecie se muestran a menudo en desacuerdo sobre el gra-
do de aislamiento reproductor necesario para considerar a
dos poblaciones como especies independientes, lo que
pone de manifiesto cierta ambigledad en el concepto. Por
ejemplo, si existe una hibridacion limitada enwe dos po-
blaciones en un drea geogrifica pequefa, jdeberfamos
considerarlas como una Gnica especie a pesar de las dife-
rencias evolutivas entre ellas? Otro problema es que como
el concepto biologico de especie pone énfasis en la repro-
duccién como el criterio para reconocer a una comunidad,
niega la existencia de la especie en grupos de organismos
que se reproducen sdlo asexualmente. De cualquier for-
ma, es practica comtn en Sistematica describir especies en
todos los grupos de organismos, independientemente de
su forma de reproduccion, sexual o asexual.

El concepto evolutivo de especie

La dimension temporal descrita méas arriba plantea pro-
blemas obvios al concepto bioldgico de especie. ;Como
podemos asignar ejemplares fGsiles 4 especies actuales?
Si seguimos una estirpe hacia awds en el tiempo ¢hasta
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dénde podemos ir antes de encontrar ¢l limite de la es-
pecie? 5i pudiéramos seguir una linea genealogica ininte-
rmumpida en el tiempo hasta el punte en el que dos espe-
cies hermanas convergen en su antecesor comuin,
debesiamos haber cruzado en algin punto al menos un
limite especifico. Sin embargo, seriz muy dificil decidir
donde trazar una frontera precisa entre las dos especies.

Para enfrentarse a este prcblema, Simpson propuso
en la década de 1940 el concepto evolutivo de espe-
cie, al anadir una dimension evolutiva temporal al con-
cepto hioldgico de especie. Este concepic persiste hoy
en dia en una version modificada. Una definicidn actual
de la especie evolutiva es la siguiente: «un rico linaje
de poblaciones ancestro-descendiente que mantiene su
identidad frente a otros linajes y que posee sus proplas
tendencias evolutivas y su destino bistorico.. Notese que
el criterio de la ascendencia comin se mantiene aqui al
exigir un linaje con una identidad histdrica propia. La co-
hesion reproductora es el medio por el que una especie
mantiene su identidad respecto a otros linajes similares y
diferencia su destino evolutivo del de otras especies, El
mismo tipo de caracteres diagndsticos discutidos para el
concepto biclogico de especie serd importante para iden-
tificar las especies evolutivas, aunque en la mayoria de
los casos sblo se conocen caracteristicas morfolégicas a
partir de fosiles. A diferencia del concepto biologico de
especie, el concepto evolutivo de especie puede aplicar-
se a animales con reproduccion tanto sexual como ase-
xual. En tanto un linaje en evolucidn mantenga la conti-
nuidad  de sus caracteres diagnosticos, podrd  ser
reconocido como una especie. Los cambios bruscos en
los rasgos caracteristicos marcardn [os limites de especies
diferentes en el tiempo evolutivo.

El concepto filogenético
de especie

Por dltimo, presentaremos aqui €l concepto filogenético
de especie. Segin este concepto, la especie se define co-
mo un grupo irreducible (basali de organismos. diagnds-
ticamenie distinguible de otros grupos semejanies y dentro
del cual exisie un pairén parental de ascendencia y des-
cendencia. Este concepto pone énfasis en el criterio de la
ascendencia comun, y cubre tanto a los grupos de repro-
duccion sexual come a los de reproduccion asexuatl.

La especie filogenética es un Unico lingje poblacional
sin ramificaciones detectables. La principal diferencia en
la practica entre los conceptos de especie evolutiva v es-
pecie filogenética es que este ultimo hace hincapié en ¢l
reconocimiento como especie independiente de los mas
pequenos grupos de organismos que hayan experimenta-
do un cambio evolutive. El concepto evolutivo de espe-
cie agruparfa en una Gnica especie a poblaciones geogra-
ficamente disjuntas que muestren ciertas divergencias
genéticas pero que se juzguen similares en cuanto a sus
aendencias evolutivas.. Por el contrario, el concepto filo-
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genético de especie las consideraria especies distintas. En
general, se describiria un mayor nimero de especies uti-
lizando el concepto filogenético de especie que usando
cualquicr otro, por lo que muchos taxdnomos lo consi-
deran poco practico. Sin embargo, si se sigue estricta-
mente Ja sistemdtica cladista (p. 233), el concepto filoge-
nético de especie es ideal, porque solamente este punto
de vista genera unidades estrictamente monofiléticas en
el nivel de especie.

El concepto filogenético de especie no contempla,
intencionadamente, detalles del proceso evolutivo, v
nos proporciona un criterio que nos permite describir
especies sin que sea necesaric lievar a cabo estudios
detatlados sobre los procesos evolutivos. No obstante,
los particarios del concepto filogenético de especie no
desprecian la importancia del estudic de los procesos
evolutives. Por el contrario, opinan que el primer paso
en el estudio de estos procesos es tener una vision cla-
ra de la historia de la vida. Esto significa reconstruir el
patron de ascendencia comin con el maximo detalle
posible, comenzando con la unidades taxondmicas
mas pequenas que presenternt una historia de ascen-
dencia comin distinta a la de otras unidades semejan-
tes.

Dinamismo de los conceptos
de especie

Las actuales discrepancias enire los distintos conceptos
de especie no deben desanimar a nadie. Alli donde un
campo de investigacion cientifica entre en una fase de
crecimiento dindmico, los viejos conceptos deben revi-
sarse para ser perfeccionados o, en su caso, remplazados
por oros nuevos v mds avanzados. El activo debate que
se manuene dentro de la Sistemdtica demuestra que ésta
ha adquirido una importancia sin precedentes en la bio-
logia. Al igual que la época de Thomas Henry Huxley fue
un tiempo de grandes avances para la biologia, hoy en
dia estamos viviendo un proceso semejante. Ambos pe-
riodos estdn marcados por reconsideraciones fundamen-
tales del concepto de especie. No podemos predecir qué
concepto de especie serd el que predomine dentro de
diez anos. Los investigadores cuyo interés son las ramifi-
caciones de los linajes evolutives, la evolucién de barre-
ras reproductoras entre poblacicnes (p. 130), © las pro-
piecades ecolégicas de las especies pueden mostrarse
favorables a distintos conceptos de especie. Sin embargo,
las discrepancias entre los conceptos actuales nos condu-
cen indefectiblemente al futuro. En muchos casos, los
distintos conceptos pueden coincidir en la situacidon de
las fronteras entre especies, vy los desacuerdos pueden
identificar casos particularmente interesantes de la activi-
dad de la evolucion. Para los que se ascman al estudio
de la Zoologia, la comprension de los puntos de vista
conflictivos €s mucho mis importante que aprender v
acdloptar un Gnico concepto de especie.

CARACTERES TAXONOMICOS
Y RECONSTRUCCION
FILOGENETICA

El principal objetivo de la sistemdtica es reconstruir el ar-
bal evolutivo, o filogenia, que relaciona entre si a todas
las especies, actuales y extintas. Esto se lleva a cabo estu-
diando rasgos de los organismos, formalmente denomi-
nados caracteres, que varian entre las especies, Un ca-
ricter es cualquier rasgo o cualidad que los (axdnomos
utilizan para estudiar la variacién en y entre las especies.
Los taxonomos eligen los caracteres observando patrones
de similitud entre los organismos ranto en sus rasgos
maorfolégicos como en los cromostmicos v los molecula-
res (p. 229), y, con menor frecuencia, de los ecoldgicos ¢
del comportamiento. El andlisis filogenético depende del
hallazgo en los organismos de rasgos compartidos que se
han heredado de un antecesor comun. la semejanza de
caracteres que resulta de la ascendencia comin se deno-
mina homologia (Capitulo 6). Sin embargo, el parecido
no siempre refleja un origen comin. La evolucion inde-
pendiente de caracteres similares en linajes independien-
tes da lugar a patrones de semejanza entre Organismoes
que no reflejan una ascendencia comuin, lo que complica
el trabajo de los maxdénomos. La similicud de caracteres
que no significa un origen comun se llama semejanza no
homologa u homoplasia.

Utilizaciéon de la variacion
en los caracteres para reconstruir
la filogenia

Para reconstruir la filogenia de un grupo mediante la ob-
servacion de caracteres que varian entre sus miembros, el
primer paso es determinar cud! de las variantes que pre-
senta cada caricter estaba presente en el antecesor co-
min de todo el grupo. Este estado del cardcter es ances-
tral para el grupo en conjunto. Suponemos entonces que
el reste de las formas del cardcter evolucionaron mas tar-
de en el grupo, v son los que denominamos estados de-
rivados. Determinar la polaridad de un caricter signifi-
ca identificar cudl de los estados en estudio es ancestral y
cudl o cudles son derivados. Por ejemplao, si considera-
mos como un cardcier la denticion de los vertebrados
amnidticos (reptiles, aves v mamiferos), la presencia y la
ausencia de dientes en las mandibulas constituyen dos
diferentes estados de dicho caricrer. Los dientes no exis-
ten en las aves, pero estdn presentes en los otros amnio-
tas. Para evaluar la polaridad de este cardcter debemos
determinar qué estado del mismo, presencia o ausencia
cde dientes, aparecia en el antecesor comin mds reciente
de los amniotas, y qué estado se derivd subsecuentemen-
te en el grupo.

El método que utilizamos para determinar la pelari-
dad de ia variacion de un caricter se llama compara-
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cion con un grupo externo. Se acude a curo grupo de
organismos, bautizado como grupo externo, filogenéti-
camente cercano pero no incluido en el grupo en esiu-
die. Podemos deducir que cualquier estado de un cardce-
ter que encontremos tanto en el grupe en estudio como
en el grupo externo es ancestral para el gnipo problema.
Los anfibios v los diferentes grupos de peces 6seos cons-
tituyen grupos externos adecuados para estudiar la varia-
cidn de la denticidon en Jos amniotas. Los anfibios v los
peces Gscos presentan generalmente dientes; por tanto,
deducimos que la presencia de dientes es ancestral en
los amnictas, y su ausencia, un caricter derivado. La po-
laridad de este caracter indica que los dientes se perdie-
ron en la linea ancestral de las aves modernas. La polari-
dad de los caracteres se evalia con mavor eficacia
cuando sc utilizan varios grupos externos. Todos los es-
tacdos del cardcter presentes en el grupo en estudio que
Ne aparezcan en grupos externos adecuados se conside-
ran derivados.

Los organismos ¢ especies que comparten estados
derivados de un cardcter constituyen subconjuntos inter-
nos del grupo denominados clados (Gr. kledos, rama),
Un cardcter derivade, compartido por los miembros de
un clado, recibe formalmente el nombre de sinapomor-
fia (Gr. syrapsis, unir, juntar, + morphe, forma). Los ta-
xénomos utilizan las sinapomorfias para poner de ma-
nifiesto que un determinado conjunto de  organismos
constituye un clado. Eo los ampjotzs. la ausencia de
cdientes y la presencia de plumas son sinapomorfias que
identifican a las aves como un clado. Un clado corres-
ponde a una unidad de ascendencia evolutiva comin; in-
cluye a todos los descendientes de un determinado lingje
ancestral. Bl esquema constituido por los estaclos deriva-
dos de todos los caracteres en nuestro grupo de estudio
adoptard una disposicion jerarquica, en la que unos cla-
dos estardn incluidos en otros. Nuestro objetivo debe ser
la correcta ideniificacion de todos los clados sucesiva-
mente alojados unos dentro de otros en nuestro grupe de
estudio. Asi tendriamos un esquema completo de las re-
laciones de ascendencia comin en el conjunto.

Los estados de caracteres ancestrales para un taxén
se califican de plesiomodrficos, v si son compartidos por
varios organismos reciben el nombre de simplesiomor-
fias. Sin embargo, vy a diferencia de las sinapomorfias, las
simplesiomorfias no propercionan informacion 0ul sobre
la jerarquia de inclusién de unos clados en otros. En el
ejemplo utilizado anteriormente, encontrabamos que la
presencia de dientes en las mandibulas cra plesiomérfica
para los amniotas. Si agrupamos junios a los mamiferos y
los reptiles, que poseen dientes, para excluir a las aves,
no chtenemos un clado vilido. Las aves también des-
cienden del antecesor comin de reptiles v mamiferos, y
deben quedar incluidas en cualquier clado en el que se
cncuentren los reptiles y los mamiferos, Por consiguien-
te, la incorrecta determinacion de la polaridad de los ca-
racteres puede producir errores en la deduccidn filogené-
tica. Sin embargo, es importante hacer notar que estados
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de un cardcter que son plesiomérficos en un nivel taxo-
némico pueden ser apomdrficos en un nivel superior,
Por ejemplo, la presencia de mandibulas con dientes es
una sinapomorfia de los vertebrados gnatostomados
{p. 572), un grupo que incluye a los amniotas mas los an-
fibios, los peces dseos v los peces cartilaginoses (aunque
los dientes se han perdido en las aves y algunos oiros
gnatostomados). Podemos entonces redefinir e objeto
del analisis filogenético como la bisqueda del nivel taxo-
nomico adecuado en el que determinado estado de un
caracter es una sinapomorfia. Tal estado del caricter se
puede utilizar a este nivel para identificar un clado.

Esta jerarquia de clados se representa mediante dia-
gramas o esquemds ramificados, denominados clado-
gramas (Figura 10-4; véase también Figura 6-15). Los ta-
xénomos hacen muchas veces una distincion técnica
entre cladograma y drbol filogenético. Las ramas del
cladograma son solamente un instrumento formal para
indicar la jerarquia de unos clados con respecto a otres.
El cladograma ne es equivalenie a un drbol filogenético,
cuyas ramas representan linajes reales que existiercn en
el pasado evolutive. Para llegar & obtener un drbol filo-
genético debemos anadir al cladograma informacion adi-
cicnal importante sobre los antecesores, la duracién de
las lineas evclutivas o la cantidad de cambio evolutivo

Anfioxo Carpa Lagario Caballo Mono
G ; ’
’9%-. “ Pelo, glandulas mamarias
]
by
& ) “ Cuatro patas. huevos
'%',O' amniGlicos

£ Vértebras, mandibulas

Figura 10-4

C

El tladograma como jerarquia de taxones incluidos unos dentro
de otros. El anfioxe es el grupo externo, y el grupo en estudio
comprende cuatro vertebrados (carpa, lagarto, caballo y mono).
Para generar este cladograma simple se han utilizado cuatro
caracteres que varian entre los vertebrados: la presencia o
ausencia e cuatro extremidades, huevos amnidticos, peloy
glandulas mamarias. Para todos estos caracteres, la ausencia es el
estado ancestral en los vertebrados, porgue ésta es la condicion
que aparece en el grupo externo, el anfioxo; para cada caracter, la
presencia es el estado derivado en los vertebrados. Como
comparten la posesién de cuatro extremidades y de huevos
amnidticos, coma sinapomorfias, el lagarto, el caballo y el mono
forman un ¢lado pariente de la carpa. Este clado se subdivide
posteriormente por dos sinapomarfias (la presencia de pelo y de
gléandulas mamarias), que rednen al caballo y al mono frente al
lagarto. Sabemos, por comparacién con animales ain mas
alejados, que la presencia de vértebras y mandibulas constituyen
sinapomorfias de los vertebrados, por lo que el anfioxo, que
carece de tales caracteres, queda fuera del clado de los
vertebrados.
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que se ha producido en ellas. No obstante, el cladogra-
ma se usa muchas veces como una primera aproxima-
cién a la estructura ramificada del correspondiente drbol
tilogenético.

Fuentes de informacion filogenética

Los caracteres que se utilizan para construir cladogramas
se encuentran en la morfologia (incluida la embriologia),
la cirologia y la bioquimica comparadas. La morfologia
comparada estudia las distintas formas y tunanos de las
estructuras de los organismos animales, incluidos su ori-
gen y desarrollo, Se utilizan caracteres tanto macroscopi-
COS COMO MICroscopicos, lo que incluve los detalles de la
estructura celular puestos de manifiesto por la histologia.
Como veremos en los Capitulos 23 a 28, las variables es-
rructuras de los huesos del crineo, de las extremidades y
del tegumento {escamas, pelo, plumas) son particular-
mente importantes para la reconstruccion de la filogenia
de los vertebrados. La morfologia comparada se basa tan-
to en ejemplares vivos como en fosiles, La bioquimica
comparada utiliza las secuencias de aminodcidos en las
proteinas v las secuencias de nucledtides en los dcidos
nucleicos (Capitulo 3) para identificar caracteres variables
y construir cladogramas (Figura 10-5). La secuenciacion
directa del DNA se aplica ya regularmente en los estu-
dios filogenéticos; sin embargo, la comparacion de se-
cuencias proteicas es generalmente indirecta, e unplica
el uso de métodos inmunoldgicos o la utilizacion de alo-
zimas (Figura 6-30), o inclusc su deduccidn a partir de
secuencias de DNA en los genes que codifican tales pro-
teinas. Estudios recientes han demostrado que la bioqui-
mica comparada puede aplicarse incluso a ciertos fosi-
les*. La citologia comparada se vale de las variaciones
en numero, forma y ramane de los cromosomas y sus
fragmentos (Capitulo 3} para obtener caracteres atiles pa-
ra la construccién de cladogramas. La citologia compara-
cz utiliza casi exclusivamente especies vivas, no fésiles.

Para anadir una escala temporal, necesaria si quere-
mos construir un drbol filogenétice, es preciso consultar
el registro fosil. Pademas buscar en los fésiles la primera
aparicion de caracteres morfolégicos derivados para est-
mar los origenes evolutivos de los clados que se distin-
guen por esos caracteres. La edad de un fosil que presen-
te los caracteres derivados de un clado concreto puede
determinarse por datacion radiactiva {p. 125). En la
Figura 14-28, p. 340, aparece un ejemplo de arbol filoge-
nético construido mediante esta metodologia.

También podemos utilizar datos de la bioquimica
comparada para estimar las edades de diferentes linajes
de un drbol filogenético. Algunas secuencias de DNA y

* N. del T La secuenciacién de DNA fdsil y su posterior
manipulacién genética es la idea basica que sirve de punto de
partida a la novela «Parque Jurasico», de Michael Crichton,
llevada al <ine por S. Spielberg.
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Figura 10-5

Arbol filogenético de algunos amniotas representativos basado
en supuestas sustituciones de bases en el gen que codifica el
citocromo ¢, una proteina respiratoria. Los nimeros de las
ramificaciones corresponden al namero estimado de cambios
mutacionales producidos en este gen a lo largo de la evelucién de
las distintas lineas. La publicacion de este arbol por Fitch y
Margoliash en 1967 tuvo influencia al convencer a los sistematicos
de que las secuencias moleculares contenian infermacién
filogenética. Los trabajos subsecuentes confirman algunas
hipoétesis, incluido el monofiletismo de los mamiferos (azul) y las
aves {rojo), mientras que rechazan otras; el canguro, por ejemplo,
deberia quedar fuera de la rama que contiene al resto de los
mamiferos estudiados.

proteinas muestran tasas de divergencia casi lineales a lo
largo del tiempo evolutivo, Por lo tanto, la edad de] ante-
cesor comin mis reciente de las dos especies es propor-
cional a las diferencias establecidas entre sus secuencias
de proteina o DNA. Podemos calibrar la evolucida de las
secuencias de estos polimercs midiendo su divergencia
en especies cuyo antecesor comin mds reciente se haya
datado mediante el registro fésil. Podemos entonces utili-
zar estas moléculas para estimar Jas edades de otras rami-
ficaciones del arbol filogenético.

TEORIAS TAXONOMICAS

Una teoria raxonémica establece los principios que rigen
el reconocimiento y la jerarquizacidon de grupos taxond-
micos. Actualmente hay dos teorias taxondmicas popula-
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Grupo Grupo Grupo
moncfilético parafilético polifilético
| I I I |
A BC DE F G H A BC DE F G H A BC DE F G H
A B C

Figura 10-6

Relaciones entre la filogenia y los grupos taxondmicos, ejemplificada con la filogenia hipotética de ocho especies {A-H). A, monofiletismo:
un grupo moncfilético contiene al antecesor comun mas reciente de todos los miembres del grupo vy a tedos sus descendientes. B,
parafiletismo: un grupo parafilético contiene al antecesor comun més reciente de todos los miembros del grupo, pero no a todos sus
descendientes. C, polfifiletismo: un grupo polifilético no contiene al antecesor comun mas reciente de todos sus miembros, lo que implica

que el grupo tiene al menos dos origenes filogenéticos independientes.

res o extendidas: (1) la taxonomia evalutiva tradicional, v
(2) la sistemdtica filogenética (Cladistica o Cladismo).
Ambas estin basadas en principios evolutivos. Sin em-
bargo, vamos a ver como estas dos teorius difieren en la
forma de utilizacién de los principios evolutivos. Estas di-
ferencias rienen implicaciones importantes a la hora de
investigar los procesos de la evolucion.

La relacién entre un grupo @XoNdMIco v su corres-
pondiente drbol filogenético o cladograma es importante
para ambas teorfas. Esta relacidn puede tomar tres for-
mas: monofiletismo, parafiletismo y polifiletismo
(Figura 10-6). Un taxOn es monofilético si incluye al ante-
cesor comin mis reciente del grupo v a todos los des-
cendientes de tal antecesor (Figura 10-6A). Un taxdn es
parafilético si contiene al antecesor comin méds reciente
de un grupo v a algunos, pere no todos, de sus descen-
dientes (Figura 10-6B). Un 1axon es polifilético si no in-
cluye al antecesor comin mids reciente de todes los
miembros del grupo; esto significa que el grupo ha teni-
do al mencs dos origenes evolutivos independientes, lo
que a su vez implica la evolucion independiente de ca-
racteristicas similares (Figura 10-6C). Tanto la taxonomia
evolutiva como el cladismo aceptan solamente taxones
monofiléticos, excluyendo a los grupos polifiléticos de
sus clasificaciones. Sin embargo, difieren en la acepta-
cidén de agrupaciones parafiléticas, lo que tiene implica-
ciones evolutivas importantes.

Taxonomia evolutiva tradicional

La taxonomia evolutiva tradicional incorpora dos prin-
cipios evolutivos diferentes para reconocer y jerarquizar
taxones superiores: (1) la ascendencia comiin, v {2) la
cantidad de adaplacidon evolutiva, como queda reflejado
en un 4rbol filogenético. Los taxones deben tener un Gni-

co origen evolutivo y deben mostrar caracteristicas adap-
tativas exclusivas.

El paleontélogo especializado en mamiferos George
Gaylord Simpson (Figura 10-7) y Ernst Mavr (Figura 6-18)
han tenido una gran importancia al desarroliar v formali-
zar la metodologia de la taxonomia evolutiva. De acuer-
do con Simpson y Mayr, una determinada rama de un 4dr-
bol evolutivo recibe la consideracién de un taxén
superior si representa una zona adaptativa. Simpson
describe una zona adaptativa como «una reaccion carac-
teristica y una mutua relacidn entre el organismo vy e! en-
torno, un modo de vida vy no un Jugar donde se desarro-
lla la vida. Al introducir una nueva zona adaptativa
mediante un cambio basico en la estructura del organis-
mo, una poblacién en evelucién puede utilizar los recur-
sos ambientales de forma completamente distinta.

Un taxOn que representa una zona adaptativa concreta
recibe el nombre de grado. Simpson cita €l ejemplo de los

Figura 10-7
George Gaylord
Simpson {1902-1984),
formulador de los
principios de la
taxonomia evolutiva.
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Filogenia a partir de secuencias de DNA

Un simple ejemplo ilustra el andlisis cladistico de secuencias de
DNA para examinar las relaciones filogenéticas entre especies. El
grupo de estudio en este ejemple son tres especies de camaleo-
nes, dos de la isla de Madagascar (Brookesia theili v B. brygooi) v
une de Guinea Ecuatorial (Chamaleo feae). Fl grupo externo es
un lagarto del género Uromastyx, un pariente lejano de los cama-
leones. ;Confirmardn o rechazarin los datos moteculares la hipo-
taxonémica  previa  de los dos camaleones  de

tesls que

10 20

Madagascar estin mds proximamente relacionados entre s que
cada uno de ellos con el camaleén de Guinea?

La informacion molecular de este ¢jemplo procede de una
parte de secuencia de DNA mitocondrial (57 bases) de cada es-
pecie. Cada secuencia codifica los amincdcidos 221-239 de una
proteina Hamada «subunidad 2 de la NADH deshidrogenasas en la
especie respectiva. Estas secuencias de bases de DNA se alinean
y numeran come sigue:

30 40 50

AAACCTTAAAAGACACCACAACCATATGAACAACAACACCAACAATCAGCACACTAC
AARCACTACAAAATATAACAACTGUATGAACAACATCAACCACAGCAAACATTTTAC
AAACACTACAAGACATAACAACAGCATGAACTACTTCAACAACAGCAAATATTACAC
AAACCCTACGAGACGCAACAACAATATGATCCACTTCCCCCACAACAAACACAATTT

tiromastyx
B. theill

B. brygooi
C. feae

Cada columna de las secuencins alineadas constiluye un
caricter que toma uno de los cuatre estados, A, C, G o T (un
quinto estado, la ausencia de base, no se contempla en este
ejemplo). Solamente los caracteres que varfan entre las tres es-

10 20
Urownastyx
B, theili
B. brygooi
C. feae

Para que sea til en la construccién de un cladograma, un ca-
ricter debe mostrar estados derivados compartidos (=sinapomor-
fia). jCudl de estos 23 caracteres variables muestra sinapomorfias
para los camaleones? Debemos huscar, en cada uno de los 23 ca-
racteres variables, st uno de los estados observados en los cama-

10 20

Véase que la polaridad es ambigua para dos caracteres variables
fen las pesiciones 23 y 54) cuvos estados alternativos en los ca-
maleones no aparecen en el grupo externo.

10 20
I I
Liromastyx
B. theili
B.brygooi
C feae
1 1

pecies de camaleones contienen potencialmente informacion so-
bre qué par de especies estd mas estrechamente refacionado, 23
de las 57 bases alineadas muestra variacion entre los camaieones.
como se muestra aqui en letra negeira:

30 40 50

AANCCTTAAAMGACACCACAACCATATCAACAACAACACCAACAATUAGCACACTAC
AAACACTACAARATATAACAACTGCATGAACALCATCARCCACAGCAAACATTTTAC
AAMCACTACAAGACATAACAACAGCATGAALTAL
AAACCCTACGAGACGCAACAACAATATGATCCACTTCCCUCACARCAAACACAATTT

TCAACAACAGCAALTATTACAC

leones es compartido por el grupo externo, Cromastyx Sioes asi,
este estado se considera ancestral para los camaleones, v el (los)
estadols) alternativo(s), derivadols). Se identitican caracteres de-
rivacdos para 21 de los 23 caracteres identificados; los estados de-
rivaclos aparecen en azul:

30 40 50

| I I

Uromastyx AAACCTTAAAAGACACCACAACCATATGAACAACAACACCANCAATCAGCACACTAC
B. theili ARAUACTACAARATATAACAACTECATGAACAACATCAACCACAGT AAACATTTTAC
B.brygooi  AAACACTACAAGACATAACAACASCATCGAACTACTTCAACAACAGCAAATATTACAC
C. feae AAACCCTACHAGACHCAACAACAATATCATCCACTTCCCOCACAACAANCACAATT

De los caracteres que muestran estados derivados, 10 de ellos
presentan sinaponorfias entre los camaleones. Estos caracteres se
mircan aqui con nimeros, 1, 2 6 3 en la columna corresponcliente.

30 40 50

AAACCTTAAAAGACACCACANCCATATCAACAACAACACCAACAATCAGCACACTAC
AAACACTACARE ATATAACAACT ZCATGAACAACATCAN
AAACACTACAAGACATAACAACAGTATGAAUTACTTCAACAACAGTAAATA
AARACCCTACEAGACCCANCAACAATATCAT,

ACAZCAAACATTTTAC

TRCAC
COACTICCCCCACRACAAACACAAT
11 2 1 3 1 b1

pingliinos como una zona adaptativa bien delimitada entre
las aves. El linaje ancestral inmediato a todos los pingliinos
sufrio cambios fundamentales en la forma del cuerpo v de
las alas para permitir el paso de la locomocion aérea a la
acudtica (Figura 10-8). Las aves acudticas que pueden vo-

lar tanto en el aire como bajo el agua ocupan de algin
modo una posicidon intermedia en hdbitat, morfologia v
conducta entre Jas zonas adaptativas aérea v acudtica. Por
supuesto, las obwvias modificaciones de las alas y 1a forma
corporal de los pingliines para la natacion representan un
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Los ocho caracteres marcados como 1 muestran sinapomor-
fias que agrupan a las dos especies de Madagascar (Brookesia
theili v B. brygoof), con exclusion de la especie de Guinea

Eeuatorial, Chamaleo feae. Podemos representar estas relaciones
con un cladograma:

1 Brookesia theilf
Brookesia brygooi

Chamaelec feae

Podemos explicar la evolucién de todos los caracteres que favo-
recen este cladograma situando un simple cambio mutacional en
[a rama ancesteal de las dos especies de Brookesia. Esta es la ex-
plicacion mas simple para el cambio evolutive de estos carac-
Leres.

Los caracteres marcados como 2 y 3 no concuerdan con
nuestro cladograma, sino que apoyan las siguientes relaciones:

2 Brockesia brygoo:
Chamaeleo feae

Brookesia theili

3 Brookesia theili
Chamaeleo feae

Brookesia brygoo!

Para explicar los cambios evolutivos en los caracteres que
favorecen los cladogramas 2 v 3 utilizando el cladograma 1, ne-
cesitamos al menos dos cambios por cardcter. De igual forma, si
tratamos de explicar la evolucion de los caracteres utilizando el
clactograma | sobre fos cladogramas 2 & 3, necesitamos al menos
dos cambios para cada uno de estos caracteres. Estos dos diagra-
mas muestran el nimero minimo de cambios necesarios para el
cardcter 5 (que favorece el cladograma 1) v el caricter 41 (que fa-
vorece ¢l cladograma 3) sobre el cladograma 1; el estado ances-
tral <le cada cardcter se muestra en la base del drbol y los estados
observados en cada especie. en los extremos de las ramas:

1 A Brookesia theili
C A Brookesia brygoo

C Chamaeleo feae

Carécter 5 {1 cambio)

1 A—C ¢ Brookesia theili

A A Brockesia brygoor

T AL C Chamaeleo feae

Cardcter 41 (2 cambios)

Los sistemdticos utilizan un principio llamado «le parsimo-
nia: para resolver conflictos entre los caracteres taxonOMicos co-
mo los que se muestran agui. Escogemos como la mejor hipote-
sis de trabajo el cladograma que requiere la menor cantidad de
cambios de caracter. Para el total de 10 caracteres filogenética-
mente informativos, el cladograma 1 requiere un total de 12 cam-
bios de estado del cardcter (uno por cada uno de los 8 caracieres
que lo favorecen y dos por cada cardcter restante). Los cladogra-
mas 2 y 3 necesitan al menos 19 cambios de estado, 7 pasos mas
que ¢l cladograma 1. Al escoger este ltimo, apuntamos gue los
caracteres que favorecen los cladogramas 2 y 3 muestran homo-
plasia en su evolucion.

Las secuencias moleculares mostradas en este ejemplo con-
firman, por tante. las predicciones de la hipotesis de partida, ba-
sada en el aspecto y en la distribucion geogrifica de estos cama-
leones, es decir, que las especies de Brookesia comparten un
antecesor comuin mis reciente que cada uno de ellos lo hace con
Chamaleo feae.

Como ejercicio adicional, el lector puede convencerse a si
mismo de que los 12 caracteres que varian entre los camaleones
pero que no muestran compartic estados derdvados sin ambigiie-

dad son igualmente compatibles con cada uno de los tres clade-
gramas posibles. Para cada caricter, busque ¢l nimero minimo
total de cambios que deben producirse para explicar su evolu-
cion en cada cladograma. Comprobard, si realiza el ejercicio co-
rrectamente, que los tres cladogramas no difieren en el ntimero
minimo de cambios necesario prira cada uno de los caracteres.
Por esta razdn, estos caracteres no presentan informacion filoge-
netica por el criterio de parsimonia.

Datos tomados de Townsend, T., y A. Larson. 2002. Molecular phylogenetics and mitechondrial genemic evolution in the Chamaelonidae (Reptilia,

Squamata). Molecutar Phylogenetics and Evolution 23:22-36.

nuevo grado de organizacion. Por le tanto, los pinglinos
se reconocen como un taxén bien definido dentro de las
aves, la familia Spheniscidae. Cuanto mis exiensa sea la
zona adaptativa ocupada por un grupe de organismos,
mayor serd el rango del 1axén correspondiente.

Los taxones evolutivos pueden ser monofiléticos o

parafiléticas. El reconocimienio de taxones parafiléricos
requiere, sin embargo, la distorsion de los patrones de
ascendencia comun. Una clasificacion segin la taxono-
mia evolutiva de los primates antropoides constituye un



234 PARTE TERCERA  Diversidad de la vida animal

Figura 10-8

A, pinglino. B, petrel buceador. Los
pinglinos (aves de la familia
Spheniscidae) fueron reconocidos por
George G. Simpson como una zona
adaptativa independiente dentro de las
aves, debido a sus adaptaciones para el
vuelo submarino, Simpson mantenia que
la zona adaptativa ancestral de los
pingliinos se parecia a la de los petreles
buceadores, que presentan adaptaciones
combinadas para el vuelo terrestre y el
subacuéatico. Las zonas adaptativas de los
pingliinos y los petreles buceadores son lo
sufucientemente distintas como para ser
reconocidas taxondmicamente como
familias separadas dentro de un mismo
orden (Ciconiiformes).

buen ejemplo (Figura 10-9). Esta clasificacidén sitda al
hombre (género Homo) y sus inmediatos antecesores {o-
siles en la familia Hominidae, mientras que chimpancés
(género Pan), gorilas (género Gorilla) vy orangutanes (gé-
nero Pongo) quedan ubicados en la familia Pongidae. Sin
embargo, los géneros de péngidos Pan y Gorilla com-
parten con el hombre un antecesor comin mas reciente
que con el restante género de péngidos, Pongo. Esto
convierte a la familia Pongidae en parafilética, va que no
incluye al género humano, también descendiente del an-
cestro comun de todos los pongidos (Figura 10-9). Los ta-
xénomos evolutivos reconocen, no obstante, a los géne-
ros de poéngides como un Unico grado, con nivel de
familia, de primates herbivoros v arboricolas con capaci-

Pongidae

dad mental limitada;, en otras palabras, tienen la misma
zona adaptativa con nivel de familia, El hombre es un
primate omnivore y terrestre con atributos mentales y
culturales muy amplics, per lo que tiene una zena adap-
tativa propia con nivel de familia. Desgraciadamente, si
queremos que nuestros [axones constituyan zonas adap-
tativas, podemos comprometer la intencion de presentar
eficazmente la ascendencia coman.

Se ha desafiado a la raxonemia evolutiva tradicional
desde dos posicicnes opuestas. Una de ellas establece
que, ya que puede ser muy dificil obtener o construir 4r-
boles filogenéticos, resulta poco practico basar nuestro
sistema taxondmico en la ascendencia comun vy la evolu-
cién adaptativa. Se nos dice que nuestra taxonomia de-

r Hylobatidae .|

Hylobates Pongo Goriila

Clasificacion en el
nivel Familia de
acuerdo con la

| taxonomia evolutiva,
basada
principalmente en
zonas adaptativas
exclusivas

Figura 10-9

Filogenia y clasificacién a nivel de
familia de los primates antropoides. La
taxonomia evolutiva agrupa a los géneros
Gorilla, Pan y Pongo en la familia parafilética
Pengidae, ya que comparten la misma zona adaptativa
o grado de organizacion. El hombre (género Homo)
estd filogenéticamente mas cerca de Gorilla y Pan que
cualquiera de ellos lo estd de Pengo, perc el hombre
queda situado en una familia independiente
{Hominidae) porque representa un nuevo grade de
organizacién. La taxonomia cladista no reconoce a la
familia Pongidae por parafilética, e incluye a Pongao,
Gorilla, Pany Homao en la familia Hominidae.
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beria basarse en algo mids ficilmente medible, la seme-
janza general de los organismos, evaluada sin referencia
o auxilio de la filogenia. Este principio se conoce como
taxonomia fenética. La taxonomia fenética no ha teni-
do un fuerte impacto en la clasificacién animal, v el in-
terés de Jos cientificos sobre este punto de vista ha de-
clinade. A pesar de las dificultades para reconstruir la
filogenia, los zodlogos siguen manteniendo éste como el
chjetive central de su trabajo sistemitico, v no tienen in-
tenciones de apartarse de esta finalidad por razones me-
todolégicas.

Sistematica filogenética, Cladistica
o Cladismo

Una segunda, y mds fuerte, respuesta a la taxonomia
evolutiva es la conocida como sistematica filogenética
o cladismo. Como indica el primer nombre, este enfo-
que pone énfasis en el criterio de la ascendencia com(n,
v, como expresa su segunda denominacion, se basa en el
cladograma del grupe en estudio. Este punto de vista ta-
xondmico fue propuesto en 1950 por el entomdlogo ale-
man Willi Hennig (Figura 10-10), por lo que a veces reci-
be el nombre de -Sistemitica hennigiana.. Todos los
taxones reconocidos por el sistema cladista deben ser
monofiléticos. Ya vimos en Ja Figura 10-9 cdmo el reco-
nocimiento de las familias de primates Hominidae vy
Pongidae por los taxénomos evolutvos distorsiona las
relaciones genealdgicas para subrayar la singularidad
adaptativa de los hominidos. Como el antecesor comin
mas reciente de la parafilética familia de los Péngidos es
también el ancestro de los Hominidos, el reconocimiento
de los Pongidos es incompatible con la taxonomia cladis-
ta. Para evitar la parafilia, los axénomos cladistas no
contintan utilizando la tradicional familia Pongidae, y co-
locan a chimpancés, gorilas v crangutanes junto a la es-
pecie humana en la familia Hominidae. En este libro
adoptamos las clasificacién cladista.

Figura 10-10
L

Willi Hennig (1913-
1976), entomdélogo
aleman qgue formulé
los principios del
cladismo.

)
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El desacuerdo sobre la validez de tos grupos parafiié-
ticos puede parecer trivial en un principic, pere sus con-
secuencias se revelan