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disenado para un curso introductorio de Zoologia. Esta

Zou:ogm, Principios Integrales es un texto universitario
decimocuarta edicion, al igual que las anteriores, describe

xiv Prefacio

que relaciona los genomas procariontes y eucariontes (Capitulo
10). El papel de la endosimbiosis en Ia diversificacion de los
tiene un nuevo en el Capi-
tulo 11, y la pérdida evolutiva de las mitocondrias en algunos
eucariontes unicelulares infecciosos se afiade al Capitulo 2.

Ia diversidad de la vida animal y las
que permiten a los animales ocupar una gran variedad de nichos
ccologicos

En esta revision mantenemos la organizacion basica de la
decimotercera edicion y sus rasgos distintivos, especialmente el
énfasis en los principios de la evolucion y la ciencia zool6gica.
También se mantienen varias caracteristicas pedagdgicas que han
hecho ficilmente accesibles para los estudiantes las anteriores
ediciones; textos introductorios de los capitulos sobre el tema
de los mismos; restimenes y cuestionarios para ayudar a la com-
prension y el estudio; ilustraciones concisas y visualmente atrac-
tivas; etimologias de los nombres genéricos incluidas en el texto;
notas a los capitulos y ensayos que refuerzan el texto al ofrecer
informacién adicional o paralela; citas bibliogrificas y un extenso
glosario con ¢l origen y la definicion de los términos utilizados
en el texto.

NOVEDADES DE LA .
DECIMOCUARTA EDICION

Los aurores dan la bienvenida en esta edicion a Susan Keen,
quien supervisé la revision. Muchas mejoras son el resultado
directo de las nuevas perspectivas de Susan y de los muchos
profesores de Zoologia que enviaron sugerencias sobre la deci-
motercera edicién. Hemos revisado todos los capitulos para afi-
nar la redaccién e incorporar nuevos descubrimientos y citas
bibliogrificas. La principal revision formal consiste en la inclu-
sién de un cladograma de los filos animales en el Apéndice A
del final del libro y en la reorganizacion de los capitulos de la
Parte Tercera (Diversidad de la Vida Animal) para que se ajusten
a la organizacién de los filos en el cladograma. Cada capitulo
de la Parte Tercera comienza con una pequeiia imagen del cla-
dograma resaltando el filo o los filos incluidos en el capitulo,
seguido de un cladog dido con los de
cada filo. Femos pucsto un mayor énfasis en las perspectivas
filogenéticas a lo largo del libro. La informacién que anterior-
mente aparecia de forma independiente como “contribuciones
biologicas” y “caracteristicas” se encuentra ahora reunida en una
ventana de “caracteristicas” del filo en cada capitulo de la Parte
Tercera. Se han anadido nuevas fotografias para ilustrar la diver-
sidad animal de muchos filos,

Los materiales nuevos de la decimocuara edicion aumen-
tan y actualizan el tratamiento de ocho temas fundamentales:
(1) el proceso cientifico y el papel de la teoria, (2) los siste-
mas celulares y el metabolismo, (3) la teoria endosimbionte del
origen de los @) los sistemas y ecolé-

biologia evolutiva del desarrollo, (7) las prucbas de Si iolGgicos y ecolégi

las homologias morfol6gicas, y (8) la taxonomia. Hay nuevos y X = .
jadiseie Toss y Hlogenias o Hay numerosas revisiones sobre la fisiologia de los organis-
rortan & cambios en los dltimos tres principios. Los mos y sus consecuencias ecolégicas, que comienzan por la adi-

principales cambios en cada principio fundamental se resumen a
continuaci6n, con referencias a los capiiulos relevantes.

El proceso cientifico y el papel
de la teoria

Muchos cambios a lo largo del libro aumentan la integracién
de la metodologia hipotético-deductiva al describir nuevos
hallazgos y nuevas controversias. Comenzamos en el Capi-
tulo 1 con una explicacién mis detallada del método cientifico
hipotético-deductivo y el importante coniraste enire el método
comparado y el como medios

de comprobacion de hipétesis. El papel de la teoria en la cien-
cia sc ilustra explicitamente utilizando la teoria de Darwin del
origen comin en el Capitulo 6. El uso de la teoria de Darwin
del origen comdn para comprobar hipétesis evolutivas y para
construir taxonomias se trata extensamente en el Capitulo 10,
junto con una nueva distincion conceptual entre clasificacion y
sistematizacion, y la codificacion de barras del DNA en la iden-
tificacion de especies.

celulares y

Hemos aumentado en el Capitulo 3 el tratamiento de los com-
ponentes de las células eucariontes, los papeles biologicos de
las estructuras subcelulares y las especializaciones de las super-
ficies celulares. Los aspectos moleculares més extensos son el
PH (Capitulo 2), los priones como enfermedades de configu-
racion proteinica (Capitulo 2), el metabolismo de los lipidos
(Capitulo 4) y la acumulacién de DNA “parisito” en los geno-
mas animales (Capitulo 5). En el Capitulo 7, un nuevo ensayo se
refiere al descubrimiento de células germinales que se dividen
activamente en hembras de mamiferos adultos, y otro ensayo
revisado actualiza las aplicaciones de Iz biologia celular a la
medicina anticonceptiva.

Teoria endosimbionte del origen

de los eucariontes

La historia de la teoria endosimbionte se presenta con mayor
detalle, lo que incluye la comprobacion empirica de sus argu-
mentos originales y su més reciente extension para abarcar un
dominio evolutivo mayor (Capitulo 2). Se presentan importan-
tes prucbas de flogenia molecular sobre un origen evolutivo

gicos, (5) los procesos poblacionales y de conservacion, (6) la

de los genomas nuclear y mitocondrial, y de los
cloroplastos, en forma de un nuevo “arbol de la vida” global

i

cin del movimiento como una caracteristica general de la vida
en el Capitulo 1. Afiadimos nuevos resultados sobre la respi-
raci6n traqueal en los insectos (Capitulo 21), el transporte de
gases respiratorios en los artropodos terrestres y en los verte-
brados (Capitulo 31) y la ventilacién pulmonar en los vertebra-
dos (Capitulo 31). También se han revisado la organizacion del
sistema circulatorio de los vertebrados, la circulacion coronaria,
¥ la excitacién y el control cardiacos (Capitulo 31). Aparece
nuevo material sobre la regulacion de la ingesta de alimentos
y la digestion (Capitulo 32), los procesos digestivos en el intes-
tino delgado de los vertebrados (Capitulo 32) y la fermentacion
digestiva en los mamiferos rumiantes (Capitulo 28). La evolu-
cion de los sistemas nerviosos centrales, la quimiorrecepcion, la
yla on en los tienen

un nuevo tratamiento en el Capitulo 33, con una explicacion
mis amplia de las sinapsis y la conduccion de los potencia-
les de accion. La endocrinologia de los invertebrados también
ve yla jia de los se

ci6n inclusiva (Capitulo 6) y los costes y beneficios de la repro-
duccion sexual frente a la asexual (Capitulo 7). La conservacion
de las poblaciones naturales est actualizadz, especialmente en
los peces (Capitulo 24), los mamiferos (Capitulo 36) y los tuata-
ras (Capitulo 26). Los procesos historicos de la biogeografia se
ilustran con un mis extenso de las de
a linea de Wallace, el contacto geogrifico entre faunas evolutiva-
mente dispares (Capitulo 37).

Biologia evolutiva del desarrollo

Esta disciplina en ripido crecimiento actualiza tanto su concepto
como sus aplicaciones. Los nuevos conceptos de la modularidad
del desarrollo y la se unen a la

general de la biologia evolutiva en el Capitulo 6. Discutimos en el
Capitulo 8 nuevas pruebas de que algunas esponjas tienen
dos hojas germinales. El desarrollo de los cnidarios y los ciclos
vitales se tratan de forma més amplia, y el estatus diblastico
de los cnidarios y los ctendforos se reconsidera a la luz de los
nuevos resultados filogenéticos (Capitulo 13). Ofrecemos inter-
pretaciones moleculares y genéticas de la distincion diblasticos-
triblasticos (Capitulo 13), junto con detalles actualizados del
desarrolio de los triblasticos (Capitulo 14). Los descubrimientos
de los estudios genéticos y del desarrollo ofrecen nuevas inter-
pretaciones del origen de los metazoos (Capitulo 12) y sugie-
ren que los cambios en la expresion de un solo gen subyacen
a patrones alternativos de desarrollo de los apéndices en los

actualiz incluyendo Ia discusién sobe el tfido adiposo blanco

versus birrimeos; Capitulo 19). Las
diferencias en el desarrollo entre quetognatos, protéstomos y

como 6rgano endocrino, la hormona

(PP) y las controversias acerca de la utilizacion médica de los
esteroides anabolizantes (Capitulo 34). Los sistemas excretores
de los invertebrados, en especial los rifiones de los artropodos,
tienen un tratamiento més extenso en el Capitulo 30. Abordamos
la endotermia regional en los peces (Capitulo 24) y afadimos
nuevo material explicativo sobre la importancia del agua y la
regulacion osmética, especialmente en los peces marinos (Capi-
tulo 30). La revision del Capitulo 35 actualiza nuestro cono-
cimiento de la susceptibilidad y la resistencia a las enferme-
dades, incluida la inmunodeficiencia adquirida. Afiadimos una
nueva seccion sobre Ia ecolocacion de los ceticeos (Capitulo 28),
una mayor 6u de los sistemas de en las
ranas (Capitulo 25) y de las estrategias reproductoras de las aves,
con las copulas fuera de la pareja (Capitulo 27). Proporcionamos
un tratamiento més extenso de las controversias cientificas sobre
la comunicacién de las abefas, la eusociabilidad y la genética
de la conducta (Capitulo 36). Se distinguen los conceptos de
cadena y red wéficas, y se afaden datos cuantitativos para ilus-
trarlos utilizando pirimides ecolégicas (Capitulo 38).

Procesos poblacionales

y conservacién

Las formas de especiacion reciben un tratamiento ms extenso
(Capitulo 6), al igual que los conceptos de adaptacion y adapta-

e vuelven a evaluar a la luz de nuevas prue
bas (Capitulo 22). el

general de los modelos de organizacion (Capitulo 9) y propor-
cionamos una explicacién més extensa del complejo desarrollo
de la torsi6n en los gasterépodos (Capitulo 16).

Pruebas filogenéticas

de las homologias morfolégicas

Las nuevas filogenias moleculares y los descubrimientos f6siles
hacen revisar nuestras interpretaciones de muchas homologias
y revelan la evolucion independiente de rasgos similares en
diferentes grupos. A la luz de estos hallazgos, hemos exten-
dido la seccion concerniente al concepto de homoplasia en
el Capitulo 10. El Capitulo 16 incorpora nuevas pruebas que
desafian la homologia de la metameria en anélidos y molus-
cos, ilustrando al tiempo el proceso cientifico en accién. En
el Capitulo 19 se utilizan pruebas procedentes de la expresion
de los genes Hox para homologar el cefalotérax de las arafias
con la cabeza de otros artrépodos y para apoyar la hipGtesis
filogenética de un origen miltiple de los apéndices monorra-
meos a partir de los birrimeos en los artrépodos. La homologia
de los sistemas nerviosos epidérmicos y difusos y el celoma
tripartito en los equinodemos y los hemicordados, junto con la
10 homologia de los tubos nerviosos huecos de hemicordados y
cordados cambia nuestra visién de las relaciones de estos
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grupos (Capitulo 22). El estudio comparativo del desarrollo
demuestra que no existe homologia en la compartimentacién
celomitica de los lofoforados con la de los equinodermos y
los hemicordados (Capitulo 22). Las caracteristicas que inferimos
para el antecesor mis reciente de los cordados se revisan gracias
2 nuevos datos ¢ interpretaciones (Capitulo 23). al igual que
ocurre con el origen y la diversificacion de los amniotas (Capi-
wlo 26), la evolucion del oido medio de los mamiferos (Capitulo
28) y determinados detalles de Ia evolucién morfologica de los
hominidos (Capitulo 28).

Taxonomia

Los nuevos datos fosiles y de la filogenia molecular rechazan
algunos taxones familiares y sugieren otros nuevos. Tratamos
las prucbas de una relacion de grupos hermanos entre los coa-
noflagelados y los metazoos en el Capitulo 12. El Capitulo 14
discute nuevos resuliados filogenéticos en los que se basa el
reconocimiento del filo Acelomorfos y una hipétesis filogené-
tica revisada para los nemertinos. Los acantocéfalos parecen
descender de un antecesor enire los rotiferos (Csztulo 15). EI
clado Clitelados 0s
¥ los vestimentiferos descienden de los anéhdos poliquetos, de
acuerdo con los nuevos datos filogenéticos, lo que convierte
a los poliquetos en parafiléticos (Capitulo 17). El Capitulo 18
presenta nuevas pruebas a favor del clado Panartropodos (Oni-
c6foros, Tardigrados y Artropodos). Los Capitulos 19 y 21 pre-
sentan pruebas que apoyan el reconocimiento del clado Pan-
crusticeos (Crusticeos y Hexipodos) y el rechazo del subfilo
Unirrameos. El Capitulo 20 contiene nuevas prucbas de que
los hexipodos proceden de un antecesor crusticeo, y los pen-
tastémidos quedan incluidos en los crusticeos. Los Entognatos
y los Insectos constituyen clados independientes en el subfilo
Hexépodos (Capitulo 21). Actualizamos los 6rdenes de insec-
105 en el Capitulo 21. In[roduclmos en el Capitulo 22 el clado
(& ), que parece
ser el grupo hermano de los Cordados (Capitulo 23). El género
fosil Haikouella merece un tratamiento més completo y una
ilustracion, como taxon hermano de los craneados (Capitulo
23). Los cambios en la taxonomia de los peces incluyen la
wiilizacién del nombre Petromizontidos para las lampreas y no
considerar a los bichires como condrosteos (Capitulo 24). La
evolucion temprana de los tetrapodos se revisa extensamente
con referencia a los nuevos fGsiles, como el género Tiktaalik
(Capitulo 25). Sustituimos el uso tradicional de la palabra “Rep-
tiles” por otro que incluye a los reptiles tradicionales, las aves
¥ todos los descendientes de su antecesor comiin més reciente
(Capitulo 26). Los resultados filogenéticos sitian a las tortu-
gas en el clado Dispsidos (Capitulo 26), contrariamente a las
hipétesis anteriores. Los anfisbénidos se incluyen ahora con los
lagartos, de acuerdo con su posicion filogenética, y la seccién
sobre las relaciones de las serpientes y los lagartos se amplia
(Capitulo 26). El Capitulo 27 incluye revisiones extensas de la
taxonomia de las aves basadas en los resultados filogenéticos 2
partir de datos de secuencias de DNA.
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AYUDAS PARA LA ENSENANZA
Y EL APRENDIZAJE

Para ayudara los enel del

hemos resaltado en letra negrita las palabras clave, como en
ediciones anteriores, y se proporciona el origen de los téminos
técnicos y zoolbgicos y de los nombres genéricos de los anima-
les cuando aparecen por primera vez. De esta forma, los estu-
diantes se van familiarizando con los étimos mas comunes, de
los que derivan muchos términos técnicos. Un extenso glosa-
rio proporciona el origen y la definicion de cada término. Para
la presente edicién se han anadido muchos términos nuevos
se han redefinido otros.

Una caracteristica distintiva de este libro son las introduc-
ciones de los capitulos, que desarrollan algiin hecho o asunto
relacionado con el objeto del capitulo. Algunos presentan princi-
pios biolégicos, particularmente evolutivos; otros, especial-
mente en las secciones de diversidad, ilustran caracteristicas
propias del grupo tratado en el capitulo.

Las notas de los capitulos, que se encuentran a lo largo
de todo el libro, incrementan ¢l material del texto y ofrecen

sin i el hilo
narrativo. Hemos preparado muchas notas nuevas para esta
edicion y revisado muchas de las ya existentes.

Para ayudar a los estudiantes a repasar los capitulos, al
final de cada uno de ellos se encuentra un resumen, un cues-
tionario y una bibliografia seleccionada y comentada. Las
preguntas del cuestionario ayudan al estudiante a retener y
comprender lo mds importante del capitulo.

Una vez mas, William C. Ober y Claire W. Garrison han
mejorado las ilustraciones del libro con nuevos dibujos a todo
color para sustituir a antiguos disefios o para ilustrar material
nuevo. La capacidad artistica de Bill, su conocimiento de la
biologia y su experiencia adquirida como antiguo médico han
enriquecido este libro a 1o largo de diez ediciones. Claire prac-
tico la pediatria y la obstetricia antes de dedicarse por com-
pleto a la ilustracion cientifica. Los textos ilustrados por Bill y
Claire han recibido reconocimiento nacional y ganado premios
de la Association of Medical Hlustrators, American Institute of
Graphic Arts, Chicago Book Clinic, Printing Industries of Ame-
rica y Bookbuilders West. También han recibido el Art Direc-
tors Awarc
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Una anémona tabicola (el ceridntido Botruanthus benedini) del este del Pacifico.

I La vida: Los principios biologicos y la
ciencia zooldgica

2 El origen y la quimica de la vida

3 Las células como unidades de la vida

4 Metabolismo celular

Una z06logs estudiando el comportamiento de los papiones en Ia Reserva
de Amboseli, en Kenia.

Los principios basicos

Nuestro conocimieato del mundo animal aumenta gracias a la apli-
cacién activa de una serie de principios fundamentales que guian
nuestras investigaciones. De la misma forma que la investigacién
espacial estd tanto dirigida como limitada por la tecnologia dispo-
nible, la exploracion del mundo animal depende en gran manera
de nuestros interrogantes, métodos y principios. El drea de cono-
cimiento que Hamamos Zoologia sélo tiene sentido si los principios
que utilizamos en su construccion son claros.

Los principios de la Zoologia moderna tienen muy diversas
fuentes y una larga historia. Algunos derivan de las leyes de la
fisica y la quimica, que se cumplen en todos los sistemas vivos.
Otros derivan del método cientifico, que nos dice que nuestras
‘hipbtesis sobre el mundo animal son indtiles a menos que nos diri-
jan a obtener datos que las confirmen. Muchos principios impor-
tantes derivan de estudios previos sobre el mundo vivo, del que

La vida: Los principios
bioldgicos y la ciencia
zooldgica

los animales son s6lo una parte. Los principios de la herencia, la
variacion y la evolucion orgnica conducen el estudio de la vida
desde sus formas unicelulares més simples hasta los animales, los
hongos y las plantas mas complejos. Ya que todas las formas de
vida comparten una historia evolutiva comin, los principios deri-
vados del estudio de un grupo a menudo se aplican a otro. Al
rastrear los origenes de nuestros principios operativos vemos que
los zodlogos no estin aislados en si mismos, sino que son parte
integrante de la comunidad cientifica

Comenzaremos nuestro estudio de la Zoologia no resiringiendo
nuestro enfoque al mundo animal, sino con una bisqueda mucho
més amplia de nuestros principios mis basicos y sus diversas fuen-
tes. Estos principios dirigen nuestros estudios sobre los animales y
simultineamente los integran en el contexto, mis amplio, del cono-
cimiento humano,
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a Zoologia, el estudio cientifico de la vida animal, se erige
sobre siglos de interrogantes que el hombre se ha planteado
sobre el mundo animal. Las mitologias de casi cualquier
cultura pueden ilustrar sus intentos de resolver los misterios de la
vida animal y su origen. Hoy en dia, los zo6logos se enfrentan a
los mismos misterios con los mds avanzados métodos y tecnolo-
gias, desarrollados por todas las ramas de la ciencia. Comencemos
por registrar la diversidad de la vida animal y organizarla de forma
sistematica. Este proceso complicado y excitante se apoya en las

CAPITULO 1 1a vida: Los prinipos bologicos y 1 cienci zooldgica 3

contribuciones individuales de miles de zo6iogos que trabajan en
todas las dimensiones de la biosfera (Figura 1-1). A través de este
trabajo intentamos comprender c6mo se origind la diversidad animal
¥ como los animales llevan a cabo los procesos vitales bisicos que
les permiten adaptasse y sobievivir en tanios ambientes diferentes
FEste capitulo expone las propiedades fundamentales de la vida
animal, Jos principios metodologicos en los que se basa su estudio y
dos importantes teorias que guian nuestra investigacion: (1) la teoria
de Ia evolucion, principio organizador central de la biologia, y (2) la

Figura -1

Algunas de las muchas dimensiones de la investigacion
zoolbgica: A, observacion de morenas en Maui, Hawaii;
B, trabajando con osos polares sedados; C, anillando
4nades reales; D, observando una Daphnia pulex (X150)
con el microscopio; E, separando estados de crecimiento
de larvas de cangrejo en un laboratorio marino.

4 PARTE UNO  Intvoduccién 3 a vida animal

o estudio sobre la
s unifican nuestio

cromosomica de la herencia, que guia nue
herencia y Ia variacion en los animales. Estas teor
«conocimiento del mundo animal.

PROPIEDADES FUNDAMENTALES
DE LA VIDA

éSe puede definir la vida?

Comencemos con una pregunta dificil: ;qué es la vida? Aunque
Gurante afios se han hecho muchos intentos de defnir fa vida, las
definiciones simples estin condenadas al fracaso. Al tratar de definis
fa vida de una manera sencilla, buscamos propiedades inmutables
alo largo de su historia. Sin embargo, las propiedades que la vida
presenta hoy (pp. 4-9) son muy diferentes a las que tenia en su
origen. La historia de la vida muestra grandes y continuos cambios,
1o que llamamos ezolucion. Conforme la genealogia de la vida pro-
gresaba y se ramificaba a partir de su forma mis primitiva hasta los
millones de especies actuales, nuevas propiedades evolucionaron
y pasaron de generacion en generacion. A través de este proceso,
los sistemas vivos han producido muchos rasgos extraiios y especta-
culares, que no tienen contrapartida en el mundo inanimado. Estas
propiedades inesperadas emergen en muchas lineas diferentes en
Ia historia evolutiva de la vida y dan lugar a la gran diversidad de
organismos que podemos observar en la acwualidad

"odriamos intentar definir la vida sobre la base de sus propieda-
des universales, que ya eran evidentes en su origen. Por ejemplo, la
replicacion de las moléculas se puede rastrear hasta el origen de
1a vida y representa una de sus propiedades mds universales. Definir la
vida basindose en las propiedades presentes en su origen supone
un gran problema, ya que estas caracteristicas son probablemente las
mismas que los seres vivos comparten con algunas formas o vivas,
Para estudiar el origen de la vida debemos preguntamos como las
‘moléculas orginicas adquirieron la capacidad de replicarse de forma
precisa, pero ¢donde trazaremos la frontera entre aquellos procesos
replicativos que definen la vida y aquellos otros que no son sino
propiedades quimicas generales de la materia de I que surgi6? La
replicacion de estructuras cristalinas complejas en formas quimicas
no vivas se puede confundir, por ejemplo, con las propiedades de
replicacion molecular que asociamos con la vida. Si definimos la vida
uilizando solamente las propiedades més avanzadas que caracterizan
a los sistemas vivos altamente evolucionados que conocemos hoy en
dia, el mundo inanimado no entorpeceria esta definicion, pero estaria-
mos eliminando aquellas formas de vida muy tempranas, antecesoras
de todas las restantes y que confieren a la vida su unidad histérica

Por tltimo, nuestra definicin se debe basar en la historia coméin
de Ia vida en la Tierra. La historia del origen de Ia vida le propor-
ciona una identidad y continuidad que a distingue del mundo no
vivo. Podemos seguir esta historia comiin hacia airés en el tiempo,
desde las diversas formas que observamos hoy y en el registro fosil
hasta su antecesor comiin que aparecié en la amésfera de la prim
tiva Tierra (Capitulo 2). Todos los organismos que forman parte de
esta larga historia de ascendencia hereditaria desde la forma de vida
ancestral comin quedan incluidos en nuestro concepto de vida.

No intentamos limitar la vida a una definicion simple, pero si
podemos identificar al mundo vivo a traves de su historia de ascen-
dencia evolutiva comiin y diferenciarlo del inanimado. Muchas prope-
dades importantes han surgido a lo largo de Ia historia de Ia vida y se
presentan en los seres vivos en diversas combinaciones. Estas propie-
dades, que se discuten en la siguiente seccion, identifican inequivo-

camente a sus poseedores como parte de la entidad histrica unitaria
que llamamos vida. Tales caracteres estin presentes en las formas de
vida mis evolucionadas, como las que componen el reino animal. Ya
que son esenciales para el mantenimiento y funcionamiento de las
formas de vida que las poseen, estas propiedades deberian persistir 2
teaves de la historia evolutiva futura de la vida

Caracteres generales de los

sistemas vivos

Los caracteres generales mas importantes que han aparecido durante
la historia de a vida son: la exclusividad quimica, la complejidad
¥ la organizacién jerdrquicas, la reproduccion (herencia y variacion),
Ia posesion de un programa genético, el metabolismo, el desario-
lo, Ia interaccién ambiental y el movimiento.

1. Exclusividad quimica. Los sistemas vivos muestran una orga-
nizacion molecular exclusiva y compleja. Los sistemas vivos
presentan un conjunto de grandes moléculas, conocidas como
macromoléculas, que son mucho mis complejas que las de
pequefio tamafio de la materia inerte. Estas macromoléculas
estin compuestas por los mismos tipos de dtomos y de enla.
ces quimicos que aparecen en la materia inene y obedecen a
las leyes fundamentales de la quimica; lo que las hace tnicas
es solamente su organizacién estructural compleja. Distingui-
mos cuatro categorias principales de macromoléculas biologi-
cas; dcidos nucleicos, proteinas, hidsatos de carbono y lipidos
(Capitulo 2). Estas categorias difieren en la estructura de sus
partes, en los tipos de enlaces quimicos que mantienen juntas
sus subunidades y en sus funciones en los sistemas vivos

Las estructuras generales de estas macromoléculas evo
lucionaron y se estabilizaron muy pronto en la historia de Ia
vida. Con algunas modificaciones, las mismas esiructuras gene-
rales se encuentran en todas las formas de vida que observa-
mos actualmente. Las proteinas, por ejemplo, contienen unas
20 clases especificas de subunidades aminoicidas unidas por.
enlaces peptidicos en una secuencia lineal (Figura 1-2). Exis:
ten ouros enlaces adicionales entre aminodcidos no adyacentes
en la cadena de la proteina, que confieren a ésta una estny
tura tridimensional complefa (Figuras 1-2 y 2-15). Una proteina
tipica contiene varios cientos de subunidades aminodcidas. A
pesar de la estabilidad de esta estructura proteinica bisica, el
orden de los distintos aminodcidos en la molécula de proteina
estd sujeto a una enorme variacién. Esta variacion es en ultimo
término responsable de gran parte de la diversidad que obser-
vamos entre las diferentes formas de vida. De forma semejante,
los dcidos nucleicos, los hidratos de carbono y los lipidos con-
tienen enlaces caracteristicos que unen subunidades variables
(Capituio 2). Esta_organizacion proporciona a los sistemas
vivos @nio una uniformidad bioquimica como una gran diver-
sidad potencial

2. Complejidad y organizacién jerirquica. Los seres vivos

Jerdrquica La
materia inerte estd organizada al menos en &tomos y Mol
culas, y a menudo posee un mayor grado de organizacion.
Sin embargo, en el mundo vivo, los 4tomos  las moléculas se
combinan segin patrones que no existen en el mundo inerte
En los sistemas vivos enconiramos una jerarquia de niveles que
incluye, en orden de complejidad ascendente, macromoléculas,
células, organismos, poblaciones y especies (Figura 1-3). Cada
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Simlacién por ordenador de Ia estructura tridimensional de a proteina sozima (), utilzada
por los aimes para destrui bacteias L proteina es un cordan fineal de suburida

se muestra en 8, q un palmn

tridimensional para formar la prctema activa. Las esferas blancas corresponden a los stomos
de carbono, 12 rojas al xigeno,la azules a itrégeno, as amarillas o azufrey 1o verdes

B) representan grupos mol diversas

hidrégeno,

combinaciones de (arbono, oxlgenc. nitrégeno, hidrégeno y azufre, que dmeren en los distintos

aminoacidos. En A n

n los atomos de hidrégeno. La estructura molecular purpura

que aparece en A es pare de i pared de la bacteria que ha roto la lisozima.

nivel se organiza sobre el inmediaamente inferior y tiene su
propia estructura interna, que 2 menudo es también jerdrquica
En una célula, por cjemplo, las macromoléculas se organizan
en estructuras tales como los ribosomas, fos cromosomas y las
membranas, y éstas a su vez se combinan de diversas formas
para constituir estructuras subcelulares mds complejas lla-
madas orginulos, como las mitocondrias (Capitulos 3y 4). El
nivel de organismo tiene fambién una subestructura jerdrquica;

Figura 1-3

Volvox globator (p. 229-231) es un fitoflagelado pluricelular que
muestra tres niveles distintos de jerarquia biolégica: cemlar, e\

del organismo y el poblacional. Cada esferoide es un organist
independiente cuyas células estén incluidas en una matriz gelalmmz
Las células mayores tienen una funcion reproductora y las mas
pequefias llevan a cabo las funciones metabélicas generales del
organismo. El conjunto de esferoides forma una poblacién.

tas células forman tejidos, que se combinan en 6rganos, y €stos
a su vez lo hacen en sistemas (Caj

La célula (Figura 1-4) es la unidad més pequeda de la
jerarquia biologica que es semiauténoma en su capacidad para
lievar a cabo sus funciones bisicas, incluida la reproduccion
La replicacion de las moléculas y los componentes subcelulares
se produce Gnicamente en el contexto celular, nunca de forma
independiente. Por tanto, la célula se considera como 1a uni-
dad bisica de los sistemas vivos (Capitulo 3). Podemos aislar
células de un organismo y hacer que crezcan y se multipliquen

Figura 1-4

Micrografia electrénica de células epiteliales ciliadas y células
secretoras de moco (pp. 192-195). La célula es la pieza basica de los
seres vivos.
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bajo condiciones de laboratorio y en presencia Gnicamente de
nutrientes. Esta replicacion semiauténoma no es posible con
moléculas individuales o componentes subcelulares, que necesi-
an otros constituyentes celulares adicionales para reproducirse.

Cada nivel sucesivamente més alto de la jerarquia bio-
logica estd compuesto por unidades del nivel inferior prece-
dente. Una caracteristica importante de esta jerarquia es que
las propiedades de cualquier nivel dado no pueden deducisse
ni siquiera con el conocimiento més completo de las propieda-
des de sus partes componentes. Un caricter fisiologico, como
la presion sanguinea, es una propiedad del nivel de organismo;
es imposible predecir la presion sanguinea de alguien simple-
mente a partr del conocimiento de las caracteristicas fisicas de
las células individuales del cuerpo. De igual forma, los sistemas
de interaccion social, como los observados en las abejas, apa-
recen en el nivel poblacional; no es posible deducir las propie-
dades de este sistema social a partir del mero conocimiento de
las propiedades de las abejas individuales,

La aparicion de nuevas caracteristicas en un nivel de
organizacion determinado se conoce como emergencia y
tles c: s se denominan
Estas propiedades surgen de las interacciones que se producen
entre las partes componentes de un sistema. Por esta razén,
debemos estudiar todos los niveles de forma directa, cada uno
de los cuales es el objeto de las diferentes subdivisiones de
Ia biologia (biologia molecular, biolo-gia celular, anatomia,
fisiologia y genética, biologia de las poblaciones; Tabla 1-1).
Nos encontramos con que las propiedades emergentes expre-
sadas en un nivel determinado de la jerarquia biologica estin
ciertamente influidas y restringidas por las propiedades de los
componentes de un nivel inferior. Por ejemplo, seria imposi-
ble que una poblacion de organismos carentes del sentido del
oido pudiera desarollar un lenguaje hablado. En todo caso,
las propiedades de las partes de un sistema vivo no determi-
nan de forma rigida las propiedades del conjunto. En la cultura
humana han aparecido muchos lenguajes hablados diferen-
tes a partir de las mismas estructuras anatémicas basicas que
permiten €l oido y el habla. La libertad de las partes para

Diferentes niveles jerdrauicos de la complejidad biolégica que presentan reproduccién, variacién y herencia

interaccionar de distintas maneras hace posible la gran diver-
sidad de potenciales propiedades emergentes en cada nivel
de la jerarquia biologica.

Los diferentes niveles de la jerarquia biolégica y sus pro-
piedades emergentes particulares son producto de la evolu-
cién. Antes de que evolucionaran los organismos pluricelulares
no existia distincion entre los niveles celulares y del organismo,
lo que todavia se mantiene parz los organismos unicelulares.
(Capitulo 11). 1a diversidad de las propiedades emergentes
que observamos en todos los niveles de la jerarquia biologica
contribuye a dificultar la definicién o la descripcion de la vida
de una forma. sen<|lla
Reproduccion. Los sistemas vivos pueden autorreproducirse.
La vida no surge espontineamente, sino que solo puede pro-
ceder de vida anterior a través de un proceso de reproduc-
cién. Aunque es cierto que la vida se originG a partir de la
materia inerte al menos una vez (Capitulo 2), esto requiric
periodos enormemente largos y condiciones muy distintas a
las de Ia biosfera moderna. En cada nivel de la jerarquia bio-
logica, las formas de vida se reproducen para generar otras
semejantes a ellas (Figura 1-5). Los genes se replican para
producir nuevos genes. Las células se dividen para dar lugar
a nuevas células. Los organismos se reproducen, sexual o
asexualmente, y el resultado son nuevos organismos (Capi-
tulo 7). Las poblaciones pueden fragmentarse y dar lugar a
nuevas poblaciones y las especies pueden producic nuevas
especies mediante un proceso conocido como especiacion.
La reproduccion, 2 cualquier nivel de la jerarquia, normal-
mente implica un aumento de ndmero. Individualmente, los
genes, las células, los organismos, las poblaciones o las espe-
cies pueden, en un determinado caso, no reproducirse, pero
la reproduccion es, a pesar de todo, una propiedad potencial
de tales individualidades.

En cada uno de dichos niveles, la reproduccién lleva
consigo los fenomenos complementarios, pero aparentemente
contradictorios, de la herencia y la variacién. La herencia es
la transmision fiel de los caracteres de padres a hijos, normal-
mente (aunque no necesariamente) en el nivel de organismo.

Nivel Frecuencia de reproduccién  Campos de estudio Métodos de estudio Alg\mu pmpiedades emergentes
Célula Horas (célula de mamifero = ~16 Biologia celular z pi ninica, itosis),
haras) elecirénica), bioquimica ‘sintesis. d! macromoléculas (DNA, RNA,
5 proteinas, lipidos, polisaciridos)
Organismo De horas a dias (unicelular); ‘Anatomia, fisiologia, Diseccidn, cruces genéticos, Estructura, mnuwﬁ ¥ coordinadion de
de dias a afios (multicelular) ética estudios cl tejidos, drganos y sistemas (presion
sanguines,
Ppercepcion sensorial, alwmu\lamm!
Poblacién Hasta miles de afios i , sistemas de
genética e variacén, abundanciay sparint, it e s
poblacianes, ecolagia distribucion geogréfica organi , niveles de
g ettt o la oo
Especie D lk de ai y Gic Estudio de {as bareras Forma de reproduccidn, barreras
‘evolutiva, ecologia de reprodui reproductoras
comunidades L

paleontologi
interacciones ecolégicas
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Figura [-5

Procesos reproductores observados en cuatro niveles diferentes de complejidad biolégica: A, nivel molecular, micrografia electrénica de una
molécula de DNA en replicacion; B, nivel celular, micrografia de una division celular en la etapa mitética de telofase; C, nivel de organismo, unas
serpientes saliendo de sus huevos; D, nivel de especie, aparicion de nuevas especies del erizo de mar (Eucidaris) tras la separacion geografica de sus
poblaciones en el Caribe (E. tribuloides) y en el Pacifico (€. thouarsi) por la formacién del itsmo de Panama.

La variacion es la aparicion de diferencias entee las caracte-
risticas de distintos individuos. En el proceso reproductor, las
propiedades de los descendientes se asemejan a las de sus pro-
genitores en distintos grados, pero generalmente o son idénti-
cas a las de éstos. La replicacion del 4cido desoxirribonucleico
(DNA) se produce con gran fidelidad, pero también hay erro-
res relativamente frecuentes. La division celular €5 un proceso
excepcionalmente preciso, especialmente en lo que respecta al
material nuclear, pero no obstante se producen cambios cro-

ion de

hereditario, Ios sistemas biologicos carecerian de la estabilidad
que les permite persisir a través del tiempo,

Posesion de un programa genético. Un programa genéiico
garantiza la fidelidad de la berencia (Figura 1-6). Las estructu-
ras de las moléculas de proteina necesarias para el desarrollo y
funcionamiento del organismo estin codificadas en los dcidos
nucleicos (Capitulo 5). En los animales, y en la mayor parte
de los restantes seres vivos, la informacion genéica estd conte-
nida en el DNA. EI DNA es una cadena, lineal y muy larga, de

mos6micos con frecuencias apreciables. La r e
los organismos rambién presenta herencia y variacion, siendo
esta Gltima especialmente evidente en las formas de reproduc-
cion sexual. La produccién de nuevas poblaciones y especies
también lleva consigo la conservacion de ciertas propieda-
des y cambios en otras. Dos especies de ranas estrechamente
emparentadas pueden tener llamadas de reclamo sexual muy
semejantes, pero que difieren en el ritmo de repeticion de los
sonidos

1a interaccién entre herencia y variacion en el proceso
reproductor es la base de la evolucion organica (Capitulo 6).
Si la herencia fuese perfecta, los sistemas vivos no cambiarian
nunca; si la variacion no estuviese controlada por el proceso

nucledtidos, cada uno de los cuales
contiene un fosfato, un aziicar (desoxirribosa) y una de cuatro
bases nitrogenadas (adenina, citosing, guanina o timina, abre-
viadas respectivamente como A, C, G y T). La secuencia de las
bases de los nucledtidos contiene un cbdigo para establecer el
orden de los aminodcidos en la proteina especificada por la
molécula de DNA. La correspondencia entre la secuencia de
las bases en el DNA y la secuencia de los aminodcidos en la
proteina se conoce como cédigo genético.

El codigo genético aparecio muy al principio de la historia
evolutiva de la vida, y el mismo codigo estd presente en las
bacterias y en los genomas nucleares de casi todos los animales
y plantas. La constancia casi total de este codigo entre los seres

8 PARTE UNO  Introduccidn 2 a vida animal

Figura 1-6
James Watson y Francis Crick con un medelo de la doble hélice
de DNA (A). La informacién genética ests codificada en la
secuencia de bases de los nucleétidos de la molécula de DNA. La
6n genética se muestra (B) en moléculas de DNA que son
muy similares pero difieren en cuatro puntos. Tales diferencias
pueden codificar caracteres alternativos, como distinto color de
ojos.

o

vivos es una importante prueba a favor de un origen Gnico de
Ia vida. El cbdigo genético ha sufrido muy pocos cambios evo-
lutivos desde su origen, ya que cuaiquier alteraci6n cambiaria
por completo la estructura de casi todas las proteinas, lo que a
su vez alteraria gravemente funciones celulares que requicren
estructuras proteinicas muy especificas. Solamente en el raro
caso de que las estructuras proteinicas alteradas fueran todavia
compatibles con sus funciones celulares, el cambio tendria la
oportunidad de sobrevivir y reproducirse. Se ha producido
un cambio genético evolutivo en el caso dei DNA contenido en
las mitocondrias de los animales, los organulos que regulan la
energia celular. El c6digo genético del DNA mitocondrial ani-
mal es, por tanto, ligeramente diferente del cGdigo estandar
del DNA nuclear y bacteriano. Ya que el DNA mitocondrial
codifica_muchisimas menos proteinas que el DNA nuclear,
la probabilidad de que se produzca un cambio en el codigo
que conserve las funciones celulares es mayor aqui que en el
nicleo.
Metabolismo. Los organismos vivos se automantienen obte-
niendo nutrientes de su entorno (Figura 1-7). Los nutrientes se
degradan para obtener energia quimica y componentes molecu-
lares que se utilizarin en la construccion y mantenimiento del
siscema vivo (Capitulo 4). Estos procesos quimicos esenciales
reciben el nombre de metabolismo e incluyen la digestion,
la produccion de energia (respiracion) y la sintesis de molécu-
las y estructuras. El metabolismo se considera a menudo como
la interaccion de reacciones destructivas (catabolicas) y cons-
tructivas (anabdlicas). Los procesos quimicos anabolicos y
cawbolicos mas fundamentales que utilizan los sistemas vivos
surgieron muy pronto en la historia evolutiva de la vida y son
comunes 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 la energia contenida en ellos. En los animales,
muchas reacciones metablicas fundamentales se producen
a nivel celular, a menudo en organulos especificos que estan
presentes en t0do el reino animal. La respiracion celular, por
cjemplo, tiene lugar en las mitocondrias. Las membranas celu-
lares y nucleares regulan el metabolismo medianie el control
del flujo de moléculas a través de los limites de la célula y del
niicleo, respectivamente. El estudio de las funciones metabo-
licas complefas se conoce como fisiologia. Dedicaremos una
gran porcion de este libro a describir y comparar fos diver-
50s tcjidos, Grganos y sistemas que han desarroliado los distintos
grupos de animales para llevar a cabo las funciones fisiolégicas
bisicas de Iz vida (Capitulos 11 a 36).
Desarrollo. Todos los organismos tienen un ciclo vital carac-
teristico. El desarrollo describe los cambios caracteristicos
que sufre un organismo desde su origen (generalmente la
6n del 6vulo por el asta su forma
adulta final (Capitulo 8). El desarrollo normaimente implica
cambios de tamafio y forma, asi como la diferenciacion de
estructuras internas en el organismo. Incluso los organism
unicelulares mas simples aumentan de amafio y replican sus
partes constituyentes antes de dividirse en dos o mas células.
Los organismos pluricelulares sufren cambios mis dramdr
<os 3 lo largo de sus vidas. En muchas formas pluricelulares
las distintas etapas del ciclo vital son tan diversas que dificil-
mente se pueden reconocer como estados de la misma espe-
cie. Los embriones son claramente diferentes de las formas
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. Mafana
Figura 1-8
Estados de pupa y adulto del ciclo vital de un insecto: A, mariposa Figura 1-9

monarca adulta emergiendo de la pupa; B, mariposa monarca adulta
completamente formada Unlagarto regula su temperatura corporal escogiendo diferentes icroha

Final de la tarde

en los distints tos del dia.

B

Figura 1-7

Mecanismos de alimentacion, ilustrados por (A) una ameba
englobando alimento, y (B), un camaleon capturando un insecto con
sulengua extensible.

juveniles y adultas a que dan lugar, e incluso el desarrollo
postembrionario de algunos organismos tiene etapas que
son drasticamente diferentes entre si. La transformacién que

®

de la ecologia nos permite comprender c6mo un organismo
puede percibir los estimulos del ambiente y responder a ellos
en consecuencia, adecuando su metabolismo y su fisiologia
(Figura 1-9). Todos los organismos reaccionan a los estimulos
de su ambiente, propiedad que se denomina irritabilidad. El
estimulo y la respuesta pueden ser simples, como es el caso de
los organismos unicelulares que se mueven hacia una fuente
de luz o se alejan de ella, o huyen de una sustancia nociva;
o bien pueden ser bastante complejos, como ocurre con las
aves que responden a una complicada serie de sefales en un
ritual de cortejo (Capitulo 36). L vida y su entomo son insepa-
rables. No podemos aislar la historia evolutiva de una estirpe
de organismos de los distintos ambientes en los que s han
desarroliado.

Movimiento. Los sistemas vivos y Sus partes muestran movi-
mientos precisos y controlados que se originan en el propio sis-
tema. 1a energia que los sistemas vivos extraen de su entomo
les permite iniciar movimientos controlados. En el nivel celu-
estos movimientos son esenciales para la reproduccion, el
crecimiento y muchas respuestas a distintos estimulos en todas
las formas de vida, asi como para el desarrollo en las formas

se produce de un estado a otro se denomina
sis. Por ejemplo, hay muy poco parecido entre el huevo y las

autnomo alcanza una gran
diversidad en lw animales, y gran parte de este libro contiene

etapas de larva, pipa y adulto en los insectos
(Figura 1-8). Enure los animales, las primeras etapas del desa-
rrollo a menudo son mis similares entre organismos de espe-
cies emparentadas que lo son luego las ewapas mas tardias.
En nuestra revision de la diversidad animal, describimos todas
las etapas de los ciclos vitales observados, pero nos concen-
tramos en los estados adultos, en los que la diversidad tiende
a ser mis pronunciada

Interaccion ambiental. Todos los animales interaccionan
con su entorno. Bl estudio de las interacciones de los organis-
mos con ¢l ambiente se denomina ecologia. Son de especial
interés los factores que afectan a la distribucion geogrifica y a
la abundancia de los animales (Capitulos 37 y 38). La ciencia

animales y muchas de las adap-
taciones que 105 animales han desarrollado para la locomo-
cién. A una escala mayor, poblaciones enteras de animales, o
incluso especies, pueden dispersarse de una region geogrifica
2 owa a lo largo del tiempo gracias a su capacidad de movi-
miento. El movimiento caracteristico de la materia inerte, como
el de las particulas en disolucion, la desintegracion radiactiva
de los niicleos y la erupcion de los volcanes no esté controla
con precision por los propios objetos que se mueven, y muy
2 menudo implican la accién de fuerzas completamente exter-
nas a ellos. Los movimientos, con capacidad adaptativa y
menudo intencionados, que se inician por fos sistemas vivos,
no existen en el mundo inanimado

La vida obedece las leyes fisicas

Para un observador poco experto, puede parecer que estas ocho pro-
piedades violan las leyes bisicas de la fisica. € vitalismo, la idea de que
a vida lieva asociada una fuerza vital mistica que viola las leyes fisicas
¥ quimicas, tuvo amplia aceptacién durante un tiempo. La investiga-
ci6n biologica ha rechazado el vitalismo de forma consistente, demos-
trando a su vez que todos los sistemas vivos operan y evolucionan
dentro de los limites de las leyes basicas de Ia fisica y la quimica. Las
leyes que gobieman la energia y sus transformaciones (termodindmica)
son particularmente importantes para comprender la vida (Capitulo 4).
La primera ley de la termodindmica es la ley de la conservacion
de la energia. La energia ni se crea ni se destruye, sino que puede
transformarse de una forma en otra. Todos los aspectos de la vida
requieren energia y su transformacion. La energia que mantiene la
vida en la Tiema procede de las reacciones de fusién en nuestro Sol y
llega a la Tierra en forma de luz y calor. La luz solar e5 captada por las
plantas verdes y las cianobacterias y transformada en enlaces quimicos
‘mediante el proceso de fotosintesis. La energia de estos enlaces quimi-
cos es una forma de energia potencial que se puede liberar cuando el
enlace se rompe, y ser utilizada entonces para llevar a cabo diversas
funciones celulares. La energia transformada y almacenada en las plan-
tas la emplean los animales que se alimentan de elas, y éstos pueden a
su vez proporcionar energia a otros animales que los coman.

La segunda ley de Ia termodinimica establece que los sisteras
fisicos tienden hacia un estado de desorden creciente, o entropia. La
energia obtenida y almacenada por las plantas se libera subsecuente-
mente mediante diversos mecanismos y finalmente se disipa en forma
de calor. El alto grado de organizacién molecular de las células vivas
solamente se alcanza y mantiene mientras haya aporte de energia. El
destino ltimo de los materiales en las células e la degradacion y disipa-
ci6n de la energia de sus enlaces quimicos en forma de calor. El proceso
evolutivo, en el que I complejidad de los organismos puede aumentar
con el tiempo, puede parecer, en principio, que viola la segunda ley
de la termodinimica, pero no es asi. La complejidad de los organismos
solamente se alcanza y mantiene por la uilizacion constante y la disipa-

ci6n de la energia que fluye en la biosfera procedente del Sol. La super-
vivencia, el crecimiento y la reproduccion de los animales requieren
energia que procede de la rotura de complejas moléculas de alimento
en simples productos orginicos de desecho. Los procesos por los cuales
los animales adquieren energia a través de la nuticion y la respiracion
son el objeto de estudio de las diversas ciencias fsiologicas.

LA ZOOLOGIA COMO PARTE
DE LA BIOLOGIA

Los animales forman una rama bien patente en el drbol evolutivo de
Ia vida. Es una rama grande y antigua que se origind en los mares del
Precambrico hace unos 600 millones de afos. Los animales forman
parte de un tronco ain mayor, conocido como eucariontes, organis-
mos cuyas células contienen un nécleo limitado por una membrana
Este gran tronco incluye también a las plantas y  los hongos. Quizis
la caracteristica més distintiva de los animales como grupo resida
en su modo de nutricion, que consiste en comer olros organismos.
1 evolucion ha desarrollado este modo de vida bisico mediante
sistemas muy diversos para la captura y procesado de una amplia
variedad de alimentos y para la locomocién.

Los animales también se pueden distinguir por la ausencia de
propiedades que han evolucionado en otros eucariontes. Las planas,
por ejemplo, han desarrollado la capacidad de utilzar la energia de
la luz para producir compuestos organicos (fotosintesis) y han produ-
cido paredes celulares rigidas que rodean a sus membranas celulares;
la fotosintesis y las paredes celulares no aparecen en los animales.
Los hongos han desarrollado la capacidad de nutrirse mediante fa
absorcion de pequenias moléculas organicas del ambiente y presen-
tan un modelo corporal que consiste en filamentos tubulares llama-
dos hifas, estas estructuras no existen en e reino animal.

Algunos organismos combinan las propiedades de animales y
plantas. Por ejemplo, Euglena (Figura 1-10) es un organismo unice-
lular m6vil que se asemefa a las plantas en que es fotosintético, pero
se parece a los animales por su capacidad para ingerir particulas de
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Cloroplastos
(fotosintesis)

Flagelo (motiidad)

Figura 1-10

Algunos organismos, como el flagelado Euglena (que se muestra aqui) y
Volvox (Figura 1-3), combinan propiedades que se asocian normalmente
conlos animal ylas i i

alimento. Euglena es parie de una rama separada de los eucariontes
que divergieron de las plantas y los animales en una etapa temprana
de la historia evolutiva de éstos. Euglena y otros eucariontes unice-
lulares algunas veces s agrupan en el reino Protista, aunque este
reino consiste en un agrupamiento asbitrario de linajes no emparen-
tados, que viola los principios taxonémicos (Capitulo 10).

Las caracteristicas fundamentales, estructurales y del desarrollo
que han evolucionado en el reino animal se tratan con detalle en los
Capitulos 8y 9.

PRINCIPIOS DE LA CIENCIA

Naturaleza de la ciencia

Ya establecimos en la primera frase de este capitulo que la Zoologia
es el estudio cientifico de los animales. Por tanto, para una aproxi-
macion correcta es necesaria la comprension de lo que es ciencia, lo
que no lo es y cbmo se obtienen conocimientos mediante la utiliza-
cion del método cientifico.

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 Jos Gliimos 200 afios, aproximadamente), la tradicién de pregun-
tarse sobre la naturaleza es muy antigua. En esta seccion se examina
Ia metodologia que la Zoologia comparte con la ciencia en general
Estas caracteristicas distinguen a las ciencias de otras actividades que
consideramos como no cientificas, como el arte o la religin.

A pesar del enorme impacto que la ciencia ha tenido en nuestras
vidas, mucha gente desconoce casi por completo su naturaleza. Por
cjemplo, el 19 de marzo de 1981, el gobemador de Arkansas firmo y
promulgs la -Ley de Tratamiento Igualitario para la Ciencia Creacionista
¥ la Ciencia Evolutiva- (Ley 590 de 1981). Esta ley presento, incorrec-
tamente, la «ciencia creacionista- como un empefio cientifico vilido.
La wciencia creacionista- es en realidad una postura religiosa defendida
por una minoria de la comunidad religiosa americana, lo que no la
califica como ciencia. La promulgacién de esta ley condujo 2 un pro-
ceso histérico que tuvo lugar en diciembre de 1981 en el Tribunal del
juez William R. Overton, Tribunal Estatal de los Estados Unidos, dis-
tito este de Arkansas. El ltigio se plante6 por la presentacion de una
demanda por parte de la Union Americana para las Libertades Civiles
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establecimiento de una religién- por parte del gobierno. Esta prohi-
bicion también impide aprobar una ley que ayude o favorezca una
eligion sobre otras. 1 5 de enero de 1962, el juez Overton vet6 perma-
nentemente la puesta en vigor de Ia Ley 590 en l Estado de Arkansas

Gran parte de los testimonios durante el juicio trataron sobre fa
naturaleza de la ciencia. Algunos testigos definieron la ciencia de forma
simple, si no meramente informativa, como -lo que es aceptado por
la comunidad cientifica- o -lo que hacen los cientificos-. Sin embargo,
basindose en otros testimonios de cientificos, el juez Overton estable-
ci6 explicitamente las siguientes caracteristicas esenciales de la ciencia:

1. Se guia por las leyes de la Naturaleza.
Ha de ser explicativa en lo que se refiere a las leyes de la
Naturaleza.
Es comprobable frente a los hechos empiricos.

us conclusiones son provisionales, y por tanto, no son nece-
sariamente la dltima palabra
Los hechos cientificos deben ser capaces de superar prucbas
que intentan refutarlos.*

o

El progreso del conocimiento cientifico debe tener como guia las
leyes fisicas y quimicas que rigen el estado de existencia. Este cono-
cimiento debe explicar lo que es observado, refiriéndolo a las leyes
de la Natwraleza, sin que se requiera la intervencion de ninguna
fuerza o ser sobrenatural. Debemos ser capaces de observar suce-
sos del mundo real, directa o indirectamente, para probar hipétesis
sobre la naturaleza. $i esbozamos alguna conclusion seltva & algin
suceso, debemos estar siempre dispuestos a descartar o modificar
nuestras afirmaciones si no resultan acordes con las observaciones
posteriores. Tal como anunci6 el juez Overton: -Si bien cualquiera
es libre de iniciar una pesquisa cientifica en Ia forma que prefira,
10 puede describic como cientifica la que
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des que las adaptan a sus ambientes respectivos. Busada en I hips-
tesis, el ciemifico deberd hacer una prediccion referente a futuras
abservaciones. El hombre de ciencia debe decirse: -Si mi hipdesis
es una explicacion vilida sobre observaciones pasadas, entonces las
ohservaciones futuras deben tener determinadas caracteisticas- Las
mejores hipdresis son aquellas que hacen muchas predicciones que,
si se demuestra que son erroneas, conducirin 1l rechazo o refuta-
cibn de la hipdtesis

El método cientifico puede resumirse como una serie de pasos:
Observacion

Interrogante

Hipdresis

Prueba empirica

Conclusiones.

Publicacién

ENV I

Las observaciones ilustradas en la Figura 1-1A-E constituyen
un primer paso esencial para evaluar la biologia de las poblaciones
natusales. Por ejemplo, las observaciones de las larvas de cangrejo
que se muestran en la Figura 1-1E podrian hacer que el investiga-
dor se preguate si la tasa de crecimiento de las larvas es mayor en
las poblaciones inalteradas que e las expuestas a un contaminante
quimico. Se puede generar entonces una hipdtesis nula que per-
‘mita realizar una prueba empirica. Una hipdtesis nula estd enunciada
de forma que permite 2 los datos rechazarla si resulia ser falsa. En
este caso, la hipttesis nula es que la tasa de crecimiento de los
cangrejos en entomos inalterados es la misma que en ambientes
contaminados. Entonces, el investigador lleva a cabo una prucba
empirica tomando datos del crecimiento de las larvas en un conjunto
de poblaciones de cangrejos inalteradas y en otro grupo de pobla-
ciones sujetas al contaminante quimico. Idealmente, ambos tipos de

utiliza si parte de una conclusién y rehisa cambiarla sin tener en
cuenta las pruebas que hayan aparecido en el curso de la investiga-
cién-. La ciencia es independiente de las cuestiones xehgmsas ¥ sus
tesuliados no favorecen a una postura religiosa sobre ot
Desafortunadamente, la postura rehg)osz que se i “ciencia
* ha olitic
denominacion de “teoria del diseiio mlehgen(e Nos vemos forza-
dos una vez més a defender la ensefanza de la ciencia frente  este
dogma carente de sentido cientifico.

El método cientifico
Estos criterios esenciales de la ciencia forman la base del método
hipotético-deductivo. El primer paso de este método es la gene-
raci6n de hipétesis o potenciales respuestas a los interrogantes que
se han planteado. Estas hipdtesis estin generalmente basadas en
bservaciones previas de la naturaleza, o bien se derivan de teorias
fundamentadas en dichas observaciones. Las hipétesis cientificas son
a menudo afirmaciones generales sobre la naturaleza que pueden
explicar un gran ntmero de observaciones diversas. La hipdtesis de
Darwin sobre Ia seleccién natural, por ejemplo, explica las observa-
ciones referidas a como muchas especies diferentes tienen propieda-

* (N del T) Se han traducido k
o ”

tiene
Tas feyesy

(American Civil Liberties Union) en nombre de 23 entre

que

los que figuraban varios lideres religiosos, grupos con di d
naciones, padres de familia a titulo personal y asociaciones educativas.
Los demandantes aducian que la ley era una violacion de la Primera
Enmienda de la Constirucion de los Estados Unidos, que prohibe -l

Unidos. En particular,

han acarado ya que ! mmmo «to falsifyn (uridicamente, wmywobal un
Poppe

son en todos los aspectos, excepto por
Ia presencia de la sustancia quimica en cuestion. Si las mediciones
muestran diferencias consistentes en las tasas de crecimiento de los
dos grupos de poblaciones, la hiptesis nula se rechaza. Se puede
concluir entonces que la sustancia contaminante aliera la tasa de
erecimiento larvario. Generalmente se necesita un traimiento esta-
distico para asegurarse de que las diferencias eatre los dos grupos
son mayores de las que cabria esperar de las simples fluctuaciones al
azar. Sila hipdtesis nula 1o puede rechazarse, la conclusion es que
los datos no muestran ningin efecto de la sustancia quimica. Los

Figura 1-11

cubierto de hollin cerca de la ciudar

resultados del estudio se publican posteriormente para dar a cono-
cer los hallazgos a otos investigadores, los cuales puedea tepetir Lis
pruehas, quizds wilizando oteas poblaciones de la misma o de dis-
tinta especie de cangrejos. Las conclusiones del estudio inicial sirven
entonces como observaciones para oros interogantes e hipéresis y
reiterar asi el proceso cientifico.
érvese que una hipdtesis nula no puede demostrarse como
vilida utilizando el método cientifico. Si los datos disponibles son
compatibles con ella, Ia hipdtesis sirve e guia para la obtencion de
datos adicionales que pudieran potencialmente rechazarla. Nuestras
mejores hipdtesis son las que realizan predicciones especificas con.
firmadas por un gran nimero de prucbas empiricas.
ipdtesis de la seleccion natural se ha invocado para explicar
la variacion observada en ks poblaciones de ciertas polillas britanicas
(Figura 1-11). En ireas industriales inglesas, donde el aire estd muy
contaminado, muchas poblaciones de polilas contienen fundamen-
talmente individuos de pigmentacién oscura (meldnica), mientras que
las poblaciones que habitan los bosques limpios tienen una frecuen-
cia mucho mayor de individuos de pigmentacion clara. La hipétcsis
sugiere que las polillas pueden sobrevivir mejor si se confunden con
su entorno, o que las hace invisibles para los péjaros que s alimen-
fan de ellas. Los estudios experimentales han demostrado que, de
acuerdo con esta hipétesis, los pajaros son capaces de localizar, y por
1o tanto comer, las polillas que destacan en su entorno. Los pijaros
de la misma drea encuentran dificil descubrir las polillas que se con-
funden con su ambiente, o que permite a estas Gltimas reproducirse
e incrementar su nimero con respecto a las polillas llamativas. Otra
prediccién comprobable de la hipoesis de la seleccion natural es que
si las zonas contaminadas se limpian, las poblaciones de polillas mos-
trardin un incremento en la frecuencia de individuos de pigmentacion
clara. Las observaciones sobre tales poblaciones confirmaron el resul-
tado previsto por la seleccion natural
Si una hipdtesis es muy potente, ya que explica una amplia
variedad de fen6menos relacionados, puede alcanzar el estatus de
teoria. La seleccion natural es un buen ejemplo. Nuestro caso del
uso de la selccién natural para explicr la observaciones de los
patcones de cién en las
uno de los muchos fendmenos a los que se puede aplicac. La selec-
cién natural proporciona posibles explicaciones para la existencia
de muchos rasgos o caracteres dists virtualmente en todas las
especies de animales. Cada uno de tales casos consiituye una hips-
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Etica e investigacién animal
La wilizacion de los animales para satisfacer necesidades humanas ha  otras vacunas contra seriss enfermedades e los animales han sido puestas

hecho surgir problemas éticos. E| aspecto mds controvertido es el uso de
n o investigacion biomedica y del comportamiento, y en
las que se someten los productos comerciales,

Hace unos pocos afos, €l Congreso de los Estados Unidos aprobd una
serie de enmiendas a la Ley Federal para el Bienestar Animal, un conjunto
de disposiciones legales relacionadas con el manejo de los animales en
laboratorios y ot instalaciones. Estas enmiendas se han hecho popu-
ares como s tres *R': Reduccion del ntmero de aninales necesarios
para la investigacion; Refinamiento de las técnicss que pudieran producic
esirés 0 sufrimiento y Reempltzo de 1os animales vivos por simuladores
o culitos celulates siempre que o posble Como mulmdo el nimero
toal de animales que se utiliza cada ano en la investigacion y en las
prucbas de las productos comerciales ha ido decrecondl, £ desarlly
de Ia biologia molecular y celular también ha contribuido a una utiiza-
ci6n decreciente de los animales en la investigacion y en las pruebas. Los
movimicntos pro derechos de los animales han contibuido a difundir las
necesidades reales de animales para b investigacion y han estimulado a
los investigadores para desarollar alternativas mds humanas.

Los ordenadores y los cultivos celulares pueden simular los efectos
sobre el organismo de, por ejemplo, las drogas, s6lo cuando se conocen
bien los principios bisicos implicados. Cuando son estos principi
que se investigan y comprueban, los modelos por ordenador son ins
cletes. 1 ol R Councdl econcee e, aunve continuari
I biisqueda de alternativas a la urifizacién de animales en investigacio-

robabilidad de que esas altemativas sustitayan por
completo a los animales en un futuro proximo es nula”. No obstante, hay
objetivos inmediatos mis realistas, como la reduccion del nimero de ani-
males uilizados, k susitucion de mamiferos por otros vertebrados, y el
refinamiento de icas experimentales que puedan reducir el dolor
o la incomodtdad de los animales de experimentacin.

El progreso de Ja medlicina o la veterinaria depende de Ia investigacion
con animales. Cada firmaco y cada vacuna que se desamollan para mejoras
Ia condicién humana han sido probados antes en animales. La investiga-
ci6n con animales ha permutido a b medicina desterear la viruela y 1a polio
al menos en algunas partes del mundo; ha

a4 punio a través de k investigacion con animales, por ejemplo, la rabia, el
moquilo, el dntrax, k hepatitis y €l €tanos. En kt investigacién en general
R0 se udlizin especies en peligro de extincion (excepto para proteger a
dichas especies de la desaparicién tol), Por todo ello, a investigacin con
animales ha deparado enormes beneficios al hombre y 2 otros animales.
Todavia q

como el cncer, el SIDA, I dabetes 0 as afecciones cardiacas, o que sin
duda requeriri la utiizacion de animales en 1 investigacion.
pesar de los indudables beneficios producidos por la investigacion
con animales, los defensores de los decechos de éstos consideran que el
daio provocado a los animales en algunas investigaciones no es etico
Los mis extremiscas, abogan por la abolicion total de todas lus formas de
I ales. La dad cient profunda-
mente preocupada por el impacto que estos ataques puedan tener sobre
los cientificos para desarrollar experimentos importantes
que contribuyan al bienestar tnto del hombre como de los animales. Los
ciendficos piensan que, si exise jusificacion para ulizar animales como
terias primas, o como animales de compania, tam-
cion en experimentacion para beneficio del
hombre cuando tales estudios se llevan 2 cabo con humanidad y éric
L Asociaci6n Interacional para el Asesoramiento y Acteditacion del
Cuidado de los Animales de Laboratorio apoya el empleo de éstos para
progresar en la medicina y la ciencia cuando 1o se dispone de altema-
tivas y cuando los animales se tratan d€ una forma érica y humana. La

animales. Casi todas Ias principales instituciones que reciben financiacion
de los Instiutos Nacionales de Salud han buscado y recibido esta acredi-
tacion. Se puede consular su pigina web e biip/www. aaalac.org para
mis informacion sobre Ia acreditacién del cuidado de los animales de
aboratorio.

Bibliografia sobre la ética de la investigacién

contra enfermedales antes muy comunes y a menudo graves, como la

i, fas paperas o ka rubéola; ha contribuido a crear ratamientos par
 cincer, 14 dsbetcs, a3 cafesmedades cardaces y s psicoss maniaco-
depresivas, y ha posibilitado el desarrollo de técnicas quirirgicas como la
cirugia cardiaca, las transfusiones sanguineas v la extraccion de cataratas.
La invesigacion sobre el SIDA depende completamente de los estudios
con animales, principalmente debido a que la gran semejanza del SIDA
de los simios, identificado en los macacos Rhesus, con el SIDA humano,
ha pernitido que lu enfermedad de los monos siva como modelo para la
humana, Trabajos recientes indican que también los gatos pueden resultar
ser modelos ttiles para el desarrollo de una vacuna contra el SIDA. Expe-
rimentos sobre injertos de piel llevaclos a cabo por primera vez en ganado
vacuno y posteriormente en otios animales, han abierto una nueva era en
I investigacion inmunologica con enormes ramificaciones para el truta-
miento de las enfermedades en el hombre y otros animl

con
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La investigacion con 2nimales también ha beneficiado a
«través de la veterinuria. Las vacunas para Ia leucemia felina y fos parvovi-
s caninos fueron probadas previamente en ofros gatos  perros. Muchas

de cientificos,

animaies ¥
su tmportancia bistdrica.

tesis especifica generada a partir de la teoria de la seleccién natural
Sin embargo, hay que tener en cuenta que la invalidez de una hipé-
tesis especifica no tiene por qué conducir necesariamente al rechazo
del conjunto total de la teoria. Aunque, por ejemplo, la seleccion
natural no puede explicar los origenes de la conducta humana, i
proporciona una jusificacion excelente para muchas modificaciones
estructurales de I extremidad pentadictila (de cinco dedos) de los
vertebrados para llevar a cabo distintas funciones. Los cientificos
comprueban muchas hipotesis subsidiarias de lus teorias principales

ara saber hasta qué punco estas teorias son de aplicacion general
Evidentemente, las teorias més dtiles son aquellas que pueden expli-
car un mayor conjunto de fendmenos naturales diferentes

Hay que hacer notar que el significado de la palabra +teoriar,
cuando ka dlizan los cientificos, no equivale a -especulacion, seglin
ocurre en el lengusje general. En las controversias sobre evolucio-
nismo frente a creacionismo ha resultado fundamental €l no haber
puesto claramente de manifiesto esta distincion. Los creacionistas han
hablado de evolucion como wsolamente una teoriar, como si fuera
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poco menos que una fantasia. De hecho, la teoria de la evolucién
estd apoyada en tal cantidad de pruebas que para la mayoria de los
bidlogos su rechazo equivale al rechazo de la razén. Pese a todo, la
evolucién biologica, al igual que otras teorias cientficas, no ha sido
probada en un sentido matemitico, pero se puede comprobar, expe-
rimentar y también refurar. Las teorias poderosas, en las que se basan
investigaciones importantes y extensas, se denominan paradigmas.
1a historia de la ciencia ha mostrado que incluso paradigmas funda-
mentales pueden ser refutados y sustituidos cuando no pueden expli-
car o justificar nuestras observaciones de la naturaleza. En tal caso, se
reemplazan por nuevos paradigmas en un proceso conocido como
revolucin cientifica. Por ejemplo, antes del siglo 1, las especies
animales se estudiaban como entidades creadas ex profeso, cuyas
propiedades esenciales permanecian inmutables con el paso del
tiempo. Las teorias de Darwin condujeron a una revolucion cientifica
que sustituy estas creencias por el paradigma de la evolucién. Este
paradigma ha guiado la investigacion biolégica durante 150 adios;
mantiene una gran potencia explicativa y continia conduciendo la
actividad investigadora sobre la naturaleza. La teoria de la evolucion
se acepta generalmente como la piedra angular de la biologia.

Los quimicos y los fisicos utiizan a menudo el témino “ley” para
designar a teorias muy comprobadas que parecen aplicarse sin excep-
ci6n a todo el mundo fisico. Estas leyes se consideran uniformes a
través del tiempo y el espacio. Como el mundo biologico esi limitado
en el tiempo y en el espacio, y como el cambio evolutivo ha producido
una enorme diversidad de formas con diferentes propiedades emer-
gentes en milltiples niveles (Tabla 1-1), los biclogos evitan wtiizar el
término “ley” para referirse  sus teorfas. Casi todas las leyes biologicas
propuestas en el pasado han resultado ser s6lo aplicables 2 algunos
sexes vivos, pero no a todos; Ias leyes mendelianas de la herencia, por
ejemplo, no son aplicables a las bacterias, y son violadas a menudo
incluso por las especies animales y vegetales que normalmente las obe-
decen. Las teorfas de Darwin del cambio perpetuo y de a ascendencia
comn de las formas vivas (p. 15) son quizis los Gnicos enunciados
que podian ser razonablemente calificados de leyes 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 Aristoteles se pueden agrupar
en dos categorias principales ' La primera de ellas busca el entendi-
miento de las causas préximas o inmediatas que subyacen bajo el
funcionamiento de lossistemas biologicos en un  monerto y un lugar
Esto incluye 1

les llevan a cabo sus funciones metabdlicas, ﬁsmlogxas y de conducta
2 los niveles molecular, celular, del organismo e incluso poblacional.
Por ejemplo, zc6mo se expresa la informacion genética para guiar la
sintesis de proteinas? (Qué provoca que las células se dividan para dar
lugar 2 nuevas células? Como afecta la densidad de una poblacion a
1a fisiologia y al comportamiento de los organismos?

Las ciencias biolgicas que investigan las causas inmediatas se
conocen como ciencias experimentales, que proceden uilizando

Mays, € 1965, Capitalo 25 de . Ko, ed. The Danvinian Harkage rinceton,
Princeton University Pr

el método experimental. El objetivo es comprobar nuestro grado de
conocimiento de un sistema biologico. Predecimos los resultados
de una alteracién experimental del sistema basindonos en nues-
tros conocimientos sobre él. Si éstos son correctos, se producird el
resultado predicho. Si tra Ia alteracién experimental obtenemos un
resultado ad que nuestro del
sistema es erréneo o incompleto. Las condiciones experimentales
se repiten para eliminar sucesos al azar que pudieron producir con-
clusiones erréneas. Los controles, o repeticiones del procedimiento
experimental pero sin el estimulo, se establecen como una protec-
cion frente a factores que pudieran pasar desapercibidos y alterar
el resultado. Los procesos por los cuales los animales mantienen su
temperatura corporal bajo distintas condiciones ambientales, digie-
ren su alimento, migran a nuevos habiat, o almacenan energia, son
ejemplos adicionales de fensmenos fisiologicos estudiados mediante
la experimentacion (Capitulos 29 a 36). Orcos campos subordinados
de la biologia, que forman parte de las ciencias experimentales,
incluyen la biologia molecular, la biologia celular, Ia endocrinologia,
a biologia del desarrollo y la ecologia de comunidades.

En contraste con las cuestiones acerca de las causas inmediatas
se encuentran los problemas relacionados con las causas ltimas
que han producido estos sistemas, y sus caracteristicas a través del
tiempo de evolucion. Por ejemplo, iqué factores evolutivos han pro-
vocado que cientas aves tengan unos complejos patrones de migra-
ci6n estacional entre las dreas templadas y las tropicales? Por qué
diferentes especies de animales tienen distinto nimero e cromoso-
mas en sus células? ;Por qué muchas especies de animales mantie-
nen sistemas sociales complejos mientras que otras estin formadas
esencialmente por individuos solitarios?

Las ciencias biologicas que intentan responder a este tipo de
cuestiones se conocen como ciencias evolutivas, que wilizan prin-
cipalmente el método comparativo, mis que la experimentacion
Se trata de comparar entre especies relacionadas las distintas carac-
teristicas de la biologia molecular, la biologia celular, la estructura
del organismo, el desarrollo y la ecologia para identificar sus patro-
nes de variacién. Con estos patrones de semejanzas y diferencias se
comprueban las hipéiesis de parentesco para reconsiruir los drboles
evolutivos que relacionan a las especies estudiadas. Los recientes
avances en Iz tecnologia de la secuenciacion del DNA permiten rea-
lizar pruebas detalladas sobre las relaciones entre todas las especies
animales. El arbol evolutivo se wiliza, por tanto, para examinar las
hipétesis sobre los origenes evolutivos de las diversas propiedades
moleculares, celulares, el organismo y de las poblaciones que s
han observado en el mundo animal. Esti claro que las ciencias evo-
lutivas se apoyan en los resultados de las ciencias experimenta-
les,  las que toman como punto de partida. Las ciencias evolutivas
incluyen la bioquimica comparada, Iz evolucion molecular, la biolo-
gia celular comparada, la anatomia comparada, la fisiologia compa-
rada y la sistemitica filogenética.

El uso cientifico de la expresion “casa ditima”, a diferencia del uso
aristotélico, no implica una finalidad preconcebida para los fen6me-
nos naturales. Las argumentaciones de que la naturaleza tiene una
finalidad predeterminada, tal como a aparicion de la mente humana,
se calfican de teleolégicas. La teleologia es la concepcion eménea
de que la evolucion de los organismos vivos esti guiada intenciona-
damente hacia un disefio 6ptimo. Uno de los principales logros de la
teoria evolutiva de Darwin es su rechazo de la teleologia como expli-
«cacién de la diversificacion biologica.
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TEORIAS DE LA EVOLUCION Y
LA HERENCIA

Pasemos ahora 2 la consideracion especifica de los dos principales
paradigmas que guian la investigacion zoologica actual: la teoria de
Ia evolucion de Darwin y I teoria cromosomica de la herencia

Teoria de la evolucién de Darwin

La teoria de Ia evolucién de Darwin tiene hoy 150 anos de anti-
giledad (Capitulo 6). Darwin configur6 su teoria de forma completa
con la publicacion de su famosa obra Sobre el Origen de las Espe-
cies por medio de la Seleccion Natural en Inglaterra en 1859 (Figura
1-12). Hoy dia se pregunta con frecuencia a los bislogos -zqué es
el darwinismo?. y -;acepian los bi6logos la teoria de Darwin de la
evolucion?- Estas preguntas no pueden tener una respuesta simple,
ya que el darwinismo comprende varias teorfas diferentes, aunque
mutuamente compatibles. El profesor Emst Mayr, de la Universidad
de Harvard, considero que el darwinismo debe contemplarse como
cinco teorias principales. Estas cinco teorias tienen, por asi decirlo,
origenes y destinos diferentes y no se pueden discutir con precision
como si se tratase de un solo razonamiento. Las teorias son: (1) el
cambio perpetuo, (2) el origen comun, (3) la multiplicacién de las
especies, (4) el gradualismo y (5) la seleccion natural. Generalmente
se acepta que las tres primeras teorias tienen una aplicacion uni-
versal en el mundo vivo. Sin embargo, existe controversia entre los
evolucionistas sobre ¢l gradualismo y la seleccién natural, aunque
ambas son fuertemente defendidas por una gran proporcién de la
comunidad cientfica evolucionista y son importantes componentes
del paradigma evolutivo darwiniano. El gradualismo y la seleccion
natural forman claramente parte del proceso evolutivo, pero su
poder explicativo puede no ser tan amplio como crey6 Darwin, Las
legitimas controversias sobre el gradualismo y la seleccion natural
son muchas veces presentadas incorrectamente por los creacionistas

Figura t-12

La teoria moderna de la evolucién se identifica estrechamente con
Charles Robert Darwin, quien, junto con Alfred Russel Wallace,
proporciond la primera explicacion plausible de la evolucion. Esta
fotografia de Darwin fue tomada en 1854, cuando tenia 45 aios de
edad. Su libro mas famoso, Sobre el Origen de las Especies, aparecié
cinco afios mas tarde.
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como modificaciones de as tres primeras teorias, aunque la validez
le dichas teorias se apoya sélidamente en hechos relevantes,

1. Cambio perpetuo. Esta es la teoria fundamental de la evolu-
ci6n, sobre la que se basan las demis. Establece que el mundo
Vivo no es ni constante ni sigue un ciclo perperuo, sino que
esti en cambio permanente. Las propiedades de los organismos
suften tansformaciones a través de las generaciones a lo largo
del tiempo. Esta teoria se originG en la antigiedad, pero no twvo
una amplia aceptacion hasta que Darwin la defendi6 en el con-
texto de sus otras cuatro teorias. El -cambio perpetuor cstd docu-
mentado por el registro f6sil, que rechaza claramente el origen
reciente de todas las formas de vida defendido por los creacio-
nistas. Al haber resistido repetidas comprobaciones y esiar apo-
yado por un inmenso nimero de observaciones, actualmente se
considera al -cambio perpetuor como un hecho cientifico.

Origen comiin. la segunda teoria darwiniana, el -origen
comiine, establece que todas las formas de vida descienden de
un antecesor comiin a través de la ramificacién o diversificacion
de las estirpes (Figura 1-13). El argumento opuesto, que las dife-
rentes formas de vida surgen independientemente y se suceden
hasta el presente en linajes genealogicos sin ramificar, se ha refu-
tado con estudios comparados de la forma de los organismos, de

Summbaum des Memchen
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Figura I-13

Uno de fos primeros arboles evolutivos, di

nado en 1874 por el bidlogo
aleman Ernst Haeckel, quien estaba fuertemente influido por la teoria
darwiniana del origen comin. Muchas de las hipotesis flogeneicas
que aparecen en este drbol, incluida [a rogresicn uni nal de fa
hacia el hombre (arriba, Jarefutados.
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la estructura celular y de las estructuras macromoleculares (inclui-
das las del material genético, el DNA). Todos estos estudios con-
firman la teoria de que la historia de la vida tiene la estructura
de un drbol evolutivo, ramificado, y conocido como filogenia.
Las especies que comparien un antecesor comin relativamente
reciente tamibién comparten mds caracteres similares a todos los
niveles de lo que lo hacen las especies cuyo antecesor comiin
es mis remoto. Gran parte de la investigacion actual se

a teoria de Darwin del origen comin para reconstrui fa filoge-
nia de Ia vida mediante los patrones de semejanzas y diferencias
observados entre las especies. La filogenia resultante es Ia base de
nuestra clasificacién taxonémica de los animales (Capitulo 10).
Multiplicacion de las especies. La tercera teoria de Darwin
establece que el proceso evolutivo produce especies nuevas
mediante la division y transformacion de las antiguas. Actual-
mente, y de forma general, se considera 2 las especies como
poblaciones de organismos reproductivamente distinguibles que,
usualmente, pero no siempre, difieren unas de otras por la forma
del organismo. Una vez formada completamente una especie,
1o se producen cruces reproductores entre miembros de espe-
cies diferentes, o es demasiado infrecuente como para permitir
que los linajes de ambas especies se mezclen. Los evolucionistas
estin genezalmente de acuerdo en que la divisin y transforma-
cién de las estirpes produce nuevas especies, aunque todavia hay
una gran controversia sobre los detalles de este proceso (Capitulo
6)y el significado exacto del témino -especie- (Capitulo 10). £l
estudio de los procesos histéricos que generan especies nuevas
promueve gran cantidad de investigacion cientifica
Gradualismo. El gradualismo establece que las grandes dife-
rencias en los rasgos anatomicos que caracterizan a especies dis-

o

-

Akrapolzau

Figura 1-14

plausible al origen

tintas se originan mediante la acumulacion de muchos cambios
menores que se van incremensando durante larguisimos perio-
dos de tiemy teoria es importznte porque los cambios
genéticos que producen efectos muy importantes sobre s forma
corporal son generalmente perjudiciales para el organismo. Sin
embargo, es posible que algunas variaciones genéticas que tie-
nen grandes efectos sobre el organismo sean de todas formas
lo suficientemente beneficiosas como para ser favorecidas por
la seleccion natwral. Por lo tanto, aunque se sabe que la evolu-
ci6n gradual existe, puede que no explique el origen de todas
las diferencias estrucrurales que observamos entre las especies
(Figura 1-14). Este problema ain se estd estudiando activamente.
Seleccién natural. La seleccion naturl, la teoria ms famosa
propuesta por Darwin, se apoya en ues propasiciones. Primero,
existe variacion entre los organismos (dentro de las poblaciones)
en cuanto a los rasgos anatémicos, fisiologicos y de comporta-
miento. Segundo, la variacion s, al menos parcialmente, here-
dable, de forma que la descendencia tiende a parecerse a sus
p es. Tercero, organismos con diferentes formas var

tes producen distinto niimero de descendientes en las siguien-
tes generaciones. Las variantes que permiten a sus res
una explotacion més eficaz de su entoro sobrevivirin con pre-
ferencia y éstas serdn transmitidas a ks generaciones futuras. A
lo largo de muchas generaciones, los auevos rasgos favorables
se extienden por la poblacion y la acumulacién de tales cambios
conduce, tras largos periodos de tiempo, al desarrollo de caracte-
e nuevos en el organismo y a ka aparicién de nuevas especies
La seleccién natural €5 por taNto UN PrOCESO CrEAlivo que pro-
duce caracteres nuevos a parti de las pequefias variaciones indi-
viduales que aparecen entre los organismos de una poblacién.

7

formas de pico en

aqui.sin

embargo, esta teoria se ha modificado para emllcar la evolucion de

de una estructura . El genetista
transformaciones.

d as plumas y
las formas tardias como imposibles de unir mediante una serie gradual de
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Figura 1-15
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Wurcidiago

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

comparten un patrén estructural bisico.

La seleccién natural explica por qué los organismos estan cons-
wuidos segin las demandas de su entomo, un fenémeno llamado
adaptacién (Figura 1-15). La adaptacion es el resultado que cabe
esperar de un proceso que acumula las variaciones mds favorables
en la poblacion a través de largos periodos de tiempo evolutivo,
La adaptacion se habia considerado previamente como una prueba
concluyente en contra de la evolucion, por lo que la teoria de la
seleccion natural de Darwin result6 de importancia decisiva para
convencer a la gente de que un proceso natural, susceptible de ser
estudiado cientificamente, podia dar lugar a una nueva especie. La
demostracién de que los procesos naturles pueden producir adap-
taciones fue importante para que eventualmente se aceptaran las
cinco leorias darwinianas.

teoria de Darwin de la seleccion natural se enfrentd a un
absticulo principal cuando se propuso por primera vez: se carecia
de una teoria de la herencia. La gente suponia, incorrectamente,
que la herencia era un proceso de mezcla y que, en consecuencia,
cualquier nueva variante favorable que apareciera en una poblacion
se perderia. 1a nueva varianie surge inicialmente en un Ginico orga-
nisino, que se debe cruzar por tanto con otro que carezca del nuevo
rasgo favorable. Con una herencia por mezcla, la descendencia de
estos organismos presentaria Gnicamente una version diluida de tal
caracter favorable. De igual forma, esta descendencia se cruzaria con
otros individuos que también carecerian del rasgo favorable. Con
sus efectos diluidos a la mitad en cada generacion, el nuevo rasgo
dejaria eventualmente e existir y en esta situacion la seleccién natu-
ral seria completamente ineficaz.

Darwin no fue nunca capaz de contraatacar con €xito esta
critica. A Darwin no se le ocurri6 que los factores hereditarios
pudieran ser discretos y no mezclarse y que, por (anto, una nueva
generacion genética podria permanecer inalterada de una genera-
cién a la siguiente. Este principio se conoce como herencia inde-
pendiente. No se establecio hasta 1900, con el descubrimiento de
los experimentos genéticos de Gregor Mendel, y se incorpor6 en
su momento a lo que hoy llamamos teorfa cromosémica de la
herencia. Utilizamos el término neodarwinismo para referimos
2 las teorfas de Darwin modificadas por la incorporacion de esta
teoria de la herencia

Herencia mendeliana y la teoria
cromosémica de la herencia

La teoria cromosémica de la herencia es el fundamento de los
estudios acuales sobre la genética y la evolucion de los animales
(Capitulos 5 y 6). Esta teoria procede de la consolidacion de las
investigaciones en el campo de la genética, fundada por el trabajo
experimental de Gregor Mendel (Figura 1-16) y la biologia celular

El punto de vista genético

La metodologia genética consiste en cruzar poblaciones de organis-
mos que son razas puras para rasgos contrastados, y seguir después
la transmision hereditaria de tales caracteres 2 través de las sucesivas
‘generaciones. La expresion «raza pura- se aplica a una poblacion que
mantiene durante generaciones solo uno de los distintos estados o
‘manifestaciones aliernativos de un caricter determinado, cuando se
propaga de forma aislada con respecto a otras poblaciones. Por ejem-
plo, la mayoria de las poblaciones de moscas del vinagre solamente
producen individuos de ojos rojos generacion tras generacion, con
independencia del ambiente en el que se desarrollen; estas poblacio-
nes son razas puras para los ojos rojos. Algunas cepas de laboratorio
de moscas del vinagre presentan solamente individuos de ojos blan-
cos, y son, por tanto, razas puras paca los ojos blancos (p. 88)
Gregor Mendel estudi6 la transmision de siete rasgos varia-
bles en el guisante de jardin, cruzando poblaciones que eran razas
puras para caracteres altemativos (por ejemplo, plantas altas frente
a bajas). En la primera generacion (lamada generacion F, o filial)
5610 se observo uno de los rasgos alternativos parentales; no habia
indicacion de mezcla de los caracteres parentales. En el ejemplo,
la descendencia (llamada hibridos de la F, porque representan un
cruce entre dos formas diferentes) formada al cruzar las plantas altas
y las bajas resulto alta, independientemente de si el caricter alto
Se transmitié a través del progenitor masculino o del femenino. Se
permilié que estos hibridos de la F, se autopolinizaran y en su des-
cendencia (llamada generacion F,) aparecieron ambos rasgos paren-
tales, aunque el caricter mostrado por los hibridos de la F, (plantas
altas en nuestro ejemplo) era tres veces mis abundante que el otro.
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A

Figura 1-16

A, Gregor Johann Mendel. B, El monasterio en Brno
(Briinn), Repiblica Checa, hoy un museo, donde
Mendel llevé a cabo sus experimentos con los
guisantes de jardin.

De nuevo, no haba indicio de mezcla de los caracteres parentales
(Figura 1-17)

Los experimentos de Mendel mostraron que los efectos de
un factor genético pueden quedar enmascarados en un individuo
hibrido, pero que estos factores no se alteraban fisicamente durante
o proceso de transmision. Mendel postul6 que los caracteres varia-
bles estan especificados por factores hereditarios pares, que hoy
en dia llamamos -genes-. Cuando se producen gametos (6vulos o
espermatozoides), los dos genes que controlan una caracteristica

HERENCIA INDEPENDIENTE (observada)

determinada se separan uno del otro y cada gameto recibe sola-
mente uno de ellos. La fecundacién restablece la condicion par. Si
un organismo posee formas diferentes en el par de genes de un
cardcter, s6lo se expresa y aparece uno de ellos, pero ambos genes
se transmiten inalierados y en igual nimero  los gametos que forma
el organismo. La transmision de estos genes es independiente, no
mezclada. Mendel observé que la herencia de un par de caracteres
es independiente de la herencia de otro par. Sin embargo, hoy sabe-
mos que no todos los pares de caracteres se heredan independiente-

HERENCIA MEZCLADA (no observada)

Plantas
masculinas
bajas

Figura 1-17

Diferentes predicciones de herencia independiente
frente a herencia mezclada respecto a los
resuitados de los cruces de Mendel entre plantas

altas y bajas. Los resultados esperados si la herencia

es independiente se confirmaron, mientras que

Los previstos por la herencia mezclada fueron

refutados por los resultados de los experimentos.

Los experimentos recprocos (cruzando piantas
s con

produjeron resulladm similares. (P, = generacion

parental; F, era generanén il

caunla generadon filia
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Figura 1-18

Dibujo basado en una micrografia de principios del siglo XIX de

los espermatozoides de (1) cobaya, (2) ratén de laboratorio, (3)

erizo, @ caball (5) gato, () carnero y 1) pero. Algunas idlogos
inicialmente

parésitos e samen, paro on 1624, Joan Prbvest y ean Dumos

identificaron correctamente su papel en Ia fecundacién del évulo.

mente unos de otros; los rasgos diferentes que tienden a heredarse
juntos se califican como genéticamente ligados (p. 88). Numerosos
estudios, en particular con la mosca del vinagre, Drosophila mela-
nogaster, han puesto de manifiesto que los principios de la herencia
descubiertos inicialmente en las plantas también s aplican a los
animales.

Contribuciones de la Biologia celular

El perfeccionamiento de los microscopios durante el siglo XIX per-
miti6 a los citélogos investigar la formacion de los gametos mediante
la observacion directa de los tejidos reproductores, aunque en un
principio la interpretacion de estas observaciones fue dificil. Algunos

La Zoologia es el estudio cientifico de los animales y forma parte de
Ia Biologia, el estudio cientifico de la vida. Los animales y la vida,
en general, son entidades constantemente cambiantes que sélo se
pueden identificar por los atributos que han adquirido a lo largo
de su larga historia evolutiva. Las propiedades mas importantes de
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Figura 1-19

antes de la division
el proceso de formacién de los gametos.

eminentes biclogos propusieron, por ejemplo, la hipétesis de que
los espermatozoides eran gusanos parsitos del semen (Figura 1-18).
Esta hipétesis fue pronto refutada con la revelacion de la verdadera
naturaleza de los gametos. 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 pero no idénticos respecto al aspecto
¥ €n la informacién que contienen. El nimero de pares de cromoso-
mas varia entre las especies. Un miembro de cada par procede del
progenitor femenino y otro del masculino. Estos dos cromosomas
se emparejan fisicamente y después se separan en diferentes células
hijas durante la division celular previa 2 la formacion de los game-
tos (Figura 1-19). Cada gameto resultante recibe un cromosoma de
cada par y los diferentes pares de cromosomas se distribuyen en los
gametos independientemente unos de otros. Ya que el comporta-
miento del material cromosémico durante la formacién de los game-
t0s equivale al postulado para los genes de Mendel, Sutton y Boveri
en 1903-1904 enunciaron la hipdtesis de que los cromosomas eran
los portadores fisicos del material genético. Cuando se propuso por
primera vez, esta hipbtesis fue recibida con un gran esceplicismo.
Una larga serie de pruebas disefiadas para refutarla demostraron
finalmente que sus predicciones eran correctas. Actualmente la teo-

ria omica de la herencia esti consolidada.

la vida son la exclusividad quimica, la complejidad y Ia organiza-
ci6n jerdrquica, la reproduccion, la posesion de un programa gené
tico, el metabolismo, el desarrollo, Iz interaccién con el medio y el
movimiento. Los sistemas biol6gicos constituyen una jerarquia de
niveles integrados (molecular, celular, del organismo, poblacional y
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de especie), cada uno de los cuales presenca diversas propiedades
emergentes especificas

La ciencia se caracteriza por la adquisicion de conocimientos
mediante la construccion y comprobaci6n de hipdtesis a través de la
abservacién de fa naturaleza. La ciencia s guia por la ley natural y
sus hipotesis son comprobables, provisionales y refutables. Las cien-
cias zool6gicas se pueden subdividir en dos categorias, las ciencias
experimentales y las evolutivas. Las ciencias experimentales utilizan
el método experimental para preguntarse como los animales llevan
4 cabo sus funciones metabélicas basicas, del desarrollo, de la con-
ducta y reproductoras, lo que incluye investigaciones sobre sus sis-
temas moleculares, celulares y poblacionales. Las ciencias evolutivas
utilizan el método comparativo para reconstruir Ia historia de la vida
¥, posteriommente, valerse de esta historia con el fin de comprender
c6mo las diversas especies y sus propiedades moleculares, celulares,
del organismo y poblacionales han aparecido a lo largo de la evolu-

cion. Las hipbtesis que resisten repetidas prucbas y ademds explican
fensmenos muy diversos alcanzan la categoria de teorias. Las teorias
importantes que son guia de investigaciones extensas se denominan
-paradigmas-. Los principales paradigmas que gobiernan el estudio
de la Zoologia son la teoria de la evolucion de Darwin v la teoria
cromosomica de I herencia.

Los principios que aparecen en este capitulo ilustran la unidad
de las ciencias biolégicas. Todos los componentes de los sistemas
biologicos estén guiados y limitados por las leyes naturales. Los orga-
nismos vivos proceden exclusivamente e otros organismos vivos, de
Ia misma forma que toda célula proviene de una célula preexisiente.
Los procesos de reproduccion estin presentes en todos los niveles de
a jerarquia biologica y muestran tanto herencia como variacion. La
interaccion de Ia herencia y la variacion en todos los niveles jerdrqui-
cos produce cambios evolutivos y ha generado la enorme diversidad
de la vida animal que queda patente a lo largo de ese libro.

§ CUESTIONARIO

1. ;Por qué es dificil definir la vida?
2. Cuiles son las diferencias quimicas bisicas entre las formas de

diferentes niveles de complejidad biologica?

4. iCuil es la relacion entre la herencia y la variacion en la repro-
ducci6n de los sistemas biolégicos?

5. Explique por qué Ia evolucion de organismos complejos es
compatible con la segunda ley de la termodingmica.

6. ;Cusles son las caracteristicas esenciales de Ia ciencia? Describa
6mo los estudios evolutivos se adaptan a estas caracteristicas,
mientras que el -creacionismo cientifico- 0 la -teoria del diseito
inteligente- no lo hacen

7. Utilice el ejemplo de la seleccion nawral y las poblaciones de
polillas britanicas para ilustrar el método cientfico hipotético-
deductivo.

8. ;Qué relaciones existen entre una hipdtesis, una teoria, un
paradigma y un hecho cientifico?

9. Como distinguen los bislogos entre las ciencias experimentales

¥ las evolutivas.

Cules son las cinco teorias de Darwin (tal como las considera

Ernst Mays)? Cuiles de ellas son aceptadas y cuses siguen

planteando controversias?

iCudl es el principal obstaculo al que se enfrent la teoria de

Darwin de la seleccion natural cuando se enunci6 por primera

vez? y 4como se superd este obsticul

/Qué diferencia existe entre darwinismo y neodarwinismo?

13. Describa las contribuciones respectivas de la genética y la bio-
logia celular a la formulacion de la teoria cromos6mica de la
herencia.
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La abundancia de agua en la Tierra fue fundamental para que surgiera la
vida en ella

Surgid la vida por generacién esponténea?

Antiguamente era comén la creencia de que la vida podia surgir
una y otra vez por generacion espontinea a partir de materia no
viva, ademis de mediante la reproduccién parental. Por ejemplo,
las ranas parecian surgir de la tierra encharcada; los ratones, de la
materia putrefacta; los insectos, del rocio; y los gusanos (larvas de
moscas), de la carne en descomposicion. El calor, la humedad, la
luz solar e incluso la luz de las estrellas se citaban a menudo como
factores beneficiosos que favorecian la generacion esponidnea.

Entre los intentos para producir organismos en el laboratorio,
hay una “receta” para crear ratones dada por el fisidlogo vegetal
belga Jean Baptiste van Helmont (1648). “Si se apretuja una pieza
de ropa interior sudada junto con un poco de trigo, en un recipiente
abierto, en aproximadamente 21 dias el olor cambia y se produce
una fermentacion... y el trigo se convierte en ratones. Pero lo mds
destacable es que los ratones surgidos del trigo y de la ropa no son
ratones pequenos, ni siquiera adultos en miniatura, ni abortones,
sino que salen ratones adultos!”

En 1861, el eminente cientifico francés Louis Pasteur logré con-
vencer a la comunidad cientifica de que no se podian obtener organis-
mos vivas por generacion espontinea a partir de mareriales no vivos.
En sus famosos experimentos, Pasteur colocd sustancias que podian

El origen y la uimica
de la vida

fermentar en el interior de un frasco con un largo cuello en forma de
S que quedaba abierto al aire. El frasco y su contenido fueron hervi-
dos durante mucho tiempo para matar cualquier microorganismo que
pudiera existi. Después el frasco se enfiio y queds sin tocar. No hubo
orque todos los n el extremo
abieto del frasco quedaban depositados en el fondo el el y no
alcanzaban el contenido fermentable del frasco. Cuando corto el cuello
del frasco, los microorganismos del aire pudieron caer sobre la masa
fermentable y prolferar. Paseur dedujo que la vida 1o se podia orig-
10 habia
de éstos, como huevos o esporas. Al hacer pubi\cos estos resultados
por primera vez en la Academia Francesa, Pasteur proclamd: *La doc-
trina de Ja generacion espontinea nunca superard este golpe mortal”.
Todos los organismos vivos tuvieron un antecesor comin, pro-
bablemente similar a las colonias de microorganismos que vivieron
hace 4000 millones de afios. Este antecesor e origind como conse-
cuencia de un largo periodo en el que se fueron produciendo reac-
ciones entre materiales inorginicos, moléculas organicas y el agua,
hasta formar unidades capaces de autorreplicarse. Todos los seres
vivos conservan la misma composicion quimica fundamental here-
dada de este antecesor comiin primigenio.
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e acuerdo con Ia teoria del “Big Bang” ('la gran explosion”), el
Juniverso se originG a partir de una primitiva bola de fuego y se
ha ido expandiendo y enfriando desde su origen, hace unos 10
000 6 20 000 millones de afios. Se cree que el Sol y los planetas se for-
maron hace aproximadamente unos 4600 millones de aios, a parr de
una nubx de pol y gases. La nube se
I influcncia de su propia gravitacon, formindose un disco rodante. A
‘medida que el material de la parte central del disco se fue condensando
pasa formar el Sol, una cantidad sustancial de la energia gravitatoria fue
liberada en forma de radiacion. La presion de esta radiacion, dirigida
hacia cl exterior, impidit la concentracién de toda la nube dentro del
Sol. El material restante comenz6 a enfriarse y finalmente pudo dac
origen a los planetas, incluida Ia Tierra (Figura 2-1).

En la década de 1920, el bioquimico ruso Alexander I. Oparin
¥ el bidlogo inglés J. B. 5. Haldane propusieron, de manera inde-
pendiente, que Ia vida sobre la Tierra se habia originado después
de un periodo increiblemente largo de *evolucion molecular abio-
génica™. En lugar de afirmar que los primeros organismos vivos se
habian originado milagrosamente todos a la vez, una idea que habia
restringido el libre pensamiento durante mucho tiempo, Oparin y
Haldane sugirieron que las formas vivas mis simples habian surgido
‘gradualmente, mediante la asociaci6n progresiva de pequeiias molé-
culas inorgdnicas, para llegar a formar otras moléculas orgdnicas mis
complejas. Finalmente se habrian producido moléculas capaces de
avtorreplicarse, lo que en definitiva habria conducido a la aparicién
de los primeros microorganismos vivos

EL AGUAY LA VIDA

El origen y la existencia misma de la vida sobre la Tierra depen-
den de un hecho fundamental: la presencia de agua. Ei agua es el

Tierra Mae

Molécula de agua

—Puente de hidrégeno

Figura 2-2

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

compuesto més abundante de todas las células, ya que constituye
de un 60% a un 90% de la mayor parte de los seres vivos. El agua
tiene varias ue la hacen

adecuada para poder cumplir 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 hidrégeno
que se forman entre sus moléculas (Figura 2-2)

Saturno

DEMASIADO CALIENTE

Figura 2-1

Sistema solar, que muestra los estrechos limites en 105 q I

DEMASIADO FRIO

das para la vida.
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Molécula
deagua hidrégeno

Puente de

Figura 2-3

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
atomos 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
enfaces de hidrogeno a 4 °C.

Fl agua tiene un elevado calor especifico: se necesita una calo-
ria® para elevar la temperatura de 1 g de agua 1 °C; cualquier otro
liquido, salvo el amoniaco, necesita menos calor para tener el mismo
incremento de temperatura. Mucha de la energia calorifica se des-
tina a romper algunos de los enlaces de hidrogeno, ademis de para
aumentar la energia cinética (movimiento molecular) y, por lo tanto,
a temperatura misma del agua. L elevada capacidad térmica del agua
tiene un imporiante efecto moderador de los cambios de Ia tempera-
tura ambiente y, por tano, 5 un gran agente protector de la vida, ya
que evia que se produzean fluctuaciones extremas de temperatura.
El agua también tiene un elevado calor de evaporacién, ya que
se necesitan mis de 500 calorias para que 1 g de agua liquida pase
a vapor de agua. Esto es asi porque todos los enlaces de hidrégeno
entre una molécula de agua y sus vecinas tienen que romperse antes
de que el agua pueda escapar al aire. Para los animales terrestres (y las
plantas) el enfriamiento que se produce por la evaporacion del agua
s un importante mecanismo para desprenderse del exceso de calor

Ora propiedad importante del agua para la vida es el peculiar
comportamiento de su densidad cuando se producen cambios
de temperatura. La mayoria de los liquidos se hacen mds densos
cuando su temperatura desciende. Sin embargo, el agua alcanza
su densidad maxima a 4 °C mientras continiia liguida, después, a
medida que sigue enfridndose, se hace menos densa (Figura 2-3).
Por lo tanto, l hielo flofa en lugar de hundirse hacia el fondo de los
lagos y charcas. Si el hielo fuese mas denso que el agua liquida, las
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Figura 2-4

Debido a los enlaces de hidrégeno entre las moléculas de agua en la
interfase agua-aire, las moléculas de agua se “enganchan” entre siy
crean una elevada tension superficial. Por ello algunos insectos, como
este zapatero, pueden, literalmente, caminar sobre el agua.

masas de agua se congelam\n desde el fondo hacia arriba durante
el inviemo y no llegarian a descongelarse totalmente durante el
verano. Bajo estas ccndmnncs, la vida acuiitica quedaria muy limi-
tada. En el hielo, las moléculas del agua forman una extensa red cr
talina abierta, que se mantiene unida por enlaces de hidrogeno
ligan todas las moléculas entre si. En este entramado reticular, las
moléculas estin bastante separadas y, por tanio, son menos densas
que cuando estin a 4 C en el agua liquida.

El agua tiene una elevada tension superficial, mayor que la
de cualquier otro liquido salvo el mercurio. Los enlaces de hidro-
geno entre las moléculas de agua producen una cohesion que es
importante para que se mantenga la forma y el movimiento del
protoplasma. La elevada tension superfcial crea un nicho ecolégico
Gnico (p. 826) para ciertas formas de insectos, como los gérridos
(Figura 2-4). y los girinidos, que patinan sobre la superficie de las
charcas. A pesar de su elevada tension superficial, el agua tiene una
baja viscosidad, propiedad que favorece el movimiento de k san-
gre a través de los pequerios capilares y del citoplasma dentro de
los limites de la célula.

El agua es un disolvente excelente. Las sales se disuclven
mucho mejor en agua que en cualquier otro disolvente. Esto es con-
secuencia de la naturaleza bipolar del agua, que hace que se oricnie
alrededor de las particulas cargadas disueltas en ella. Por ejemplo,
cuando se disuelven en agua cristales de NaCl, se separan los iones
Na* y CI” (Figura 2-5). Las zonas negativas de los dipolos del agua
se reinen alrededor de los iones Na*, mientras que las zonas posi-
tivas se reinen en tomo a los iones CI°. Esto mantiene a los iones
separados y determina un grado de disociacién elevado. Otros disol-
ventes que no tienen caricter dipolar son menos eficaces a la hora
de mantener los iones separados. La capacidad de las moléculas pro-
teinicas 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
tienen lugar en el interior de los seres vivos. Muchos compuestos s
rompen en unidades menores cuando se les anade una molécula de
agua, un proceso denominado hideolisis. Por el contrario, algunos
compuestos de gran tamafio se sintetizan a partir de unidades mis
pequefias, mediante una reaccién contraria a la hidrélisis, conocida
como

“Una caloria puede definirse como la cantidad de calor necesaria para
calentar 1 g de agua desde 14.5 °C a 15.5 °C. Aunque la caloria €s una
unidad que i i
tablas, no pertenece al Sistema Internacional de Ui
julio () como unidad de energia (1 cal = 4.184.)).

fades (51), que tiene el

R—R+H,0 ——————R—OH+H—R
Hidrolisis
R—OH+H—R ~

R —R+HO
Condensacion N
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El pH de las soluciones

En el agua liquida pura (agua destilada) una pequena parte de
las moléculas estin disociadas en fones hidrogeno (H*) e hidsoxi-
los (OH"); la concentracion de ambos iones es de 10~ moles/litro,
Cuando se disuelve un 4cido en agua, éste aporta iones H*  la solu-
<i6n, lo que hace que aumente su concentracidn y que en la solucion
haya mds fones H* que OH". Cuando se disuelve una sustancia bisica
ocurre lo contrario, ésta aporta fones OH™ 2 la soluci6n y la cantidad
de iones OH" supera a Ia de iones H. El grado de acidez o basicidad
de una solucion es fundamental para la mayoria de los procesos celu-
lares, que requieren unas condiciones y unos controles precisos; por
ejemplo, la estructusa y funcion de las proteinas disueltas dependen
dela concentracion de H* en la solucién.

La escala de pH es una forma de cuantficar el grado de acidez
© basicidad de una solucion, La escala va de 0 a 14 y representa el
valor negativo del logaritmo (en base 10) de Ia concentracion de H*
(en moles/litro) de la solucién. Por tanto, ¢l agua liquida pura tiene
un pH de 7 (concentraci6n de H* = 10~ moles/litro). Una solucion
con un pH de 6.0 tiene una concentracién de H* diez veces mayor
que el agua pura y es 4cida, mientras que una soluci6n con un pH
de 8.0 tiene una concentracion de H* diez veces menor que el agua
pura  es bisica. Un dcido fuerte concentrado, como el 4cido clorhi-
dico (HCL, conocido comercialmente como “4cido murtitico™ que se

emplea en albadileria) tiene una concentracion de H* de ~1 = 1¢°
moles/litro, Io que produce un pH de 0 (una concentracion de H*
10 millones de veces mayor que la del agua pura). Una base con-
centrada, como el hideoxido sodico (NaOH, la sosa cust
emplea en algunos desatascadores), tiene una concentracion de H*
de aproximadamente 10~ moles/litro, por lo que su pH es de 14

in tampn es una sustancia disuelia (soluto) que hace que dicha
solucion no sufra cambios en su pH debido a que el tampon puede
eliminar los H* y OH- aadidos uniéndose a ellos y formando diver-
s0s compuestos. El dioxido de carbono disuelto en forma de iones
bicarbonato (HCO,") actia como tampdn que ayuda a evitar los cam-
bios de pH en la sangre humana (pH = 7.3  7.5). Los iones H* son
eliminados de la solucion cuando reaccionan con el ion bicarbonato
para formar 4cido carbnico, que entonces se disocia dando diéxido
de carbono y agua. Fl exceso de dioxido de carbono es eliminado
durante la exhalacién (p. 703). Los iones OH- se eliminan de fa solu-
cibn cuando esta reaccion se produce al revés, formandose iones
bicarbonato e hidrégeno. El exceso de iones bicarbonato se excreta
con Ia orina (p. 676), y los iones de hidrégeno sirven para hacer que
el pH de la sangre vuelva a sus valores normales. Cuando el pH de
Ia sangre es menor de 7 o mayor de 7.8 pueden producirse graves
problemas de salud.

Ya que el agua es fundamental para la existencia de la vida, la
biisqueda de vida extraterrestre empieza por la biisqueda de agua.
Los planes para el establecimiento de una hase permanente en la
Luna también dependen de que se encuentre agua alli. Como ya se
ha indicado, la NASA tiene previsto estrellar una sonda en la Luna
para buscar hielo en 2009: el polo sur de la Luna seria un buen sitio
para el establecimiento de dicha buse si en é se encontrase hielo.

& &F Envueltas de hidratacion

* risales
de sal

Figura 2-5

Cuando un cristal de cloruro sédico se disuelve en agua, los extremos
negativos de las moléculas dipolares de agua rodean a los iones Na-,
mientras que los extremos positivos se enfrentan a los iones CI-. Entonces
T o reti

parados y no s 3

ESTRUCTURA DE LAS MOLECULAS
ORGANICAS DE LOS SERES VIVOS

La evolucién quimica en el ambiente prebi6iico produjo compuestos
orginicos simples que, en definitiva, son los “ladrillos” de que estin
formadas las células vivas. El témino “orgdnicos” se refiere, en sen-
tido amplio, a todos los compuestos que contienen carbono. Muchas
de eilas también contienen hidrogeno, oxigeno, nitrogeno, azufre,
fésforo, sales y otros elementos. El carbono tiene una gran capacidad
para unirse a otros itomos de carbono, formando cadenas de longi-
tud y configuracion muy variables. Las combinaciones carbono-car-
bono posibilitan una enorme complejidad y variedad en la estructara
molecular. Se conocen mds de un millén de compuestos orginicos.

En las pginas siguientes veremos los tipos de moléculas orgi-
nicas que se encuentran en los seres vivos y discutiremos su origen
en la aimésfera reductora de la Tierra primitiva.

Hidratos de carbono: las sustancias orga-
nicas mas abundantes en la naturaleza

Los hidratos de carbono son compuestos de carbono, hidrégeno y
oxigeno. Estos elementos generalmente se presentan en la relacion
1C: 2 H: 1 Oy estin agrupados en la forma H—C—OH. Los hidratos
de carbono actiian en el protoplasma, sobre todo como compuestos
estrucurales y como fuente de energia quimica. La glucosa es el mis
importante de los hidratos de carbono que sirven como almacén de
energia. Ejemplos comunes de hidratos de carbono son los aziicares,
el almidén y la celulosa (la sustancia estructural de los vegetales). En
la Tierra, la celulosa es més abundante que todos los demis com-
puestos organicos juntos. Los hidratos de carbono son sintetizados
por las plantas verdes a partir del agua y del di6xido de carbono,
con la ayuda de la energia solar. Este proceso, llamado fotosinte-
sis, es la reacci6n de la que dependen todos los seres vivos, ya que
es el punto de partida de la formacién del alimento.
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Generalimente, los hidratos de carbono se agrupan en tres cla-
ses: (1) monosaciridos, o aziicares sencillos, (2) disaciridos, o
azcares dobles, y (3) polisaciridos o azicares complejos. Los
aziicares sencillos estén formados por una cadena sencilla con 4,
56 6 Gtomos de carbono (tetrosas, pentosas o hexosas, respecti-
vamente). Hay otros azicares sencillos de hasta 10 carbonos, pero
1o son biolégicamente importantes. Los azicares sencillos, como la
glucosa, la galactosa o la fructosa, poseen un grupo aziicar libre,

oHO
[
—o—C—
|
H

en el cual el doble enlace del oxigeno puede estar unido al carbono
terminal de una cadena 0 a un carbono no terminal. La hexosa glu-
cosa (también llamada dextrosa) es el hidzato de carbono més impor-
tante de los seres vivos. A menudo, la glucosa se representa como una
cadena recta (Figura 2.6A), pero disuelta en agua forma una molécula
ciclica (Figura 2-6B). El diagrama de la glucosa en forma de “silla”
(Figura 27) es el que mejor representa su verdadera configuracién,
aunque todas las formas de glucosa, se representen como se represen-
ten, son la misma molécula y quimicamente equivalentes. Otras hexo-
sas biol6gicamente importantes son la galactosa y la fructosa, cuyas
formulas planas se comparan con la de Ia glucosa en la Figura 2:8.
Los disaciridos son aziicares dobles formados por la unién de
dos azcares sencillos. Un ejemplo es la maltosa (aziicar de malta),
que esté formada por dos moléculas de glucosa. Como se repre-
senta en la Figura 29, las dos moléculas de glucosa se unen entre
si, con pérdida de una molécula de agua, o que hace que ambas
‘moléculas compartan un &tomo de oxigeno. Todos los disacéridos

H o
/

No

|
H—C—O0—H

|

|-<-~o—r|:— H

H—C—O0—H

|
H—C—0—H

|
H—C—0—H

Figura 2-6

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 disuelve en agua, la glucosa tiende a

adoptar forma de anillo, tal y como se muestra en B. En este modelo
nillo, los &tomos de carbono estarian situados en cada uno de los

vértices del anillo, aunque
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Figura 2-7
Representacion de la molécula en “silla” de la glucosa.
H o H o H
N c 4 N C// H*“;*OH
H—C—0H H‘(lIfoH (‘1=0
HO—C—H HO—C—H HO*éﬁH
H—C—OH HO—C—H H—1 (|770H
H—C—O0H H—C—O0H H—é—OH
H—?—OH H—(I:—oﬂ H—L:)—OH
Glucosa Galactosa ' Fructosa M
Figura 2-8

Estas tres hexosas son los monosacaridos més comunes.

CH,OH

Glucosa

CH,OH

Figura 2-9
Formacién de un disacérido (la maltosa) a partir de dos moléculas de
glucosa, con liberacién de una molécula de agua.

se forman de la misma manera. Otros dos disacéridos comunes
son la sacarosa (azicar de cana o de mesa), formada por la unién
de una molécula de glucosa y otra de fructosa, y la lactosa (aztcar de
leche), compuesta por glucosa y galactosa

Los polisaciridos estin formados por muchas moléculas de
aziicares sencillos (generalmente glucosa) enlazadas entre si para
formar largas cadenas llamadas polimeros. Su formula empirica

se escribe como (CH,0,),, donde 7 representa un
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aiimero variable de moléculas de monosaciridos unidos para formar
el polimero en cuestion. El aimidén es la forma normal en la que los
aziicares se almacenan en la mayor parte de las plantas y constituye
un alimento importante para los animales. La quitina es un polisa-
cirido estructural importante presente en los exoesqueletos de los
insectos y demds artropodos (p. 404). El glucogeno es la principal
teserva de aziicares en los animales. Se encuentra principalmente en
las células del higado y de los mésculos de los vertebrados. Cuando
es necesario, el glucogeno se convierte en glucosa, la cual s llevada
por la sangre hasta todos los tejidos. Otwo polimero es la celulosa,
que es el principal hidrato de carbono estructural de las plantas.

Lipidos: almacén de combustible
y material de construccién

Los lipidos son las grasas y sustancias similares. Son moléculas de
baja polaridad y, en son insolubles en

Acido estearico  Gli Estearina

@mol) (1 mol) (1 mol)

Ci7HsCO OH  HO—CH, Cy/H3sCOO—CH,
1 i

C7H3sCO OH + HO—CH ——3C,;H3sC00—~CH + 3H,C
| |

CyHysCO OH  HO—CHy Cy7H35CO0—CHy
A

o
I
) CH;—O—C—(CHy);,—CHs
HyC—(CH,);4—C—O0—C—H O
Il
CHy—O—C—(CHy);5—CHy.
B
Figura 2-10

Grasas neutras. A, Formacion de una grasa neutra a parti de tres

agua, pero son solubles en disolventes orginicos, como la acetona o
el éter. Los tres grupos principales de lipidos son las grasas neutcas,
los fosfolipidos y los esteroides.

Grasas neutras

as grasas, también llamadas “verdaderas®, son el principal com-
busuble de los animales. La grasa almacenada puede derivar direc-
tamente de las grasas.ingeridas, o indirectamente de los hidratos de
carbono de la dieta, que se convierten en grasas para su almace-
namiento. Las grasas se oxidan y liberan en el torrente circulatorio
cuando se necesitan para atender las demandas de los tejidos, en
especial las necesidades energéticas de los musculos.

Las grasas neutras son triglicéridos, formados por glicerol y tes
‘moléculas de cidos grasos. Las grasas neutras son ésteres, es decir,
una combinacion de un alcohol (glicerol) y un cido. Los 4cidos
grasos de los triglicéridos son Acidos sencillos de

scido graso) y glicerol. 8, Una grasa
neutra formada por la unién de tres 4cidos grasos diferentes.

linoleico (Figura 2-11). Las grasas vegetales, como el aceite de caca-
huete o ¢l de maiz, suclen ser liquidos a una temperatura normal

Fosfolipidos
A diferencia de las grusas, que son combustbles y no tienen funciones
Ia célula, los fosfolipid

de la organizacién molecular de los tejidos, en especial de las membra-

nas. Tienen una estructura similar a la e los triglicéridos, aunque uno

de los tres 4cidos grasos estd reemplazado por 4cido fosforico y una
. U lo es la lecitina, un impor ? Ia

merbrana de las células nerviosas (Figura 2-12). Debido a que el grupo

fosfato de los fosfolipidos esté cargado, es polar y por tanto soluble en

agua, mientras que el resto de la molécula es apolar, los fosfolipidos

cadena larga; varian en longitud, pero generalmente poseen de 14 2
24 carbonos. En la Figura 2-10A se representa la formacién de una
grasa tipica mediante la unién de la glicerina con el 4cido estesrico.
En esta reaccién se puede ver cmo las tres moléculas de dcido graso
se han unido con los grupos OH del glicerol para formar estearina
(una grasa neutra), liberindose tres moléculas de agua

La mayor parte de los triglicéridos contienen dos o tres icidos
grasos diferentes unidos al glicerol, y llevan nombres tales como
icido miristico, estedrico, glicérico, etc. (Figura 2-10B). En estos
triglicéridos los dcidos grasos estin saturados; es decir, cada car-
bono de la cadena esté unido a dos dtomos de hidrégeno. Las gra-
sas saturadas, que son mis comunes en los animales que en las
plantas, generalmente se encuentran en estado s6lido a tempera-
tura ambiente. Los 4cidos grasos insaturados, tipicos de los aceites
vegetales, tienen dos o més carbonos unidos por enlaces dobles;
esto es, los carbonos no estan “saturados” con dtomos de hidrogeno
y son capaces de formar enlaces adicionales con otros dtomos. Dos
cidos grasos insaturados comunes son el icido oleico y el icido

H o
4
N—GH—C
H ,L oH
Grupo Grupo
amino carboxito

de puenie enire ¥ unir
en agua, como las proteinas, con sustancias insolubles en agua

Esteroides

Son alcoholes complejos; aunque estructuralmente son diferentes de las
grasas, tienen unas des similares. Los esteroides forman un gran
grupo de moléculas biologicamente importantes, como el colesterol
(Figura 2:13), la vitamina D, muchas hormonas adrenocorticotropicas y
las hormonas sexuales.

Aminoicidos y proteinas

Las proteinas son moléculas grandes y complejas, que se forman a
partic de los 20 tipos de aminodcidos (Figura 2-14). Los aminodcidos
se unen entre si mediante enlaces peptidicos para consituir polime-
105 de cadena larga. En la formacion de un enlace peptidico, el grupo
carboxilo de un aminodcido se une mediante un enlace covalente al
grupo amino de otro, con eliminacion de agua, del siguiente modo

H o H i o
4
N=EH—Q > N—GH—CoN—OH—C( + O
H R oH H R ! OH
~ (N
Grupo Grupo Enlace
amino caroxio peptidico
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CHy—(CHa)y—CH==CH—(CH,);—COOH
Acido oleic

CHy—(CHy),—CH

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

Figura 2-11

Acidos grasos insaturados. El cido oleico tiene un enlace doble y el

acido linoleico tiene dos. €l resto de Jas cadenas hidrocarbonadas de
‘ambos acidos estan saturadas.

Chy
@
HyC—N—CH,  Grupo
| colina
CH,
|
LI?Hz Exiremo hidrosoluble
H

o
| |
0 P—0—CH;—C—CH—0,

e| | N
| H c/: °
2
0=c, >;...2
'CH, e
HCy e
CH,
VALY
4 2
CH,
HC  H
HZC/ N/
Grupo 1\, [ Grupo
paimitico 2 oleico
#: /
ot MG H
HZC\ /CHe
/0)-42 NQC\
HQC\ /CHz
Extremo liposoluble Jere Nac\
H,C. CHz
AN /
CHy HZC\
CH,

Figura 2-12
Leckin (fostati<alina), un fsflpido mportante e as
membranas de las células nerviosas

La union de dos aminodcidos por un enlace peptidico forma un
dipéptido, con un grupo amino libre en uno de sus extremos y un
grupo carboxilo en el otro; por tanto, por ambos extremos pueden
unirse otros aminodcidos hasta producir cadenas largas. Los 20 ami-
nodcidos diferentes pueden disponerse en una enorme variedad de
secuencias, en las que puede haber varios cientos de aminodcidos
unidos, 1o que explica la incontable variedad de proteinas entre los
seres vivos.

‘Una proteina no es simplemente una larga cadena de aminoAci-
dos; es una molécula sumamente organizada. Por conveniencia,
los bioquimicos han reconocido cuatro niveles de organizacion
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HC_ CH, CH, CHy
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CH, Ch
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Colesterol

F:gum 2-13

lesterol, un esteroide. Todos los esterides tienen un esqueleto
ico formado por cuatro anillos (tres anillos de seis carbonos y uno
i di aterales unidos.

o CHy CH, © H o
| 7 I 7
H—C—C CHE\N/CM—C\ HS—CH,~-C—C.
j
NH, OH J( OH NH, OH
Glicina Prolina Cisteina
o H o H o
\\C CH,;—CH, (‘3 C// ! 4
— CHy—CHy—C— CH,—C—C
/ 5 "
HO NH, OH NH, OH
|
Acido glutamico H  Triptéfano

Figura 2-14

Cinco de los veinte tipos de aminoacidos.

proteinica, llamados estructura primaria, secundaria, terciaria y
cuaternaria.

La estructura primaria de una proteina viene determinada
por la secuencia de aminodcidos que forman la cadena polipepti-
dica. Debido a que los enlaces entre los aminoicidos de la cadena
solamente pueden formar un ntmero limitado de 4agulos estables,
aparecen ciertos patrones estructurales repetidos. Esta es la llamada
estructura secundaria, como por ejemplo la hélice-alfa, que rea-
liza giros helicoidales en la direcci6n de las agujas del reloj, como
si se tratase de un tomnillo (Figura 2-15). Las espiras de las cadenas
quedan estabilizadas por puentes de hidiogeno, generalmente entre
un dtomo de hidrogeno de un aminodcido y el oxigeno del enlace
peptidico de otro, en la siguiente vuelta de la hélice. La configu-
racion en helice y las otras configuraciones que se forman en la
cadena polipeptidica hacen que la cadena se doble y se pliegue,
10 que da a la proteina su compleja, y més estable, estructura ter-
ciaria tridimensional (Figura 2-15). Las cadenas plegadas quedan
estabilizadas por puentes quimicos entre parcjas de aminodcidos de
diferentes puntos de la cadena polipeptidica. Dichos puentes se for-
man entre los “grupos laterales”, s decir, Ias partes de los aminodci-
dos no implicadas en un enlace peptidico. Un ejemplo es ¢l puente
disulfuro, un enlace covalente entre domos de azufre en pares
de cisteinas, que se unen al aproximarse los pliegues de la cadena
polipeptidica. Otros tipos de uniones que ayudan a estabilizar la
estructura terciaria son los enlaces de hidrégeno, los enlaces iénicos
y los hidrofdbicos.
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Flgura 2-15

Introduccién a la vida anional
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El término estructura cuaternaria describe a las proteinas
formadas por mds de una cadena polipeptidica. Por ejemplo, la
hemoglobina de los vertebrados superiores (la sustancia de la sangre
encargada de transportar el oxigeno), estd compuesta por cuatro
subunidades polipeptidicas que constituyen una molécula proteinica
Gnica (Figura 2-15).

Las proteinas cumplen muchas funciones en los seres vivos.
Sirven como entramados estructurales del protoplasma y forman
muchos componentes celulares. Muchas proteinas ambién pueden
actuar como enzimas, los catalizadores biol6gicos necesarios para
casi todas las reacciones metablicas. Las enzimas rebajan la ener-
gia de activacion que se necesita para que se produzca una reac-
cion concreta, y hacen posible que los procesos vitales se realicen
2 temperaturas moderadas. Controlan las reacciones mediante las
cuales se digieren, absorben y metabolizan los alimentos. Inducen
la sintesis de las sustancias estructurales para el crecimiento y para
reemplazar los deterioros y desgastes del organismo. Las enzimas
son responsables de la liberacion de la energia necesaria para la
respiraci6n, el crecimiento, la contraccion muscular, las actividades
fisicas y mentales, y muchas oiras funciones. El mecanismo de actua-
cién de las enzimas s en el Capitulo 4 (p. 60).

in pridn es una particula proteinica infecciosa en la que una
proteina de un organismo huésped se pliega para adoptar una estruc-
tura tridimensional anormal. Cuando se origina la infeccion, cl prion
hace que se produzcan copias normales de la proteina que se plie
gan de manera anormal, Io que conduce  estados patolégicos. En la
vacas locas) se
produce una infeccion debida 2 un prian que provoca grandes dafios
en el cerebro y termina siendo mortal. También se producen dafios
en otras asociadas a priones
transmisibles, tanto en personas (por ejemplo el kuru o “muerte de la
risa”), como en el ganado ovino y caprino (scrapie o prusiio lumbar)

Acidos nucleicos

Son moléculas poliméricas cuya secuencia de bases nitrogenadas
codifica la informacion genética necesaria para la herencia biologica
En ellos se encuentran codificadas s insirucciones para la sintsis
de enzimasy ¥, ademis, son las i

pueden (con la ayuda de las enzimas adecuadas) autoreplicarse.
Los dos tipos de acidos nucleicos en las células son el dcido des-
oxirribonucleico (DNA) y ¢l 4cido ribonucleico (RNA). Ambos
son polimeros de unidades repetidas llamadas nucledtidos, cada
uno de los cuales estd formado por un azicar, una base nitrogenada
¥ un grupo fosfato. Adems de formar parte de los 4cidos nucleicos,
fos nucledtidos también tienen otra funcion importante como trans-
portadores de energia quimica en el metabolismo celular (p. 62). La
estructura de los acidos nucleicos es importantisima en los mecanis-
mos de la herencia y de la sintesis de proteinas; estas cuestiones se
tratarin con mis detalle en el Capitulo 5 (p. 91).

EVOLUCION QUIMICA

Haldane y Oparin propusieron que la aunsfera primitiva de la Tierra
constaba de compuestos simples como agua, hidrégeno molecular,

una proteina (estructura primaria) induce Ia formacién de enlaces de hidrégeno entre

misma de una forma compleja (estructura tercaria). Cadenas

unen para léculas
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metano y amoniaco, pero careca de oxigeno gaseaso (O, también
llamado oxigeno moleculas). La composicion de esta atmdsfera primi-
{iva de Ia Tierra es fundamental para entender el origen de la vida. Los
compuestos orginicos que componen los seres vivos no se pueden
formar fuera de las células ni son estables en presencia de oxigeno,
elemento que es abundante en la atmésfera actual. No obstante, hay
pruebas que indican que la atmésfera primitiva s6lo contenia trazas
de oxigeno molecular. Por tanto, la atmésfera primitiva era reductora
y estaba formada por moléculas en las que el hidrégeno era mucho
mis abundante que el oxigeno; el metano (CH,) y el amoniaco (NH,)
son ejemplos de compuestos totalmente reducidos. Se dice que estos
compuestos son “reductores” debido a aue tienden a ceder electro-
nes a otros compuestos, haciendo que “reduz
can” (p. 64). Durante dicho periodo, Is Tieres estovo sujeta a un
fuerte bombardeo de grandes cometas y meteoritos (de mds de 100
km de dimetro); el calor generado por los citados impactos hizo que
los océanos se evaporaran periédicamente.

La atmésfera primitiva era la adecuada para a sintesis prebi6-
tica que condujo al origen de la vida, aunque era inapropiada para
los organismos actuales. Haldane y Oparin sefialaron que cuando
tal mezcla gaseosa se expone a la radiacion ultravioleta, se forman
muchas sustancias orgdnicas, como azicares y aminodcidos. Hal-
dane propuso que las primeras moléculas organicas podrian haberse
acumulado en los antiguos océanos para formar una *sopa caliente
diluida”. En este caldo primordial, los hidratos de carbono, las gra-
sas, las proteinas y los dcidos nucleicos podrian haberse reunido
para formar las primeras estructuras capaces de autorreplicarse.

$i en un recipiente de vidrio cerrado se mezclan los gases de
Ja atmésfera primitiva con metano y amonfaco, y se dejan a tem-
peratura ambiente, no reaccionan quimicamente entre ellos. Para
provocar una reaccién quimica debe aplicarse una fuente continua
de energia libre, suficiente para sobrepasar el umbral de reaccién-
activacion. La radiacion ultravioleta procedente del Sol debio haber
sido muy intensa en la Tierra antes de la acumulacion de oxigeno
atmosférico; en la actualidad, el 0zono, una forma de oxigeno con
tres dtomos, actda como una pantalla protectora para evitar que
llegue demasiada radiacion ultravioleta a la superficie terrestre. Las
descargas eléctricas también podiian haber proporcionado energia
adicional para la evolucién quimica. Aunque 1a cantidad total de
energia elécirica liberada por los rayos es pequea en comparacion
con la energia solar en una atmésfera reductora, casi toda la energia
del rayo sirve para sintetizar compuestos organicos. Fl destello de un
solo rayo, a wavés de la atmosfera reductora, genera una gran canti-
dad de materia orgénica. Las tempestades podrian haber sido una de
as fuentes de energia mis importantes para la sintesis organica.

La enorme actividad volcanica de la Tierra primitiva pudo haber
sido otra de tales fuentes de energia. Asi, una hipétesis sostiene que.
la vida no se originG en la superficie de la Tierra, sino en las pro-
fundidades de los océanos, en las proximidades de los manantiales
hidrotermales (p. 816). Se trata de fuentes submarinas de agua
caliente, a través de las cuales mana el agua del mar que previa-
mente se ha infiltrado por las grietas del fondo ocednico, acercn-
dosc al magma caliente. El agua se sobrecalienta y termina siendo
expulsada de manera forzada, al mismo tiempo que transporta una
gran variedad de moléculas que se han disuelo en ella a partir de
Ias rocas sobrecalentadas. Entre ellas destacan el sulfuro de hidr-
geno, el metano, y los iones de hierro y de azufre. Se han descu-
bierto afloramientos hidrotermales submarinos en diversos lugares,
aunque parece que eran mucho mas frecuentes en la Tierra primi-
tiva. Resulta sumamente interesante que actualmente existan muchas

CAPITULO 2l origeny b cumicade o vida

bacterias terméfilas y tiobacterias (bacterias del azufre) que crecen
junto a fuentes de agua caliente.

Sintesis prebidtica de pequeinas
moléculas orginicas

La hipbtesis de Oparin-Haldane sirvi de estimulo para que se rea-
lizasen diversos experimentos encaminados a probar que se podian
formar compuestos orginicos propios de los seres vivos a partir de
las moléculas simples presentes en el ambiente prebi6tico. En 1953,
Stanley Miller y Harold Urey realizaron en Chicago el primer intento
con éxllo de simular las condiciones que reinaban en la Tierra pri-
Miller construyd un aparato disefiado para hacer circular una
mexda de metano, hidrogeno, amoniaco y agua, que se sometia a
una serie de descargas eléctricas (Figura 2-16). El agua de un matraz
hervia para producir vapor, que ayudaba  los gases a circular. Los
productos formados con cada una de las descargas eléctricas (que
tepresentaban  los rayos), se condensaban y recogian en un tubo en
forma de Uy en un pequeiio matraz (que representaba el océano).

Después de una semana de continuas descargas elécrricas,
aproximadamente el 15% del carbono que originalmente habia en la

Electrodo de
tungsteno

Agua
Metano
Amoniaco
Hacia<— "
el vacio Hidrégeno

Matraz de 500 mi\

a
con agua hirviendo b

Agua

os compuestos
icos

sintetizados

Figura 2-16

EI Dr. S.L. Miller con una réplica del aparato que utilizé en sus

experimentos de 1953 sobre la sintesis de aminoacidos, a part\r de
una atmésfera
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“atmésfera” reductora se habia convertido en organicos

que se recogieron en el “océano’. El hallazgo ms sorprendente fue
que se habian sintetizado compuestos relacionados con los seres
vivos. Entre ellos aparecieron cuatro aminodcidos que se encuen-
\ran comGnmente en proteinas, urea y varios dcidos grasos simples.
Podemos apreciar la asombrosa naturaleza de esta sintess si consi-
deramos que hay millares de compuestos organicos conocidos, con
estructuras no més complejas que las de los aminodicidos formados.
Pero en la sintesis de Miller, la mayoria de las relativamente pocas
sustancias formadas cran compuestos que s encuentran en los seres
vivos. Esto seguramente no era una coincidencia, y sugiere que en
la Tierra primitiva la sintesis prebiGtica pudo haberse producido bajo
condiciones no muy diferentes a las que Miller simulé en su expe-
rimento.

Los experimentos e Miller han sido criticados al tener en cuenia
que, como hoy se acepta, la atmosfera primitiva era bastante dife-
rente de la fuertemente reductora simulada por Miller. Sin embargo,
el rabajo de Miller estimul6 a otros muchos investigadores a repetir
y ampliar su experimento. Pronto se vio que los aminodcidos podian
sintetizarse en muchos tipos diferentes de mezclas gaseosas, al ser
calentadas (calor volcanico), irradiadas con luz ultravioleta (radia-
cion solar), o sometidas a descargas eléctricas (rayos). Todo lo que
Se necesita para producit aminodcidos s que la mezcla gaseosa sea
reductora y que esté sometida a alguna fuente violenta de energia.
En otros experimentos se han pasado descargas eléctricas a través de
mezclas de monéxido de carbono, nitrégeno y agua, y también se
han obtenido aminodcidos y bases nitrogenadas. Aunque las tasas de
reaccién son mucho mis lentas que las que se aprecian en atmésferas
con metano y amoniaco, y los resultados obtenidos son comparati-
vamente més pobres, estos experimentos apoyan la hipétesis de que
los comienzos quimicos de la vida pudieron ocurrir en atmosferas
sélo medianamente reductoras. No obstante, la necesaria presencia
de amoniaco y metano lleva a suponer que estas sustancias debieron
aparecer con los bombardeos de cometas y meteoritos, o bien que s¢
sintetizaron en las proximidades de los i

Otros experimentos han demostrado que, cuando se somete
una mezcla reductora de gases 2 una fuente de energia fuerte, se for-
man moléculas intermedias s muy reacs, omo por ejemplo 4cido
cianhidrico, Estos reac-
cionan con el agua y el amoniaco o el nitrdgeno para formar molé-
culas orginicas mas complicadas, como aminodcidos, 4cidos grasos,
urea, aldehidos, aziicares, y bases piiricas y pirimidinicas; por tanto,
todos los pilares fundamentales para la sintesis de los complejos
compuestos orginicos de la materia viva. Otra evidencia de la sin-
tesis natural abittica de aminodcidos es la que proviene de la pre-
sencia de éstos en los meteoritos, como es el caso del meteorito
Murchinson, que impactd en Australia en 1969.

Formacién de polimeros

El siguiente estado en la evolucion quimica implica la condensacion
de bases y aziicares para con

culas més grandes, lo que da lugar a la formacion de proteinas y dci-
dos nucleicos. Dichas condensaciones no ocurren facilmente en las
soluciones muy diluidas, porque Ia presencia de un exceso de agua
tiende a desviar las reacciones hacia la i6n (hidrolisis).

idad de la o
La siatesis prebiotica debi6 producirse en dreas concretas en las que
la concentracion de reactivos fuese mayor. La violenta meteorologia
de Ia Tierra primitiva podsia haber originado grandes tormentas de
polvo, y los impactos de los asteroides también podrian haber ele-
vado grandes cantidades de polvo hacia la atmésfera. Las particulas
de polvo podrian haberse convertido en focos para la formacién de
pequedias goas de agua. La concentracitn de sales en tales particulas
podsia haber sido elevada, proporcionando un medio concentrado
para las reacciones quimicas. Existe una hipdtesis alternativa, segin
a cual es posible que la superficie de la Tiera estuviese demasiado
caliente como para tener océancs, pero o AAL0 COMO para no esiar
encharcada. De forma que habria un clima de lluvias constantes y
una evaporacién ripida. El resultado de todo esto habria sido que la
superficie de la Tierra habria estado cubierta por moléculas organicas
formando una “espuma maravillosa”. Las moléculas prebitticas debic-
ron haberse concentrado por adsorcion en la supesficie de las arcillas
¥ de otros minerales. La arcilla tiene la capacidad de concentrar y con-
densar grandes cantidades de moléculas organicas. La superficie de la
pirita de hierro (FeS,) también se ha sugerido como un sitio adecuado
para la evolucion de los procesos bioquimicos. La superficie de la
pirita estd cargada positivamente, por o que atrae una gran variedad
de fones negalivos, que pueden ir cubriendo la superficie. Ademis, la
pirita es muy abundante alrededor e los manantiates hidrorermales,
1o que estaria a favor de la hipGtesis de los surgimientos hidrotermales
como lugares en los que se origin la vida

Condensaciones térmicas

La mayoria de las polimerizaciones biolGgicas son reacciones de

en 1as que los se unen
entre si por eliminacion de agua (p. 23). En los seres vivos, las reac-
ciones de condensacion 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 macromoléculas de los seres vivos
(protcinas y icidos nucleicos) pronto se fragmentan en los mon6-
meros de que estan constituidas. En las condiciones de Ia Tierra
primiiva, las reacciones de deshidratacién podrian haber ocurrido
sin enzimas, mediante condensacion térmica.

La deshidratacion mis sencilla se produce mediante la expul-
si6n de agua de los slidos por calentamiento directo. Por ejem-
plo, si una mezela de los 20 aminodcidos se calienta a 180 °C, se
obtiene una considerable produccion de polipéptidos.

El cientifico americano Sidney Fox ha estudiado intensamente
Ia sintesis térmica de los polipéptidos para formar “proteinoides™
Demostr6 que calentando mezclas secas de aminoicidos y mez-
clando luego los polimeros resultantes con 2gua, se forman unos

o .

217) poseen ciertas caracteristicas de los seres vivos. No exceden
de 2 ym de didmetro y son comparables en tamafio y forma a las
bacterias esféricas. Sus paredes externas parecen tener una doble
capa, y muestran propiedades osméticas y de difusion selectiva
Pucden crecer por acrecimiento o proliferar por gemacion como
las bacterias. Los proteinoides podrian haber sido utilizados para
Ia formacion de las primeras células a partir de precursores macro-

Aunque el océano primitivo haya sido llamado *sopa primordial”,
probablemente estaba bastante diluido,

Debieron formarse bajo condiciones que Gnicamente
se darian en los volcanes. Los polimeros orgdnicos posiblemente

‘mente, material organico en una concentracion de entre una décima
y una tercera parte de Ia de un caldo de pollo.

tuvieron que sobre, o dentro, de los volcanes y enton-
ces, humedecidos por la lluvia o por el rocio, reaccionaron, en
disolucion, para formar polipéptidos y polinuclestidos.
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Figura 2-17

proteinaceos pueden obtenerse en el laboratorio a partir de
pchzmmca:ldcs ¥ representar formas precelulares. Tienen una
ltraestructura interna definida. (x 1700)

ORIGEN DE LOS SERES VIVOS

El registro fosil prueba que la vida ya existia hace 3800 millones de
aiios; por tanto, el origen del primer ser vivo puede estimarse en
aproximadamente 4000 miliones de afios. Los primeros organismos.
vivos fueron protocélulas: unidades 2uténomas limitadas por mem-
branas, con una organizacion funcional compleja que permitia la acti-
vidad esencial de la autorreproduccion. Los sistemas quimicos primi-
tivos que hemos descrito carecen de esta propiedad fundamental. El
principal problema para comprender el origen de la vida es entender
c6mo los sistemas quimicos primitivos pudieron haberse organizado
en forma de células vivas, auténomas y capaces de autorreproducirse.

Como hemos visto, en la Tierra primitiva una larga evolucion
quimica produjo varios componentes moleculares de los seres vivos.
En un estado posicrior de la evolucion, los dcidos nucleicos (DNA y
RNA) empezaron a funcionar como sistemas genéticos simples que
controlaban la sintesis de proteinas, especialmente de las enzimas.
Sin embargo, esto conduce a una desconcertante paradoja como
Ia del huevo y la gallina: (1) ;c6mo pudieron aparecer los dcidos
nucleicos sin enzimas que los sintetizaran?, (2) ;c6mo pudieron evo-
lucionar las enzimas sin dcidos nucleicos que controlasen su sintesis?
Estas preguntas se basan en la aceptacion de un dogma, admitido
desde hace mucho tiempo, segin el cual s6lo las proteinas pueden
actuar como enzimas. En la década de 1980 se presentaron sorpren-
dentes pruebas de que, en algunas circunstancias, el RNA puede
tener actividad catalitica

Los RNA con actividad catalitica (ribozimas) pueden actuar como
‘mediadores en la sintesis del RNA mensajero (eliminacion de los intro-
nes, p. 95) y pueden catalizar la formacion de enlaces pepridicos.
Existen s6lidas pruebas de que Ia traduccion del mRNA por los riboso-
mas (p. 95) es calizada por su propio RNA, no por sus proteinas.

Por Io tanto, las primeras enzimas podrian haber sido RNA, y las
primeras moléculas que pudieron autorreplicarse también pudieron
ser de RNA. Diversos investigadores denominan a esto “el mundo del
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RNA”. No obstante, las proteinas presentan algunas ventajas impor-
tantes como catalizadores e comparacion con el RNA, y el DNA es
una molécula transportadora de la informacion genética mucho més.
estable. Las primeras protocélulas con enzimas proteinicas y DNA
podrian haber tenido una importante ventaja selectiva con respecio a
las que solo poseian RNA.

Una vez alcanzado este estado de organizacion, la seleccion
natural (pp. 124-126) comenz6 a actuar sobre estos primitivos sis-
temas autorreplicantes. Este fue un momento critico. Antes de este
estado, la biogénesis estaba dirigida por las condiciones ambienta-
les favorables en la Tierra primitiva y por la naturaleza de los mis-
mos elementos reaccionantes. Cuzando los sistemas autorreplicantes
comenzaron a responder  las fuerzas de la seleccién natural, fue
cuando empezason a evolucionar. Los sistemas que se replicaban
mis ripidamente y los mis ventajosos se vieron favorecidos y se
replicaron incluso més aprisa. A continuacion se desarrolls el cédigo
genético, y la sintesis de proteinas queds totalmente dirigida por él.
Desde este momento, este sistema cumple los requisitos 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 organizadas, mediadas por
enzimas. (Como se han desarrollado estos esquemas metabslicos suma-
mente complejos? La historia exacta de esta fase de la evolucion de la
vida nos es desconocida. A continuaci6n se expondri un modelo con la
‘més simple de las secuencias de sucesos que podsian explicar ¢l origen
de las propiedades mewbdlicas apreciables en los seres vivos actuales.
Los organismos que sintetizan su alimento a partir de materia-
les inorganicos, usando la luz u otra fuente de energia, son llama-

Figura 2-18

Un'koala, un heterétrofo que se alimenta de hojas de eucalipto, un
autétrofo. Todos los heterdtrofos dependen para su nutri
o indirectamente, de los autétrofos, que captan la energia del Sol para
sintetizar sus propios nutrientes.
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dos autétrofos (Gr., autos, el mismo, + trophos, que se alimenta)
(Figura 2.8). Los que no pueden hacerlo, tienen que obtener los
nutrientes directamente de su entomo, y son llamados heterétrofos
(Gr., heteros, otros, + trophos, que s alimenta). A veces se citan 2
05 primitivos como primarios, por-
que para alimentarse dependian de su ambiente y vivieron antes de
que hubiera autdtrofos. Probablemente eran organismos anaerobios
con aspecto de bacterias, semejantes al actual Clostridium. Debido 2
que la evoluci6n quimica ya habia aportado cantidades generosas de
nutrientes en la sopa prebictica, los primeros organismos no necesi-
taban sintetizar sus alimentos.

Los autGirofos habrian tenido una gran ventaja selectiva con res-
pecto a los heterdirofos primarios en las dreas en las que los autrientes
empezaban a escasear. Es muy probable que Ia evolucion de los orga-
nismos autGtrofos necesitase de la aparicion de las enzimas necesarias
para catalizar Ia transformacion de moléculas inorganicas en otras més
complejas, como los hidratos de carbono. Las numerosas enzimas del
‘metzbolismo celular aparecieron cuando las células empezaron a ser
capaces de utlizar las proteinas para las funciones caaliticas.

1 opinidn tradicional es que los primeros organismos fueron hete-
t6trofos primarios. Casl Woese opina que es mds ficil creer en agre
‘gados moleculares asociados a membranas, capaces de absotber

la energia de Ia luz visible y convertirla, con una cierta eficacia, en
energia quimica. Asi, los primeros organismos pudicron haber sido
autrofos. Woese también ha sugerido que el “metabolismo” primi-
tivo pudo constar de numerosas reacciones quimicas catalizadas por
cofactores no proteinicos (sustancias necesarias para el funciona-
miento de muchas enzimas proteinicas en las células). Esos cofactores
también pudieron haber estado asociados con membranas.

Aparicion de la fotosintesis y del
metabolismo oxidativo

Los autétrofos evolucionaron como organismos fotosintéticos. En la
fotosintesis, el hidrgeno obtenido a partr el agua reacciona con el
di6xido de carbono extraido de la aimésfera para formar azicares y oxi-
0. La energia se almacena en forma de enlaces covalentes entre los
dtomos de carbono de la molécula de aziicar. Los aziicares sirven como
nutrientes para el organismo, y el oxigeno es liberado a la atmésfera

600, + 6H,0 —— C,H,0, + 60,
Toz g

Esta ecuacion resume las numerosas reacciones conocidas que,
segiin sabemos hoy, se producen en la fotosintesis. Es indudable que
estas reacciones no apareciefon simultdneamente, y probablemente
otros compuestos reductores, como el sulfuro de hidrogeno (H,S),
fueron las primeras fuentes de hidrogeno,

Gradualmente, el oxigeno producido mediante la fotosintesis
‘empez6 2 acumularse en la atmésfera. Cuando el oxigeno atmosférico
alcanz6 aproximadamente el 1% del nivel actual, empezd a acumu-
larse 0z0n0, que sirvio como pantalla conira la radiacion ultravioleta,
reduciendo enormemente la cantidad de esta radiacion que llegaba
a la Tierra. Entonces las superficies terrestre y acuitica pudieron ser
ocupadas por organismos fotosintéticos y la produccion de oxigeno
probablemente se increment6 de un modo brusco.

La acumulacién de oxigeno en la atmosfera empez6 a interferir
con el metabolismo celular anaerobio, que hasta este momento habia

evolucionado en la atmésfera reductora primiliva. A medida que el oxi
geno gaseoso (O,) se iba acumulando lentamente en la atmésfera, apa-
reci6 un tipo de metabolismo, nuevo y muy eficaz: ¢l metabolismo
oxidativo (aerobio). Al usar el oxigeno disponible como acepior final
de electrones (p. 68) y oxidar totalmente la glucosa a diéxido de car-
bono 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 dependicates del metabolismo oxidativo.

En Iz actuzlidad, nuestra atmésfera es fuertemente oxidante.
Contiene, aproximadamente, un 78% de nitrgeno molecular, un
21% de oxigeno libre, un 1% de argén y un 0.03% de diéxido de
carbono. Aunque el periodo en que se formé el oxigeno atmosférico
s muy discutido, la principal fuente de oxigeno es la fotosintesis. En
la actualidad casi todo el oxigeno es producido por las cianobacte-
tias (algas verde-azules), las algas eucariontes y las plantas. Diaria-
mente, estos organismos combinan aproximadamente 400 millones
de toneladas de dioxido de carbono con 70 millones de toneladas de
hidrogeno, liberando unos 1100 millones de toneladas de oxigeno.
Los océanos son la principal fuente de oxigeno. Casi todo el oxigeno
que se produce hoy es consumido por los organismos al respirar; si
10 ocurriera esto, la cantidad de oxigeno en la atmésfera se duplica-
ria en unos 3000 afos. Ya que las cianobacterias fosiles del Precim-
brico son semejantes a las actuales, parece probable que el oxigeno
de la atmésfera primitiva se hubiese producido fotosintéticamente.

LA VIDA PRECAMBRICA

El Precimbrico abarcd el tiempo geolégico anterior al comienzo del
Cambrico, hace 570-600 millones de afos. Al comienzo del Cambrico,
la mayoria de los principales filos de los animales invericbrados ya
habian hecho su aparicién en unos pocos millones de afios. Esto se
conoce con el nombre de “explosion cimbrica®, debido a que los
depositos fosiliferos anteriores a este periodo son raros y estin casi
totalmente desprovistos de cualquier otra cosa més complefa que bac-
terias unicelulares. Algunos estudios moleculares comparados (p. 206)
sugieren que la escasez de fésiles precimbricos podsia deberse a una
mala fosilizacion y 1o 2 la ausencia de diversidad animal durante dicho
periodo. No cbstante, los animales aparecieron relativamente tarde en
la historia de Ia vida sobre la Tierra. ;Qué formas de vida habia sobre la
Tierra que fueron capaces de producis una atmésfera oxidante y, ade-
mss, originaron Ia linea evolutiva de Ia que han derivado los animales?

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

Los organismos primitivos con aspecto de bacterias proliferaron y dieron
lugar 2 una gran variedad de formas, algunas de las cuales fueron capa-
ces de realizar Ia fotosintesis. Hace unos 3000 millones de aos, surgie-
fon a parti de éstas las cianobacterias, que desprenden oxigeno

Las bacterias se denominan procariontes, o que literalmente
significa *antes del nicleo”. Contienen una tnica y gran molécula
de DNA, que no esti en el interior de un niicleo limitado por mem:
brana, sino que se encuentra en una region nuclear, o nucleoide. El
DNA no estd asociado a proteinas histonas y los procariontes care-
cen de orginulos membranosos como mitocondrias, plastos, aparato
de Golgi o reticulo endoplasmico (Capitulo 3). Durante Ia divisin
celular, el nucleoide se divide y el DNA se duplica y se distribuye
entre las células hijas. En los procariontes, el DNA no se organiza
como un cromosoma y no se produce una divisién cromosémica
(mitosis) como en los animales, los hongos y las planas.
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Bl nombre “algas” es cngafoso, porque sugiere una relacion de
parentesco con las algas eucariontes, y muchos cientificos prefieren
el norabre de “cianobacterias” al de “algas verde-azules”. Estos
fueron los organismos responsables de que la primitiva atmosfera
reductora fuese sustituida por una nueva rica en oxigeno. Los
estudios sobre las reacciones bioquimicas en las cianobacterias
actuales sugieren que habrfan evolucionado en una época en la

que Ia concentracion de oxigeno estaba cambiando. Por ejemplo,
aunque pueden tolerar la concentracion del oxigeno en la atmésfera
(21%), la concentracién 6ptima para la mayoria de sus reacciones
metabélicas es de s6lo un 10%.

Las bacterias, y en especial las cianobacterias, dominaron los océa-
105 sin competidores durante 1000 6 2000 millones de afios. Las cia-
nobacterias alcanzaron la cumbre de su éxito hace aproximadamente
1000 millones de afios, cuando las formas filamentosas formaron gran-
des masas flotantes sobre la superficie ocednica. Este largo periodo de
dominio de las cianobacterias abarc aproximadamente dos tercios
de la historia de la vida, y se ha llamado con razon la *época de las
algas verde-azules”, Las bacterias y las cianobacterias son tan diferen-
tes de otros seres vivos que evolucionaron posteriormente, que se han
situado en un reino independiente, el reino Monera
Carl Woese y sus colegas de la Universidad de llinois han des-
cuberto que los procariontes realmente comprenden al menos dos
lincas evolutivas diferentes: lss cubacterias (Eubacteria) (bacterias
. %) y las a o Archaea), (p.
213). Aungue estos dos grupos de haclems parecen muy semejan-
tes cuando se observan con el microscopio electronico, bioquimi
mente son diferentes. Fundamentalmente, las arquibacterias se dife-
rencian de las demas bacterias por su metabolismo celular, y en su
pared celular no estd presente el dcido murimico, que si poscen
las eubacterias. Pero la prucba més tajante para diferenciar esos dos
grupos procede del uso de una de las herramientas mas novedosas y
potentes de que disponen los investigadores de los procesos evolu-
tivos: las técnicas de secuenciacion de 4cidos nucleicos (véase nota
al margen). Woese encontz6 que las arquibacterias se diferencian de
Ias demds bacterias por la secuencia de bases en el RNA ribosomico
(p. 95). Woese cree que las arquibacterias son tan diferentes de las
bacterias verdaderas que deben considerarse como un reino apaste:
el reino Archaea. El reino Monera deberia entonces incluir 5610 a las
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bacterias verdaderas (véase la conunuau()n de esta discusion y las
criticas  esta taxonomia en las pp. 212-213)

Aparicion de los eucariontes

Los encariontes (organismos con un “nicleo verdadero;
19) tienen células con niicleos rodeados por membrana, en los que
s encuentran los cromosomas, compuestos por cromatina. La cro-
‘matina de los eucariontes estd formada, ademds de por DNA, por unas
proteinas llamadas histonas y por RNA. Los cromasomas, tanto los de
los procariontes como los de los eucariontes, llevan ademss asociadas
algunas proteinas no histonas. Generalmente, los cromosomas de los
cucariontes son mis grandes que los de los procariontes y contienen
mucho mds DNA. Normalmente la division celular se produce por algiin
tipo de mitosis. Dentro de las células hay numerosos orginulos mem-
branosos, como fas mitocondrias, en las que se encuentran las enzimas
necesarias para el metabolismo oxidativo. Los eucariontes incluyen a
los animales, los hongos, las plantas superiores, asf como a una gran
variedad de formas unicelulares conocidas anteriormente como *proto-
2008" 0 “protistas”, Hay pruebas fsiles de que los eucariontes unicelu-
lares aparecieron hace al menos 1500 millones de afos (Figura

La secuenciacién molecular parece el enfoque y el método ms
adecuado para poner de manifiesto las genealogias de los seres

vivos. la secuencia de nucleciidos en el DNA de Ios genes de un
organismo son un “registro” de sus relaciones filogenéticas, porque
cada gen actual es una copia evolucionada de otro que existié hace
millones, incluso miles de millones, de afios. Los genes se alteran por
mutaciones  través de los tiempos, pero los vestigios del gen original
generalmente persisten. Mediante el empleo de técnicas modernas,
se puede determinar la secuencia de nucledtidos en una molécula de
DNA completa o en segmentos cortos de efla. Cuando se comparan
genes para una misma funcion en dos organismos diferenes, la
amplitud de su diferencia es proporcional al tiempo transcurido,
puesto que los dos se separaron a parti de un antepasado comin.
También pueden realizarse comparaciones de este tipo con ciertos
tipos de RNA y con algunas proteinas. Estos métodos también
permiten que los cientificos puedan sintetizar genes y proteinas que
hace mucho tiempo que defaron de existir, y también les permiten
conocer las propiedades bioquimicas de proteinas que ya no existen.

Aparato.
de Golgi

Lisosoma -

Nicleo

Mitocondria

Eucarionte

Comparacion entre las células de los procariontes y los eucariontes. La célula de procarionte tiene un tamafio de aproximadamente la décim parte

del de la eucarionte.
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La Dra. Lynn Margulnx cuya teoria endemmhnou(a sobre el origen de
las
estudios sabre la evolucién mole(ular

a Tierra.

La complejidad de la organizacion de los eucariontes es mucho
mayor que la de los procariontes, de modo que es dificil imaginarse
c6mo puede haber surgido un eucarionte a partir de algtn proca-
rionte conocido. La bisloga americana Lynn Margulis (Figura 2-21)
¥ otros han propuesto que los eucariontes no han surgido de algin
procarionte Gnico, sino que se originaron por simbiosis (“vida en
comin) a partir de dos o més tipos de bacterias diferentes. Por
ejemplo, las mitocondias y los plastos contienen su propio DNA
(ademis del DNA del nicleo de la célula), que posee ciertas carac-
teristicas procariontes.
nicleos, los plastos y las mitocondrias poseen genes capa-
ces de codificar RNA ribosomico, y si se compara la secuencia de
bases de estos genes, se puede apreciar que los DNA nuclear, plas-
tidial y mitocondrial representan diferentes esticpes evolutivas. El
DNA plastidial y el mitocondiial estin evolutivamente mds cercanos
al DNA de las bacterias que al del niicleo de los eucariontes. Evo-
lutivamente, los plastos parecen estar proximos a las cianobacterias,
mientras que las mitocondrias se acercan a otro tipo de bacterias (las
bacterias pirpura), lo que parece estar en concordancia con la hipo-
tesis simbiGtica sobre el origen de los eucariontes. Las mitocondrias
contienen las enzimas del metabolismo oxidativo, y los plastos (un
plasto con clorofila es un cloroplasto) lievan a cabo la fotosintesis.
Es ficil comprender que una célula hospedadora que fuese capaz de
acomodar a tales huéspedes en su citoplasma, habria obtenido un
gran éxito evolutivo,
La teoria endosimbionte propone que una poblacion ancesiral de
células eucariotas, derivadas de bacterias anaerobias (que carecen de

y similares a ellas, desarroli6 un niicleo y otras
‘membranas inracelulares (p. 41)  partir de pliegues de la membrana
celular. Las células de esta poblacion adquirieron, por ingestion o por
parasitismo, bacterias acrobias que evitaron ser digeridas y se esiable-
cieron como residentes en el citoplasma de la célula hospedadora (
41). Las bacterias aerobias endosimbiontes habrian metabolizado ef
oxigeno, t6xico para los hospedadores anaerobios, y lis células anae-
robias hospedadoras habrian proporcionado 2 sus residentes aerobios
alimentos y proteccion fisica. Esta relacion mutuamente beneficiosa
habria representado una ventaja adaprativa para la célula hospeda-
dora y para sus huéspedes que habrian evolucionado para hacer que
la relaci6n fuese permanente. Entre los resultados evolutivos de esta
seleccion estarian la consolidacién de la endosimbiosis y la pérdida de
los genes redundantes con los del anfitrion (0 a la inversa).

Los datos disponibles a favor de este mecanismo propuesto
demuestran que sus condiciones son razonables. El registro fGsil
muestra que tanto las bacterias aerdbicas como las anaerdbicas ya
estaban bien establecidas hace 2.5 millones de aios, y que las célu-
las con niicleo y con orginulos membranosos aparecieron por pri-
mera vez en dicho momento. En la actualidad existen algunas for-
‘mas anaerobias con nicleo que carecen de mitocondrias, incluido el
parisito humano Giardia intestinalis, aunque probablemente estas
formas representan descendientes de linajes que en algin momenio
habrian perdido secundariamente las mitocondrias, y no de linajes
que nunca las hubiesen poseido. Hay pruebas de la existencia de
células eucariontes con mitocondrias que tienen una antigiedad de
aproximadamente 1.2 millones de aios. Experimentalmente se han
introducido bacterias en eucariontes unicelulares y la unidad sim-
bittica se ha mantenido a lo largo de muchas generaciones. Estos
experimentos han demostrado adems que la célula hospedadora
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puede volverse totalmente dependiente de sus bacterias huésped
con ‘respecto a la siatesis de ciertas proteinas, funciones que eran
desempenadas por la poblacion hospedadora antes de la realizacion
de los experimentos de endosimbiosis.

Ademis de afirmar que las mitocondrias y los plastos se han
originado a partir de bacterias simbiontes, Lynn Margulis supone
que, en los eucariontes, los flagelos y los cilios (esiructuras
locomotoras), e incluso el huso mitdtico, proceden de algin tipo de
bacterias parecido a las espiroquetas. Esta autora sugiere, ademis,
que tal asociacion (1a espiroqueta en el interior de su célula
hospedadora) fue la que hizo posible 1a evolucion de la mitosis. La
afirmacion de Margulis de que los orginulos celulares son antiguos
huéspedes de las células ancestrales es aceptada en la actualidad
por la mayoria de los bislogos. Esta combinacion de organismos
dispares para producir nuevas formas evolutivas se denomina
simbiogénesis.

Hay una notable uniformidad en los componentes quimicos que
constituyen los seres vivos, y en su metabolismo celular; esto sugiere
que la vida en la Tierra puede haber tenido un origen comiin.
Sin agua, la vida nunca podria haber aparecido sobre la Tierra
La estructura peculiar del agua y su capacidad para formar enlaces
hidrogeno con las moléculas de agua adyacentes son las respon-
sables de sus propiedades especiales: solvencia, capacidad calérica,
punto de cbullicién y tension superficial elevados, y menor densidad
en estado solido que en estado liquido
la también depende totalmente de la “quimica del carbono”
Ef carbono es especialmente versitil en 12 union consigo mismo o
con otros 4tomos, y s el tnico elemento capaz de formar las grandes
moléculas propias de los seres vivos. Los hidraios de carbono estin
compucstos fundamentalmente de carbono, hidrogeno y oxigeno,
agrupados como H—C—OH. Los hidratos de carbono mds simples
son los azicares, que sirven como fuentes inmediatas de energia
‘para los seres vivos. Los monosaciridos, o azicares sencillos, pueden
enlazarse entre si para formar disacdridos o polisacridos, que actéan
como depésitos de aziicares, o para cumplir funciones estructurales.
Los lipidos son otra clase de moléculas de cadena larga, en los que el
carbono es el elemento principal; se encuentran principalmente como
grasas neutras, fosfolipidos y esteroides. Las proteinas son grandes
moléculas compuestas de aminodcidos unidos por enlaces peptidi-
cos. Muchas proteinas acuian como enzimas, los catalizadores de las
reacciones biologicas. Cada proteina tiene su propia estructura pri-
‘maria, secundaria, terciaria y, en ocasiones, cuatemaria, de las cuales
depende su funcionamieato. Los 4cidos nucleicos son polimeros de
unidades de nucledtidos; cada uno de los cuales estd compuesto por
un azdicar, una base nitrogenada y un grupo fosfato. Constituyen el
material hereditario y actian en la sintesis de las proteinas.
xperimentos realizacos en la década de 1860 por Louis Pas-
teur convencieron al resto de los cientificos de que no se podian obte-
ner organismos vivos a partir de la materia inorganica. Unos 60 afios
después, A. 1. Oparin y J. B. 5. Haldane sugirieron una explicacion
sobre la manera en que, hace unos 4000 millones de afios y a partir de
‘materiales abi6ticos, se podriz haber desarrollado el antecesor coman
de todos los seres vivos. La vida sobre la Tierra se podria haber desa-
rrollado después de un largo proceso de “evolucion molecular abio-
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Es indudable que los primeros eucariontes fueron unicelulares,
y muchos fueron autétrofos fotosintéticos. Algunos de éstos perdie-
ron su capacidad fotosintética y se hicieron heteruofos, alimen-
tandose de los autdirofos y de los procariontes. A medida que las
cianobacterias fueron esquilmadas, sus densos y enuetejidos fila-
mentos empezaron a clarear, dejando espacio a otros organismos.
Aparecieron carnivoros, que se alimentaron de los herbivoros y pro-
ductores primarios. Por los espacios libres pastaban los herbivoros
fomentando una gran diversidad entre los productores que, a su vez,
promovian la evolucién de consumidores nuevos y més especializa-
dos. Se desarrollé una pirmide ecolégica con los camivoros en el
vertice (p. 834).

Nunca se ha producido una explositn de actividad evolutiva
similar a la que se produjo al acabar el periodo Precimbrico e ini-
ciarse el Cambrico. Algunos investigadores sostienen a hipdtesis de
que la “explosion cimbrica” podria explicarse porque la acumula-
cion de oxigeno en la atmésfera alcanz6 un cierto umbral. Los ani-
males pluricelulares grandes necesitan tener un metabolismo oxida-
tivo sumamente eficaz, que no podria sosienerse en un ambiente en
el que Iz concentracion de oxigeno resultase limitante.

génica”, durante el cual lentamente s fueron acumulando moléculas
orgénicas hasta formar una “sopa primordial”. La aimésfera de esta
Tiera primitiva era reductora, y no habia oxigeno libre, o habfa muy
poco. La radiacién ultravioleta, las descargas eléciricas de los rayos
0 los afloramientos hidrotermales proporcionaron Ia energia necesa-
ria para la formacion de moléculas organicas. Mediante experimenios

sencillos, pero ingeniosos, Stanley Miller y Harold Urey dzmos!mron
que la hipdtesis de Oparin Haldane podria ser cierta. La concentracion
de reactivos necesaria para que se pudiesen sintetizar Tos 7 primeras
‘moléculas organicas pudo haber tenido lugar en superficies htmedas,
particulas de arcilla, pisita de hierro, 0 bajo otras condiciones. El RNA
podria haber sido la biomolécula primordial capaz de realizar dos
importantes funciones: la codificacién genética y la catilisis. Cuando
los sistemas autorreplicativos respondieron a las fuerzas de Ia selec-
cion natural, aument6 su diversidad y complejidad.

Se cree que los primeros organismos fueron heter6tofos prima-
ios, que vivian de la energia almacenada en las moléculas disueltas
en una sopa primordial. Mss tarde la evolucién hizo que surgiesen
los organismos autGtrofos, capaces de producir sus propios nutien-
tes organicos (hidratos de carbono) a partir de sustancias inorgani-
cas. Los autbirofos estin mejor protegidos que los heterdtrofos ante
una posible falta de nutrientes en el ambiente. El oxigeno molecular

pez6 a acumularse en la atmosfera, como producto final de fa
fotosintesis; el proceso autdrofo acias al cual se obtienen azdcares
y oxigeno a partir de agua atbono. Al parecer, las cia-
nobacterias fueron las principales responsables de la aparicion del
primer oxigeno atmosférico en la hisioria de la vida.

Todas las bacterias son procariontes, organismos que carecen
de membrana nuclear y de otros orginulos citopldsmicos. Los pro-
cariontes forman dos grupos genéticamente distintos, Archaebacteria
y Monera

Aparentemente, los eucariontes surgieron a partr de uniones sim-
bisticas de dos o mas tipos de procariontes. Los eucariontes tienen
Ia mayor parte de su material genético (DNA) incluido en un nicleo
rodeado de una membrana, y también en las mitocondrias v, 2 veces,
enlos plastos. Las los plastos tienen
con fas bacterias y su DNA estd més estrechamente relacionado con el
de algunas bacterias que con el genoma nuclear de los eucariontes
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1. Explique cada una de las siguientes propiedades del agua e
indique la relacion de cada una de ellas con la nawraleza dipo-
lar de la molécula de agua: elevado calor especifico, alto calor
de evaporaci6n, esp:qal comportamiento en cuzato a su den-
sidad, elevada n superficial, ser un buen disolvente para
los fones salinos. |
iCul era la composicion de la atmdsfera de la Tierra e la
€poca en la que se origind la vida y en qué se diferencia de la
a[mésfera acwal
Al e los experimentos de Miller y Urey descritos en el
preseme capitulo, explique en cada caso: observaciones, hipo-
esis, deducci6n, prediccion, datos, control. (El método cienti-
oo se ha descrcs e las pp. 11-1
Explique el significado de los experimentos de Miller-Urey.
Nombre tres fuentes de energfa diferentes que habrian podido
producir las reacciones de formacion de compuestos orgdnicos
enla Tiema primitiva
Cuiles son los diversos mecanismos mediante los cuales las
moléculas orginicas pudieron haberse conceatrado en a fase
prebiotica, para que pudieran producirse nuevas reacciones?
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7. Cite dos hidratos de carbono simples, dos de reserva y uno
estructural.
8. En qué se diferencian estructuralmente las moléculas de los
lipidos y los hidratos de carbono?
9. Explique la diferencia entre las estructuras primaria, secunda-
ria, terciaria y cuatemaria de una ina.
10. (Cuil es la importancia de los 4cidos nucleicos para la célula y
de qué unidades estén formados?
1n

Difecencie los siguientes tipos de organismos: heterétrofos pri-

marios, autétrofos y heterdtrofos secundarios.

#Cul es el origen del oxigeno en la atmésfera actual y cuil es

su significado metabolico para la mayoria de los organismos

vivos actuales?

13. Diferencie los procariontes de los eucarionte:

14. Describa el punto de vista de Margulis sobre el origen de los
eucariontes a partir de los procariontes.

2Qué fue la “explosion cimbrica” y c6mo debi6 ocurris?

Lodish, H. A Berk, S. L Zipursky, P. Matsudira, D. Balimore, and J.
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ost. Scieace 256:1396-1397. Nota sobre el significado del trabajo de
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forméndose proteinas a parti de ellos.



Un rorcual, Megaptera novaeangliae, saitando en el agua.

El tejido de la vida

Es un hecho importante que todos los seres vivos, desde las amebas
¥ las algas unicelulares hasta las ballenas y las secuoyas gigantes,
estin constituidos por un mismo lipo de unidades estructurales: las
células. Todos los animales y plantas estin compuestos de células y
de productos celulares. Asi, la teoria celular es otro de los grandes
conceptos unificadores de la biologia

Las nuevas células proceden de la division de células pre-
existentes, y la actividad de un organismo pluricelular, en con-
junto, es el resultado de la suma de las actividades e interac-
ciones de las células que lo forman. La fuente de energia que
sostiene practicamente todas las actividades vitales es la ener-
solar, que es captada por plantas y algas, y tansformada,

Las células como
unidades de la vida

por medio de la fotosiatesis, en energfa quimica de enlace. Esta
energia quimica es una forma de energia potencial que puede
liberarse cuando se rompen los enlaces quimicos; la energia
se utiliza para cumplir las necesidades eléctricas, mecanicas y
osméticas de la célula. Finalmente, toda la energia se disipa
en forma de calor. Esto esta de acuerdo con la segunda ley de
1a termodindmica, que establece que en la nawraleza hay una
tendencia a alcanzar el estado de miximo desorden molecular,
o entropia. Asi, el alto grado de organizacion molecular de las
células vivas solamente se alcanza y mantiene mientras la ener-
gia alimenta y sostiene tal organizacion,
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EL CONCEPTO DE CELULA

Hace mis de 300 afios, el cientifico e inventor inglés Robert
Hooke, usando un primitivo microscopio compuesto, observd

n unos cortes de corcho y de hojas unas cavidades, a modo
de “cajtas”. Llamé a esos compartimientos “celdillas” o “células”
En los afios que siguieron a la primera demostracion de Hooke
del notable poder de aumento que ejercia el microscopio ante la
Royal Society of London en 1663, los bidlogos empezaron a reco-
nocer gradualmente 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 primilivas son estructuras enormemente complejas, que
constituyen las unidades bisicas de todos los seres vivos. Todos los
tefidos y 6rganos estan formados por células. Se ha calculado que
en un ser humano hay 60 billones de células que interactian, y cada
una cumple su funcion concreta en una comunidad organizada. En
los organismos unicelulares, todas las funciones vitales s realizan
dentro de los confines de un tnico espacio limitado y microscopico.
No hay vida sin células. La idea de que la célula representa la unidad
bésica, estructural y funcional de a vida es un importante concepto
unificador para la biologia.

Con la excepcion de algunos huevos, que son las mayores célu-
las conocidas (en volumen), las células son pequenas y la mayoria
invisibles a simple vista. Por tanto, nuestro conocimiento sobre
las células avanza de forma paralela a los avances técnicos de los
microscopios, en cuanto a su poder de resolucién. El microscopista
holandés Antoni van Leeuwenhoeck, entre 1673 y 1723, envié a
Ia Royal Society of London una serie de carias que contenian las
descripeiones detalladas de numerosos organismos que habia obser-
vado usando lentes sencillas de alta calidad, que é mismo fabricaba
A principios del siglo xx, el perfeccionamiento de la estructura de
los microscopios permitis 2 los bi6logos ver objetos distanciados
entre si por s6lo 1 pm. Este avance fue ripidamente seguido de
auevos que prepararon el de la teoria
celular: una teoria que establece que todos los organismos vivos
estin formados por células,

0 1838, Matthias Schleiden, un boténico alemén, comunicaba
que todos los tejidos de las plantas estaban compuestos de células. Un
afio més tarde, un compatriota suyo, Theodor Schwann, describié las
células animales como similares a las de Las plantas, algo que se habia
retardado durante mucho tiempo diebido a que las céllas de los ani-

males estin rodeadas nicamente por una membrana plasmatica casi
invisible, mientras que la pared celular, caracteristica de as célizs

NIVEL CELULAR

Atomos Molécula

Macromolécula

Organulo Célula

NIVEL ORGANISMO

9

Tejido Grgano

Figura 3-1

Sistema organico

Organismo

Organizacién biolégica desde los 4tomos hasta los organismos complejos. Los &tomos forman moléculas y macromoléculas que se unen dando lugar

a los organulos que hay en
constituyen un organismo pluricelular complejo.

el interior de cada célula. Las células se agrupan para formar tejidos, 6rganos y sistemas organicos que, en conjunto,
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vegetales, era claramente distinguible. Por tanto, se considera a Schlei-
den y Schwann como los autores de Ia teoria celular unificadora, que
inici6 una nueva era de investigacion, muy productiva, sobre la biolo-
gia celular. En 1858 oo alemén, Rudolf Virchow, demosir que todas
las células proceden de células preexistentes.

En 1840, J. Purkinje introdujo el término protoplasma para des-
cribir ¢l contenido celulas. Al principio se crey6 que el prowoplasma
era granular, una mezch gelatinosa con unas propiedades particulares,
especiales y difciles de conocer, propias de todo ser vivo; la célula se
Veia como una bolsa, liena de una “sopa espesa”, en la que s encon-
traba el niicleo. Mas tarde, el interior de la célula se hizo cada vez més
visible, a medida que se perfeccionaban los microscopios y micréto-
mos, y se usaban nuevas técnicas de tincion. En lugar de ser una masa
granular uniforme, en el interior de la célula hay numerosos orgdnu-
los celulares, cada uno de los cuales cumple una funcién concreta en
la vida de la célula. Hoy sabemos que los componentes celulares estan
tan sumamente organizados, tanto estructural como funcionalmente,
y que describir su contenido como “protoplasma” es algo parecido a
describir al motor de un automovil como “autoplasma’.

{Como se estudian las células?

El microscopio luminico, con todas sus variantes y modificaciones,
ha contebuido a la investigacion biologica més que ningin e ins-
trumento. Ha sido un poderoso 6n durante
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300 aios y atn continia siéndolo después de més de 50 afios desde
Ia invencien del microscopio eleczonico. Sin embargo el microsco-
pio electronico ha
sobre la compleja organizacion interna de s c:lulﬂs, adems, las
modernas técnicas bioquimicas, inmunolégicas, fisicas y molecula-
res, han contribuido enormemente a incrementar el conocimienio
sobre la estructura y fisiologia de la célula

El microscopio elecuonico utiliza una corriente de alto voliaje
para dirigir un haz de electrones y hacerlo pasar a avés del objeto
2 examinar o para que “se desvie” al llegar a la superficie de dicho
objeto. La longitud de onda de los electrones es aproximadamente
un 0.00001 de la longitud de onda de la luz blanca, lo que hace posi-
ble que se puedan alcanzar unos aumentos y una resolucion mucho
mayores que con el microscopio luminico.

En el proceso de preparacion para la observacién con el micros-
copio electrénico de transmision, el material debe cortarse en seccio-
nes extraordinariamente finas (de 10 2 100 nm de groson) y ha de ser
tratado con alguna “tincion electronica” (iones de elementos como
‘osmio, plomo o uranio) para aumentar el contraste entre las diferentes
estructuras. Los electrones atraviesan el ejemplar y las imigenes se
ven en una pantalla fluorescente y se fotografian (Figura 3-2).

Por el contrario, las muestras preparadas para ser estudiadas con
el microscopio electrénico de barrido (scanning) no se cortan y los
electrones no las atraviesan. Todo el ejemplar a estudiar se recubre
con algiin material opaco a los electrones y se bombardea con electro-
nes, que rebotan en la superficie del objeto y hacen que se produzca
una emisién de electrones secundarios. En la placa fotografica queda
impresa una imagen de apariencia tridimensional. Aunque la capacidad
de aumento del microscopio de barrido no es tan grande como la del
microscopio de transmision, nos ha permitido aprender muchas cosas
acerca de las estructuras superficales de células y organismos, asi como
sobre las estructuras membranosas internas. En las paginas 145, 163 y
686 se muestran algunas micrografias electrénicas de barrido.

Con la cristalografia de rayos X y la espectroscopia de resonancia
magnética nuciear (RMN) se ha alcanzado un mayor poder de resolu-

e las trayectorias dpticas a través de un microscopio
ominia ¥ un microscopio ectronic de ransmision, paa
Ia comparacion, el esquema del microscopio luminico se ha invertido

specto a su posicion normal, que es con la fuente luminic
parta nferior'y 1 imagen en a superior En el microscopio electrénico
las lentes estan representadas por unos imanes que sirven para dirigir
el chorro de electrones.

cién. Estas técnicas han puesto de manifiesto la gran variedad de for-
mas de las biomoléculas y Ia relacién entre sus diferentes dtomos. Las
dos técnicas son bastante complejas, pero la espectroscopia de RMN
10 necesita que las sustancias se purifiquen ni cristalicen, por 1o que
moléculas a estudiar pueden observarse en disolucién.

Los avances en las técnicas de estudio de las células (citologia)
10 se han limitado al perfeccionamiento de los microscopios, sino
que también incluyen nuevos métodos de preparacion de tejidos,
tinciones para estudio microscopico y las grandes contribuciones
de la bioquimica y Ia biologia molecular modernas. Por ejemplo,
los diversos organulos celulares tienen diferentes densidades carac-
teristicas. Las células se pueden romper mieniras que la mayor
parte de los orginulos permanecen intactos; entonces &tos pue-
den separarse por centrifugacion, segin un gradiente de densidad
(Figura 3-3) y pueden lograrse unas preparaciones, relativamente
puras, de cada organulo. Asi pueden estudiarse por separado sus
diferentes funciones bioquimicas. De esta manera se extraen y
estudian el DNA y varios tipos de RNA. Se pueden obiener muchas
enzimas en estado puro y determinar sus caracteristicas. Se utilizan
i56t0pos radiactivos para estudiar muchas reacciones metabolicas y
su curso en la célula. Las técnicas modernas de cromatografia per-
miten separar sustancias intermediarias y productos quimicamente
similares. Puede extraerse una proteina concreta de una célula con-
creta, purificarse, y preparar anticuerpos especificos contra ella (p.
775). Cuando se forma un complejo del anticuerpo con una sus-
tancia fluorescente, y el conjunto se usa para tefi células, dicho
complejo se une 2 la proteina que interesa y se puede determinar
su situacion exacta en las células.
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Fraccion
organulos

~Membranas plasmaticas
Vesiculas del aparato
Golgi

Reticulo endoplasmico
rugoso

Figura 3-3

Separacion de organulos celulares por an un
i i . El i

disolucion de un que se afiade la

muclz de organulos, teniendo la precaucion de que ésta quede en la

icie. Se procede a la centrifugacion, aproximadamente 2 40 000
Tevoluciones por minuto, duranta varias horas, 165 organolos s van
separando unos de otros de acuerdo con sus densidades.

LA ORGANIZACION CELULAR

Si limitisemos nuestro estudio de las células  cortes fijados y tefidas
de los tejidos, nos podriamos quedar con una errénea impresion de
que las células son estructuras estiticas, inactivas y rigidas. De hecho,
el interior de una célula st en un estado de constante transformacion.
La mayoria de las células estin cambiando continuamente de forma;
sus organulos se retuercen y se reagrupan en el citoplasma, mezclin-
dose con grénulos de almidon, gotas de grasa y vesiculas de diferentes
tipos. Esta descripcion es el resultado del estudio de cultivos de célu-
las vivas, que se han fotografiado 2 intervalos y se han grabado en
video. Si pudiéramos ver el movimiento del trifico molecular a través
de las “puertas” de la membrana celular y las transformaciones meta-
bolicas de la energia dentro de los orginulos de la célula, tendriamos
Ia impresion de un gran tumulto interno. Sin embargo, las células no
son revoltijos de actividad desordenada. En el funcionamiento celular
hay orden y anmonia. Al estudiar este fenomeno dindmico a través de
un microscopio, nos percatamos de que a medida que gradualmente
comprendemos mas y mis sobre ests unidades de la vida, alcanzamos
un mayor conocimiento de la naturaleza de la vida misma.

Células procariontes y eucariontes

Ya hemos descrito la diferente estructura celular en los procarionies
y los eucariontes (p. 32). Una diferencia fundamental, expresada
en sus respectivos nombres, es que los procariontes carecen de la
membrana nuclear que poseen todas las células de los eucariontes.
Entre otras diferencias importantes, las células eucariontes tienen
diversos orginulos membranosos (estructuras especializadas que lle-
van a cabo distintas funciones en las células) (Tabla 3-1)

A pesar de esas diferencias, que son de gran importancia en
el estudio de las células, los procariontes y los cucariontes tienen
mucho en comin. Ambos tienen DNA, usan el mismo codigo gené-
tico y sintetizan proteinas. Muchas moléculas concretas, como por
ejemplo el ATP, cumplen funciones similares en ambos. Estas seme-
janzas fundamentales implican un antepasado comén. 1a siguiente
exposicion se limita a las células eucariontes, de las que estin cons.
tituidos los animaes

Comparacién entre las células procariontes y eucariontes

c celul

Células eucariontes

Tamafio celular La mayoria pequefias (1-104m)
P on i

L2 mayoria grandes (10-100pm)
'DNA complejo, con proteinas asociadas  ély formando Gomasomas

membrana membranas; ONA mitocondrily lastidial circular
Divisidn ceular Ditect, por is L
- 3 huso mitstico
sistema sexial Auserte en la mayori; s existe, esté muy modificado Presente en la mayoriz; parentales masculino y femenino; los
= . gametos se unen para fomar el zigoto
- Nutrcién o
12 membrana celular, pero 10 e encuentran fomando el interor de fas mitocondrias;se sigue una ruta metabdlica
: . tiva
Movimietos intacehdares No essten Correntes citoplsmics; fagocitasis; pinoctosis
Fiagelosialios Cuando existen,si el modelo de migottbulos "9 + 2° Con el modelo de microtdbulos *9 + 2
Pared celular +Con cadenas de disacéridos unidas a péptidos ‘Cuando esté presente, sin disaciridos unidos 3 péptidos
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Componentes de las células
eucariontes y sus funciones

L célula eucarionte ipica estd encerrada dentro de una membrana
plasmatica find, resistente, y con una permeabilidad selectiva (Figura
3.4). Bl orginulo de mayor amafio es el icleo, esférico u ovoideo,
fodeado por dos membranas que forman una envuelta nuclear de
doble capa (Figura 3-4). El material celular que se encuentra entre
la membrana celular y la envuelta nuclear constituye lo que en con-
junto se conoce como citoplasma. El citoplasma contiene numerosos
orgdnulos, como las mitocondrias, el aparato de Golgi, los centriolos
0 el reticulo endopldsmico. Las células de las plantas poseen plastos,
algunos de los cuales son orgdnulos fotosintéticos, y presentan una
pared celular de celulosa que rodea exteriormente a la membrana plas-
mitica

En la acwalidad se acepta el modelo de mosaico fluido para
describir la estructura de la membrana plasmitica. Al microscopio
electronico la membrana celular se presenta como dos fineas oscu-
1as, cada una de ellas de aproximadamente 3 nm de grosor, separa-
das por una zona clara (Figura 3-5). El grosor total de la membrana
es de 810 nm. Esta apariencia se debe a que esti formada por una
doble capa fosfolipidica, es decir, por dos capas de moléculas de
fosfolipidos, todos ellos orientados de manera que sus extremos
hidrosolubles (hidrofilicos) se encuentran mirando hacia el exterior
¥ los extremos liposolubles (hidrofobicos) hacia el interior (Figura
3.6). Una caracteristica importante de la doble capa fosfolipidica
es que se trara de un fluido. Esto da flexibilidad a la membrana y
permite a las moléculas de fosfolipidos difundirse hacia los lados
libremente, en su propia capa. También hay moléculas de coles-
terol entremezcladas con los lipidos de la doble capa (Figura 3-6).

Aparato
de Golgi

Gitoesqueleto

Raticulo
endoplasmico
liso

Nucléolo

Envuelta
nuclear

Nicleo

Citoplasma

Figura 3-4

electrénico.

Una célula generalizada, con los principales organulos, tal y como podria verse al microscopio

CAPITULO 3 Las células como unidades de la vida 41

£l colesterol hace a la membrana algo menos permeable para los
iones y moléculas hidrosolubles, y disminuye su flexibilidad

as glucoproteinas (proteinas con hidzatos de carbono adheridos
4 ellas) son otro componente esencial de la membrana plasmitica
(Figura 3-6). Algunas de estas proteinas actdan como transporadores
de sustancias, por ejemplo iones cargados negativamente, a través de
Ia membrana (p. 46, funcionamiento de la membrana). Otros tipos
actiian como receptores especializados de varias moléculas, o como
marcadores muy especificos. Por ejemplo, el reconocimiento de lo
propio y de lo extrafio, que permite al sistema inmunitario reaccionar
frente a los invasores (Capitulo 35), estd basado en proteinas de este
fipo. Algunos agregaclos de moléculas de proteinas forman poros que
pueden ser atravesados por pequeftas moléculas de naturaleza polar
(p. 46, uniones en hendidura o “uniones gap” y p. 49, canales). Como.
las moléculas de fosfolipicos, la mayoria de las glucoproteinas pueden
moverse lateralmente en la membrana, aunque ms lentamente.

La envuelta nuclear tiene menos colesterol que fa membrana
celular y estd atravesada por una serie de poros (Figura 3-7), que
permiten el movimiento de ciertas moléculas entre el nicleo y el
citoplasma. El niicleo contiene cromosomas lineales suspendidos
encel Los se encuentran
en forma de hebras flexibles y poco condensadas de cromatina,
estin formados por un complejo de DNA y una serie de proteinas
asociadas al DNA. EI DNA de los cromosomas lleva la informacién
genética que codifica el RNA celular y las moléculas de proteinas
de la célula (Capitulo 5). Los cromosomas solo se condensan y
pueden apreciarse durante la division celular (p. 52, mitosis y p. 77,
imeiosis). Los nucléolos son partes especializadas de determinados.
cromosomas que habitualmente se tifen de oscuro. En ellos hay
mltiples copias de la informacién del DNA para sintetizar el RNA

Microvellosidades
Membrana
plasmética
Centriolo
Mitocondria
Lisosoma
Rivosomas
Reticulo
endoplasmico
fugoso
Reticulo
endopidsmico
iso

Ribosomas libres

Figura 3-5

Membranas plasmaticas de dos células
contiguas. Cada membrana (entre flechas)
presenta el aspecto tipico oscuro-claro-oscuro
de la tincion, (x325 000)
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Cadena lateral
de oligosacarido

Extremos
hidréfobos de

los fosolipidos
Extemos  Colesterol
hidrdfilos de
os fosfolipidos
Figura 3-6

Esquema de una membrana celular segin el modelo de mosaico fluido.

Figura 3-7

Micrografia electrénica de una porcin de una célula hepatica de rata, en la que
pueden apreciarse una parte del niicleo (a /a izquierda) y del citoplasma que lo rode:

En el citoplasma pueden
pueden apreciarse los poros (flechas) de la envuelta nuclear. (x 14 000)

n
(glucoproteinas)

a.

verse el reticulo endoplésmico y algunas mitocondrias; también

Proteinas

Exterior de
1a céluia

Membrana
plasmatica

|

Dentro de
Ia célula

Proteina periférica

ribosomico. Después de la transcripcién a partir del
DNA, el RNA ribosémico se combina con varias pro-
teinas diferentes para formar las dos subunidades de
los il as, que se separan del nucléolo y pasan al
citoplasma a través de los poros de la envuelta nuclear.
En los ribosomas se sintetizan los polipéptidos o pro
teinas. Cuando se sintetizan polipéptidos para ser utili-
zados en el citoplasma o en el nicleo, los ribosomas se
encuentran libres. En el caso de que los polipéptidos
sintetizados estén destinados a ser usados en la mem-
brana plasmitica, los lisosomas, o para ser exportados,
los ribosomas, se encuentran adosados al reticulo
endoplésmico (RE).

membrana externa de la envuelta nuclear se
contindia con unos grandes elementos membranosos del
citoplasma denominados, en conjunto, reticulo endo-
plésmico (RE) (Figuras 3-7 y 3-8). El espacio que hay
entre las membranas que forman la envuelta nuclear
esti conectado en algunos puntos con el espacio
(canales o cisternas) del interior de las membranas
del RE. EI RE es un complejo de membranas que puede
tener ribosomas adosados a su superficie externa, y
entonces se denomina RE rugoso, o puede carecer de
ellos, entonces se conoce como RE liso. Los ribosomas
del RE rugoso sintetizan polipéptidos o proteinas que
pasan a las cistermnas 0 2 la membrana del RE y terminan
incorporéndose a la membrana plasmitica (Figura 3-9)
para luego ser exportados desde la célula, o quedan en
el interior de ésta como lisosomas. El RE liso actia en la
sintesis de lipidos y fosfolipidos.
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Ribosomas.

Figura 3-8
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Reticulo A, El reticule
ssmico rugoso) o no

El aparato de Golgi (Figuras 3-9 y 3-10) es una pila de cister-
nas membranosas lisas que actia en el almacenamiento, modifica-
cién y empaquetado de productos proteinicos sintetizados en el RE
rugoso. Las cisternas no sintetizan proteinas, pero pueden anadiles
hidratos de carbono complejos. Desde el RE se separan unas peque-
fias vesiculas que contienen polipéptidos o proteinas y se fusionan
con las cisternas de la cara cis 0 “cara de formacion” del aparato de
Golgi. Después de algunas transformaciones se desprenden como
vesiculas desde la cara trans o “cara de maduracion” del sistema
(Figuras 3-9 y 3-10). El contenido de algunas de estas vesiculas
puede ser expulsado al exterior de la célula, como productos de
secrecién, por ejemplo los que se forman en las células glandulares.
Algunas pueden transportar polipéptidos o proteinas que se incor-
poran en la membrana plasmética, como las proteinas receptoras o

Vesiculas de secrecion

A Vesiculas de transporte

Figura 3-9

una ion de la membrana nuclear. ner ri
liso). B, Micrografia electrénica de un reticulo endoplasmico rugoso. (x28 000)

mas asociados (reticulo
)

las de transporte. Otras pueden contener enzimas, que permanecen
en la célula que las produce. Tales vesiculas s denominan lisoso-
‘mas (lteralmente “cuerpo que libera”, un cuerpo que causa ka lisis
o desintegracion). Las enzimas que contienen estan implicadas en
la degradacion de materiales extraiios, incluso bacterias engullidas
por la célula. Los lisosomas también son capaces de destruir células
dafiadas o muertas y componentes celulares obsoletos. Las enzimas
que contienen los lisosomas son tan poderosas que podrian matar
2 la célula que las form si se rompiese la membrana de estos liso-
somas. En las células normales, las enzimas permanecen encerradas
de modo seguro dentro de la membrana protectora. Los lisosomas
pueden verter sus enzimas en unos grandes organulos rodeados por
una membrana en los que se encuentran las particulas alimenticias
ingeridas, las vacuolas digestivas o fagosomas (Figura 3-21).

Aparato de Golgi (= cuerpo de Golgi, complejo de Golgi). A, Las cisternas del aparato de Golgi contienen enzimas que modifican las proteinas

sintetizadas por el reticulo endopldsmico rugoso. 8,

ografia electrénica de un aparato de Golgi. (46 000)
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Proteinas y polipéptidos. Proteinas y polipéptidos.
para exportacion ‘para exportacion

Reticulo
endoplsmico
liso

«—

e Vesisgaon

poteinas/

— &

= plasmatica Lisosoma

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

Ia membrana plasmatica.

Las mitocondrias (Figura 3-11) son unos orgdnuios bien visi-
bles, presentes en casi todas las células eucariontes. Su tamafo, forma
¥ niimero son variables; algunas son cilindricas, y otras casi esféricas.
Pueden estar uniformemente repartidas por el citoplasma, o locali
zarse cerca de la superficie o de otras regiones celulares, donde haya
una gran actividad metabélica. Las mitocondrias poseen una doble
‘membrana. La membrana externa es lisa, mientras que la interna esta
plegada formando numerosos entrantes kaminares o digitiformes lia
mados crestas (Figura 3-11), que aumentan el rea de la superficie
interna, en la cual se producen las reacciones quimicas. Esta estructura

hace ficil la de las entre los
demis orgénulos celulares. En ocasiones, las mitocondias han sido
dlenominadas “centrales energéticas de la célula’, debido a que las
enzimas que se localizan en las crestas llevan a cabo los procesos pro-
ductores de energia del metabolismo aerobio (Figura 4-14, p.64). La
principal molécula que actia como almacén de energia en las células,
el ATP (adenosin tifosfato), se produce en este orginulo, Las mito-
condrias pueden autorreplicarse; tienen un fino cromosoma circular,
parecido a los cromasomas de los procariontes, pero mucho menor.
El cromosoma contiene DNA, que codifica la sintesis de algunas, pero
00 todas, las proteinas de la mitocondria.

Membrana interna

Figura 3-11

Mitocondria. A, Estructura de una mitocondria tipica. B, Micrografia electronica de una mitocondria seccionada longitudinalmente. (x30 000)

Vesicula de
transporte

Reticulo Las células evcarionies tienen un
endopldsmico teristico de tibulos 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 macromoléculas y orginuics en su inte-
tior. El citoesqueleto esta formado por microfilamen-
t0s, microtdbulos, y por filamentos intermedios. Lo
microfilamentos son unas finas estrucuuras fineales
que se observaron claramente por primera vez en
= las células musculares, en las que son responsables
de la capacidad de contraccion de fa célula. Estin
formados por una proteina llamada actina. S¢ cono-
cen varias docenas de otras proteinas que se unen
con la actina y determinan su configuracion y com-
portamiento en determinadas células. Una de ellas
es la miosina, cuya interaccion con la actina causa
la contraccién en e misculo y en ouas células (p.

658). Los microfilamentos de actina proporcionan un
soporte pasa los movimientos de las moléculas y los
orginulos a través del citoplasma, asi conio para el
desplazamiento del RNA mensajero (p. 93) desde el
niicleo hasta otros lugares concretos det citoplasma

La actina y las proteinas unidas a ella también son importantes para
et movimiento de las vesiculas entre el RE, el aparato de Golgi y la
membrana plasmatica o los lisosomas. Los microtibulos, que son
algo mis grandes que los microfilamentos, son estructuras tubula-
res formadas por una proteina llamada tubulina (Figura 3-13). Cada
molécula de wbulina, en realidad, ests formada por dos proteinas
globulares. Las moléculas estin unidas por sus extremos para formar
un filamento, y 13 de estos filamentos se agrupan para formar un
microtibulo. Ya que las subunidades de whulina de un microtbulo
estin unidas “cabeza con cola”, los exiremos del microtGbulo difie-
ren, tanto quimica como funcionalmente. Uno de ellos (denominado
extremo positivo) aade y elimina subunidades de tubulina més ripi-
damente que el otro (el extremo negativo). Los microttbulos tienen
una importancia ene

hacia las células hijas durante la division celular (p. 52) y son impor-
tantes para la arquitectura, organizacion y transporte intracelulares
Ademis, los microtabulos sn una parte esencial de la estructura de
fos cilios y flagelos (véase el apartado siguiente). Los microtdbulos se
disponen radialmente a partir de un centro organizador de microtd-
bulos, el centrosoma, que se encucnira préximo al nicleo y no esti
rodeado por membrana. En el centrosoma hay un par de centriolos

Citoplasma

Membrana externa
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Microtubulos.

Microfiamentos.

Figura 3-12

Citoesqueleto de una célula, en el que se puede apreciar su

compleja estructura. Se pueden ver tres tipos de elementos del

clwesquelew, que en orden creciente de sus reSDEC!wns diametros son,
filamentos int (%66 600)

(Figuras 3-4 y 3-14), que a su vez estin formados por microtibulos.
Cada centriolo del par es un corto cilindro, formado por nueve triple-
tes de i que se coloca con respecto
al otro. Los centriolos se duplican antes de la division de la célula
Aunque las células de las plantas superiores no poseen centriolos, si
que tienen un centro organizador de microtdbulos. Los filamentos
intermedios son mis gruesos que los microfilamentos y més delga-
dos que los microtdbulos. Hay cinco tipos de filamentos intermedios
bioquimicamente diferentes; su composicion y disposicion dependen
del tipo de célula cn la que se encuentren. En las células cancerosas
suele determinarse el tipo de filamentos intermedios para poder iden-
tificar el tipo de células originales. Conocer el tipo de célula de pro-
cedencia generalmente ayuda  la hora de establecer el tratamiento
adecuado.

Las superficies celulares y sus
especializaciones

1a superficie libre de las células epiteliales (células que recubren la
superficie de una esiructura o que revisten un conducto o una cavi-
dad, p. 195) a veces lleva cillios o flagelos. Se trata de unas expan

CAPITULO 3 L células como unidades de fa vida 45

Extremo (+)

B
Figura 3-13
A, Mlcroluhu\n; de las células renales de un hamster recién nacido,
se unen de
a \a tubulina. i abt formado por

13 i de moléculas de tubuting, y cada molécola es un dimero. Los
dimeros de tubulina se van anadiendo y eliminando en el extremo
positivo (+) del microtibulo més répidamente que en el extremo
negativo (<),

siones méviles de la superficie celular que barren materiales por el
exterior de la célula. En los organismos unicelulares y en aigunos
pluricelulares pequeios, propulsan al organismo a través de un medio
liquido (pp. 239, 282). Los flagelos proporcionan el modo de locomo-
cion para las células reproductoras masculinas (espermatozoides) de
la mayoria de los animales (p. 146) y de muchas plantas.

Los cilios  los flagelos baten de manera diferente (p. 656),
pero su estructura intera s la misma. Con pocas excepciones, la
estructura intema de los cilios y flagelos locomotores consiste en
un largo cilindro compuesto por nueve pares de microtibulos que
sodean a otro par central (Figura 29-11). En la base de cada cilio
o flagelo hay un cuerpo basal (cinetosoma), cuya estructura s
idéntica a la de un centriolo,

Muchas células no se mueven ni con cilios ni con flagelos,
5ino con un movimiento ameboide mediante la emision de pseu-
d6podos. Algunos grupos de eucariontes unicelulares (p. 224), las
células migradoras de embriones de animales pluricelulares y algu-
nas células de animales pluricelulares adultos, como los leucocitos,
presentan movimientos ameboides. Las corrientes citoplismicas, a
través de la accion de los microfilamentos de actina, extienden un
I6bulo (pseudbpodo) desde la superficie celular hacia el exterior.
La corriente continda en la direccién del pseudpodo, transporta
los organulos citoplsmicos al interior del 16bulo y completa el
movimiento de la célula por entero. Algunos pseudopodos espe
ciales tienen microtGbulos en su interior (p. 227), y el movimienio
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Triplete de
microtibuios

Figura 3-14
Centrosoma. A, Cada centrosoma esta formado por un par de
centriolos y cada centriolo ests ( mado por nueve tripletes de
disponer . B, Micrografia
(

par i corady @
Isderecha) y o otro ransversaimente (s a izquierda.La orentacian
normal de los centriolos es formando un angul rect

se efectita por ensamblaje y desensamblaje de las subunidades de
twblina

Las células que recubren la superficie de una estructura (células
epiteliales) o las células que se empaquetan en un tejido, pueden
tener unos complejos de union especiales entre unas y otras
cerca de la superficie libre, las membranas celulares de dos Ceulae
adyacentes parecen fundirse al formar una unién estrecha (Figura
3-15). Estas uniones estin formadas por hileras de proteinas trans-
membrana que unen, de manera intima, 2 las células contiguas. a
funcién de las uniones estrechas es la de actuar como “cierres her-
méticos” para evitar el pasd de moléculas entre las células situadas
2 ambos lados de dichas uniones ya que, generalmente, el espacio
que queda entre las membranas de ambas células es de unos 20 am
aproximadamente. El ndmero de hileras de proteinas transmem-
brana en la union estrecha determina lo intimamente que estin suje-
tas las células. Por ejemplo, las uniones estrechas entre las células
intestinales obligan a que la absorcion de moléculas desde la luz
intestinal tenga que producirse a través de las células intestinales
¥ 0 entre ellas. Inmediatamente por debajo de las uniones estre-
chas se encueniran las uniones AJ (del inglés, adbesion junctions)
(Figura 3-15). Estas uniones se parecen a las uniones estrechas, ya
que rodean a la célula, pero se diferencian de ellas en que no unen
herméticamente a las células contiguas. Por el contrario, las protei-

nas transmembrana actiian como puentes de union que atraviesan
el pequedio espacio intercelular. En el interior de las células conti-
guas las proteinas estin unidas a

de actina y, por ello, conectan los citoesqueletos de ambas células
Eatre las células del misculo cardiaco hay uniones AJ modificadas
que las mantienen unidas durante toda la vida del animal, a pesar de
los latidos del corazén (p. 694). En varios puntos, bajo las uniones
estrechas y las uniones A] hay unos pequefios discos elipsoidales, en
a cara interna de la membrana plasmética de cada célula. Esos dis-
cos parece que actiian a modo de “puntos de soldadura® y se llaman
desmosomas (Figura 3-15). Desde cada desmosoma se extiende un
penacho de filamentos intermedios hacia el interior def citoplasma,
¥ unas proteinas transmembrana de conexion se prolongan a través
de la membrana plasmitica hacia el espacio intercelular, gracias a las
cuales los discos de las células contiguas se mantienen conectados
Aunque los desmosomas no son “soldaduras” parece que aumen-
an la resistencia de los tejidos. Entre las células de la piei de los
vertebrados hay muchos desmosomas (p. 645). En la base de las
células hay unos hemidesmosomas (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), mis que
servir de puntos de union actdan como medio de intercomunica-
cién intercelular. Forman unos finos canales entre las células, de
modo que los citoplasmas se hacen continuos, y permiten el paso
de pequefias moléculas de una célula 2 otra. Puede haber uniones
en hendidura entre células de tejidos epiteliales, nerviosos y
‘musculares.

Otra especializacion de las superficies celulares es la union de las
células adyacentes mediante pliegues  interdigitaciones, a modo de
cremallera, de las membranas plasmiticas. Estas uniones son especial-
mente frecuentes en el epitelio de los tbulos renales y sirven para
aumentar el dea de la superficie de las células para la absorcion o la
secrecion. Los extremos distales 0 apicales de algunas células epite-
liales, vistas con el microscopio electronico, presentan unas microve-
Hosidades dispuestas de forma regular. Son pequefizs prolongacio-
nes digitiformes, es decir, evaginaciones tubulares de la membrana
celular, con citoplasma y paquetes de microfilamentos de actina en
su interior (Figucas 3-15 y 3-16). Se pueden apreciar claramente en las
células que tpizan la luz intestinal, donde aumentan enormemerte la
superficie digestiva y de absorcion. Cuando se ven con el microscopio
luminico, tales especializaciones parecen ribetes en cepillo’

Funcién de la membrana

La increiblemente fina, pero resistente, membrana plasmitica que
rodea a cada célula es de vital importancia para el mantenimiento
de la integridad celular. Se creia que era una entidad mas bien esté-
tica, que definia los limites de la célula y mantenia el contenido
celular impidiendo su derrame; pero la membrana plasmtica (ram-
bién llamada plasmalema), es en realidad una estructura dinimica,
con una actividad y capacidad selectiva notbles. Es una barrera de
permeabilidad que separa el interior de la célula del medio externo.
Regula el vital flujo de moléculas hacia el interior y hacia el exterior
de la célula y proporciona a algunas células especiales muchas de
sus propiedades funcionales caracteristicas.

En el interior de la célula, varios organulos estin rodeados por
membrana. En realidad, una célula es un sistema de membranas,
que la dividen en muchos compartimientos. Se ha calculado que si

“(N. del T Nombre propuesto por Santiago Ramdn y Cajal.
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Figura 3-15
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Tipos de uniones y sus

fones en célul:
naranja) sirven de sujecién al ci

iteliales columnares. Los
de fas uni Jy

de actina (en ¥ los filamentos intermedios (en

todas las membranas que existen en un gramo de tejido hepitico se
extendieran en un plano llegarian a cubrir {30 metros cuadracios! Las
membranas internas comparten muchas de las caracteristicas estruc-
turales de la membrana plasmitica y son el lugar donde se producen
‘muchas de las reacciones enzimiticas de la célula

La membrana plasmitica actéa como un portero que controla
la entrada y salida de la mayoria de las sustancias implicadas en el
‘metabolismo celular. Algunas de dichas sustancias pueden atrave-
sarla con facilidad, otras entran lentamente y con dificuliad, y atn
hay otras que no pueden cruzarla. Debido 2 que las condiciones del
exterior de la célula son diferentes a las del interior y mds variables,
es necesario que el paso de las sustancias a través de la membrana
esté rigurosamente controlado.

Se conocen tres vias principales por las que una sustancia puede
airavesar la membrana celular: (1) por difusién segin un gradiente

de concentracion; (2) mediante un sistema de transporte facili-
tado, en el cual la sustancia se une a un sitio especifico de una
proteina transmembrana que ayuda a que atraviese la membrana, y
(3) por endocitosis, en la que la sustancia queda incluida en una
vesicula que se forma en la superficie interna de la membrana y se
desprende de ella para entrar en la célula

Difusicny 6smosis

1a difusion es un movimiento de particulas desde una zona en la
que tienen una concentracién alta, hasta otra en la que estin menos
concentradas, para tratar de igualar la concentracion por toda la zona
de difusion. Si se sumerge una célula viva rodeada de su membrana
en una disoluci6n que tenga mis moléculas de soluto que el fluido
intracelular, instantineamente aparece a través de la membrana un
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Figura 3-16
Mi fia el de unas mic (%59 000)

gradiente de concentracién entre ambos fluidos. Suponiendo que
la membrana sea permeable l soluto, se produciri un notorio movi-
miento de soluto hacia el interior, el lado de menor concentracién. El
soluto se difunde espontineamente a través de la membrana, hasta
que las concentraciones en ambos lados de ésta se igualan.

La mayoria de las membranas celulares tienen una permeabi-
lidad diferencial: es decir, son permeables al agua pero semiper-
meables o impermeables a los solutos. En una difusion libre, esta

Figura 3-17

Osmémetro de membrana simple. A, Uno de los extremos
del embudo con la disolucion salina esta tapado con una
membrana semipermeable; la membrana es permeable

al agua, pero no a las sales. B, Cuando el embudo 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 que en este Gitimo estan “diluidas” en las
moléculas de sal. Puesto que la sal no puede atravesar

fa membrana, el volumen de liquido en el interior del
embudo va aumentando y el nivel va subiendo. C, Cuando
el peso de la columna de liquido en el interior del embudo
ejerce una fuerza (presion osmética) tal que obliga a que
fas moléculas de agua salgan del embudo en igual cantidad
«que las que entran, ef volumen de liquido en el interior del
‘embudo deja de aumentar. En este momento la presién
hidrostatica es equivalente a la presion osmética.

selectividad regula el rifico molecular. Como regla, los gases (como
el oxigeno y el dibxido de carbono), la urea y los solutos fiposolubles
(como las grasas, las sustancias similares a s grasas y los alcoholes;
- 26) son las tinicas sustancias que, cuando estan en disolucién, pue-
den difundirse con una cierta libertad a wavés de las membranas bio
légicas. Dado que muchas moléculas hidrosolubles atraviesan ficil-
‘mente las membranas, tales movimientos no pueden explicarse por el
mecanismo de la difusion simple. Asi, los aziicares, igual que muchos
electrolitos y las macromoléculas, pueden atravesar kas membranas
‘gracias a procesos en los que intervienen unos transportadores que s
describen en el proximo apartado.

Si entre dos disoluciones con diferentes concentraciones de
solutos colocamos una membrana, impermezble para fos solutos
pero permeable para el agua, esta dltima pasard desde la disolucion
més diluida a la més concentrada. Las moléculas de agua aaviesan
la membrana a favor del gradiente de concentracion pasando desde
Ia zona en la que las moléculas de agua estan mis concentradas
2 1a zona en la que estin menos concentradas. Esto se conoce como.
Gsmasis.

La Gsmosis se puede demaostrar con un sencillo experimento. Se
coloca una membrana semipermeable en la boca de un embudo. El
embudo se llena con una solucion salina concentrada y el conjunto
se coloca en un recipiente con agua pura, de tal manera que los
liquidos del interior y ef 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 estd pasando a través de la membrana hacia
Ia disolucién salina (Figura 3-17).

En el interior del embudo hay moléculas de sal y de agua, mien-
tras que en ef vaso s6lo hay agua. Asi pues, la concentracion del agua
es menor en el interior del embudo, ya que parte del espacio dispo-
nible estd ocupado por moléculas de sal, que no pueden difundirse.
Se dice que en el sistema hay un gradiente de concentracién para
las moléculas de agua. El agua se difunde desde la regién de mayor
concentracion (agua pura del vaso) hacia la zona con menor concen-
tracibn de la misma (solucién salina del interior del embudo).

A medida que el agua pasa hacia la disolucion salina, el nivel
de liquido en el interior del embudo va aumentando. Finalmente, ia
presion debida al peso, cada vez mayor, de la disolucion en el inte-
ior del embudo, empuja 2 las moléculas de agua hacia el exterior,
tan cipidamente como van entrando. El aivel en el embudo queda
estacionario y el sistema alcanza el equilibrio. La presién osmética

soluci6n deja de
ascender cuando ef peso
de la columna de agua
iguala a la presién osmética
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de la disolucion es equivalenie a la presion hidrostatica necesaria
para evitar que enuie mds agua pura

El concepto de presion osmotica no estd exento de proble-
mas. Una disolucion solo muestra “presion” osmotica cuando estd
separada del disolvente por una membrana semipermeable. Pen-
sar que una botella aislada de disolucion salina pueda tener tanta
“presion” osmtica como Ia de una botella con gas a presion (pre-
sion bidrostdtica), puede resultar bastante Adn es
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membrana (canales inicos bloqueados quimicamente; Figura
3-18A), cuando cambia la carga i6nica a través de la membrana plas-
mitica (canales inicos bloqueados por voltaje; Figura 3-13B)
La difusion de iones a través de estos canales es la base de los
mecanismos de actuacion del sistema nervioso (Capitulo 33, p. 729)

y de los misculos (Capitulo 29, p. 660). Los canales para el agua se
amnan aquaporinas, y se han descubierto varios tipos diferentes,

indis, la presion osmética, en ealidad, es la presion hidrostitica que
ha de aplicarse a una disolucion para evitar que el agua penetre

n ella, si dicha disolucion esté separada del agua pura por una
‘membrana semipermeable. En consecuencia, los bidlogos frecuen-
\emente emplean el término potencial osmético, en lugar de pre-
sin osmética. Sin embargo, ya que €l término *presion osmotica”
estd an firmemente enraizado en nuestro vocabulario, es necesa-
fio comprender su significado, a pesar de la posible confusion que
puede originar.

El concepto de Gsmosis es muy importante para poder com-
prender la forma en que los animales controlan sus liquidos internos
en relacion con los solutos del entorno (Capitulo 30). Por ejemplo,
Ios peces 6seos marinos mantienen la concentracion de solutos en
su sangre a aproximadamente un tercio de la que tienen en el agua
de mar, por lo tanto son hipoosméticos con respecto al agua de
mar. Si un pez naa en la desembocadura de un rio y luego sube
aguas arriba, como lo hacen los salmones cuando remontan el rio,
debe pasar desde una zona en la que los solutos de su sangre estin
2 la misma concentacion que los del ambiente (isoosmaéticos), 2
otra, en la que los solutos de su sangre son hiperosmdticos con
respecto al entorno. Por ello, estos animales necesitan mecanismos
fisiolégicos que les permitan perder agua cuando estén en el mary
ganarla cuando estan en un rio.

Difusion a través de canales

Al estar cargados, el agua y los iones disueitos no se pueden difundir
a través del componente fosfolipidico de la membrana plasmitica
No obstante, pasan a través de los poros o canales especializados
creados por las proteinas transmembrana. Los iones y el agua se
mueven a través de estos canales por difusion. Los canales ionicos
permiten que iones especificos, de cierto tamaiio y con una carga
concreta, se difundan a través de ellos. Pueden permitir la difusion
del ion siempre o pueden ser canales bloqueados, en cuyo caso
hace falta una senal para que se abran o se cierren. Los canales
ionicos bloqueados pueden abrirse o cerrarse cuando una molécula
sefal se une a un sitio concrelo y especifico de la proteina trans-

Figura 3-18

Los canales bloqueados necesitan una

d
quimicamente se abren (0 se cierran)
cuando una molécula sefal se une

en un lugar concreto de la proteina
transmembrana. B, Los canales ionicos,
bloqueados por voltaje se abren (o se
cierran) cuando cambia la carga iénica
de la membrana.

A Canal i6nico bloqueado quimicamente

Son importantes en el sistema digestivo para la absor-
cion de agua a partir de los alimentos (Capitulo 32, p. 720), y en el
fifon para la reabsorcién de agua durante la formacién de la orina
(Capitulo 30, p. 679).

Transporte facilitado por transportadores

Hemos visto que la membrana celular es una eficaz barrera contra
la difusién libre de la mayoria de las moléculas de importancia
biolégica; pero es esencial que tales materiales entren y salgan de
la célula. Nutsientes como los hidratos de carbono y las sustancias
para el crecimiento, como los aminodcidos, tienen que entrar en
la célula, y los residuos del metabolismo tienen que salir de ella
Dichas moléculas son transportadas a través de la membrana por
unas proteinas transmembrana especiales llamadas transportado-
res. Los transportadores permiten a las moléculas de soluto atra-
vesar la doble capa fosfolipidica (Figura 3-194). Generalmente, los
transportadores son bastante especificos; s6lo reconocen y trans-
portan un grupo conereio de sustancias quimicas o incluso, en
algunos casos, una tnica sustancia.

A alias concentraciones de soluto, los sistemas transportado-
res presentan un efecto de saturacion. Esto significa simplemente
que Ia tasa de flujo de entrada alcanza una meseta, mis alls de la
cual el aumento de concentracién de soluto no produce un mayor
incremento del flujo de entrada (Figura 3-19B). Esto prueba que el
nimero de transportadores disponibles en la membrana e limitado.
Cuando todos estin ocupados por solutos, la tasa de transporte
estd al miximo y ya no puede aumentar més. La difusion simple no
presenta tal limitacion; cuanto mayor sea la diferencia de concentra-
ciones de solutos a ambos lados de la membrana, tanto més ripido
serd el flujo de entrada.

Se han reconocido al menos dos tipos diferentes de meca-
nismos transportadores: (1) la difusién facilitada, en la que un
wansportador ayuda a las moléculas a difundirse a través de una
membrana que de otro modo no podrian atravesar, y (2) el trans-
porte activo, en ¢l que es necesario un aporte de energia al sis-
tema transportador para llevar a las moléculas en direccion opuesta
al gradiente de concentracion (Figura 3-20). La difusion facilitada,

Canal cerrado

Canal ablerto

B Canal iénico bloqueado por voltajo
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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
membnna El transporte iqunado se produce en la misma direccién
B, El ritmo de

medlda que lo hace la concentradion del sustrato, has(a Que se akanxa

tod: pad

Figura 3~20

3 le
summ-sm el ATP, mantiene el gradiente normal de estos
s a través de la membrana :e!ular La bomba funciona

la permeasa: Paso 1: Tres iones Na' se unen al extremo
interior del transportador, produciendo un cambio en

Paso 2: El complejo atrae una molécula de ATP, que s¢

escinde y un grupo fosfato se une al complejo. Paso 3: La

unién def grupo fosfato al complejo induce un segundo
i fones de Na*

al otro lado de la membrana y, como consecuencia de
ello, ahora quedan mirando hadia el exterior. Esta nueva
tien I N,

una gran afinidad por los fones K", y dos de elos se o
unen tan pronto como quedan libres los iones Na“. Paso SNa_
4:LLa unidn de los iones K~ conduce a un nuevo cambio -4
de conformacién en el compiejo, al mismo tiempo que
se produce la disociacién del enlace fosfato. Una vez que
se libera el fosfato, el complejo vuelve a su conformacion
original y los dos iones K* quedan hacia el lado interior de &

por los iones K, de modo que éstos ahora quedan libres, y
el compicjo adaiere la conformacion de partida, con una
elevada afinidad por los iones Na*.

PASO 1: Tresiones  PASO 2: El complejo
de Na* se unen al
extremo interior del  de ATP que.
ransportador escinde

por tanto, se diferencia del transporte activo en que promueve el
movimiento en direccion “cuesta abajo” (a favor del gradiente de
concentracion) y no requiere energia metabdlica para funcionar.

En muchos animales, la difusion facilitada ayuda a transportar
a glucosa (azticar de la sangre) 2 las células que, al oxidarla, la
uilizan como la principal fuente de energia para la sintesis e ATP.
1a concentraci6n de glucosa es mayor en la sangre que e las célu-
las que la consumen, lo que favorece la difusion hacia su interior,
pero la glucosa es una molécula hidrosoluble que no puede atra-
vesar por si misma la membrana celular con la suficiente rapidez
como para sostener ¢l metabolismo de muchas células; el sistema
facilitado por transportadores incrementa el flujo de glucosa hacia
el interior.

En el transporte activo, las moléculas son empujadas “cuesta
arriba” contra la fuerza de la difusion pasiva. El transporte activo
siempre implica un gasto de energia (en forma de ATP) porque las
sustancias son bombeadas contra el gradiente de concentracién. Entre
los sistemas de transporie activo mds importantes de los animales
estén aquellos que mantienen los gradientes de sodio y potasio entre
las células y el medio externo o el liquido extracelular circundante. La
mayotia de las células de los animales necesitan una concentracion
interna de potasio alta para la sintesis de proteinas en los ribosomas
y para ciertas funciones enzimiticas. La concentracion de iones de
potasio dentro de la célula puede ser 20 50 veces mayor que en el
exterior. Por otra parte, el sodio puede estar 10 veces mas concen-
trado en el exterior que en el interior de la célula. Este gradiente para
el sodio es el fundamento de la generacion de sefales eléctricas en el
sistema nervioso de los animales (Capitulo 33, p. 728). Los gradientes
de estos dos iones sc mantienen por medio de un transporte activo
de potasio hacia el interior, y de sodio hacia el exterior. En muchas
células el bombeo de sodio hacia el exterior esté ligado al bombeo
de potasio hacia el interior; para ambos la molécula transpontadora es
fa misma. Se ha comprobado que def 10% al 40% de toda la energia
producida por algunas células se utiliza para mantener en funciona-
miento la bomba de sodio-potasio (Figura 3-20).

Interior de la célula
4 4§

PASO3: Los res ones PASO &:El g
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dosionesde K-al  pasanalinterior
transportador delacélula
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Endocitosis

1a endocitosis, la ingestion de materiales por las células, es un (ér-
mino general que describe tres procesos similares: fagocitosis, pino-
citosis y endocitosis por medio de receptores (Figura 3-21). Se trata,
respectivamente, de mecanismos concretos de entrada en la célula
de particulas sdlidas, moléculas pequefias e iones, y macromolécu-
Ias. Todos ellos requieren energfa y, por tanto, se deben considerar
como formas de transporte activo.

La fagocitosis, que literalmente significa “comida celular”, es
un método de alimentacién comin enre los protozoos y metazoos
inferiores. También s el modo por el cual los glébulos blancos leu-
cocitos) engullen los desechos celulares y los microbios extrasos en
la sangre. En la fagocitosis, una zona de la membrana plasmitica,
que esid tapizada internamente por actina y proteinas ligacas a la
actina, forma una bolsa que engloba el material sdlido. La vesicula
formada por la membrana, llamada vacuola digesiiva o fagosoma,
se separa de la superficie celular y se desplaza hacia el intetior del
citoplasma donde se fusiona con los lisosomas, y su conienido es
digerido por las enzimas contenidas en éstos.

La pinocitosis es similar a la fagocitosis, exceplo en que en
este caso se invaginan pequefas dreas de la superficie de la mem-
brana, para formar unas pequenas vesiculas hacia el interior de la
célula. Estas pequefias invaginaciones se denominan cavéolas. En
la superficie de las cavéolas se concentran unos recepiores espec-
ficos para las moléculas o iones que van 2 ser ingeridas. La pinoci-
tosis s responsable, apareniemente, de la entrada en las células de
algunas vitaminas, y otros mecanismos similares también parecen
importantes para el transporte de algunas sustancias de un lado a
otro de Ias células (ver *exocitosis” a continuacion), asi como para
introduci en ellas algunos “mensajeros”, como ciertas hormonas o
factores de crecimiento,

La endocitosis por medio de receptores es un mecanismo
especifico para la entrada en las células de macromoléculas. Las pro-

Fagocitosis

Microbig,

t

Pinocitosis

Molécula pequeiia o ion
LES o
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teinas de la membrana plasmtica se unen especificamente a deter-
minadas moléculas (llamadas ligandos), que pueden estar presentes
en el fluido extracelular en concentraciones muy bajas. Las invagi
naciones de la superficie celular que contienen los receptores estén
tapizadas internamente por una proteina denominada clatrina, de
ahi que se hayan descrito como vesiculas forradas por clatrina. A
medida que estas vesiculas, con sus receptores unidos al ligando, se
van invaginando y penetrando en el interior de la célula, se pierde la
capa de clatrina y el receptor y el ligando se disocian; los materiales
que constituyen el receptor y la membrana se reciclan y vuelven a la
superficie de la membrana. Los lisosomas se fusionan a lo que queda
dela vesicula, que ahora se denomina endosoma, y su contenido cs
digerido y absorbido hacia el citoplasma. Algunas proteinas impor-
tantes, las hormonas peptidicas y el colesterol cntran en las células
mediante este mecanismo.

En la fagocitosis, la pinocitosis y la endocitosis por medio de
receptores hace falta que en Ia vesicula quede atrapada una cierta
cantidad de liquido extracelular y éste pase al interior de Iz célula de
‘manera inespecifica. Esto se conoce como endocitosis a granel.

Exocitosis

Del mismo modo que los materiales pueden ser llevados hacia el
interior de la célula por invaginacion y formacion de una vesicula,
la membrana de una vesicula puede fusionarse a la membrana
plasmitica y verter su contenido al medio circundante. Este pro-
ceso se conoce como exocitosis. Se da en diversas células para
eliminar los residuos no digeribles de las sustancias que entran por
endocitosis, para segregar sustancias como las hormonas (Figura
3-10) y para transportar una sustancia y atravesar completamente
1a barrera celular (transcitosis), tl y como se ha mencionado
antes. Por ejemplo, una sustancia puede ser atrapada por pinoci-
tosis a un lado de la pared de un vaso sanguineo, transportada a
través de la célula y expulsada al otro lado por exocitcsis.

Endocitosis por medio de receptores

Ligandos
q Entrante forrado por clatrina

Cavéolas

Enzimas

digestiv: @
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Figura 3-21
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La actina y las proteinas ligadas a la actina se consideran zcmal—
mente como del n los
procesos de endocitosis y exocitosis.

MITOSIS Y DIVISION CELULAR

Todas las células del cuerpo proceden de la division de células pre-
existentes. Todas las células de la mayor parte de los organismos
pluricelulares se han formado a pastir de la divisia de una Gnica
célula, un zigoto, que se forma tras la uni6n (fecundacion) de un
Gvulo ¥ un espermatozoide (gametos). La division celular pro-
porciona la base para una forma de crecimiento, tanto en los seres
que se reproducen sexualmente como e los que lo hacen asexual-
‘mente, y para la transmision de las caracteristicas hereditarias de una
generacion de células a la siguiente

En Iz formacion de las células corporales (células somiti
cas) el proceso de division nuclear se conoce como mitosis. Por
mitosis, cada “célula hija” est segura de recibir un juego completo
de instrucciones genéticas. La mitosis es un sistema de reparto en
el que se distribuyen los cromosomas y el DNA que contienen, ase-
gurando asi la continuidad de las generaciones celulares. Por tanto,
un Gnico zigoto se divide por mitosis para producir un organismo
pluricelular y las células danadas son sustituidas por mitosis cuando
Se cura una herida. A medida que un animal crece, como conse-
cuencia de una acci6n génica diferencial, sus células somdticas se
especializan y asumen distintas funciones y apariencias. Aunque en
Ias células especializadas la mayor parte de los genes permanecen
“silenciosos” y no s expresan a lo largo de la vida de las mismas,
cada una de ellas posee una dotacion genética completa. La mitosis
asegura la equidad del potencial genético; mis tarde, otros procesas
dirigirdn la expresion ordenada de los genes durante el desarrollo
‘embrionario, mediante la seleccién de las instrucciones genéticas
que contiene cada célula. (Estas propiedades fundamentales de las
células de los organismos pluricelulares se tratarén posteriormente
en el Capitulo 8)

En los animales que se reproducen asexualmente (Capitulo 7),
la mitosis es el Gnico mecanismo para la transmision de la infor-
macién genética desde los organismos parentales  la progenie. En
Ios animales que se reproducen s ente (Capitulo 7), los pro-
genitores tienen que producir células sexuales (gametos o células
‘germinales) que s6lo contienen la mitad del nimero normal de cro-
mosomas, de modo que en la progenie que se forma tras la union de
los gametos no se duplica el nfimero de cromosomas parentales. Esto
requiere un tipo especial de division reduccional llzmada meiosis,
que se describe en el Capitulo 5 (p. 77)

Estructura de los cromosomas

Como se ha dicho anteriommente (p. 41, el DNA de las células euca-
riontes se encuentra en la cromatina, un complejo de DNA y de pro-
tefnas asociadas 2 él. La cromatina estd organizada en un nimero
relativamente bajo de cuerpos lineales denominados cromosomas
(cuerpos coloreados), asi Hlamados debido a que se tifen intensa-
mente con ciertos colorantes vitales. En las células que no estin en
divisi6n, la cromatina estd poco organizada y se encuentra dispersa,
de modo que mediante la microscopia Gptica no pueden distinguirse
cromosomas individualizados (véase la Figura 324, Tnterfase). Antes
de la division la cromatina se condensa, los cromosomas resultan
econocibles y se pueden distinguir las caracteristicas morfol6gicas

de cada uno. Son muy variades en forma y fongitud; algunos son cur-
vOs y otros rectos. Su niimero es constante para cada especie y todas
las células del cuerpo (salvo las genninales) tienen el mismo nimero
de cromosomas, sea cual sea su funcion. Por ejemplo, las personas
tenemos 46 cromosomas en cada una de nuestras células somaticas.

Durante la mitosis (divisién del nicleo), los cromosomas s
acortan, se condensan cada vez més y se van diferenciando unos de
otros hasta que cada uno adquiere su propia forma, que s carac-
teriza en parte por la posicion de una constriccion, ¢f centrémero
(Figura 3-22). El centromero se encuentra el en cinetocoro, un
disco de proteinas especiales a las que se adhieren los microtibulos
del huso que se forma durante la mitosis.

Cuando el material genético del DNA esti empaquetado es
inaccesible y no puede producirse la transcripcion (véase el Capi-
wlo 5, p. 93). Sin embargo, el empaquetamiento de los cromosomas
permite que el material genético de la célula se reparta de manera
eficaz y equitativa entre las células hijas durante a division celular

Fases de la mitosis

En la division celular hay dos erapas distintas: Ia division de los
cromosomas del niicieo (mitosis) y la division del citoplasma (cito-
cinesis). La mitosis o divisioh del nicleo (es decir, la segregacién
cromosomica), es ciertamente la parte ms llamativa y compleja de
la division celular, y la de mayor interés para el cit6logo. General-
mente, la citocinesis sigue de inmediato a la mitosis, aunque en
ocasiones el nicleo puede dividirse cierto nimero de veces sin
las correspondientes divisiones del citoplasma. En estos casos, la
masa de protoplasma resultante contiene muchos niicleos y recibe
la denominacion de célula plurinucleada. Un ciemplo es el de
las células Gseas gigantes de reabsorcion (osteoclastos), que pueden
tener de 15 a 20 niicleos. A veces una masa plurinucleada, en lugar
de por proliferacion nuclear, se origina por Ia fusion de células; esto
se conoce como sincitio. El mésculo esquelético de los vertebra-
dos, que esta formado por fibras multinucleadas originadas a partir
de células embrionarias que se fusionan, s un buen ejemplo.
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Figura 3-22

Estructura de un cromosoma durante la metafase. Las cromatidas

humims ain permanecen unidas a nivel del centrémero. Cada
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El proceso de la mitosis se divide (artificialmente) en cuatro
fases 0 etapas sucesivas, aunque cada fase pasa a la siguiente sin
que exista una linea de transicion definida. Las fases son: profase,
‘metafase, anafase y telofase (Figuras 3-23 y 3-24). Cuando las células
no se estn dividiendo activamente, estan en interfase, etapz en la
que transcurre la mayor parte del ciclo celular y que se describe en
detalle en la pagina 54

Profase

Al comienzo de la profase, los centrosomas (junto con sus cen-
triolos) se duplican, la envuelta nuclear se desintegra, y los dos
centrosomas emigran hacia polos opuestos de Ia célula (Figura 3-23).
Al mismo tiempo, entre los dos centrosomas aparecen unos micro-
tibulos que forman el huso (en forma de balon de rugby), llamado
asi porque se asemeja a los husos de madera del siglo XIX, que se
wilizaban para retorcer y reunir hilos mediante giro. Otros micro-
rbulos salen radialmente desde cada centrosoma para formar los
dsteres. A partir de los dsteres se desarrollarén los microtdbulos
que formarin parte del citoesqueleto de cada una de las células
hijas que se forman.

Al mismo tiempo, la cromatina difusa del niicleo se condensa
para formar los cromosomas visibles. Estos, en realidad, constan
de dos cromitidas hermanas idénticas y unidas por ¢l centromero
(Figura 3-22), que se forman a consecuencia de la replicacion del
DNA durante Ia interfase. Ls fibras del huso, unidas a cada uno
de los centrosomas, realizan movimientos dindmicos y repetidos de
extension y retraccion. Cuando una de las fibras encuentra uno
de los cinetocoros, se une a €l, deja de extenderse y retraerse, y

Microtibulos  Aster

con un par
de centriolos

Profase

Interfase

Fibra del
cinetocoro

Placa
metafasica

P

Telofase

Anafase

Figura 3-23

Fases de la mitosis. Se representa la divisién de una célula con dos pares de cromosomas. Uno de.

los cromosomas de cada pareja se representa en rojo.

Metafase

CAPITULO 3 Las células como unidades de la vid 53

ahora pasa a fibra o microtdbulo del ci
El proceso es como si los centrosomas enviasen “sondas” en busca
de los cromosomas,

Metafase

Cada centromero tiene dos cinetocoros, cada uno de los cuales estd
unido a uno de los centrosomas por medio de las fibras del cine-
tocoro. Durante la metafase, y mediante un mecanismo de “tira y
afloja”, las cromitidas hermanas ya condensadas emigran hacia el
centro de la region nuclezr para formar la placa metafisica (Figu-
ras 3-23 y 3-24). Los centromeros se colocan precisamente en esta
regién, con los brazos de las cromitidas extendidos al azar en dis-
tintas direcciones.

Anafase

El centrémero, que ha mantenido unidas a las dos crométidas her-
manas, ahora se va escindiendo hasta que fas dos cromitidas herma-
nas se separan para formar dos cromosomas independientes, cada
uno con su propio centromero. Las fibras del cinetocoro tiran de
los cromosomas hacia sus respectivos polos. Los brazos de cada
cromosoma son arrastrados a medida que los microtGbulos se van
acortando para llevar un juego completo de cromosomas hacia cada
uno de los polos de la célula (Figuras 3-23 y 3-24). Investigaciones
recientes han puesto de manifiesto que Iz fuerza que mueve los cro-
mosomas se debe al desensamblado de subunidades de tubulina en
el extremo cinetocérico de cada microtibulo.

A medida que los cromosomas se van acercando a sus respecti-
vos centrosomas, éstos se van alejando segin
fos microtGbulos van desensamblindose gra-
dualmente.

Cromosomas

Telofase

Cuando los cromosomas hijos alcanzan sus
, polos respectivos, empieza la telofase (Figuras
3-23 y 3-24). Los cromosomas hijos se agru-
pan y se tifien intensamente con los coloran-
tes histolégicos. Las fibras del huso desapare-

Metafase cen y los cromosomas pierden su identidad,
temprana volviendo a verse el entramado difuso de cro-

matina, caracteristico del nicleo interfisico.
Finalmente reaparece la membrana nuclear
alrededor de cada uno de los nicleos hijos.

Fibras del aster

Citocinesis: divisién del

citoplasma

Durante los estadios finales de la division
Huso  nuclear, en la superficie de la célula aparece
un surco de segmentacion que la circunda
2 la altura del ecuador del huso (Figuras 3-23
y 3-24). Este surco se hace mis profundo y
oprime la membrana plasmética, como si un
lazo invisible la apretase. Justo bajo la super-
ficie del surco aparecen unos microfilamentos
de actina. Una interaccion con la miosina y
las proteinas ligadas a la actina, similar 2 la
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Figura 3-24

Fases de la mitosis.

que tiene lugar cuando se contraen las células musculares (p. 658),
tira del surco hacia el interior. Finalmente, los bordes plegados de
la membrana plasmitica se retnen y fusionan, completando asi la
division celular.

El ciclo celular

Los ciclos vitales son un importante atributo de la vida. La descen-
dencia de una especie 2 lo largo del tiempo es, en un sentido muy
real, una sucesion de ciclos vitales. Del mismo modo, las células
tienen ciclos de crecimiento y replicacion, en los que se dividen
repetidamente. Un ciclo celular es el intervalo entre una division
celular y la siguiente (Figura 3-25).

La division nuclear, es decir la mitosis, abarca aproximadamente
del 5% al 10% del ciclo celular; el resto del tiempo se emplea en la
interfase, el estado entee dos divisiones nucleares. Durante muchos
aios se creyd que la interfase era un periodo de descanso, porque
el nicleo parecia inactivo cuando se observaba con el microscopio
luminico ordinario. A principios de la década de 1950 se introduje-
ron nuevas técnicas para poner de manifiesto la replicacion del DNA
en el nicleo; al mismo tiempo los bidlogos llegaban a compren-
der el significado del DNA como material genético. Fue entonces
cuando se descubri6 que la replicacion del DNA ocurria durante el
estado de interfase. Estudios posteriores pusieron de manifiesto que

muchos componentes de las proteinas y los dcidos nucleicos, esen-
ciales para el funcionamiento, el crecimiento y la division celular
normales, eran sintetizados durante este periodo, aparentemente de
reposo, de la interfase.

La replicacion del DNA se produce durante el periodo denomi-
nado fase § (fase de sintesis). En los cultivos de células de mamifero,
la fase S dura aproximadamente 6 de las 18 a 24 horas que se necesi-
tan para completar el ciclo. En esta fase, ambas hebras del DNA tie-
nen que replicarse; es decir, han de sintetizarse unas nuevas hebras
complementarias de modo que se producen dos moléculas idénticas
2 partir del filamento original (Capitulo 5, p. 93). Estas hebras com-
plementarias son las cromatidas hermanas que se separan durante el
siguiente periodo de mitosis.

La fase S estd precedida y seguida por las fases G, y G, res-
pectivamente (G sigaifica “gap”, o sea, intervalo), durante las cuales
no hay sintesis de DNA. Para la mayoria 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,
€l RNA mensajero y diversas enzimas. En la fase G, se sintetizan las
proteinas del huso y del dster, que quedan preparadas para sepa-
rar los cromosomas durante la mitosis. Generalmente, la fase G,
dura mas que la fase G,, aunque hay una gran variacion segin los
diferentes tipos de células. Las células embrionarias se dividen con
mucha rapidez, porque no hay crecimiento celular entre las divi-
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Figura 3-25

Ciclo celular en el que se ha representado la duracién relativa de

las diferentes fases. S, G, y G, son las fases de la interfase; la fase S
es la de sintesis del DNA, la fase G, es la de presintesis y la fase G,

es la de postsintesis. Después de la mitosis y de la citoquinesis, la
célula puede entrar en una fase de reposo conocida como fase G, La
n real del ciclo y de cada una de las fases en concreto varia
considerablemente en los diferentes tipos de células.

siones, sino s6lo subdivision de la masa. La sintesis de DNA puede
producitse cien veces mds ripidamente en las célufas embrionarias
que en las de los adultos, y Ja fase G, est muy reducida. A
que el organismo se va desarrollando, el ciclo de Ia mayor parte de
las células se va alargando, y muchas de ellas se detienen durante
mucho tiempo en la fase G, y permanecen en un estado de no pro-
liferacién o de quiescencia denominado fase G, Por cjemplo, las
nevronas no se multiplican y estan en fase G, permanentemente.
Los acontecimientos que se producen durante los ciclos celu-
lares estin muy regulados. Las transiciones del ciclo celular estin
reguladas por unas enzimas llamadas quinasas dependientes de
Ia ciclina (cdk) y las subunidades proteicas que las activan, que se
conocen con el nombre de ciclinas. En general, las quinasas son
enzimas que afiaden grupos fosfato a olras proteinas para activarlas
© desactivarlas, y ellas mismas, a su vez, también necesitan ser acti-
vadas. Las cdk Gnicamente se activan cuando se unen con la ciclina
adecuada, y las ciclinas se sintetizan y se degradan durante cada
ciclo celular (Figura 3-26). Parece que el paso de una fase del ciclo
celular a la siguiente est regulado por la fosforilacién y desfosfori-
lacion de enzimas cdk concretas y su interaccion con ciclinas espe-
cificas. Actualmente se estin estudiando los factores que regulan
este proceso, ya que la falta de regulacion de este mecanismo se ha
relacionado con algunos tipos de cincer.

Renovacién celular

La divisi6n celular es importante para el crecimiento; para remplazar
las célutas que se pierden por desgaste natural, deterioro y roturas;
¥ para la curacién de heridas. La division de las células es especial
mente ripida durante el comienzo del desarrollo de un organismo.
Al nacer, un nifio tiene aproximadamente 2 billones de células, que
proceden de la division repetida de un solo évulo fecundado o
zigoto. Este nimero tan enorme puede alcanzarse tras 42 divisiones.
celulares, en las que cada generacion celular se divide una vez cada
667 dias. Con sdlo 5 divisiones mds, el nimero de células podria

CAPITULO 3. Las célas como unidades de fa vida 55

INTERFASE ~ MITOSIS INTERFASE  MITOSIS INTERFASE

Cictina

177

Cantidad de proteina

Otras

proteinas

Flgura 3-26
el nivel de ciclina en las célul an dividiend

en un embrién temprano de erizo de mar. La ciclina se une a unas
quinasas dependientes de la ciclina, activandose asi la enzima.

alcanzar los 60 billones, que es el ndmero de células que posee
una persona adulta con un peso de unos 75 kg. Pero, por supuesto,
ningfin organismo se desarrolla de manera tan mecinica. La division
celular es rapida durante el comienzo del desarrollo embrionario;
después, se va haciendo mds lenta con la edad. Es mis, las diferen-
tes estirpes celulares se dividen a ritmos muy diferentes. En algunas,
el periodo 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 desarrollo fetal, y generalmente ya no vuelven a hacerlo
posteriormente durante la vida del individuo. Las células musculares
también dejan de dividirse al tercer mes del desarrollo fetal y su
crecimiento posterior depende del aumento de tamafio de las fibras
musculares ya existentes.

n otros tejidos, que estin sometidos a roces y desgasies, fas
células perdidas tienen que ser sustituidas constantemente. Se ha
calculado que en una persona cada dia se reponen entre ef 1% y
2% de todas sus células corporales (un total de 100 000 millones).
El roce mecdnico arranca las células externas de la piel, y los ali-
mentos, a su paso por el tubo digestivo, arrancan células epitelia-
les de revestimiento. El corto ciclo celular de las células sanguineas
también supone un nimero enorme de sustituciones. Todas estas
pérdidas celulares tienen que reponerse por mitosis.

No obstante, el desarrollo normal también lieva consigo la
muerte celular sin que se produzca su sustitucion. A medida que
envejecen, las células van sufriendo dafios como consecuencia de la
acumulacion de diferentes agentes oxidantes y finalmente terminan
muriendo. Otras células sufren una muerte programada, o apopto-
sis (Gr. apo, desde lejos, + posis, caida), que en muchos casos
es necesaria para que se mantenga Ja salud y el desarrollo normal
del organismo. Por ejemplo, durante el desarrollo embrionario de
los vertebrados, los dedos de las manos y los pies se desarrollan a
medida que los tejidos que hay entre ellos van muriendo, el exceso
de células inmunitarias, que podsian liegar a causar un ataque contra
fos propios tej
para crear las circunvoluciones cerebrales. La apoptosis consiste en
una serie de sucesos bien coordinados y predecibles: las células se
encogen, se fragmentan, y sus restos son eliminados por las células
circundantes.
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Las células son las unidades bisicas de todos los seres vivos, anto
estructural como funcionalmente. Las células eucariontes se diferen-
cian de las células procariontes de las bacterias y arquibacterias en
varios aspectos, de los cuales, el mas liamativo es la presencia de un
niicleo, rodeado de membrana, en cuyo interior se encuentra el mate-
rial hereditario, que est formado por DN, unido a proteinas para
formar la cromatina. Esta consiste en cromosomas lineales y flexibles
que se condensan y se hacen visibles durante la division celular.

Las células estin rodeadas por una membrana plasmdtica que
regula el trifico de moléculas entre la célula y su entorno. El nicleo,
encerrado por una membrana doble, contiene cromatina, asociada a
proteinas, y uno o més nucléolos. Por fuera de la envuelta nuclear
estd el citoplasma, subdividido por una red membranosa, el reticulo
endoplasmico. Entre los orgénulos inracelulares se encuentran el
aparato de Golgi, las mitocondrias, los lisosomas y otras vesiculas

eadas de membrana. El citoesqueleto ess fomado por microfi-
lamentos (actina), microrabulos (rubuling) y flamentos

aporte energético). La endocitosis incluye la entrada en la célula de
liquidos (pinocitosis) o de particulzs (fagocitosis). En la exocitos

se invierte el proceso de la endocitosis.

El ciclo celular en los eucariontes incluye la mitosis, o division
de los cromosomas del nicleo, y la citocinesis, o division del cito-
plasma, y la interfase. En la interfase se han reconocido las fases G,
5y G, lafase S es el tiempo durante el cual se sintetiza ¢l DNA (s
replican los cromosomas).

La division celular es necesaria para la produccién de células
nuevas a partir de células preexistentes y es la base del crecimiento
de los organismos pluricelulares. Duante este proceso, los cromoso-
mas replicados del nicleo se dividen por mitosis y  continuacion se
produce la division del citoplasma o citocinesis.

Las cuatro fases de la mitosis son: profase, metafase, anafase
y telofase. En la profase, los cromosomas replicados, formados por
cromatidas hermanas, se condcnsan ¥ se presentan como cuerpos
bien Entre I se forma un huso 2 medida

(de varios tipos). Los cilios y flagelos son apéndices moviles m.r
formes, que contienen microtGbulos. El movimiento ameboide por
pseuddpodos actiia por medio del esamblaje y desensamblaje de
microfilamentos de actina. Las uniones estrechas, uniones 4), des-
mosomas y uniones en hendidura (gap) son comunicaciones, estruc-
wral y funcionalmente diferentes, entr células.

Las membranas de la célula estén compuestas por una doble
e de fosfolipidos y otros materiales, como el colesterol y las pro-

s transmembrana. Los extremos hidrofilos de las moléculas fos-
follpxdkas estan en las superficies externa e interna de las membra-
235,y las partes correspondientes 2 los dcidos grasos estin dirgidas
hacia dentro, unas frente a otras, para formar un niicleo hidréfobo.

Las sustancias pueden entrar en las células por difusion, por
transporte facilitado o por endocitosis. La Gsmosis es la difusion de
agua a través de canales en una membrana semipermeable, como
resultado de la presion osmética. Los solutos, para los cuales la
membrana es impermeable, necesitan para poder atravesarla cana-
les o una molécula iransportadora. El agua y los iones se mueven
a ravés de los canales abiertos por difusion (a favor del gradiente
de concentracion). Los sistemas de transporte mediante moléculas
transportadores son la difusi6n facilitada y el transporte activo (en
contea del gradiente de concentraci6n, por lo que necesitan un

TIONARIO

Explique las diferencias (fundamentales) entre un microscopio
fuminico y un microscopio electronico de transmi
Describa brevemente la estructura y la funcién de cada una de
las siguientes cosas: meémbrana plasmética, cromatina, ndicleo,
cléolo, reticulo endoplasmico rugoso (RER), aparato de
Golgi, lisosomas, mitocondrias, microfilamentos, microrbulos,
filamentos intermedios, centriolos, cuerpo basal (cinetosoma),
unién estrecha, unién en hendidura (gap), desmosoma,
glucoproteina, microvellosidades.
Nombre dos funciones de I actina y dos de la tubulina
Diferencie entre cilios, flagelos y pseudpodos.
Qué funciones tienen cada uno de los principales
componentes de Iz membrana plasmdtica?
Nuestro concepto actual de membrana plasmitica se conoce
como modelo el mosaico fluido zpor qué?

o

que se van separando hacia polos opuestos de la célula. Al final de
la profase, la envuelta nuclear se desintegra y los cinetocoros de cada
cromosoma aparecen unidos a los centrosomas por medio de unos
microtdbulos (fibras del cinetocoro). En la metafase, las cromtidas
hermanas emigran hacia el centro de la célula, hacia donde son lle-
vadas por las fibras del cinetocoro. En la anafase, el centromero se
divide y las cromatidas hermanas son separadas por las fibras del
cinetocoro del huso mitético, que estin unidas a ellas. En la telofase,
las cromitidas hermanas, ahora llamadas cromosomas, quedan en
la posicion del ntcleo de cada célula hija y la cromatina vuelve a
formar un entramado difuso. Reaparece la membrana nuclear y s¢
produce la citocinesis. Al final de la mitosis y fa citocinesis se han
producido dos células que son genéticamente idénticas a la célula
le procedencia

1as células se dividen ripidamente durante el desarrollo embrio-
nasio, y después lo hacen més lentamente, segin aumenta la edad.
Algunas células contintan dividiéndose 2 lo largo de toda la vida def
animal, para reponer células perdidas por desgaste y por desprendi-
miento; mientras que otras, como las células nerviosas o las muscu-
lares, completan sus divisiones durante el periodo del desarrollo y
luego es infrecuente que se vuelvan a dividir. Algunas células sufren
una muerte celular programada, o apoptosis.

7. Se colocan glbulos rojos en una disolucién y se observa que
se hinchan y estallan. Otros se colocan en una disolucién
diferente y se ve que se armigan. Explique lo que sucede en
cada caso,

Explique los motivos por los que un vaso que contenga una
solucion salina, colocado en la mesa del laboratorio, puede
tener una elevada presion osmética cuando esté sujeto a una
presion hidrostitica de s6lo una atmésfera.

La membrana celular es una eficaz barrera frente al movimiento
de moléculas a través de ella, pero muchas sustancias pueden
atravesarla y entrar en la célula. Explique los mecanismos
‘mediante los cuales lo hacen y comente las fuemes de energia
necesarias para cada uno de dichos mecans

Diferencie entre fagocitons, pinocitost, endociosis por medio
de receplores, y exocitosis

®

©
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11. Defina los siguientes términos: comosoma, centromero,
centrosoma, cinetocoro, mitosis, citocinesis y sincitio

12. Explique las fases del ciclo celular y comente los procesos mis
importantes que se producen en cada una de ellas. ;Qué es la
fase G,

Alberts, B., D. Bray, K. Hopkin, A. Johson, J. Lewis. M. Raff, K. Roberts,
and P. Walter. 2003, Essential cell biology, ed. 2 New York, Garland
Science Publishing, U texto biersesrito e el que e describen con
gran detalle los mecanismos celulares

Kaksonen, M., C. P. Toret, and D. G. Drubin. 2006. Hamessiag action dynamics
for clathrin-coated endocytosis. Nature Reviews, Molecular Cell Biology
7:404-414. Aunque el principal objeto de este articulo es la endocitosis

medio de receptores, también se discute el papel de la actina en la
Jagocitosis y la pinocitosis
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Nombre en orden las fases de la mitosis, y describa el
comportamiento y la estructura de los cromosomas en cada.
una de ellas

14, Describa brevemente las formas de muerte celular durante la
vida notmal de un organismo pluricelular
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Un ciervo de cola blanca (Odocoileus virginianus) comiendo bellotas.

Un desafio a la segunda ley

Los seres vivos parecen contradecir la segunda ley de la termodind
mica, que establece que la energia de todo el universo esté dirigida
en un sentido concreto, y éste ha sido, y serd siempre, el desor-
den. Inevitablemente, todas las formas de energia se degradan hasta
producir calor. Este increniento del desorden, 0 aleatoriedad en un
sistema cerrado, se denomina entropia. No obstante, los seres vivos
disminuyen su entropia aumentando el orden molecular de todas
sus estructuras. Un organismo aumenta enormemente su complejidad
durante su desarrollo, desde el estado de huevo fecundado hasta ef
de adulto. Sin embargo, la segunda ley de la termodinamica se puede
aplicar a los sistemas cerrados, y os seres vivos 10 lo son. Los ani-
males crecen y se mantienen tomando energia libre del ambiente
Cuando un ciervo se alimenta de bellotas y hayucos durante el verano,
transfiere [a energia potencial almacenada en los enlaces quimicos de
alta energia de los tejidos de estos productos vegetales, a su propio
cuerpo. Entonces, siguiendo procesos “paso a paso”, llamados rutas

El metabolismo celular

bioquimicas, esta energia se va liberando gradualmente en forma de
combustible para que el ciervo pueda realizar sus actividades. As
este animal disminuye su propia entropia, aumentando la entropia de
sus alimentos. No obstante, la estructura organizada del ciervo o es
permanente, ya que desaparecera cuando el animal muera

La fuente (iltima de energia para el ciervo, y para casi todos los
seres vivos de la Tierra, es el Sol (Figura 4-1). La luz solar es captada
por las plantas verdes que, afortunadamente para todos, la almace-
nan como energia quimica de enlace, lo que permite la subsistencia
tanio de las propias plantas como de los animales que se alimentan
de ellas. Asi, la segunda ley de Iz termodinimica o es que no se
cumpla, sino que simplemente se mantiene en suspenso por los
seres vivos de la Tierra, que aprovechan el suminisiro continuo de
energia por parte del Sol para mantener una biosfera con un alto
orden interno, al menos durante el tiempo en que la vida exista
sobre la Tiema




www.mbhe com/hickmanipz 1 4e

La energia del
ol se almacena
por fotosintesis

Produccion neta
enlas plantas

Pérdida en
forma de calor

mol o
los alimentos
Herbivoros
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Figura 4-1
La energia solar somene casi toda la vida sobre la Tierra, No obstante,
en cada energia se pierde

de ésta en forma de calor.

Terson de
azicar
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odas las células deben obtener energa, sintetizar sus pro-

pios componentes intemos, controlar la mayor parte de su

propia actividad y proteger su entorno. El metabolismo
celular es el conjunto de reacciones quimicas que se producen en
el interior de las células para que éstas puedan realizar sus activida-
des. Aunque en conjunto el mimero de reacciones y su complejidad
pueden ser enormes, el grupo principal de reacciones metabolicas
mediante las cuales la materia y la energia se van transformando no
son dificiles de comprender.

LA ENERGIA Y LAS LEYES
DE LA TERMODINAMICA

El concepto de energia es fundamental en todos los procesos vitales.
Generalmente entendemos por energia la capacidad para realizar
un trabajo, es decir, para producir algin cambio. Pero la energia es
un ente abstracto, dificil de definir y de medir. La crergia no puede
verse, pero puede definirse y describirse en funcion de los efectos
que produce sobre la materia.

La energia puede existir en dos estados, cinética y potencial. La
energia cinética es |a energia del movimiento. La energia potencial
es la energia almacenada, es decir, la que en ese momento no esta
realizando un trabajo, pero puede realizarlo. La energia puede pasar
de un tpo a otro, Para los seres vivos es especialmente importantc la
energia quitmica, una forma de energia potencial almacenada en los
enlaces quimicos de las moléculas. La energia quimica pucde uiili-
zarse cuando se reorganizan los enlaces quimicos, liberdndose ener-
gia cinética. La mayoria de los procesos que se dan en los seres vivos
implican I transformacion de energia potencial en energia cinética

La transformacién de una forma de energia en oira estd contro-
lada por las dos leyes de la termodinamica. La primera ley de la
termodinmica establece que Ia energia ni se crea ni se destruye.
Puede pasar de una forma a otra, pero la cantidad total de energia
de un sistema permanece estable. En resumen, la energia se con-
serva. Asi, si ponemos gasolina en un motor, no creamos energia
nueva, sino que simplemente convertimos la energia quimica de la
gasolina en otra forma de energia, en este caso energia mecinica y
calor. Ta segunda ley de Ia termodinamica, tratada en el prologo
de este capitulo, estd relacionada con la transformacién de la ener-
gia. Esta ley fundamental establece que la energia de un sistema
cerrado tiende a alcanzar el maximo nivel de desorden, o entropia,
conforme la energia sale del sistema (Figura 4-2). No obstante, los
seres vivos son sistemas abiertos que no s6lo mantienen su nivel de
organizacion, sino que tienden a aumentarlo durante todo el desa-
rrollo del animal, desde el estado de huevo al de adulto

Figura 4-2

Difusién de un soluto en una
disolucion, un ejemplo de
entropia. Cuando el soluto
(moléculas de azicar) se
introduce en la disolucion,

el sistema esta ordenado y
estable (8). Sin una energia
que mantenga dicho orden, las
particulas del soluto empiezan
a distribuirse por la solucién
hasta alcanzar un estado de
desorden (equilibrio) (D). La
entropia ha aumentado en la
figura de izquierda a derecha.
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Energia libre
Para describi las transformaciones energéticas que se producen
enlas reacciones quimicas, los bioguimicos utilizan el concepto de
energia libre. La energia libre es simplemente la energia dispo-
nible en un sistema para realizar un trabajo. En una molécula, la
energia libre equivale a la energia presente en los enlaces quimi-
cos, menos la energia que no puede utilizarse. En la mayor parte
de las reacciones que tienen lugar en las células se desprende
energia libre, y se dice que son exergdnicas (Gr. ex, fuera, +
ergon, trabajo). Tales reacciones son espontaneas y siempre se
roducen “cuesta zbajo”, ya que se pierde energia libre desde el
sistema. Asi:

Pérdida de parte de la energia

G {

Reactivo

P
energia liore que el reactivo
Reacci6n exergénica

Sin embargo, muchas reacciones importantes en las células

requieren la adicién de energia libre, y se dice que son endergé-

(Gr. endon, dentro, + ergon, trabajo). Tales reacciones tienen

que ser “empujadas cuesta arriba”, ya que finalizan con mis energia
de la que empezaron:

Pr
Reactivos. energia libre que el reactivo

eyl =\

Entrada e energia
Reaccidn endergénica

Como se verd en la pagina 62, el ATP es e intermediario mds uni-
versal y rico en energia que utilizan los seres vivos para “empujar
cuesta arriba” reacciones importantes, como las necesarias para el
transporte activo de moléculas a través de las membranas (Capitulo
3, p. 49) y pasa la sintesis celular

EL PAPEL DE LA ENZIMAS

Las enzimas y la energia de activacién

Para que se produzea una reaccién cuzlquiera, incluso en el caso
de las exergonicas, que tienden a producirse de manera esponti-
nea, 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 activacion.
S6lo entonces habri una pérdida global de energia libre y se dard la
formacion de los productos de reaccion. Este requerimiento puede
compararse con la energia necesaria para empujar una bola hasta
a cima de una colina, antes de que ruede hacia abajo por la otra
ladera, liberando energia potencial a medida que desciende (Figura
43, esquema superion).

Una forma de activar los reactivos quimicos es elevar su tem-
peratura. Al aumentar Ia tasa de colisiones moleculares y separar los
enlaces quimicos, el calor puede proporcionar la energia de acti
vacion necesaria para que se produzca una reaccion. Ahora bien,

las reacciones metabolicas deben producirse a temperaturas biologi-
camente tolerables, temperaturas que generalmente son demasiado
bajas como para que se produzcan incrementos percepiibles en las
reacciones. En vez de eso, los sistemas vivos han desarrollado una
estrategia difecente: emplean catalizadores.

Los catalizadores son sustancias quimicas que aceleran los rit-
mos de reaccion sin afectar a los productos, y que no se alteran ni
se destruyen en el curso de dicha reaccién. Un catalizador no puede
hacer que se produzca una reaccion energéticamente imposible;
simplemente acelera una reaccion que de otra forma se produciia a
una velocidad mucho mis leata.

Las enzimas son los caulizadores del mundo vivo. El especial
valor como catalizador de una enzima reside en su poder para reducir
la cantidad de energia de activacion necesaria para que se produzca
una reaccién. En efecto, una enzima dirige la reaccion hacia uno o
‘més pasos intermedios, cada uno de los cuales requiere mucha menos
energia de activacion que la necesaria para una reaccion en un Gnico
paso (Figura 4-3). Hay que hacer notar que las enzimas no propor-
cionan la energia de activacion, sino que disminuyen el umbral de
la misma, haciendo que la reaccion se p mas facilmente. Las
enzimas 56l afectan a Ia velocidad de la reaccion; en modo alguno
alteran el cambio de energia libre de dicha reaccion, ni cambian las
proporciones de reactivos y productos de la misma.

interna ————»

Energ

roceso de la

Figura 4-3
G étic la catalis atic un sustrato.
La reaccion completa se produce con liberacion de energia (reaccién

quimicos fuertes. La enzima reduce el umbral energético, mediante
Ia formacién de un intermediario quimico con un estado de energia
interna mucho menor.




www.mhhe com/hickmanipz | de

Naturaleza de las enzimas

Las enzimas son moléculas complejas, que varian en tamaiio desde
pequenas proieinas con un peso molecular de 10 000, hasta molécu-
las sumamente complicadas con pesos moleculares de mis de un
millén. Muchas enzimas son proteinas puras, es decir, cadenas de
aminoicidos, muy plegadas y con pueates de interconexién. Otras
enzimas, para poder desempedar su papel catalitico, necesitan de la
participacion de pequedios grupos no proteinicos, llamados cofac-
tores. En algunos casos, estos cofactores son iones metdlicos (por
ejemplo, iones de hierro, cobre, zinc, magesio, potasio o calcio)
que forman una parte funcional de la enzima. Algunos ejemplos
son la anhidrasa carbonica (Capitulo 31, p. 705), que contiene zinc;
os citocromos (enzimas de la cadena de transporte de electrones,
p. 67), que contienen hierro; y la troponina (una enzima que actia
en la contraccion muscular; Capitulo 29, p. 658), que contiene cal-
cio. Otwo tipo de cofactores, llamados 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 actian como coenzimas. Dado que los
animales han perdido la capacidad de sintetizar tales vitaminas que
acttan como coenzimas, es obvio que un déficit de vitaminas puede
producir una enfermedad grave. Sin embargo, a diferencia de los
combustibles y nutrientes de la dieta, que han de ser repuestos des-
pués de ser consumidos o utilizados como materiales estructurales,
las vitaminas se recuperan en su forma original y pueden usarse en
repetidas ocasiones. Algunos ejemplos de coenzimas que llevan vita-
minas son el nicotin adenia dinuclettido (NAD), que contiene 4cido
nicotinico (niacina); la coenzima A, que contiene 4cido pantoténico,
7 el flavin adenin dinuclestido (FAD), que contiene riboflavina (vita-
mina B),

Accioén de las enzimas

Una enzima funciona combindndose de forma sumamente especifica
con un sustrato, la molécula cuya reaccion cataliza. Las enzimas
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poseen un sitio activo, localizado dentro de una hendidura o hueco
que presenta una configuracién molecular Gnica. Bl sitio activo tiene
una superficie flexible, que envuelve al sustrato y se adapta a &l
(Figura 4-4). La union de la enzima con el sustrato forma un com-
plejo enzima-sustrato (complejo ES) en el que el sustrato esti
sujeto mediante enlaces covalentes a uno o mas puntos del lugar
activo de la enzima. El complejo ES no es fuerte y se disociard ripi-
damente, pero durante ese momento fugaz la enzima proporciona
un entomo quimico (nico que actia sobre ciertos enlaces quimicos
del sustrato, de manera que se necesita mucha menos energia para
completar la reaccion.
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secutivas, cada una de las cuales requiere de una enzima especifica
En la célula, las enzimas fundamentales se encuentran en concen-
traciones relativamente alias, y pueden formar parte de secuencias
enzimiticas bastante complejas y muy integradas. Una enzinia inter-
viene en un primer paso y cede el producto a ota enzima que cata-
liza el paso siguiente, y asi sucesivamente, hasta que se completa
ruta enzimtica. Se podria decir que las reacciones estin acopladas
Tales reacciones acopladas se estudiardn ms adelante cuando se
trate de la energia aportada por el ATP (en esta misma pigina).

5 .

Ya que, tras formarse un complejo enzima-sustrato, su disociacién
se produce ripidamente, ;como pueden estar los bioquimicos
seguros de la existencia de un complejo ES? La prueba original,
puesta de manifiesto por Leonor Michaelis en 1913 es que, cuando
la concentracién del sustrato aumenta y la de la enzima permanece
constante, la tasa de reaccion alcanzar una velocidad méxima. Este
efecto de saturacion se interpreta en el sentido de que todos los
lugares cataliticos se llenan 2 altas concentraciones de sustraro. Este
efecto de saturacién no se observa en las reacciones no calizadas
Otra prueha se basa en la observacion de que el complejo ES pre-
senta caracteristicas espectroscpicas Ginicas, que ni la enzima ni el
sustrato poseen por separado. Adems, algunos complejos ES pue-
den aislarse en estado puro, y al menos un tipo (los dcidos nuclei
cos y sus enzimas polimerasas) han sido vistos directamente con el
‘microscopio electrénico.

Las enzimas que intervienen en algunos procesos importates,
como por ejemplo en las reacciones que se estin produciendo cons-
tantemente y que estdn encaminadas a suministrar la energia para
la célula, parecen operar como conjuntos enzimiticos, y no como.
enzimas aisladas. Por ejemplo, la transformacion de la glucosa en
diéxido de carbono y agua se realiza a través de 19 reacciones con-

Figura 4-4

Forma de actuar de una enzima. El modelo en cinta (A) y el modelo tridimensional (8) muestran que la enzima lisozima posee un hueco en ef que

se encuentra su

ctivo. Cuando una cadena de azicar (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 activo de la enzima (varios aminodcidos de la proteina), situado junto a uno e los enfaces entre moléculas de azicar

adyacentes, produciéndose la rotura de la cadena del azicar.

P de las
Una de las caracteristicas mis importantes de las enzimas es su ele-
vada especificidad. Esta es una consecuencia del exacto ajuste mole-
cular necesario entre enzima y sustrato. Ademds, una enzima solo
cataliza una reaccion. A diferencia de lo que sucede en las reacciones
que se realizan en los laboratorios de quimica orgénica, no se produ-
cen reacciones colaterales ni se obtienen subproductos. Obviamente,
Ia especificidad, tanto del sustrato como de la reaccion, es esencial
para impedir que Iz célula se llene con subproductos intiles.

Sin embargo, hay alguna variacion en el grado de especificidad.
Algunas enzimas catalizan la oxidacion (deshidrogenacion) de un
Ginico sustrato; por ejemplo, la succinil deshidrogenasa solamente
cataliza la oxidacién del 4cido succinico (véase ciclo de Krebs, p.
66). Otras, como es el caso de las proteasas (por ejemplo, la pepsina
o la tripsina que se liberan en el tubo digestivo durante la digestion,
Pp. 716-719), pueden actuar sobre casi todas las proteinas, pero cada
proteasa tiene su punio particular de atique en la proteina (Figura

45). Normalmente una enzima acepta una molécula de sustrato cada
vez, cataliza su cambio quimico, libera el producto, y vuelve a repe-
tic el proceso con otra molécula de sustrato. La enzima puede repetir
este proceso miles de millones de veces, hasta que finalmente queda
inservible (tras unas pocas horas o después de varios aos) y es
destruida dentro de fa célula, por otras enzimas eliminadoras de
residuos. Algunas enzimas experimentan sucesivos ciclos cataliticos
a velocidades vertiginosas de mas de un millon de ciclos por minuto,
pero la mayoria actian a ritmos mucho mds lentos. Muchas enzimas
se activan y se desactivan repetidamente. También se conocen diver-
s0s mecanismos de regulaci6n activa de las enzimas (p. 72).

H H
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[arginina, Punto de hidrdiisis

Figura 4-S
La elevada especificidad de la tripsina. Sélo rompe los enlaces
peptidicos adyacentes a unidades de lisina o arginina.
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« aminodcidos (una reaccion catabélica), pero no puede acelerar la
reagrupacion de aminoicidos para que se forme una cantidad signi-
ficativa de una proteina (una reaccion anabélica). Lo mismo ocurre
con ka mayoria de lus enzimas que catalizan Iz hidr6lisis de moléculas
grandes como los dcidos nucleicos, los polisaciridos, los lipidos y
las proteinas. Normalmente existe un conjunto de reacciones y enzi
mas que rompen estas sustancias (catabolismo; Gr. kata, abajo, +
bole, empujar), pero |ue sean resintetizadas son necesarios con-
juntos de reacciones diferentes, que han de ser catalizadas por otras
enzimas distintas (anabolismo; Gr. ana, arriba, + bole, empujar)

La direccin de cuslquier reaccion quimica depende del con-
tenido energético relativo de las sustancias involucradas. Si hay un
cambio pequedio entre la energia de los enlaces del sustrato y la de
los productos, la reaccién es mas ficilmente reversible. Sin embargo,
si se liberan grandes cantidades de energia mientras Ia reaccion ocu-
e en una direccion determinada, s necesario suministrar de alguna
manera una mayor cantidad de energia para que la reaccion se pro-
duzca en direccion contraria. Por este motivo, muchas de las reaccio-
nes catalizadas por enzimas, si no la mayoria, en Ia prictica son irre-
versibles, a menos que la reaccién esté acoplada a otra que aporte
Ia energia necesaria. En las células, tanto las reacciones reversibles
como las irreversibles estin combinadas de manera compleja, para
que pueda haber tanto siatesis como degradacién de sustancias.

Hidrolisis literalmente significa “romper con agua”. En las reacciones
de hidrolisis, se rompe una molécula al afadirle agua. Un hidrogeno se
une a una subunidad, y un grupo hidroxilo (—OH) a la otea subuni-
dad. Esto hace que se rompa el enlace covalente entre ambas subuni-
dades. Ias hidrdii contrarias 2 las d
(deshidrataciéo; pérdida de agua), en las que las subunidades se unen
entre si, con pérdida de agua. Las macromoléculas se forman por reac-
ciones de condensacion.

APORTE DE ENERGIA QUIMICA
POR PARTE DEL ATP

Hemos visto que las reacciones endergénicas son aquellas que no
suceden espontineamente porque los productos necesitan un aporte
de energia libre. Sin embargo, las reacciones endergénicas pueden
producirse, cuando se acoplan una reaccién que necesita de ener-
gia y otra productora de la misma. El ATP es el intermediario mds
comn en las reacciones acopladas, y ya que puede conducir tales
reacciones energéticamente desfavorables, es de enorme importan-
cia en los procesos metablicos.

La molécula de ATP (rifosfato de adenosina o adenosin ifos-
tato) estd formada por adenosina (adenina, una base pitica y ribosa,
un aziicar con cinco dtomos de Carbono) y un grupo trifosfato (Figu-
ras 46 y 4-7). La mayor parte de la energia libre del ATP sc encuentza
almacenada en el grupo trifosfato, en especial en los dos enlaces

por
Las reacciones catalizadas por enzimas son reversibles. Esto se repre-
senta mediante una doble flecha entre el sustrato y los productos.
Por ejemplo:
Acido fumirico + H,O == Acido milico

Sin embargo, por diferentes razones, las reacciones catalizadas por la
mayoria de las enzimas tienden a ocurrir en una sola dieccion. Por
ejemplo, la enzima proteolitica pepsina puede degradar una proteina

i hay entre los tres grupos fosfarb Estos dos enla.
ces se conocen como “enlaces de alta energia”. Generalmente solo
se hidroliza el enlace de alta energia mis expneslo‘ liberdndose una
gran cantidad de energia libre cuando el ATP se transforma en ADP
(difosfato de adenosina o adenosin difosfato) y fosfato inorganico.

ATP+H,0 ADP+

donde P, representa el fosfato inorganico (i = inorganico). Los gru-
pos de alia energia en el ATP suelen representarse con el simbolo ~
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Adenina

Enlace fosfoanhidrido
(de "alta energfa’)

Ribosa
Trifosfato
A
: [Tl
T Fosfato  Fostato  Fosfato
I st T
Fosfato -n-( Foslam H Fosfalo _ }—[ Ribosa” | Figura 4-7
: | ' i Modelo tridimensional del ATP. En este modele el carbono se ha
: : ) negro; el 20l; el oxigeno en rojo y el
: | AP ' fésforo en naranja.
H e
B ADP !
B AP - Reaccion
y endergonica
Figura 4-6
A, Estructura del ATP. B, Formacién del ATP a partir del ADP y del
AMP. ATP: adenosin trifosfato; ADP: adenosin difosfato; AMP:
adenasin fosfato.
§ ) Reaccion
(Figura 4-6). Un enlace fosfato de alta energia se representa como exergonica

~P, y un enlace de baja energia (como el enlace que une el grupo
trifosfato a la adenosina) como —P. Por tanto, el ATP puede simbo-
lizarse como A—P~P~P, y el ADP como A—P~P.

La forma en que el ATP puede actuar para llevar a cabo una
reaccion acoplada se muestra en la Figura 4-8. Una reaccion acoplada
realmente es un sistema que supone dos reacciones unidas por una
lanzadera de energia (ATP). La conversion del sustrato A en producto
A es endergbnica, ya que el producto tiene més energia libre que
el sustrato. Por tanto, la energia debe ser suministrada por acopla-
miento de Ia reacci6n con otra exergonica, la conversion del sustrato
Ben un producto B. En esta reaccion, el sustrato B generalmente se
denomina combustible (por ejemplo, la glucosa o un lipido). La
energia de enlace que sé libera en Iz reaccion B se transfiere al ADP,
que a su vez se convierte en ATP. Ahora, el ATP contribuye con la
energia de sus enlaces fosfato a la reaccion A, y de nuevo se produce
ADPyP.

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 cuando esta molécula se hidroliza en las
reacciones celulares. Hay que senalar que el ATP es un agente aco-
plador de energia y 70 un combustible. No se trata de un deposito
de energia que se almacene para ser utilizado en el futuro cuando
sea necesario. En lugar de ello, se produce por un conjunto de reac-
ciones y casi inmediatamente es consumido en otro. El ATP se forma
segiin se necesita, principalmente mediante procesos oxidativos en

Enzima B

Sustrato B

Figura 4-8

Una reaccién acoplada. La conversién endergénica del sustrato A en
producto A no se produce esponténeamente, sino que requiere un
aporte energético procedente de otra reaccién que implique una gran
liberacion de energia. £l ATP es el intermediario a través del cual se
canaliza la energia.

las mitocondrias. El oxigeno no se consume, a menos que se dis-
ponga de ADP y moléculas fosfato, y éstas no estin disponibles hasta
que se hidroliza el ATP por algin proceso en el que se consuma
energia. Por tanto, en su mayor parte el metabolismo se awtorregula.

RESPIRACION CELULAR

Cémo se utiliza el transporte

de electrones para atrapar

la energia quimica de enlace

Una vez que hemos visto que el ATP es el comin denominador

energético por el cual se impulsa la mayor parte de la maquina-
tia celular, estamos en disposicion de preguntamos como se capta
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Oxidacién Reduccién
Figura 4-9

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

esta energia a partir de los sustratos combusibles. Esta cuestion nos

Como se ha indicado en el Capitulo 2, la vida se originG en
ausencia de oxigeno, y la abundancia de oxigeno en la atmésfera
actual solamente se produjo después de la evolucion de los orga-
nismos fotosintéticos (autérofos). Atin existen algunos organismos

estrictamente anaerobios que cumplen importantes papeles en algu-

nos hibitat especializados. No obstante, la evolucion ha favorecido el
metabolismo aerobio, no s6lo por Ia disponibilidad de oxigeno sino
también porque ef metabolismo aerobio es muchisimo mis eficaz, en
términos de produccion de energia, que el metabolismo anaerobio,
En ausencia de oxigeno, solamente puede liberarse una pequedia
parte de la energia de enlace presente en los nutrientes. Por ejemplo,
cuando un microorganismo anaerobio degrada glucosa, el aceptor
final de electrones (por eiemplo, el 4cido pirdvico) todavia contiene
la mayor parte de la energia de la molecul.l original de glucosa. En

final

lleva a una generalizacion importante: todas las
necesidades de energia quimica mediante reacciones de oxidacion-
reduccion. Esio simplemente sigaifica que, en la degradacion de las
molécuias de combustible, los dtomos de hidrogeno (electrones y
protones) pasan de agentes donantes de electrones a agentes acep-
tores de los mismos, con liberacién de energia. Una parte de esta
energia puede ser capturada y usarse para formar los enlaces de alta
energia de las moléculas como el ATP.

Una reaccién de oxidacion-reduccion (“redox”) implica una
transferencia de electrones desde un donante de electrones (el
agente reductor), hasta un aceptor de electrones (el agente oxi-
dante). Cuando el donante pierde sus electrones se oxida. Cuando
el aceptor recibe electrones, se reduce (Fig. 4-9). En otras palabras,
un agente reductor se oxida cuando reduce 2 otro compuesto, y un
agente oxidante se reduce cuando oxida a otro compuesto. Asi, por
cada oxidacién, debe haber la correspondiente reduccion.

una reaccién de oxidacion-reduccion el donante y el aceptor
de electrones forman un par redox:

Donante de electrones = e + Aceptor de electrones + Energia
(agente reductor (agente oxidante
que se o) que se recic)

Cuando los electrones son aceptados por el agente oxidante, se
libera energia debido a que los electrones pasan a ocupar una posi-
cién més estable.

En una célula puede producirse ATP cuando los electrones
pasan a través de una serie de transportadores. Cada transportador
Se reduce cuando acepla los electrones, y después se vuelve a oxidar
cuando los electrones pasan al siguiente transportador de a serie.
De esta forma, al transferirse los electrones paso a paso, la energia
se libera gradualmente y se consigue una cantidad maxima de ATP.
Finalmente, los electrones pasan 4 un aceptor final de electrones.
1a naturaleza de este aceptor final es fundamental para conocer la
eficacia global del metabolismo celular.

Metabolismo aerobio frente
a metabolismo anaerobio

Los organismos heterétrofos (aquellos que no pueden sintetizar sus
propios alimentos, sino que deben obtener los nutrientes 2 partir del
ambiente, s decir, los animales, los hongos y muchos organismos
unicelulares) pueden dividisse en dos grandes grupos en funcion de
Ia eficacia global de produccion de energia durante el metabolismo
celular: los aerobios, que uiilizan oxigeno molecular como acep-
tor final de electrones, y los anaerobios, que emplean alguna otra
molécula como acepior final de electrones.

cambio, bio, que uiliza
de electrones, puede oxidar completamente la glucosa hasta dnoxndo
de carbono y agua. Se desprende casi 20 veces ms energia cuando
Ia glucosa se oxida completamente que cuando solo se degrada hasta
dcido pirdvico. Una ventaja obvia del metabolismo aerobio es que
para mantener una determinada tasa metabdlica requiere una canti-
dad de nutrientes mucho menor que el anaerobio.

Descripcion general de la respiracion

El metabolismo aerobio se conoce vulgarmente como respiracion
celular, y se define como la oxidacion de moléculas de combustible
para producir energia cuando el aceptor final de electrones es el
oxigeno molecular. Como se ha mencionado antes, la oxidacion de
las moléculas de combustible implica el desprendimiento de eleciro-
nesy nola combinacion directa del oxigeno molecular con dichas
moléculas de combustible. Vamos a considerar Ias generalidades de
este proceso, antes de estudiar los detalles.

Hans Krebs, el bioquimico britinico que tanto contribuy6 a
aumentar nuestros conocimientos sobre la respiracion, describio tres
ctapas en la oxidacion completa de las moléculas de los combus-
(ibles hasta dioxido de carbono y agua (Figuea 4-10). En la etapa I
los nutrientes que recorren el intestino son escindidos en moléculas
pequeiias que pueden ser absorbidas hacia el torrente circulatorio.
Durante la digestion, que se trata en el Capitulo 32, no hay produc-
cion de energia. En la etapa II, también conocida como glucélisis, 2
mayoria de los nutrientes degradados son convertidos en pares de uni-
dades con tres dtomos de carbono (dcido pirivico) en el citoplasma.
Entonces, las moléculas de icido pirivico entran en las mitocondrias,
donde mediante oira reacci6n se unen a una coenzima (coenzima A
© CoA) para formar acetil coenzima A 0 acetil-Co. En esta etapa II se
genera una cienta cantidad de ATP, pero el rendimiento es pequefio en
comparacién con el que se obtiene en la Gltima etapa (IID) de Ia respi
racién. En la etapa Il se produce la oxidacion final de las moléculas
de combustible, con una gran produccion de ATP. Esta etapa tiene
lugar en las mitocondrias. La aceti-CoA es canalizada hacia el ciclo
de Krebs, donde el grupo acetilo es oxidado completamente hasta
di6xido de carbono. Los electrones que se liberan desde los grupos
aceiilo se transfieren 2 unos transpontadores especiales, que los ceden
en la cadena de transporte a compuestos aceptores de electrones. Al
final de la cadena, los electrones (y los protones que los acompanan)
son aceptados por el oxigeno molecular para formar agua.

Glucolisis
Comenzamos nuestro periplo a través de las etapas de la respiracion
con la glucslisis, una rura casi universal en los seres vivos, en la que
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Panoramica de la respiracion, en la que pueden verse las tres etapas de
1a oxidacion completa de las moléculas de los alimentos hasta diéxido
de carborio y agua.
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Ia glucosa se convierte en icido pirdvico. En una serie de reaccio-
nes que se producen en el citosol de la célula, la glucosa y otros
monsaciridos de seis carbonos se escinden en fragmentos de tres
carbonos, el dcido pirivico (Figura 4-11). Durante la glucélisis se
produce una dnica oxidacion, y cada molécula de glucosa produce
un rendimiento de dos moléculas de ATP. En esta ruta la molécula
de hidrato de carbono sufre una doble fosforilacion a cargo del

TP, primero para formar glucosa-6-fosfato (n0 representada en la
Figura 4-11), y después para formar fructosa-16-bifosfato. Asi, en
estas reacciones de preparacién el combustible ha sido “mejorado”
con grupos fosfato y es lo suficientemente reactivo como para que
se produzcan las reacciones subsiguientes. Este es un tipo de déficic
de inversién necesario para que al final se obtenga una ganancia de
energia muchas veces mayor que el gasto energético inicial.

En los siguientes pasos de la ghucolisis, la fructosa-L6-bifosfato
se divide en dos azcares de tres carbonos, que entonces sufren una
oxidacion (pierden electrones); estos electrones y uno de los iones
de hidrogeno son aceptados por el nicotin adenin dinucletido
(NAD*, un derivado de la vitamina niacina) para pasar a su forma
reducida, conocida como NADH. El NADH funciona como una molé-
cula transportadora que conduce los electrones de alia energia a la
cadena final de transporte de electrones, en la que se producira ATP.
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Los dos azficares de tres carbonos (riosas) entran después en
una cadena de reacciones que termina con la formacién de dos
moléculas de dcido pirdvico (Figura 4-11). En dos de estos pasos se
produce una molécula de ATP. En otras palabras, cada triosa tiene
un rendimiento de dos moléculas de ATP, y como hay dos molécu-
las de triosa, se generan cuatro moléculas de ATP. Si recordamos
que inicialmente se utilizaron dos moléculas de ATP para “mejorar”
a glucosa, el rendimiento neto hasta este punto es de dos moléculas
de ATP. Las 10 reacciones, catalizadas enzimiticamente, de la gluco-
lisis pueden resumirse de la siguiente forma:

Glucosa + 2 ADP + 2, + 2 NAD* —» 2 Acido pirévico + 2 NADH + 2 AT?

Acetil ima A: el i diario
fundamental en la respiracién

En el metabolismo aerobio, las dos moléculas de dcido pirtvico for-
madas durante la glucSlisis entran en una mitocondria. Alli, cada
molécula de dcido piravico sufre una oxidacion y uno de sus car-
bonos se libera como diéxido de carbono (Figura 4-12). El resto de
dos carbonos se une con la coenzima A (CoA) para formar acetil
coenzima A (acetil-CoA), produciéndose también una molécula de
NADH.
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El dcido pirivico es la forma no disociada del dcidos
o
i
CH;—C—COOH
En condiciones fisiologicas, el dcido pirdvico generalmente se diso-
ciaen
o
]l
piruvato (CHy—C—COQ") y H*. El uso de amibos téminos es total-
mente correcto para describir éste y ofros dcidos organicos (por
cjemplo, acido lactico y lactato) en los procesos metabdlicos.

La acetil coenzima A es un compuesto sumamente importante.
Su oxidacion final en el ciclo de Krebs proporciona los electrones
de alta energia que se utilizan para generar ATP, y es el interme-
diario fundamental en el metabolismo de los lipidos (p. 70).

El ciclo de Krebs: oxidaciéon
de la acetil coenzima A

La degradaci6n (oxidacion) del grupo acetilo de dos carbonos de
la acetil-CoA se produce en la matriz de las mitocondrias en una

o T

Ha—llz :w ") Acido pirivico

Mo —f o

Figura 4-12

Formacién de la acetil-CoA a partir del acido pirdvico.

secuencia ciclica denominada ciclo de Krebs (también llamado
ciclo del 4cido citrico y ciclo del dcido tricarboxilico {ciclo TCAD
(Figura 4-13). La acetil-CoA se une a un dcido de cuatro carbonos
(el cido oxalacético), liberindose la CoA que vuelve a reaccionar
con 4cido pirtvico. Mediante una serie ciclica de reacciones, los dos
carbonos del grupo acetilo se liberan como diéxido de carbono y se
regenera el dcido oxalacético. Los iones de hidrégeno y los electro-

Acati Con . Elcico empicza cona acet-Cof (20)
00 ue se une con ol écdo aralaclico (40)
CoAse
ibera y vuelve a reaccionar con més
eido pirdvico.
6. Una oxidacion final dobida ~ Acido oralacético (4C) S8 GG 2 Unistmero dal dcido cirico es
al NAD* hace qu 0000 ‘oxidado por el NAD®, produciéndose.
produzca NADH y so vuelve cido celoglutdrico (5C), NADH y
al punto de partida del ciclo. NAD* una molécula de CO,
co.
10— .
Acido s CICLO Acido a-cetoglutérico (5C)

5. Otra oxidacidn debida
al FAD produce FADH,.

Acido succinico (4C)
0000

4. En cada ciclo se forma
una molécuia de ATP.
directamente.

Figura 4-13

3.Una o ‘oxidacién debida

NAD' uci
Suceincs (40), NADHy co,

Esquema del ciclo de Krebs que muestra la produccion de tres moléculas de NAD reducido, una molécuta de FAD reducido, una molécula de ATPy

dos moléculas de diéxido de carbony
cadena de transporte de electrones.

0. Las moléculas de NADH y FADH, producen 11 moléculas de ATP a medida que se van oxidando a lo largo de la
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nes son tansferidos en las oxidaciones al NAD' y al FAD (flavin ade-
nin dinucledtido, otro aceptor de electrones) y se produce un enlace
pirofosfato en forma de guanosin trifosfato (GTP). Este grupo fosfato
de alta energia pasa casi inmediatamente a una molécula de ADP,
formindose otra de ATP. En total, en el ciclo de Krebs se obtienen
los siguientes productos: CO,, ATP, NADH y FADH,:

Aceilo + 3 NAD® +FAD+ ADP +P, >
2CO, +3 NADH + FADH, + ATP

Las moléculas de NADH y FADH, formadas pueden producir once
moléculas de ATP, cuando sean oxidadas en la cadena de transporte
de electrones. Las otras moléculas actian como reactivos intermedia-
rios y productos que se estin regenerando constantemente a medida
que se produce el ciclo.

En la respiracion celular aerobiz se usa el oxigeno como aceptor
final de electrones y se libera di6xido de carbono y agua a partir
de Ia oxidacién completa de 1os combustibles. El di6xido de car-
bono que nosolros, y los demés organismos aerobios, producimos,
se elimina de nuestro cuerpo 4 la aumosfera durante Ia respiracién
externa (Capitulo 31, p. 698). Afortunadamente para nosotros y para
el resto de los aerobios, las cianobacterias (algas verde azules), las
algas eucariontes y las plantas estdn produciendo constantemente
oxigeno mediante el proceso de la folosintesis. En este proceso, los
atomos de hidrbgeno que se obtienen a partc del agua reaccionan
con el dicxido de carbono de la atmosfera y se obtienen azticares
¥ oxigeno molecular. Asi, en nuestro planeta se llega a un equili
brio entee el oxigeno usado y el producido, y entre el dioxido de
carbono usado y el producido. Desgraciadamente, la produccién
excesiva de dibxido de carbono, debida 2 la industrializacicn, y

Ia disminucion de la produccion de oxigeno, debida a la continua
deforestacion del mundo, estén amenazando este delicado equili-
brio. Bl nivel de di6xido de carbono sigue aumentando, lo que est
llevando a un calentamiento global de la atmésfera como conse-
cuencia del “efecto invernadero’ (Capitulo 37, p. 807).

Cadena de transporte de electrones

L transferencia de iones de hidrogeno y electrones desde el NADH
y el FADH, hasta el aceptor final, el oxigeno molecular, se produce
2o largo de una complicada cadena de transporte de electrones,
que tiene lugar en la membrana intemna de las mitocondrias (Figura
4-14, véase también la p. 44). Cada molécula transportadora de la
cadena (rotuladas del T al IV en la Figura 4-14) es un gran complejo
a base de proteinas transmembrana, que acepta y libera electrones
4 un nivel de energia inferior que el transportador anterior de la
cadena. A medida que los electrones pasan de una molécula trans-
portadora a la siguiente, se va liberando energia libre. Parte de esta
energia se utiliza para transportar fones H' a través de la membrana
interna de Ja mitocondria y esto hace que se genere un gradiente
de H' en dicha membrana, Este gradiente de H- producido dirige la
sintesis de ATP. Este proceso se denomina acoplamiento quimios-
mético (Figura 4-14). De acuerdo con este modelo, 2 medida que
los elecurones aportados por el NADH y el FADH, van recorriendo
la cadena de transporte de electrones, se van activando una serie de
canales de bombeo de protones (iones de hidrogeno), que hacen
que ésios vayan saliendo y entrando en el espacio que hay entre las
dos membranas mitocondriales. Esto hace que aumente Iz concentra-
cién de protones en este espacio entre las membranas, creindose un
gradiente de difusion que conduce a los protones de regreso al inte-

CAPITULO 4  El metabolismo celular 67

vior de la matriz mitocondrial, a través de unos canales de protones
especiales. Estos canales son complejos proteicos formadores de ATP
(ATP sintetasa), que uiilizan el paso de los protones hacia cl interior
para producir ATP. Por este procedimiento, la oxidacion de un NADH
lieva a la produccion de tres moléculas de ATP. EI FADH, procedente
del ciclo de Krebs entra en la cadena a un nivel inferior que el NADH,
¥ por ello s6lo conduce a la formacién de dos moléculas de ATP
Este método de captacion de energia se conoce como fosforilacién
oxidativa, ya que la formacion de fosfao de alta energia estd ligada
al consumo de oxigeno, y éste depende de la demanda de ATP por el
resto de los procesos metabélicos en la célula

Eficacia de la fosforilacion oxidativa
Ya estamos en condiciones de calcular f rendimiento total de ATP
de la oxidacion completa de la glucosa (Figura 4-15). La reaccion
general es:
Glucosa +2 ATP +36 ADP +36 P+6 0, =
600, 2ADP +36 ATP +6H,0

EI ATP se produce en varios puntos a lo largo de Ia ruta (Tabla
4-1). Para entrar en la mitocondria, cada molécula de NADH cito-
plasmitico producida en la gluctlisis requicre que una molécula
de ATP proporcione la energia necesaria; por tanto, cada NADH
procedente de la glucolisis tiene un rendimiento de dos moléculas
de ATP (cuatro en tota), en lugar de las tres moléculas de ATP por
cada una de NADH (seis en total) que se producen en el interior
de las mitocondrias. Contando los dos ATP empleados en las pri-
meras reacciones de mejora de la gluclisis, el rendimiento neto
total es de 36 moléculas de ATP por cada molécula de glucosa. La
produccion de 36 moléculas de ATP s el miximo tedrico, ya que
parte del gradiente de H producido por el transporte de electrones
puede emplearse para otras funciones, por ejemplo, para el trans-
porte de sustancias hacia el exterior o el interior de las mitocon-
drias. El rendimiento medio de Ia oxidacion aerobia de Ia glucosa
es del 38%, mucho mis efi-
caz que cualquier sistema de conversion de energia disefado por
el hombre, que raramente sobrepasa el 5% a 10% de eficacia.

La capacidad para la fosforilacion oxidativa también se incre-
menta gracias al complicado plegamiento de la membrana mitocon-
drial interna (las crestas que aparecen en la Figura 4-14 y sefaladas
en la Figura 3-11), que proporcionan una superficie mucho mayor
para las proteinas de la cadena de transporte de electrones y la ATP
sintetasa.

P de ATP sin
oxigeno

En condiciones anaerobias, la glucosa y otros aziicares de seis car-

nos primero se fragmentan por etapas en un par de moléculas de
icido pirtivico, de tres carbonos, durante la gluclisis, como se ha
descrito en la pagina 64 (véase también la Figura 4-11). Esta seric
de reacciones conduce a que se produzcan dos moléculas de ATP
¥ dos moléculas de NADH. Pero en ausencia de oxigeno molecular
1o puede producirse la oxidacion posterior del dcido piravico, ya
que sin el oxigeno como aceptor final de electrones en la cadena
de transporte de electrones, el ciclo de Krebs y la cadena de trans-
porte de electrones no pueden tener lugar y, por tanto, ef NADH
producido en la glucdlisis no puede volver a oxidarse. El problema
se salva limpiamente en la mayoria de las células de los animales
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TABLA 4

Cilculo de las moléculas totales de ATP generadas
en la respiracién

ATP generado Fuente
4 Direczmente de a glucdi
2 Como GTP (-5ATP) e el dd de Krebs
4 Apartdel NADH en a guc
6 Apani del NADH producido en fa reaccién de-
‘wansformadén del &ido irvico a acet-CoA
4 A partir def PAD reducido en el cico de Krebs

18 A partr del NADH produddo en ¢l dico de Krebs

Utizados en las reacdones inicles de
eniqueciniento de e gucslss

Neto 36

2r2 empujar H' g

P
i en la mitocondria a I

mediante la reduccién del 4cido pirivico hasta dcido lictico (Figura
416). El dcido pirivico se convierte en el aceptor final de electro-
nes y el 4cido lictico en el producto final de la glucélisis anaerobia.
Este paso transforma el NADH en NAD", que se libera y se recicla
para captar mis H' y electrones. En la fermentacién alcohdlica
(por ejemplo la de las levaduras), hasta llegar al 4cido pirdvico, los
pasos son los mismos que en la glucolisis. Entonces se libera uno
de los carbonos como divxido de carbono y el compuest de dos
carbonos que queda se reduce a etanol, regenerindose NAI

1a glucslisis anaerobia sélo rinde 1/18 de lo que lo hace 1
oxidacion completa de la glucosa hasta diéxido de carbono y agua,
pero su enorme importancia radica en que puede aportar algo de
fosfato de alta energia en situaciones en las que no hay oxigeno o
su disponibilidad es muy baja. Muchos microorganismos viven ea
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 cadaveres en descomposicion. El misculo esquelético de
los vertebrados puede basar su actividad casi exclusivamente en la
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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 accién de enzimas
citoplasmicas (ruta glucolitica). La
acetil-CoA se forma a partir del
4cido pirtvico y entra en el ciclo
de Krebs. Una molécula de acetil-
CoA (dos carbonos) se oxida para
dar dos moléculas de diéxido 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 fosforilacion
del sustrato en la ruta glucolitica, 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 interviene en la Gltima etapa
del proceso como aceptor dltimo
de electrones al final de la cadena
de transporte de electrones, para
formar agua.
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2ATP

Figura 4-16

Gluclisis anaerobia, un proceso que tiene lugar en ausencia de
oxiger. La glucosa s fragmenta en dos moléculas de acido pirdvico,
ATP. El acido
pirvico, el aceptor final de los élomos de hidrégeno y electrones.
liberados durante su formacién, se transforma en 4cido lactico. Ei
hidrégeno y los electrones se recuperan a través del NAD".

gluctlisis anaerobia durante cortos periodos de esfuerzo, cuando
a contraccién es tan ripida o potente que el suministro de oxigeno a
los tejidos resulta insuficiente como para proporcionar toda la energia
necesaria para la fosforilacion oxidativa. En estos casos, los animales
10 pueden aguantar mucho, pero complementan la fosforilacién
oxidativa con la glucolisis anaerobia. Un tipo de fibra muscular (el
misculo blanco) tiene pocas mitocondrias y emplea principalmente
la gluctlisis anaerobia para producir ATP (Capitulo 29, p. 661)
En todos los tipos de musculos, las actividades intensas o de gran
esfuerzo van seguidas de un periodo en el que aumenta el consu-
mo de oxigeno a medida que se forma 4cido lictico, el producto final
de la glucolisis anaerobia, que se difunde desde los misculos hacia
el higado, donde se metaboliza. Dado que el consumo de oxigeno
aumenta después de una actividad intensa, se dice que durante la
misma el animal adquiere una deuda de oxigeno, que se recupera
cuando la actividad cesa y se metaboliza el 4cido lictico acumulado,

Algunos animales dependen fundamentalmente de la glucdlisis
anaerobia cuando realizan sus actividades normales. Por ejemplo,
los mamiferos y las aves que bucean dependen casi por completo
de la gluclisis anaerobia, que les proporciona la energia necesa-
ria para poder mantener inmersiones prolongadas sin respirar (es
decir, sin necesitar oxigeno). El salmon nunca podria alcanzar sus
lugares de freza si no fuera por la glucdlisis anaerobia, que le pro-
porciona casi todo el ATP que tiliza durante los grandes esfuerzos
musculares que tiene que realizar, corriente arriba, por ripidos y
cascadas. Muchos animales parisitos han prescindido totalmente
de la fosforilacion oxidativa en ciertas etapas de su ciclo vital.
Estos, en su metabolismo energéuco secretan productos finales
relativamente reducidos, como el 4cido succinico, el cido acé-
tico o el 4cido propionico. Estos (ompuesms se producen en las
reacciones que tienen lugar en las mitocondrias y de ellos derivan
varias moléculas mds de ATP que en la glucdlisis hasta el dcido
lactico, aunque estas secuencias son mucho menos eficaces que el
sistema cldsico de transporte de electeones.

METABOLISMO DE LOS LIPIDOS

El primer paso en la degradacién de un triglicérido es la hidrdlisis
hasta glicerol y tres moléculas de 4cidos grasos (Figura 4-17). El gli-
cerol se fosforila y entra en la ruta glucolitica (Figura 4-10).

Lo que queda de la molécula del triglicérido son los acidos
grasos. Por ejemplo, uno de los 4cidos grasos mis abundantes en la
naturaleza es el 4cido estedrico.

HiC_ CH, CH, CH, CH, CH, CH, CH, CHp O
TN NN NN NN NN
CH, CH, CH, CH, CH, CH, CH, CH, C

Acido estedrico OH

1 larga cadena hidrocarbonada de un dcido graso s va rom-
piendo por oxidacion en fragmentos de dos atomos de carbono. Estos
se separan desde el extremo de la molécula, en forma de acetil-CoA
Aunque se necesitan dos enlaces fosfato de alta energia para preparar
cada fragmento, esta energia procede de la reduccion del NAD" y del
FAD a NADH y FADH, respectivamente, y del grupo acetilo segin se
produce su degradacion en el ciclo de Krebs. La oxidacion completa
del dcido estedrico, de 18 carbonos, produce 146 moléculas de ATP.
En comparaci6n, tres moléculas de glucosa (ambién 18 carbonos en
total) rinden 108 moléculas de ATP. Como hay tres Acidos grasos
en cada molécula de triglicérido, se forman un total de 440 moléculas
de ATP. Se producen otras 22 moléculas de ATP adicionales en la
degradacion del glicerol, lo que da un total de 462 moléculas de ATP
No es de extranar que las grasas se consideren como el combustible
rey para los animales. Las grasas son combustibles mis concentrados
que los hidratos de carbono, ya que las primeras son hidrocarbu-
0s casi puros, contienen mis hidrogeno por dtomo de carbono que
los aziicares, y son los electrones energéticos del hidrégeno los
que dan lugar 2 los enlaces de alta energia, cuando se mueven a tra-
vés de la cadena de transporte de electrones en las mitocondrias.

Los depbsitos de grasa se forman principalmente a partir de los
excedentes de grasas e hidratos de carbono de la dieta. La acetil-CoA
es la fuente de dtomos de carbono para construis los acidos

mo todos los grandes tipos de moléculas organicas (hidratos de
catbono, grasas y proteinas) pueden degradacse 2 acetil-CoA, todas
ellas pueden convertirse en grasa almacenada. La ruta biosiniética de
los dcidos grasos recuerda a la inversa de la ruta carablica ya descrita,
pero requiere de un conjunto de enzimas completamente diferente. A
part de la acetil-CoA, la cadena de 4cido graso se ensambla utilizando
fragmentos de dos carbonos. Dado que los &cidos grasos bers enee
gia cuando se oxidan, obviamente su sintesis requiere un aporte de
energia, que es proporcionada principalmente por electrones de alta

Tgiicérido

Figura 4-17

Hidrelisis de un triglicérido (grasa neutra) por una lipasa intracelular.
Los radicales R de cada acido graso representan una cadena
hidrocarbonada.
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energia procedentes de la degradacion de la glucosa. Asi, el total de
ATP derivado de la oxidacion de una molécula de tiglicérido no es
tan grande como hemos calculado antes, yz que se requieren cantida-
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ejemplo disminuyendo la digestin y la absozcion de los lipidos en
¢l who digestivo o incrementando la tasa del metabolismo de los
lipidos voa vez que han sido absorbidos.

des variables de energia para su sintesis y

Las grasas almacenadas son la mayor reserva de combustible del
cuerpo. La mayor parte de la grasa utilizable se localiza en el tejido
adiposo blanco, que estd constituido por células especiales reflenas
de glébulos de triglicéridos. El tefido adiposo blanco se reparte por
toda la cavidad abdominal, los misculos, alrededor de los vasos san-
guineos y Organos grandes profundos (por ejemplo el corazén y los
rifiones), y especialmente bajo la piel. Las mujeres tienen aproxima-
damente un 30% més grasa que los hombres, y a esto se debe el dife-
rente aspecto de hombres y mujeres. Las personas también podemos.
acumular grandes cantidades de grasa con demasiada facilidad, lo que
genera un serio riesgo de caer enfermos.

Los aspectos fisiolégicos y psicologicos de Ia obesidad actualmente
estin siendo investigados por numerosos cientificos. Han aumen-
tado los indicios que indican que la ingestion de alimentos y, por
nio, la cantidad de grasa que se acumula en el cuerpo, estin
reguladas por un centro de control de la alimentacién localizado
en el cerebro (en las zonas lateral y ventral del hipotdlamo, y en el
tallo cercbral). Aqui se regula la ingesta y el peso normal del indi-
viduo, que puede mantenerse de forma persistente por encima, o
por debajo, del que se considera como “normal” para la poblacion
humana. Aunque cada vez hay més pruebas de que existe un com-
ponente genélico en la obesidad, la casi epidémica proporcion
de obesos en los Estados Unidos se puede explicar mucho mas
ficilmente por el esilo de vida y los habitos alimentarios de los ciu-
dadanos. Otros paises desarrollados muestran una tendencia similar,
aunque menos pronunciada, a desarrolar problemas relacionados
con Ia obesidad de sus habitantes

1as investigaciones realizadas también ponen de manifiesto
que el metabolismo de los lipidos en las personas obesas parece
anormal cuando se compara con el de los individuos delgados.
Estas investigaciones han conducido al desarrollo de sustancias
que actian en varios estados del metabolismo de los lipidos, por
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Figura 4-18

Destino de las proteinas de la dieta.

METABOLISMO DE LAS
PROTEINAS

Como las proteinas estin formadas por aminodcidos, de los que
generalmente existen 20 diferentes (p. 26), el tema central a conside-
rar es el metabolismo de los aminodcidos. fste es sumamente com-
plejo. Por una parte, cada uno de los 20 aminodcidos requiere rutas
de biosintesis y degradacion independientes. Por oira, los aminodci-
dos son precursores de las proteinas tisulares, las enzimas, los dcidos
nucleicos y otros compuestos nitrogenados, que forman el auténtico
entramado de la célula. El objetivo principal de la oxidacién de los
hidratos de carbono y de las grasas es proporcionar energia para
construir y mantener estas importantes macromoléculas.
‘omencemos con la reserva de aminodcidos de la sangre y
del fiuido extacelular, de la que se surten los tejidos para satisfacer
sus necesidades. Cuando los animales ingieren proteinas, la mayor
parte de éstas se digieren en el tubo digestivo, liberzadose los ami-
nodcidos que las constituyen, que son absorbidos (Figura 4-18). Las
proteinas tisulares también son hidrolizadas durante el crecimiento,
la reparacion y la reestructuracion normales de 1os tejidos; sus ami-
nodcidos, junto con los derivados de los nutrientes proteicos, pasan
a formar parte de la reserva de aminodcidos. Una parte de dicha
reserva se utiliza para reconstruir proteinas tisulares, pero la mayoria
de los animales ingiere un exceso de proteinas. Dado que los ami-
nodcidos, como tales, no se excretan en cantidades significativas,
deben ser eliminados de alguna manera. De hecho, los aminodcidos
pueden ser, y son, metabolizados a través de rutas oxidativas para
proporcionar fosfato de alta energia. En suma, el exceso de protei-
nas se utiliza como combustible, como ocurre con los hidratos de
carbono y las grasas. Su importancia como combustible depende,
por supuesto, de la naturaleza de la dieta. En los carnivoros, que
ingieren una dieta casi exclusivamente compuesta por proieinas y
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grasas, casi la mitad de su fosfato de alta energia procede de fa oxi-
dacién de los aminodcidos.

Antes de formar parte del dep6sito de combustible, debe
extraerse el nitrogeno de la molécula de aminodcido. Esto se puede
conseguir por desaminacion (el grupo amino s divide para formar
amoniaco y un cetoicido) o por transaminacion (el grupo amino s
transhere a un cetoicido para producir un nuevo aminodcido), Asi,
la degradacion de | da lugar a dos prod
les, cadenas carbonadas y amontaco, que son tratados de diferente
manera. Una vez que se han extraido los dtomos de nitrégeno, las
cadenas carbonadas de los aminocidos pueden oxidarse de forma
completa, generalmente siguiendo la ruta del 4cido pirdvico o la
del dcido acético. Estos residuos se incorporan entonces a las rutas
normales del metabolismo de los hidratos de carbono y de las grasas
(Figura 4-10).

El otro producto de la de los esel

Sustrato E
Punto —) /c
reouscer( _enama Actvader \_ J

A
Figura 4-19

El sitio activo d ima s6lo 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 se vuelve cataliticomente activo.

amoniaco. Este es un producto de desecho muy toxico, ya que
inhibe la respiracién al reaccionar con el 4cido a-cetoglutirico para
formar dcido glutimico (un aminodcido), y elimina, de manera muy
eficaz, el dcido a-cetoglutarico del ciclo de Krebs (Figura 4-13).
Deshacerse del amoniaco supone poco problema para los animales
acuiticos, 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 ficilmeate del amoniaco, y deben
destoxificarlo convirtiéndolo en un compuesto menos peligroso. Los
dos compuestos principales que se forman asi son la urea y el dcido
tirico, aunque diferentes grupos de vertebrados e invertebrados
excretan una gran variedad de otras formas no téxicas de amoniaco.
Entre los vertebrados, los anfibios y, sobre todo, los mamiferos, pro-
ducen urea. Los reptiles y las aves, igual que muchos invertebrados
terrestres, producen 4cido trico (la excrecin de dcido wrico por
pare de los insectos y las aves se describe en las péginas 451 y 597,
respectivamente).

El hecho clave que parece determinar el tipo de desecho nitro-
genado s la disponibilidad de agua en el ambiente. Cuando el agua
es abundante, el principal desecho nitrogenado es el amoniaco. Si el
agua es escasa, entonces lo es la urea. Para los animales que viven
en hibitat verdaderamente ridos, lo es el 4cido Grico. El icido Grico
s muy insoluble y precipita facilmente, lo que permite su excrecion
en forma s6lida. Los embriones de las aves y los reptiles se aprove-
chan enormemente de la excrecion de los residuos nitrogenados en
forma de cido trico, ya que los desechos no pueden ser eliminados
del interior del huevo. Durante el desarrollo embrionario, el inofen-
sivo dcido Grico en estado slido se va almacenando en una de las
membranas extraembrionarias. Cuando la cria irrumpe en su nuevo
mundo, el 4cido trico acumulado, junto con la ciscara del huevo y
las membranas que mantuvieron el desarrolo, son abandonados por
el recién nacido.

GESTION DEL METABOLISMO

El complejo patrn de las reacciones enzimticas que constituyen
el metabolismo no puede explicarse totalmente de acuerdo con las
leyes fisicoquimicas o por acontecimientos casuales. Aunque algu-
nas enzimas actian “automdticamente”, la actividad de otras esté

controlada. En el primer caso, suponiendo que la
funcién de una enzima es convertir A en B, si B se gasta por con-
version en otro compuesto, la enzima tenderd a restablecer la pro-
porcién original de B a partir de A. Como muchas enzimas actdan
de manera reversible, la reacci6n puede ser de sintesis o de degra-
dacion. Por ejemplo, un exceso de un metabolito intermediario del
ciclo de Krebs podria producir una sintesis de glucogeno; una esca-
sez de tal metabolito conduciria a la degradacion del glucgeno. Sin
embargo, esta compensacion automitica (equilibrio) no es suficiente
para explicar la regulacion del metabolismo.

Hay mecanismos que regulan las enzimas de forma estricta,
tanto en cantidad como en actividad. En las bacterias, los genes
que conducen a a sintesis de una enzima se activan o desactivan,
dependiendo de la presencia o ausencia de un sustato determinado,
De esta forma se puede controlar la cantidad de una enzima. Este
proceso es relativamente poco preciso.

Los mecanismos que alteran la actividad de las enzimas pueden
ajustar, ripida y exactamente, los procesos metabdlicos a medida
que las condiciones en el interior de la célula cambian. La presencia,
0 el aumento en la concentracion, de algunas lee(uIzs puede cam-
biar Ia forma de
o inhibiéndolas (Figura 4-19). Por ejemplo, P rosrormaoqumasa,
que cataliza la fosforilacion de la glucoss-6-fosfato a fructosa-1,6
bifosfato (Figura 4-15), es inhibida por las alias concentraciones de
ATP o de dcido cirico, ya que In presencia de estas moléculas signi-
fica que ha llegado una cantidad suficiente de precursores i ciclo de
Krebs y, por tanto, no se necesita més glucosa. En algunos casos, el
producto final de una reaccion metabolica concreta inhibe a la pri-
mera de las enzimas que intervienen en dicha reaccion. Este tipo de
‘mecanismo se denomina inhi n por retroalimentacién.

Ademés de estar sujetas a estos cambios en su forma fisica
muchas enzimas pueden existi en estado activo o inactivo, y éstos
pueden ser quimicamente diferentes. Por ejemplo, una manera
comiin de activar o desactivar una enzima es mediante la adicion de
un grupo fosfato a la molécula, lo que provoca un cambié de con-
formacién e la molécula que hace que el lugar activo de Ia enzima
quede expuesto o bloqueado. Las enzimas que degradan el gluco-
geno (fosforilasas) y que lo sintetizan (sintetasas), tienen una forma
activa y otra inactiva. Las condiciones que llevan a la activacién de la
fosforilasa inhiben a la sintetasa y viceversa
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Los seres vivos estin sujetos  las mismas leyes termodindmicas que
gobierman  los sistemas inanimidos. La primera ley establece que
i energia no se destruye, aunque puede transformarse. La segunda
ey afima que la estructura de un sistema estd dirigida bacia el des-
orden total 0, o que es lo mismo, a aumentar la entropia, a medida
que la energia s disipa de € La energia solar captada por fotosin-
Lesis como energia quimica de enlace pasa a través de la cadena
alimentaria, donde se utiliza para la biosiatesis, el transporte activo
y <l movimiento, y finalmente se disipa en forma de calor. Los seres
Jivos son capaces de disminuir su entropia y mantener un elevado
orden intemo debido 2 que la biosfera es un sistema abierto, del
cual se puede captar y utilizar energia. La energia utilizable en las
reacciones bioquimicas se denomina “energia libre".

Las enzimas generalmente son protefnas, a menudo asociadas
4 cofactores no proteinicos, que aceleran enormemente la velocidad
de las reacciones quimicas en los seres vivos. Una enzima realiza
su funcién uniéndose temporalmente a un reactivo (sustrato) por
un lugar activo, mediante un acoplamiento sumamente especifico.
En esta configuracion, el umbral energético de activacion interma
disminuye lo suficiente como para modificar el sustcato, y la enzima
recupera su forma original

Las células utilizan Ja energia almacenada en los enlaces qui
micos de los combustibles organicos, degradandolos a través de
cadenas de reacciones controladas enzimaticamente. Esta energia
de enlace es transferida al ATP y almacenada en forma de enlaces
fosfato de “alta cnergia”. EI ATP se produce en las células 2 medida
que se necesita para que su energia sea utilizada en diversos proce-
s0s de sintesis, de sectecion, 0 mecanicos,

La glucosa es una fuente de energia importante para las células
En el metabolismo aerobio (respiracién), la molécula de la glucosa (de
seis carbonos) se fragmenta en dos moléculas de dcido piravico
(de tres carbonos). El 4cido pirdvico sufre una descarboxilacion para
formar acetil-CoA (de dos carbonos), un intermediario fundamental,
que entra en el ciclo de Krebs, L acetil-CoA también puede proceder
de la degradacion de las grasas. En el ciclo de Krebs, la acetil-CoA se
oxida hasta di6xido de carbono en una serie de reacciones, en las qu
se producen electrones de alta energia que son captados por molécu-
s aceptoras de los mismos (NAD' y FAD). Al final, los electrones de
alta energia pasan a través de una cadena de transporte de electrones,

CUE NARIO

Enuncie la primera y la segunda leyes de la termodinamica. Los
seres vivos parecen violar la segunda ley de la termodinimica,
ya que mantienen un alto grado de organizacion a pesar de la
tendencia universal hacia el incremento de la desorganizacién.
#C6mo se explica esta paradoja?

Explique lo que se entiende por "energia libre” de un sistema.
Una reaccion que se produce espontdneamente, gendrd un
cambio positivo o negativo de energia libre?

Muchas reacciones bioquimicas se producen lentamente, a
menos que se disminuya el umbral energético de reaccién.
(Como se lleva esio a cabo en los seres vivos?

Qué sucede en la formacion de tn complejo enzima-sustrato
que favorece la rotura de los enlaces del sustrato?

2Qué se conoce como “enlace de alta energia®? (Por qué es bueno
que los seres vivos produzcan moléculas con este tipo de enlaces?
6. Aunque ei ATP es capaz de proporcionar energia a una

formada por una serie de moléculas transportadoras que se localizan
en la membrana interna de ks mitocondrias. Se produce un gradiente
de hidrgeno a medida que los electrones pasan de un transportador a
otro, hasta ses finalmente captados por el oxigeno y, a medida que los
iones de hidrogeno van pasando a favor del gradiente electroquimico,
se produce ATP gracias a las moléculas de ATP sintetasa localizadas
en la membrana interna de las mitocondrias. A partir de una molécula
de glucosa se puede generar un toral de 36 moléculas de ATP.

En ausencia de oxigeno (gluctlisis anaerobia), la gluco
sa se divide en dos moléculas de Acido lactico (de tres carbonos),
produciendo dos moléculas de ATP. Aunque la gluctlisis anaerobia
es mucho menos eficaz que el metabolismo aexobio, proporciona
al animal la energia necesaria para las contracciones musculares,
cuando las necesidades energéticas superan el sistema dependien
te del oxigeno; ademis, es la tnica fuente de energia para los micro-
iganismos que viven en ambientes desprovistos de oxigeno libre.

Los triglicéridos (grasas neutras), son depésitos de energia meta-
bolica especialmente ricos, debido a que los 4cidos grasos de que
estan compuestos estan fuertemente reducidos y son muy anhidros.
Los icidos grasos se degradan mediante Ia separacion secuencial de
unidades de dos carbonos, que entran en el ciclo de Krebs en forma
de acetil-CoA.

Los aminodcidos que exceden las necesidades para la sintesis

roteinas y otras biomoléculas grandes son utilizados como com-
bustible. Se degradan por desaminaci6n o por transaminacion para
producic amonfaco y cadenas carbonadas. Estas limas se incorpo-
ran al ciclo de Krebs para ser oxidadas. El amoniaco es un producto
de desecho, fuertemente t6xico, del que los animales acuiticos se
desprenden ripidamente, normalmente a través de sus superficies
respiratorias. Sin embargo, 10s animales terrestres convierten el amo-
niaco en compuestos mucho menos (éxicos, urea y 4cido (rico, para
su excrecion.

1a integracion de las ruas metabolicas esti rigidamente regu-
fada por mecanismos que controlan tanto Ia cantidad como la activi-
dad de las enzimas. La cantidad de enzimas estd regulada por ciertas
moléculas que activan o desactivan a sintesis enzimatica. La actividad
enzimitica puede alterarse por la presencia o la ausencia de metal
ltos que producen cambios de configuracion en las enzimas y, por
tanto, aumentan o disminuyen su eficacia como catalizadores.

reaccion endergbnica, gpor qué no puede considerarse como
un combustible?

Qué es una reaccion de oxidacion-reduccion y por qué se
consideran tan importantes en el metabolismo celular?

Cite un ejemplo de aceptor final de electrones en los
organismos aerobios ¥ otro en los anaerobios. Por qué es més
eficaz el metabolismo aerobio que el anaerobio?

£Por qué es necesario que la glucosa sea “mejorada® con ua
enlace fosfato de alia energia antes de ser degradada en la ruta
glucolitica?

Qué les ocurre a los electrones extraidos durante la oxidacion
de las triosas fosfato en la glucélisis?

ZPor qué se considera a la acetil-Coa como un intermediario
fundamental” en la respiracion?

ZPor qué los d1omos de oxigeno son importantes en la
fosforilacién oxidativa? ;Qué consecuencias tendria su falia

®
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durante un periodo breve de tiempo en 1os tejidos que
habitualmente emplean la fosforilacién oxidativa para obtener
energia?

13. Explique como pueden los animales producic ATP sin oxigeno.
Ya que la glucdlisis anaerobia es mucho menos eficaz que
la fosforilacion oxidativa, gpor qué no se ha descartado la
glucolisis anaerobia durante la evolucion animal?

14, Por qué se denomina a la grasa de los animales el
combustible rey? ;Cuil es el significado de la acetil-CoA en el
metabolismo de los lipidos?

Alberis, B, D. Bray, K. Hopkin, A Johnson, J. Lewis, M. Raff, K. Robe
Sk et 2003 Esonia e 5y, i 2. N Yok, Gt
Science Publishing. Proporciona wna descripcion bien escrita y mds
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15. 1a dsgrzdzcmn de los aminodcidos da lugar a dos productos,
0 y cadenas carbonadas. ;Qué les ocurre a estos
produclos’

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

Explique tres maneras por las que pueden regularse las
enzimas en las células.

S
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Principios de la genética
Evolucién orgdnica

El proceso reproductor
Principios del desarrollo

Jardin en el que Gregor Mendel realizs sus experimentos, Bino, Republica Checa.

Un cédigo para todo lo vivo

El principio de la transmision de la herencia es la clave central de la
vida sobre la Tierra: todos los organismos heredan de sus progeni-
tores la organizacion estructural y funcional. Lo que hereda la des-
cendencia no es una copia exacta de los padres, pero si un conjunto
de instrucciones codificadas que el organismo en desarrollo utiliza
para construir un cuerpo parecido al de sus progenitores. Estas ins-
trucciones existen en forma de genes, que son las unidades funda-
mentales de la herencia. Uno de los grandes avances de la biologia
modema fue el descubrimiento realizado en 1953 por James Watson
y Prancis Crick de la naturaleza de esas instrucciones codificadas

Principios de la genética

en los genes. El material genélico (icido desoxirribonucleico, DNA)
esté formado por bases nitrogenadas dispuestas a lo largo de una
cadena de unidades de azicar y fosfato. El codigo genético sc basa
en el orden lineal de la secuencia de bases en la cadena de DNA.

Debido a que las moléculas de DNA se autorreplican y pasan de
generacion en generacion, en una poblacion las variaciones gené:
ticas se pueden heredar y extender. Tales alteraciones moleculares,
denominadas mutaciones, son la fuente tltima de la variacion biolé-
gica y la “materia prima® de la evolucién.
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n principio bisico de Iz teoria evolutiva moderna es que

105 organismos alcanzan su diversidad a través de modifica-

ciones hereditarias de las poblaciones. Todos los linajes de
plantas y animales estin emparentados por descender de poblacio-
nes ancestrales comunes.

La herencia establece la continuidad de las formas de vida. Aun-
que en una generacion concreta o descendientes y los progenito-
res puedan parecer diferentes, existe, sin embargo, una continuidad
genética que se transmite de generacion en generacion en cualquier
especie de planta o animal. Un descendiente hereda de sus proge-
nitores un conjunto de informaciones codificadas (genes), que un
huevo fecundado wiliza, bajo la influencia de factores ambientales,
para dirigir su desarrollo hasta alcanzar el estado de adulto con sus
caracteristicas fisicas nicas. Cada generacion lega a la siguiente las
instrucciones necesaias para mantener la continuidad de Ia vida.

El gen es la entidad unitaria de la herencia, la base germinal para
cada caracteristica que aparece en un organismo. El estudio de lo que
son los genes, como se transiiten y como funcionan constituye una
ciencia, a Genética. Es una ciencia que trata sobre las causas que
subyacen a la semejanza, como se observa en la gran fidelidad de la
reproduccion, y a la variacion, que constituye la materia prima de la
evolucion orginica. Todos los setes vivos utilizan el mismo sistema
para almacenar informacién, transferirla y traducirla, lo que ha pro-
porcionado una explicacién tanto para la estabilidad de todo lo vivo
Como para su origen  partir de una forma ancestral comn. fiste es
uno de los conceptos unificadores més importantes de la Biologia

LAS INVESTIGACIONES DE
MENDEL

El primero en formular los principios de Ia herencia fue Gregor Johann
Mendel (1822-1884) (Figura 5-1 y p. 18), un monje agustino que vivié
en Briian (Brmo), Moravia. En aquel tiempo, Briinn formaba parte de
Austria, pero ahora sc encuentra en el este de la Repblica Checa
Mientras llevaba a cabo experimentos de cultivo en un pequedo jardin
del monasterio entre 1856 y 1864, Mendel examinG minuciosamente la
progenic de muchos miles de plantas. Enunci6 de forma simple y ele-
gante las leyes que rigen la transmision de los caracteres de los proge-
nitores a sus descendientes. Sus descubrimientos, publicados en 1866,
fueron de gran importancia, al aparecer inmediatamente después de la
publicacion de f origen de las especies por m: seleccion natu-
7al de Darwin. Sin embargo, los descubrimientos de Mendel permane-
cieron despreciados y olvidados hasta 1900, unos 35 arios después de
haber sido realizados y 16 anos después de la muerte de Mendel.

Las observaciones clsicas de Mendel se basaron en los
guisantes de jardin, ya que eran de raza pura y se diferenciaban
unos de otros por diversas caracteristicas evidentes. Por ejemplo,
algunas variedades eran manifiestamente enanas, mientras que
otras eran alas; algunas razas producian semillas lisas, mientras
que otras las producian rugosas (Figura 5-1). Mendel escogio
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medio simple a base de plitanos y levadura. Lo mds importante es

que se producia una nueva generacion cada 10 dias, lo que permi-

6 2 Morgan trabajar 25 veces mis ripido que con organismos que
necesitan un afo para madurar, como los guisantes de jardin. I tra-
bajo de Morgan condujo a la realizacion de mapas de los genes en

los cromosomas y fundé la disciplina de la Citogenética

Mendel cruzo plantas con caracteristicas contrastadas, haciendo
cruces para cada una de las siete caracteristicas que se muestran en
la Figura 5-1. Lo hizo extirpando los estambres (parte masculina,
que contiene el polen) de una flor para evitar la autofecundacion
¥ colocando en el estigma (parte femenina de la floo) de esta flor
polen de otra planta con el caricter opuesto. La polinizacion por
otros medios, como el viento o los insectos, era rara, por lo que no
afect6 a sus resultados. Los descendientes de estos cruces se cono-
cen como hibridos, ya que contienen la informacién genética de
las dos razas a que pertenecen los progenitores. Mendel recogi6 las
semillas producidas por las flores que habfan tenido una fecunda-
cion cruzada, plants las semillas hibridas y estudi6 las caracteristicas
de las plantas obienidas. Entonces, estas piantas hibridas se reprodu-
jeron por autofecundacién,

ndel no sabia nada de fa base citologica de la herencia, ya
que los cromosomas y los genes aiin no se habian descubierto
Aunque podemos admirar Ia inteligencia de Mendel por su descu-
brimiento de los principios de la herencia sin tener conocimiento
de los cromosomas, estos principios son ciertamente mis ficiles de
entender si primero revisamos el comporamiento de los cromoso-
mas, especialmente en la meiosis.

BASE CROMOSOMICA DE LA
HERENCIA

En los organismos con reproduccion sexual hay célutas sexuales
especiales o gametos (6vulos y espermatozoides) que ransmiten
la én genética desde los a los d

tes. La explicacion cientifica de los principios genéticos requxrié
del estudio de las células germinales y su comportamiento, asi
como el de Ia correlacion entre |a transmision y los resultados visi-
bles de la herencia. Pronto se sospecho que el niicleo de las célu-
las sexuales, y especialmente sus cromosomas, encerraban el
secreto del mecanismo de la herencia. Los cromosomas aparente-
mente son las Gnicas entidades que se transmiten en cantidades
iguales desde ambos progenitores a los descendientes.

Cuando se redescubrieron las leyes de Mendel en 1900, qued6
patente su paralefismo con el comportamiento citolégico de los cro-
‘mosomas. Experimentos posteriores mostraron que los cromosomas
llevaban el material hereditario.

sencillas y eviando  pyoc o ase divisié 3 de 1
cuidadosamente aquellas que fueran meramente cuanti o 1vision r a de los
Ppresentaran una variacién continua. Una segunda razon para eleg gametos

alos guisantes fue que se autofecundaban, pero también se podlan
realizar experimentalmente fecundaciones cruzadas.

Se avanzo un paso de gigante en la genética cromosémica cuando
el genetista americano Thomas Hunt Morgan y sus colegas seleccio-
naron para sus estudios a la mosca de la fruta Drosophila melaro-
gaster (1910-1920). Las moscas se podian criar, con un bajo coste y
ficilmente, en frascos de laboratotio y se podian alimentar con un

Aunque las especies animales se diferencian por poseer en sus células
somiticas un nimero caracteristico de cromosomas, y éstos tienen un
tamaiio y una forma que también son caracteristicos, una propiedad
comiin a todos ellos es que se presenian por parejas. Los dos miem-
bros de una pareja de cromosomas contienen genes similares en los
que estin codificados los mismos conjuntos de caracteristicas y gene-
ralmente, aunque no siempre, tienen el mismo tamafio y forma. Los
miembros de cada una de estas parejas se denominan cromosomas
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Proporcion 3.15:1

Semillas amarillas vs.
semillas verdes.

F, = todas amarilas
Fl= 6022 amarilas

2001 verdes
Proporcién 3.01:1

Figura 5-1

Estos son

generacion.

homélogos; y cada miembro de la pareja es un homélogo. Un
homlogo proviene de la madre y el oto del padre. 1a meiosis con-
siste en dos divisiones nucleares especiales en las que el material
genético sc replica una vez'y a continuacin se producen dos divisio-
nes celulares consecutivas (Figura 5-2). El resultado es un grupo de
cuairo células hijas, cada una de las cuales slo tiene un miembro de
cada pareja de cromosomas homélogos. Los cromosomas presentes
en cada célula hija tras la meiosis se denominan, en conjunto, dota-
cién cromosémica sencilla. El nimero de cromosomas de una dota-
cién sencilla, que varia segiin las especies, se denomina némero
haploide () de cromosomas. Cuando un par de gametos se unen en
el momento de la fecundacién, cada uno de ellos aporta su dotacion
cromosomica a la célula recién formada, llamada zigoto, que, por
tanto, tendrd dos dotaciones cromosomicas completas. El nimero de
cromosomas de estas dos dotaciones cromosGmicas completas se
denomina nimero diploide (2n). En el ser humaro los zigotos y las

células somiicas normalmente tienen un némero diploide (27) de 46
cromosomas; los gametos tienen el nimero haploide (), 0 23, y la
meiosis reduce el nimero de cromasomas de diploide a haploide.
Cada una de lss células del cuerpo tiene dos copias del gen
dela on de una concreta, una en
cada uno de los cromosomas homélogos. Las formas alternativas de
los genes para la misma caracteristica se denominan formas aléli-
cas, o alelos. A veces, solamente uno de estos alelos tiene un efecto
visible sobre el organismo, aunque en cada célula estin los dos y,
fanto uno como otro, pueden haber pasado 2 la descendencia como
resultado de la meiosis y de la comrespondiente fecundacion.

Los alelos son formas altemativas del mismo gen que han surgido
por mutacitn de una secuencia de DNA. Tgual que en un equipo
de beisbol que tiene varios lanzadores, en un momento dado, 6lo
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B SINAPSIS

N MEIOSIS |

Crométidas
hermanas

Profase | tardia

Homélogo  Homélogo

MEIOSIS Il

Profase Il

Metatase il

Anafase Il

Telofase It

Figura 5-2
A. Meiosis en una célula sexual con dos pares de Profase |, los he I emparejan (sinapsis) formando bivalentes.
Un bivalente est4 formado por un par de cromosomas homélogos, cada uno de ellos formado por un par de cromatidas hermanas idénticas unidas
por el centrémero, Metafase |, los bivalentes se sitian en el ecuador del huso. Anafase |, los cromosomas que formaban los antiguos bivalentes se
desplazan hacia polos opuestos. Profase I, las células huas (ormenen un <romosoma de cada par de homélogos (haploides), pero cada cromosoma
se ha replicado unidas por el cent letafase itian en el ecuador del huso. Anafase Il, se separan las
cromatidas de cada cromosoma. Telofase 1l se forman cua!m cuulas thlmdes (gametos) cida una con los cromosomas sin replicar (una cromatida
por (mmusuma) B. La sinapsis se produ(! enla, pmfase I, en la que pueden romper e intercambiar porciones

regién 4 6 i alo largo de todo el bivalente.
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uno de elios puede ocupar el puesio de lanzador en el campo, s6lo
un alelo puede ocupar un Jocus cromosomiico (posicion). Los alelos
altemativos para el locus puedea estar en cromosomas homologos
de un mismo individuo, haciendo que dicho individuo sea heterozi-
6tico para el gen en cuestion. Se pueden encontrar numerosas for-
mas alélicas de un gen en diferentes individuos de una poblacion,
1o que se conoce como “alelas miliiples” (p. 85).

Durante el crecimiento de un individuo, todas las células que se
estin dividiends
‘mas (la mitosis se describe en la p. 52). En los Grganos reproductores,
fos gametos (células germinales) se forman después de la meiosis, que
los cromosomas de cada par de homdlogos. Si no fuera por

esta division reductora, la unién del vulo y el espermatozoide produ-
ciria un individuo con el doble de cromosomas que los progenitores
En unas pocas generaciones la continuacién de este proceso podsia
generar un niimero astron6mico de cromosomas en cada célula

La mayoria de las propiedades tnicas de la meiosis tienen lugar
durante Iz profase de la primera division meidtica (Figura 5-2). Antes
de la meiosis, cada cromosoma se replica para formar dos cromiti-
das unidas por un punto, el centromero. Los dos miembros de cada
par de cromosomas homélogos se ponen en contacto lateralmente
(sinapsis) para formar un bivalente, lo que permite que se produzca
Ia recombinacién génica entre los cromosomas homélogos pareados
(p. 89). Cada cromosoma del bivalente esti formado por dos pares
de crométidas (cada par es una diada, con las dos cromtidas herma-
nas unidas por el centromero), o cuatro futuros cromosomas, y por
tanto se denomina tétrada. La posicion o localizacion de cualquier
gen sobre un cromosoma se denomina el locus del gen (pi., loci) y
en la sinapsis todos los loci de los genes de wna crométida nommal-
mente se sittian exactamente enfrentados 2 los loci correspondientes
de la crométida hermana y entee las cromitidas de los cromosomas
homélogos. Hacia el final de la profase, los cromosomas se acortan y
engrosan, y entonces empieza la primera division meitica

Al contrario que en la mitosis, los centromeros que mantienen
juntas a las cromatidas 70 se dividen en Ia anafase. Como resultado,
cada una de las diadas es empujada hacia uno de los polos opuestos
por los microtdbulos del huso acromitico. En la telofase de la pri-
mera division meidica en cada polo de la célula hay una diada de
cada una de las tétradas que se formaron en la profase. Por tanto, al
final de la primera division meidtica, las células hijas contienen un
cromosoma de cada par de homdlogos de las células progenitoras,
por lo que el nimero total de cromosomas se ha reducido hasta sex
haploide. Sin embargo, debido a que cada cromosoma est formado
por dos cromatidas unidas por el centromero, cada célula contiene
el doble de DNA que cada uno de los gametos

La segunda division meidtica recuerda mds a los procesos que
tienen lugar en la mitosis. Las diadas se separan al principio de la
anafase por la division de sus centrémeros, y los cromosomas, de
una sola cromitida, se desplazan hacia cada polo. Asi, al final de la
segunda division mei6iica las células tienen un nimero haploide de
cromosomas y cada cromitida de una tétrada original se encuentra
en un nicleo diferente. Se forman cuatro productos, cada uno de los
cuales presenta un juego haploide completo de cromosomas y sélo
una copia de cada gen. Solamente uno de los cuatro productos de la
‘gametogénesis femenina serd un gameto funcional (p. 146).

Determinacién del sexo

Antes de que se pusiera de manifiesto la importancia de los cromo-
somas en la herencia, a principios del siglo XX, se desconocia por

completo el control genético del sexo. La primera pista cientifica
sobre la determinacion cromosémica del sexo se produjo en 1902,
cuando C. McClung observé como las chinches (Hemiptera) produ-
cian dos tipos de espermatozoides aproximadamente en igual
nimero. Un tipo contenia, entre su juego normal de cromosomas,
un cromosoma denominado accesorio que falizba en ef otro tipo de
espermatozoides. Como todos los 6vulos de estas especies tenian €l
‘mismo niimero haploide de cromosomas, fa mitad de los espermato-
zoides tendsia el mismo ndmero de cromosomas que los 6vulos, y la
otra mitad tendria un cromosoma menos. Cuando un 6vulo era
fecundado por un espermatozoide que llevaba el cromosoma acce-
sorio (sexual), la descendencia resultante era una hembra; cuando
era fecundado por un espermatozoide sin cromosoma accesorio, la
descendencia era un macho. Como consecuencia se realizo una dis.
tinci6n enire cromosomas sexuales, que determinaban el sexo (y los
caracteres ligados al sexo), y los autosomas, el resto de cromoso-
mas, que no influian en el sexo. Este particular tipo de determina-
cién del sexo a veces se denomina como tipo XX-XO, lo que indica
que las hembras tienen dos cromosomas X y los machos s6lo tienen
un cromosoma X (el O denota ausencia de cromosoma). Ef método
XX-XO de determinacion del sexo se representa en la Figura 5-3.

Mis tarde se descubrieron otros tipos de determinacién del sexo.
En el hombre y en otros muchos animales, ambos sexos presentan
el mismo nimero de cromosomas; sin embargo, los cromosomas
sexuales son iguales en las hembras (XX) y distintos en los machos
QXY). Por esta razon, el vulo humano tiene 22 autosomas + 1 cro-
mosoma X. Los espermatozoides son de dos tipos: la mitad lleva 22
autosomas + 1 cromosoma X y la otra mitad lleva 22 autosomas + 1
cromosoma Y. El cromosoma Y es mucho més pequedo que el X y
contiene muy poca informacion genética. En la fecundacién, cuando
se juntan 2 cromosomas X, Ia descendencia es una hembra; cvando s
juntan un X y un Y, la descendencia es un macho. Ei tipo XX-XY de
determinacion del sexo se muestra en la Figura 5-4.

Un tercer tipo de determinacion del sexo se encuentra en las
aves, las polillas, las mariposas y algunos peces, en los que el macho
tiene 2 cromosomas X (que a veces se denominan ZZ) y la hem-
bra un X y un Y (0 2W). Finalmente, existen algunos invertebrados
(p. 380) y vertebrados (p. 571) en los que €l sexo viene determinado
por las condiciones ambientales o del comportamiento mis que por

Hembra Macho
X X

Svalos Hembra | Macho

0 (Cromosoma ausente)

Zigotos

Figura 5-3
Determinacién del sexo, tipo XX-XO. S6lo se representan los
cromosomas sexuales.
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Zigotos

Owulo Hembra | Macho

Figura 5-4
Determinacion del sexo, tipo XX-XY. Sélo se representan los
cromosomas sexuales.

los cromosomas sexvales, o por loci gendticos cuya variacion no se
asocia con una diferencia visible en la estructura cromosdmica

En el caso de los cromosomas X e Y, los cromosomas homolo-
gos son distintos en forma y tamafio; por tanto, no llevan los mismos
genes. Los genes del cromosoma X con frecuencia no tienen sus
correspondientes alelos en el diminuto cromosoma Y. Este hecho es
muy importante en la herencia ligada al sexo (p. 87).

LEYES MENDELIANAS DE LA
HERENCIA

Primera ley de Mendel

Laley de la segregacién de Mendel establece que en la formacitn de
Ios gametos, los factores pares que especifican fenotipos alternativos
(caracteres visibles) se segregan de forma que cada gameto silo recibe
wuno de parcja. En uno de

les, Mendel poliniz plantas alas de 1223 puta con el polen de plantas
enanas de raza pura. Por tanto, los caracteres visibles, o fenotipos, de
los progenitores eran alto y enano. Encontrd que toda la progenie
de la primera generacitn (F,) era tan alta como los progenitores altos
del cruce. El cruce reciproco —plantas enanas polinizadas con plantas
altas— produjo el mismo resultado. El fenotipo alto aparecia en toda la
progenie con independencia de Ia forma de realizar el cruce. Obvia-
mente, este tipo de herencia no era una mezcla de dos caracteres, ya
que ninguna planta de la progenie fue de tamaio intermedio.

A continuacién, Mendel autofecundd las plantas altas de la F, y
se produjo una progenie de varios cientos de individuos, la segunda
generacion (F,). Esta vez aparecieron plantas tanto alias como
enanas. De nuevo no habia mezcla (no habia plantas de tamafio
intermedio), pero la aparicién de plantas enanas a partic de plan-
tas parentales altas era sorprendente. El caricter enano, presente en
la mitad de las plantas abuelas pero no en las progenitoras, habia
reaparecido. Cuando cont6 el nimero real de plantas altas y enanas
de la generacion F,, descubrio que habia casi exactamente tres veces
més plantas altas que enanas

Mendel repiti6 entonces este experimento con los otros
seis caracteres contrastados que habia escogido y, en cada caso,
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obtuvo proporciones muy proximas a 3:1 (Figura 5-1. En este
punto debio quedar claro para Mendel que estaba tratando con
determinantes hereditarios para los caracteres opuestos que no
se mezclaban al juntarse. Incluso aunque el caricter enano des-
apareci6 en la generacion F,, reaparecid integramente expresado
en la F, Concluyé que las plantas de la generacion F, llevaban
determinantes (que él llamo “factores®) de ambos progenitores,
alios y enanos, a pesar de que solo el caricter alio se expresd en
la generacion F,.

Mendel llam al factor alto dominante y al enano recesivo. De
forma similar, los demds pares de caracteres que estudio mostraban
dominancia y recesividad. Alli donde se presentase un factor domi-
nante, el recesivo no se podria apreciar. El factor recesivo solamente
aparecia cuando ambos factores eran recesivos o, en otras palabras,
en condiciones puras.

Al representar sus cruces, Mendel utiliz6 letras como simbolos:
una letra mayéscula representa un caricter dominanie y la misma
letra mindscula el correspondiente carcter recesivo. Los genetistas
modernos todavia siguen esta costumbre. Asi, los factores para plan-
tas altas puras se podrian representar por T/7, los recesivos puros
por ¢4, y los mixtos o hibridos de las dos plantas por 7/ La barra
indica que los alelos estin en cromosomas homélogos. El zigoto
lieva la constitucion genética completa del organismo. Todos los

gametos producidos por T/7 deben ser necesariamente 7, mientras
que aquellos producidos por /4 deben ser t. Asi, un zigoto produ-
cido por la unién de estos dos debe ser 7/, un heterozigoto. Por
otra parte, las plantas altas puras (7/7) y las plantas enanas puras
(¥ son homozigsticas, lo que significa que los pares de factores
(alelos) son iguales en los cromosomas homélogos. Un cruce que
implique variacién de un solo locus se denomina cruce monohi-
b

0.

En el cruce de plantas altas con plantas enanas habia dos
fenotipos: altas y enanas. De acuerdo con las formulas genéticas
hay tres tipos hereditarios: T/T, T/, y tt. Estos son los llamados
genotipos. Un genotipo es una combinacion alélica (777, T, &
), y el fenotipo es el correspondiente aspecto del organismo (alta
0 enana).

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

Progenitores (P) T/ (altas) x Ut (enanas)
Gametos todas T_ todas t
s
Fi Tt (altas]]
Hibridos. it x T,
XN ¥

Gametos 7

b ¥
Genotipos £, TIT<""Tit T it
FenoliposF,  Altas  Altas Altas  Enanas

Todas las combinaciones posibles de gametos F, en los zigotos de la
E, producicin una proporcion fenotipica 3:1 y una proporcién geno-
fipica 1:2:1. En este tipo de cruces es conveniente utilizar el método
tabular disenado por Punnett (cuadro de Punnet)) para representar
las distintas combinaciones que resultan de un cruce. El siguiente
esquema se podria aplicar en los cruces de la generacion F,:
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Gvulos
Polen BT Tt

) Yy 1T g It
' T (remogsicas | i atas)

o 0
Yt | (nibridas attas) | "T0I900R

Proporcion: 3 altas por 1 enana

El siguiente paso fue muy importante, ya que permitio a Mendel
probar su hipdresis de que todas las plantas conteniaa faciores 00 mis-
cibles de ambos las planas de
Ia generacion F; esto s, fecund el estigma de una flor con el polen
de esa misma flor. Los resultados mostraron que las plantas enanas de
Ia F, autopolinizadas solamente producian plantas enanas, mientras
que’un tercio de las plantas altas de Ia F, p plans altas y los
otros dos tercios daban lugar a plantas tanto altas como enanas con
una proporcion de 3:1, exactamente como lo habian hecho las plantas
de la F,. Los genotipos y los fenotipos fueron como sigue:

g T Todas T (homaigoicas altas)
Plantas de fa F Altas { e
Yy T 1 T2 7 113 has: 1 anana)

Enanas'i tt S5 Todas ot (homorigbtcas enanas)

Este experimento mostré que las plantas enanas eran puras, ya que

siempre dban Lgas a plantas enanas cuando se autopoliniaban; 1«5
i “También demc

6 que el caricter enano, aunque desaparecia en las plantas de la p

donde todas eran altas, aparecia de nuevo en las plantas de la F,.

Mendel razoné que los factores para la altura y el enanismo
eran unidades que no se mezclaban cuando se juntaban en un ejem-
plar hibrido. La generaci6n F, contenia ambas unidades o factores,
pero cuando estas plantas formaban sus células germinales, los fac-
tores se separaban de forma que cada célula germinal s6l0 poseia
un factor. En una planta pura ambos factores eran iguales y en una
hibrida cran diferentes. Mendel concluy que las células germinales
individuales eran siempre puras con respecto a un par de factores
opuestos, incluso aunque las células germinales se formaran a partic
de individuos hibridos que tuvieran ambos caracteres Opuesos.

Esta idea consituy6 la base para Iz ley de Mendel de la segrega-
cién, que establece que siempre que dos factores aparecen juntos en
un hibrido, se segregan en los distintos gametos que dicho hibrido
produce. Cada uno de los factores pares o alelos que posee el pro-
genitor pasa con igual frecuencia a los gametos. Hoy comprendemos
que los factores se segregan porque hay dos alelos para el caricter,
uno en cada cromosoma de un par homdlogo, pero los gametos
slo reciben un alelo en la meiosis. Por tanto, el uso actual de la
ley de Ia segregacion se reﬁere a la separacién de los cromosomas
homslogos durante la meios

La gran contribucion de Meadel fuc su vision cusntiativa de fa
herencia. Esto marca realmente el nacimiento de la Genética, ya que
antes de Mendel se asumia que los caracteres se mezclaban como
dos colores de pintura, un concepto que desafortunadamente persiste
todavia en la mente de muchos y que constituy6 un problema para
la teoria de la seleccién natural de Darwin cuando éste la propuso
(p. 17). Si los caracteres se mezclaran, la variabilidad se habria per-
dido en la hibridacién. Con la herencia independiente, los diferentes
alelos se manticnen intactos a través del proceso de la herencia y se
pueden combinar como las piezas de un juego de construccion.

Al no resefar hallazgos conflictivos, que probablemente debieron haber

surgido como lo hacen en cualquier investigacion ociginal, Mendel ha

sido acusado de “amafar” sus resultados. Bl hecho es, sin embargo,

que &l evits cuidadosamente el material ambiguo y se concentrd en el

mensaje central. Los resultados obienidos por Mendel han resisido las
de lizada lo

que confima su integridad cientifica.

Cruces prueba
Cuando uno de los alelas es dominante, los individuos heterozigticos
poseen el alelo que hace que su fenolipo sea idéntico al de los indivi-
duos homozigbiicos para el alelo dominante. Por lo tanto, 1o se puede
determinar el genotipo de estos individuos s6lo con observar su feno-
ipo. Por ejemplo, en el experimento de Mendel para los caracteres altas
¥ enanas, es imposible deierminar I conslitucion genética de las plantas
altas de la generacion F, mediante una mera inspeccion de las plan-
s Las tres cuartas partes de esta generacion son plantas alas, pero
scuiles son heterozigdiicas?

Paa avengu:do. como Mendel razond, se cruzan los individuos
problema con recesivos puros. Si las plantas altas son homozigoticas,
todas las plantas en dicho cruce prueba resularan altas, asi:

Progenitores T/ (altas) x 0t (enanas)

Svulos
Polen T T

Tt it
(nibridas aitas) | (hibridas altas)

4 14
(hibridas altas) | (hibridas atas),

Toda la descendencia es T (hibridas altas). Si las plantas altas son hete-
rozigéticas, la mitad de la descendencia s alta y la otra mitad enana, asi

Progenitores  TIt (altas) x ¢t (enanas)

Svulos

Polen T ‘
- i

(homozigsticas

| (niridas atas) (" T ers
' I i

(hibridas altas)
enanas)

El cruce prueba se usa con frecuencia en la genética modema para
conocer la consitucion genética de a descendencia y como un mecio
ripido para producir
¥ plantas.

Herencia intermedia

En algunos casos ningin alelo es completamente dominante sobre el
otro y el fenotipo del heterozigoto muestra caracteristicas intermedias
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entre las de los progenitores, o bastante diferentes. Esto sc denomina
herendia intermedia, 0 dominancia incompleta. En las flores
del dondiego de noche (Mirabili9), dos variantes alélicas dan lugar a
flores rojas frente @ 10sas o blancas; las planias homozigéticas tie
nen flores rojas © blancas, mientras que las heterozigdticas poscen flo-
tes rosas. En cierta raza de gallinas, un cruce enue individuos con
plunias negras y otzos con plumas blancas moteadas produce una des-
cendencia que presenta un color que 10 es gris, sino un color distintivo
llamado azul andaluz (Figura 5-5). En cada caso, si se cruzan las F,, las
F, tienen una proporcion de 1:2:1 por colores, o 1 rojo: 2 rosa: 1 blanco
para el dondiego de noche y 1 negro: 2 azul: 1 blanco para las gallinas
andaluzas. Esto se puede esquematizar, en el caso de las gallinas, como
sigue:

Progenitores BB (plumasnegras) X BYB' (plumas blancas)
Gametos las B jas 8"

Fr BB todas azules)

Cruce de hibridos B X BB

Gametos 88 88

Genotipos de la Fp B/ L] S EZ3
Fenotipos de la Fp Negras Azles  Azules Blancas

Cuando ninguno de los alelos es recesivo, es costumbre represen-
tarlos con letras mayvisculas y distinguirlos mediante la adicion de
un signo “prima” (B o por letras en superindice, por ejemplo, B
(para plumas negras) y B (para plumas blancas)

En este tipo de cruzamiento, el fenotipo heterozigstico es sin
duda una mezcla de los caracteres de ambos progenitores. Es ficil
ver cémo observaciones de este tipo podrian reforzar el concepto
de *mezcla® en la herencia. Sin embargo, en el cruce de gallinas
negras y blancas, o en el de las flores blancas y rofas, s6lo el hibrido
es una mezcla fenotipica; sus factores hereditarios no se mezclan y
Tos descendientes homozigéticos presentan fenotipos idénticos a los
fenotipos parentales.

Segunda ley de Mendel

La segunda ley de Mendel estd relacionada con el esiudio de dos
pares de factores hereditarios al mismo tiempo. Por ejemplo: dla
herencia de los factores para las semillas amarillas o verdes tiene
alguna influencia con Iz herencia de los factores para las plantas
altas o enanas cuando las razas que se cruzan difieren tanto en el
color de las semillas como en la altura de la plantas? Mendel llevs a
cabo experimentos cruzando razas de guisantes que se diferencia-
ban unas de otras en dos o mas caracteres fenotipicos debidos a la
variacion de genes diferentes localizados en cromosomas distinios.
Segin Iz ley de la segregacion independiente, de Mendel, fos
genes localizados en diferentes pares de cromosomas homslogos se
segregan independientemente durante la meiosis.

Mendel ya habia establecido que las plantas altas eran dominan-
tes sobse las enanas. También notd que los cruces entre plantas con
semillas amarilias y plantas con semillas verdes producian otras
con semillas amarillas en la generacion F,; por tanto, el amarillo era
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A Je=

B/B (todas azules)

BB X 85

1 Negra 1 Bianca moteada
(8/8) (B/8)

Figura S-S

Cruce entre galiinas con plumas negras y gallinas con plumas blancas

moteadas. Las gallinas negras y las blancas son homozigoticas; las de
color azul andaluz son heterozigsticas.

dominante sobre el verde. El siguiente paso fue realizar un cruce
entre plantas que se diferenciaban en estos dos caracteres. Cuando
una planta alta con semillas amarillas (777 ¥/9) fue cruzada con una
planta enana con semillas verdes (¢ /9), Ias plantas de la F, fueron
altas y amarilias, tal y como se esperaba (7t ¥5)

Después los hibridos de la , se autofecundaron, con los resul-
tados de la F, que se muestran en la Figura 5-6.

Progenitores 717 /¥ (323
atas, amarilas) (enanas, verdes)
Gametos  todos TY. todos ty
Fi Tty
(altas, amarilas)

Mendel ya sabia que un cruce entre dos plantas con un tnico
par de alelos del genotipo 772 daria una proporcion 3:1. De forma
similar, un cruce entre dos plantas con los genotipos ¥ produciria
la misma proporcion 3:1. Si examinamos solamente los fenotipos
altas y enanas esperados en el resultado del experimento dihibrido
se producen 12 planias altas y 4 enanas, lo que se reduce a una
proporcion 3:1. Por otra parte, un total de 12 plantas tienen semi-
llas amarillas por cada 4 plantas que las tienen verdes, de nuevo
una proporcién 3:1. Asi, la proporcion monohibrida permanece
para ambos caracteres cuando se consideran independientemente.
La proporcién 9:3:3:1 no es mds que una combinacién de las dos
razones 3:1

3:1X3:1=9:3:3:1
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Alta amarilla X Enena verde
Progenitores v wyy
Todas
Generacion altas
F amarillas
Alta amarilla X Alta amarilla
myYy MYy
v
W
F
'e
7
Proporcion: 9 ait
Figura 5-6
Método del cuadro de Punnett para determinar las iones de I y los fenotipos de un cruce dihibrid genes de

segregacion independiente.
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S —
Cuando se desconace uno de los alelos, éste se puede designar por
un guion (T/—). Esta notacion también se uiliza cuando es indis-
tinto que el genotipo sea homozigdtico o heterozigético, asi como
cuando se contabiliza Ia totalidad de un cierto fenotipo genotipica-
mente dominante. El guion puede representar tanto a Tcomo a 1.

Los genotipos y fenotipos de Ia F, son los siguientes

T VY
" vy
T Yy
™ vy

9 T/— Yi— 9 Altas amarillas

s

TV o g yty

P
w 3 Altas verdes

V/V} 30t Yi— 3 Enanas amarillas

1t yly Aty 1 Enana verde

Los resuliados de este experimento muestran que la segrega-
ci6n de los alelos para la altura de la planta es totalmente indepen-
diente de la de los alelos para el color de las semillas. Por tanto, otra
forma de enunciar la ley de Mendel de Ia segregacion independiente
es decir que las variantes alélicas de dos genes diferentes que estén
localizadas en cromosomas distintos (= no homologos) se segregan
independientemente. 1a razon es que durante la meiosis fa transmi-
5i6n 2 un gameto de uno de los homélogos de un par cualquiera
es independiente de la de los miembros de las demas parejas. Por
supuesto, si los genes estuvieran en el mismo cromosoma se segre-
garian junios (estarian ligados), a no ser que se produjera sobre-
cruzamiento. Los genes localizados en zonas muy alejadas sobre l
mismo cromosoma pueden segregarse independientemente debido
a los sobrecruzamientos que se producen en casi todas las meiosis
Los genes ligados y el sobrecruzamiento se tratan en la

Una forma de estimar las proporciones de la descenden-
cia que se espera fengan un determinado genotipo o fenotipo es
construir un cuadro de Punnett. Esto es ficil con un cruce mono
hibrido; con hibrido el cuadro de Punnett es mas labor
¥ con un cruce trihibrido es bastante complicado, Podemos conse:
guir tales estimaciones de forma mucho més sencilla con simples
cilculos de probabilidad. El supuesto bisico es que los genotipos de
los gametos de un sexo tienen unas probabilidades de unirse a
todos los genatipos de los gametos del otro sexo, proporcional al
niimero en que se presenta cada uno. Esto generalmente se cumple
cuando el tamafio de la muestra es suficientemente geande y los
mimeros reales observados estin muy cerca de los previstos por las
leyes de la probabilidad

Podemos definir la probabilidad; es decir la frecuencia esperada
de un suceso, de la forma siguiente:

Némero de veces que ocure el suceso
Nimero ol de ensayos o posibiidades
de que el suceso ocurra

Por ejemplo, la probabilidad (p) de que al lanzar al aire una
moneda caiga de cara es 1/2 porque la moneda tiene dos caras. La
probabilidad de obrener un 3 en una tirada de dado es 1/6 porque
el dado tiene seis caras.

CAPITULO S Princilos de f gendtica 85

La probabilidad de que sucesos independientes se produzcan
juntos (sucesos ordenados) se obtiene por la regla del producto,
que es simplemente el producto de sus probabilidades individua-
les. 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
alavezes

Probabilidad de obtener dos veces un tres = 1/6 X1/6 = 1/36

Podemos utilizar a regla del producto para predecir las pro-
porciones hereditarias en cruces monohibridos o dihibridos (o
mayores) si los genes se distribuyen independientemente en los
gametos (como ocurria en todos los experimentos de Mendel)
(Tabla 5-1).

Sin embargo, hay que tener en cuenta que una muestra de
pequefio tamafio puede proporcionar un resultado bastante dife-
rente al previsto. Asi, si tiramos una moneda al aire tres veces y cae
las tres de cara, no debemos sorprendernos demasiado. Ahora, si
tiramos la moneda mil veces y el nimero de ocasiones en las que
cae de cara difiere mucho de 500, podemos sospechar seriamente
que hay algo extraiio en la moneda. No obstante, la probabilidad no
tiene *memoria”. La probabilidad de que al lanzar una moneda caiga
de cara sigue siendo de 1/2, independientemente de las veces que
se haya lanzado y de los resuliados obrenidos previamente.

Alelos multiples

Enla pagina 78 hemos definido a los alelos como formas alternativas
de un gen. Aunque un individuo no puede tener mis de dos alelos
para un locus dado (uno en cada cromosoma del par de homdlogos,
p. 78), pueden existir muchos més zlelos distintos en la poblaci6n.
Un ejemplo es el conjunto de alelos miltiples que afectan al color
del pelaje de los conejos. Los diferentes alelos son C (color normal),
& (color chinchilla), ¢* (color Himalaya) y c (albino). Los cuatro
alelos forman una serie de dominancia, con C dominando sobre
cualquier ofro. El alelo dominante siempre se escribe a la izquierda
y el recesivo a la derecha

€ /¢ = Color Himalaya
c/c = Albino

Los alelos miltiples surgen a través de mutaciones en el mismo
locus del gen e diferentes momentos. Cualquier gen puede mutar (p.
100), si ha dispuesto de suficiente tiempo, y dar lugar asi a muchos
alelos diferentes en el mismo locus.

Interaccién génica

Los tipos de cruces previamente descritos son simples en el sentido
de que los caracteres implicados se deben a la accién de un Gnico
gen con un efecio fenotipico. Sin embargo, muchos genes tienen
més de un efecto sobre los fenotipos del organismo, fenomeno
denominado pleiotropia. Por ejemplo, un gen cuya variacion
influye sobre el color de los ojos, al mismo tiempo también puede
influir sobre el desarrollo de otros caracteres. Un alelo en un lociis
puede enmascarar o impedir la e n de un alelo en otro
locus que actie sobre el mismo caricter, fenbmeno que se
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Utilizacién de la regla del producto para determinar las proporciones genotipicas y fenotipicas en un cruce
dihibrido para genes de segregacion independiente

Genatipos parentales Tt viy
Cruces equivalentes de ranohibridos X Tt
genatiica de s, de os uces monohibidos

Comtinadén de las proporciones de los monohtidos para
determinar las proporciones genotipicss del dihiido T

2T

4t
Proporcones fenotipicas dela F, de los auces monohiridos

‘Combinacién de s proporciones de los monotibridos para

determinar las proporcianes fenatipicas 34T~

104 tit

amarilas: 3 ahas verdes: 3

x Tievy
¥ iy X Yy
uaTm wyy
2w 2w vy
st ayly
VaYIY = 116 TT VY
x { vy =216 TT Yl
- |
1 yly M6 Tyl
YA YIY = 116 U YIY
« { 2wy sy
Vayly = 16 tiyly
314 Tr—{ate), 1/4 /t enana)
314 Yi—amailla). 18 yly verde)
304 Y1 = 9116 TH—Yi—{aia, amarita)
* 14 yly = 3116 Ti—yly (afta, verde)
« 304 Yi— = 3116 tit Yi—{enana, amails)
114 iy = 1116 tityly fenana, verde)
1 enanaverde

Portanto,

denomina epistasia. Otro caso de interaceion génica se da cuando
varios conjuntos de aielos pueden producit un efecto acumulativo
sobre el mismo caricter.

Se conocen muchos cusos en los que I variacion del cardcter
se debe a dos 0 mis genes. Mendel probablemente no llegé a com-
prender el significaclo real del genotipo, en contraste con el caricter
visible, el fenotipo. Aliora sabemos que muchos genes distintos pue-
den afectar a un iinico fenotipo (herencia poligénica).

Varios caracteres del hombre son poligénicos. En tales casos,
los caructeres, en vez de tener fenotipos alternativos discretos,
ion continua entre dos extremos. Cada uno de
estos genes tiene un alelo que anade (+) y otro que resta (~) una
cierta dosis del valor del fenotipo. Esta herencia
dosis algunas veces recibe el nombre de herencia cuantitativa. En

mis

muestran una vari

intermedias entre los valores extremos opuestos del fenotipo se
hacen mas continuas.

Un ejemplo de este tipo es ¢l grado de pigmentacién de la piel
en cruzamientos enire las razas humanas blanca y negra. Ea tales
cruces los genes acumulativos tienen una expresion cuantitativa
Probablemente en la pigmentacion cutdnea estin implicados tres o
cuairo genes, pero simplificaremos nuestra explicacion suponiendo
que s6lo hay dos pares de genes de segregacion independiente.
Asi, una persona con pigmento muy oscuro tendria dos genes para
Ia pigmentacion en cromosomas separados (4/A B/B). Cada alelo
dominante contribuye con una unidad de pigmento. Una persona
con pigmento muy claro tiene alelos (a/a 4/6) que no producen
color. (Las pecas que aparecen comGnmente en la piel de las per-
sonas muy blancas representan un pigmento producido por genes

este tipo de herencia, los hijos a menudo son
© menos intermedios con respecto a los dos padres. La variacién
de los genes miltiples influye sobre la variacion fenotipica, pero
las diferentes formas alélicas de cada gen permanecen inalteradas
como factores discretos hereditarios, ya que se han repartido en
diferentes genotipos. A medida que aumenta el nimero de genes
que afectan a una variable cuantitativa fenotipica, las condiciones

diferentes.) La padres muy oscuros

y muy claros deberia tener un color de piel intermedio (4/a B/5)
Los hijos de padres con piel de color intermedio muestran unas
variedades de color que dependen del nimero de genes para la pig-
mentacién que han heredado. El color de su piel varia desde muy
ascuro (/4 B/B) a oscuro (4/4 Bb 6 Ala B/B), intermedio (WA b/b
o A/a Bbo a/a B/B), caro (A/a b/b o a/a B/b) o muy chro (a/a b8,
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Mujer portadora (XX) Hombre normat (XY)

Generacién F,

Normal ® Portadora® Normal &

Dalténico o'
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Hombre dalténico (XY)

Mujer portadora (XX)

Dalténica & Normal &

Portadora® Dalténico &'

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,
pero las hijas son normales. B, La mitad de los hijos e hijas de una madre portadora y un padre dalténico son daltsnicos.

Asi, es posible que padres heterozigdticos para el color de la piel
tengan hijos de color més oscuro o més claro que ellos mismos.

La herencia del color de ojos en el hombre es otco ejemplo de
interaccion génica. Un alelo (B) determina la presencia de pig-
mento en la capa frontal del iris. Este alelo es dominante sobre el
alelo para ka ausencia de pigmento (8). Los genotipos B/By B/b
producen generalmente ojos pardos y el &/b origina ofos azules. Sin
embargo, estos fenotipos estin muy afectados por muchos genes
modificadores que influyen, por ejemplo, sobre la cantidad de pig-
mento presente, el tono del pigmento y su distribucion. Asi, una
persona con B/b puede incluso tener ojos azules, si los genes modi-
ficadores determinan una catencia de pigmento, Io que explica los
casos raros de hijos de ojos pardos con pades de ojos azules,

Herencia ligada al sexo

Se sabe que la herencia de algunos caracteres depende del sexo del
progenitos que lleve el gen y del sexo de la descendencia. Uno de los
caracteres ligados al sexo mejor conocido en el hombre es a hemofi-
lia (Capitulo 31, p. 690). Otro ejemplo es el daltonismo, ea el que hay

diferentes grados de vision deficiente de los colores rojo y verde. Los
hombres dalténicos son mucho més numerosos que las mujeres dal-
tnicas. Cuando el dalionismo aparece en una mujer sus padres han
de ser daltonicos. Ademds, si una mujer de vision normal y portadora
del daltonismo (un portador es heterozigdico para el gen y fenotipi-
camente normal) tiene hijos, la mitad de ellos probablemente serin
dalionicos, independientemente de que el padre tenga la vision alte-
rada 0 0 zc6mo se puede explicar estc?

El dalionismo y la hemofilia son caracteres recesivos situa-
dos sobre el cromosoma X, que se expresan fenotipicamente tanio
cuando ambos genes son defectuosos en 1a hembra como cuando en
los machos se presenta un solo gen defectuoso. Ei pairdn hereditario
de estas anomalias se muestra, para el caso del dalionsimo, en
Figura 5-7. Cuando la madre es portadora y el padre no, la mitad de
105 hijos, pero ninguna de las hijas, son daltonicos. Sin embargo, si
el padre es dalténico y la madre portadora, la mitad de los hijos y
la mitad de las hijas son daltonicos (como media y en una muestra
muy amplia). Es ficil comprender entonces por qué tales anomalias
son mucho més abundantes en los hombres: un Bnico gen recesivo
ligado al sexo tiene un efecto visible en los varones ya que éstos solo
tienen un cromosoma X. ;Como seria la descendencia de la union
entre una mujer homozigética normal y un hombre daltonico?

Otro ejemplo de caricter ligado al sexo fue descubierto por
Thomas Hunt Morgan (1910) en Drosophila. El color normal de
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) melanogast

los ojos en esta mosca €s rojo, pero existen mutaciones que produ-
cen ojos blancos (Figura 5-8). Un gen para l color de los ojos s
encuentra en el cromosoma X. Si un maciio de raza pura e 0jos
blancos se cruza con una hembra de ojos rojos, toda la descendencia
dela F, tiene ojos rojos, ya que este carcter es dominante (Figura 5-
8). Si esta generacion F, se cruza enire s, todas kos hembras de I F,
tienen ojos rojos, la mitad de los machos tiene ojos rojos y la otra mi
tad ojos blancos. En esta generacion no hay hembras de ojos blan-
cos, solamente los machos poseen el caricier recesivo (ojos blan-
<0s). El alelo para los ojos blancos es recesivo y deberia aparecer
en estado homozigstico. Sin embargo, ya que los machos tienen un
tinico cromosoma X (el cromosoma Y no lleva un gen para el color
de ojos), los ojos blancos aparecen alli donde el cromosoma X lieve
el alelo para este cardcter. Se dice que los machos son hemizigoti-
cos (s6lo tienen una copia de un locus genético) para los caracteres
que se encuentran en el cromosoma X.

Si se realiza un cruce reciproco, en e que las hembras son de ojos
blancos y los machos de ojos rojos, todas kas hembras de la F, son de
ojos rojos y todos los machos de ojos blancos (Figura 5-9). Si estz gene-
racién F, se cruza entre si, la generacion F, muesira igual niimero de
cjemplares de ojos rojos que de ojos biancos, sean machos o hembras.

B
- Ligamiento autosomu:o
Figura 5-8 & Y
Herencia ligada al sexo para el color de o‘crs enl; Dr hile sobrecr
B, Los genes o

para el color de o‘nx estan muadosen el cromosoma X; el Y no lleva Ligamiento

ojos.El blanco. Desde que se redescubrieron las leyes de Mendel en 1900, se ha
Una hembr o hecho evidente que, contrariamente a lo que afirma la segunda ley
ol enlaF una de Mendel, no todos los factores se segregan independientemente.
inchidao e son una apr e De hecho, mchos caraceres e heredan juntos. Como el imero de

con ojos rojos, un jos rojos y un cualquier organismo es relativamente pequefio com-
T ojos blancos. parado con el nimero de caracteres, cada cromosoma debe conte-

Figura 5-9

Ia Figura igética de ojos blancos

hembras con ojos rojos. La F, muestra namuos equivalentes de hembras con
¥y i

ner muchos genes. Se dice que todos os genes presentes en el
mismo cromosoma estin ligados. El ligamiento simplemente signi-
fica que los genes estan sobre el mismo cromosoma y todos los
genes presentes en cromosomas homélogos pertenceen a los mis-
mos grupos de ligamiento. Por tanto, debe haber tantos grupos de
ligamiento como pares de cromosormas.

Normalmente los genetistas wiilizan la palabea “ligamiento” con dos sig-
nificados bastane diferertes. El ligamiento al sexo se refiere a ks heren-
cia de un caricter situiado en los cromosomas sexuales y, por tanto, su
expresion fenotipica depende del sexo del organismo y de los factores
va citados. Bl | c se
refiere I herencia de l0s genes presentes en un cromosorma autos-
mico concreto. Las letras que se utiizan para representar dichos genes
se escriben, nomalmente, sin barra entre ellas, o que indica que se
encuentran en el mismo cromosoma. Por ejemplo, AB/ab significa que
los genes Ay Bestin en el mismo cromosoma, mieniras que @'y b
estan en el cromosoma homologo. Curiosamente, Mendel estudi6 siete
camceres del gusane d i, que s sgreguban ndependicne-

debido a que se en siete si
hubiera estudiado ocho caracteres, no habria encontrado segregacion
independiente para dos de los caracteres, ya que el guisante de jardin
solamente tiene siete pares de cromosomas homologos.

En Drosophila, donde este fenomeno se ha estudiado amplia-
mente, hay cuatro grupos de ligamiento que corresponden a los
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Figura S- ]0

hermanas
intercambian segmentos de el orma que ninguno de los gametos
resultantes es genéticamente igual a los demds. € gen X ests mas lejos
del gen Y que el Y del Z; por tanto, en el sobrecruzamiento el gen X se
separa con mas frecuencia del gen Y que el Y del Z.

cuatro pares de cromosomas que presentan estas moscas de Iz fruta
Normalmente, los cromosomas cortos tienen grupos de ligamiento
pequeiios y los cromosomas largos tienen grupos grandes

Sobrecruzamiento

El ligamiento, sin embargo, normalmente no es completo. Si lleva-
mos a cabo un experimento en el que cruzamos animales como
Drosophila, encontramos que los caracteres ligados tienen un cierto
porcentaje de separacion en la descendencia. La separacion de los
alelos situados sobre ¢l mismo cromosoma se produce debido al
sobrecruzamiento.

Durante la prolongada profase de la primera division meictica,
los cromosomas homélogos se rompen e intercambian porciones
equivalentes; los genes “cruzan” de un cromosoma a su homologo y
viceversa (Figura 5-10). Cada cromosoma esti formado por dos cro-
matidas hermanas que se mantienen juntas por medio de una estruc-
tra proteinicea que se denomina complejo sinaptonémico. Las
1oturas ¢ intercambios se producen en los puntos corespondientes
de cromatidas no hermanas, También hay roturas € intercambios
entre crométidas hermanas, pero normalmente no tienen significado
genético, ya que las cromitidas hermanas son idénticas. El sobre

es un medio de genes entre
homélogos y, por tanto, incrementa la recombinacion génica. La
frecuencia de sobrecruzamienta varia dependiendo de la especie,
pero generalmente cada vez que los cromosomas se emparejan se
produce al menos un sobrecruzamiento y, 2 menudo, varios.

Debido a que la frecuencia de recombinacion es proporcional
2 la distancia entre los foc, se puede determinar la posicion lineal
comparativa de cada locus. Los genes situados muy separados en
cromosomas muy grandes se pueden segregar independientemente,
ya que la probabilidad de que se produzca ua

CAPITULO'S  Principios de la genética 89

genéticos que indican la posicion de ms de 500 genes distribuidos
sobre los cuatro cromasomas de Drosophila melanogaster.

Aberraciones cromosémicas

Las desviaciones de la norma, estructurales y numéricas, que afemn
2 muchos genes a la vez se conocen como aberraciones cromos

cas. Algunas veces se denominan mutaciones cromosomicas, pero e
mayoria de los citogenetistas prefieren utilizar el término *mutacion”
para referirse  los cambios cualitativos dentro de un gen; las muta-
ciones génicas se discutiran en la p. 100.

A pesar de la increible precisién de la meiosis, se producen
aberraciones cromosomicas y son mis comunes de lo que se podria
creer. Estas suponen un gran beneficio econémico para Ia agricul-
twra. D también son de muchas
malformaciones genéticas en el hombre. Se estima que cinco de
cada 1000 personas nacen con defectos genéticos grazes, atribuibles
a anomalias cromosémicas. Se producen abortos espontineos de
embriones con defectos cromosémicos en un nimero mucho mayor
que el de los embriones con defectos que llegan a término.

Un cambio en el ntmero de cromosomas se denomina euploi-
dia, cuando se produce una adicion o delecion de grupos comple-
05 de cromosomas; y aneuploidia cuando se anade o sustrae un
nico cromosoma de un juego diploide. Un “juego” de cromosomas
contiene un cromosoma de cada par de homélogos, como se pre-
sentaria en el nicleo de un gameto. El tipo mis comin de euploidia
es la poliploidia, la posesion de tres o mis juegos de cromosomas.
Un organismo con tres o mas juegos completos de cromosomas se
denomina poliploide. Tales aberraciones son mucho mds comunes
en s plantas que en los animales. Los animales son mucho menos
tolerantes 2 las aberraciones cromosémicas, sobre todo aquellos en
los que la determinacion del sexo requiere un delicado equilibrio
eatre el nimero de cromosomas sexuales y el de autosomas. Muchas
especies de plantas domésticas son poliploides (algodén, trigo, man-
2an0, avena, tabaco y otras), y quizas el 40% de las plaotas con flores
se pueden haber originado de esta forma. Los horticultores prefieren
las plantas poliploides, y2 que a menudo desarrollan flores de colores
mis intensos y tienen un crecimiento vegetativo mis vigoroso

La aneuploidia normalmente se produce por un fallo en la
separacion de los cromosomas durante la meiosis (separacion no

isjunta). Si un par de cromosomas no se separa durante la primera
o la segunda divisién meidicas, ambos miembros migean a un polo
y ninguno al opuesto. Esto produce un gameto o un corplsculo
polar con # ~ 1 cromosomas y otro con 7 + 1 cromosomas. Si el
gameto con 7 — 1 cromosomas es fecundado por un gameto normal
7, el resultado es un animal monosdmico. La supervivencia es rara,
ya que la falia de un cromosoma produce un desequilibrio de  las
instrucciones genéticas. La trisomia, el resultado de la uni6n de un
gameto normal 71y un gameto 7 -+ 1, es mucho mds comin y en el
hombre se conocen varios tipos de trisomias. Quizds la mds comin
sea la trisomia 21 o sindrome de Down. Como su nombre indica,
implica un cromosoma 21 extra combinado con el par 21 de cromo-
somas y se produce por una no disyuncién de ese par durante la
meiosis. Se produce esponténeamente, y es poco frecuente si no hay

entre cllos en cada meiosis €5 cercana al 100%. Se sabe que dichos
genes se encuentran en el mismo cromosoma s6lo porque cada uno
de ellos esti genéticamente ligado 2 genes adicionales que se locali-
2an fisicamente enure ellos en el cromosoma. Durante muchos afios
de laboriosos experimentos genéticos se han establecido mapas

familiares de la Sin embargo, el riesgo
de su aparicion aumenta dramdticamente al aumentar la edad de la
madre; se presenta con una frecuencia 40 veces mayor en mujeres
con mis de 40 afios que en mujeres con edades comprendidas entre
los 20 y los 30. En los casos en los que la edad de la madre no cons-
tituye un factor de riesgo, del 20% al 25% de los casos de trisomia
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21 se deben a Ia no disyuncion durante la espermatogénesis; en su
origen-es patema y aparentemente es independiente de la edad del
padre.

El término “gen” (del Gr. genos, es un conjunto de sintomas aso-
ciados 3 una enfermedad o anomalia particular, aunque no nece-
sariamente cada paciente con esa enfermedad muestra todos los
sintomas. En 1866 John Langdon Down, un médico inglés, describio
el sindrome que hoy sabemos que esté producido por la trisomia

21. Debido a la creencia de Down de que los rasgos faciales de los
individuos afectados eran en apariencia mongoloides, esta anomalia
se ha conocido como mongolismo. Sin embargo, las semejanzas son
superficiales y los nombres aceptados actualmente son trisomia 21 y
sindrome de Down. Entre las numerosas casacteristicas de la enfer-
medad, la més discapacitadora es un retraso mental grave. £sta, asi
como otras enfermedades producidas por aberraciones cromosomi-
cas y oxras enfermedades del recién nacido, se pueden diagnosticar
prenatalmente mediante amniocentesis. El médico introduce una
aguia hipodérmica a través de la pared abdominal de la madre

hasta los liquidos que rodean al feto (no enel feto ) y extrae algo
de fluido, e cual contiene algunas células fetales. Estas células se
cultivan, se examinan sus cromosomas y se realizan otras prucbas

Si se encuentra un defecto importante, la madre tiene la opcién de
abortar. Como un *premio extra", tras la amniocentesis se sabe el
sexo del feto. ;Sabria c6mo? Otra opcion es determinar la concentra-
cion de determinadas sustancias en el suero materno, procedimiento
menos invasivo que la amniocentesis, con el que se pueden detec-
ta alrededor de un 60% de los fetos con sindrome de Down. La
cografia puede tener una eficacia superior al 80%.

TEORIA DEL GEN

Concepto de gen

El término “gen” (del Gr. genas, origen) fue acunado por W. Johan-
nsen en 1909 para referirse a los factores hereditarios de Mendel.
Inicialmente se consideraron como unidades indivisibles de los cro-
mosomas en los que estaban localizados. Estudios posteriores con
alclos mltiples mutantes demostraron que los alelos son, de hecho,
divisibles por recombinacion; es decir, se pueden separar partes de
un gen. Ademis, en los eucariontes muchos genes tienen partes
separadas por secciones de DNA que o tienen ningdn efecto sobre
el producto final (intrones).

Como unidad fundamental de informaciéa genética, los genes
codifican productos esenciales para la arquitectura basica de cada
célula; detalles para la sintesis de proteinas, la division celular espe-
cifica, la formacién de las enzimas, la reproduccion de la célula y,
directa o indirectamente, su funcién metabolica completa. Debido a
su capacidad para mutar, variar y ser barajados en distintas combi-
naciones, los genes son las unidades de Ia herencia y de la variacion
en la evolucién. Los genes pueden mantener su identidad a través
de muchas generaciones, a pesar de los cambios por mutacion en
algunas partes de su estructura

La bipdtesis: “un gen-una enzima”

Ya que los genes actian para producir fenotipos diferentes, pode-
mos deducir que su accion sigue el esquema: gen — producto
génico - expresion fenotipica. Ademis, podemos sospechar que
normalmente ¢l producto génico es una proteina, porque las protei-
nas actéian como enzimas, anticuerpos, hormonas y elementos

En todas las especies diploides, para que el desarrollo sca
normal son necesarios los dos autosomas de cada pareja (los cro-
mosomas sexuales son la excepcion). Una separacién no disjunta
puede producir una trisomia en otros cromosomas, pero debido a
que provoca un desequilibrio de los productos de los genes, casi
siempre produce la muerte antes de que ocurra el nacimiento o
inmediatamente después. No obstante, cada célula sdlo necesita un
cromosoma X funcional (el otro esté desactivado en las hembras). 1a
separacion no disjunta de los cromosomas sexuales se tolera mejor,
pero generalmente produce anomalias en los Grganos sexuales e
infertlidad. Por ejemplo, un humano XXY (sindrome de Klinefelter)
fenotipicamente es un macho, pero normalmente presenta algunas
caracteristicas sexuales femeninas y es estéril. La presencia de un
Ginico cromosoma X (ausencia del cromosoma Y) generalmente es
letal para el embrion, pero en algunas ocasiones el recién nacido
presenta un feaotipo femenino con diferentes grados de anomalias

del desarrollo (sindrome de Tumer).
L i &

dentro de un cromosoma. Una porcion cromosmica puede invertirse
colocando la dispasicién lineal de los genes en orden inverso (inver-
si6n); los cromesomas no homélogos pueden intercambiar secciones
(eranslocacién); se pueden perder bloques completos de genes (dele-
ci6n), lo que generalmente va acompanado de graves defectos del
desarrollo; o una seccién cromosomica exica se puede unis  un cro-
mosoma normal (duplicacin). Estos cambios estructurales, normal-
mente producen cambios fenotipicos. Las duplicaciones, aunque raras,
son importantes para la evolucion, ya que proporcionan informacion
‘genética adicional que puede llevar a cabo nuevas funciones.

en todo el cuerpo.

El primer estudio claro y bien documentado que ligaba a los
genes con las enzimas lo llevaron a cabo Beadle y Tatum a principios
de la década de 1940 con el moho del pan Neuraspora. Este orga-
nismo se prestaba inmejorablemente para un estudio de las funciones
de los genes por varias razones: estos mohos eran mucho més sen-
cillos de manipular que las moscas de la fruta, crecian ripidamente
en medios quimicamente bien definidos y son organismos haploi-
des que, en consecuencia, no estin afectados por fenémenos de
dominancia alélica. Ademds, las mutaciones se provocan ficilmente
‘mediante irradiacion con luz ultravioleta. Los mutantes inducidos por
luz ultravioleta, criados y controlados en medios nutrtivos especifi-
cos, presentaban mutaciones heredables de un solo gen. Cada cepa
‘mutante resulid carecer de una enzima, que impedia a la cepa sinte-
tizar una o més moléculas complejas. La capacidad de sintetizar una
determinada molécula estaba controlada por un solo gen.

A partir de estos experimentos, Beadle y Tatum enunciaron
una importante y sorprendente formulacién: un gen produce una
enzima. Fueron galardonados por este trabajo con el Premio Nobel
de Fisiologia y Medicina en 1958. La nueva hipétesis pronto fue
confirmada por las investigaciones de otros autores, que estudia-
fon otras vias biosintéticas. Cientos de defectos heredados, incluidas
decenas de enfermedades hereditarias del hombre, estan produci-
dos por mutaciones Gnicas, que producen Ia pérdida de una enzima
especifica. Hoy sabemos que una determinada proteina puede estar
compuesta por varias cadenas de aminodcidos (polipéptidos), cada
una de las cuales puede estar codificada por un gea diferente, y que
10 todas las proteinas codificadas por genes son enzimas (por cjem-
plo, proteinas estructurales, anticuerpos, proteinas de transporte y
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hormonas). Ademis, los genes que dirigen la sintesis de varios tipos
de RNA no estaban incluidos en Ia formulacién de Beadle y Tatm
‘Asi, ahora podemos definir més logicamente a un gen como una
secuencia de dcido nucleico (normalmente DNA) que codifica un
polipéptido funcional o una secuencia de RNA

ALMACENAMIENTO Y
TRANSMISION DE LA
INFORMACION GENETICA

Acidos leicos: base molecul
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Componentes quimicos del DNA y del RNA
DNA RNA
unas adenina sderina
Guanina Guarina
Pirimidinas Citosina Citosina
T Urado
" 2-Desoxirribosa. Ribosa
Fosfato Acido fasfirico Acido fosférico

de la herencia

Las células contienen dos clases de 4cidos nucleicos: dcido desoxirri-
bonucleico (DNA), que es el material genético, y dcido ribonucleico
(RNA), que participa en la sintesis de proteinas. Tano el DNA como
€l RNA son polimeros compuestos por unidades repeiidas denomi-
nadas nucleétidos. Cada nucledtido tiene tres partes: un azficar,
una base nitrogenada, y un grupo fosfato. El azicar es una pen-
1osa (5 carbonos); en el DNA es la desoxirribosa y en el RNA es la
ribosa (Figura 5-11).

Las bases nitrogenadas de los nucle6ridos también son de dos
tipos: pirimidinas, que consisten en un Gnico anillo de seis unidades;
y purinas, compuestas por dos anillos fusionados. Ambos tipos de
compuestos contienen nitrégeno y carbono en sus anillos, por lo
que reciben el nombre de bases *nitrogenadas”. Las purinas, anto
en el RNA como en el DNA, son la adenina y la guanina (Tabla
5-2). 1as pirimidinas del DNA son la timina y la citosina, y en el
RNA son el uracilo y la citosina. Los dromos de carbono en las bases
se numeran (para su identificacion) segtn la notacion bioguimica
estindar (Figura 5-12). Los carbonos en Ja ribosa y la desoxirribosa
también se numeran, pero para distinguirlos de los de las bases, los
nmeros para los carbonos en los aziicares llevan el signo prima
(Figura 5-11).

El azicar, el grupo fosfato y la base nitrogenada estdn unidos
como se muestra en el esquema general de un nucle6tido:

Fosfato Aziicar

Base
nitrogenada

En el DNA, el “esqueleto” de la molécula esti constituido por el
cido fosférico y la desoxirribosa; a este esqueleto se unen las bases
nitrogenadas (Figura 5-13). El extremo 5’ del esqueleto tienc un
8rupo fosfato libre en el carbono 5 de la ribosa, y el extremo 3’
tiene un grupo hidroxilo libre en el carbono 3'. Sin embargo, uno de
los descubrimientos més importantes e interesantes sobre los 4cidos
nucleicos es que el DNA 1o es una inica cadena de polinuclestidos,
sino que consiste en dos cadenas complementarias entrelazadas con
precision por enlaces de hidrogeno especificos entre las bases puri-
nicas y pirimidinicas. El nimero de adeninas es igual al ntmero de
timinas y el de guaninas igual al de citosinas. Este hecho sugiri6 un
apareamiento de las bases: adenina con timina (AT) y guanina con
citosina (GC) (Figuras 1-6 y 5-14).

—
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Figura 5-12

Purinas y pirimidinas del DNA y del RNA.

El resultado es una estructura en escalera (Figura 5-15). Los
largueros son los esqueletos de aziicar fosfato y los travesadios de
conexion son los pares de bases nitrogenadas, AT 6 GC. Sin embargo,
fa escalera esté retorcida en una doble hélice, con aproximadamente
unos 10 pares de bases por cada giro completo de la hélice (Figura
5-16). Las dos cadenas de DNA corren en direcciones opuestas, s
decir, son antiparalelas, y el extremo 5 de una cadena se enfrenta
con el extremo 3 de la otia (Figura 5-16). Las dos cadenas también

Ribosa

Figura 5-11

Ribosa y a (pents de los acid fei
En cuxlm delos Angulcs dev pentagono (sefalados del 17 al 4) hay
un atomo de carbono. La ribosa tiene un grupo hidroxilo (—OH) y un
hidrégeno en el carbono 2; la desoxirribosa tiene dos hidrégenos en
esta posicién.
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Grupo fosfato

Desoxiribosa

Extremo 3'

Figura 5-13

Fragmento de una cadena de DNA. La cadena de nuclegtidos est:

formada por un “esqueleto” de acido fosférico y moléculas de azicar
desoxirribosa. Cada azicar lleva una base nitrogenada. De arriba hacia

abajo se muestran la adenina, la guanina, la timina y fa citosina.

son complementarias: la secuencia de bases a 1o largo de una de
ellas especifica la secuencia de bases a lo largo de la otra

La estructura del DNA se ha considerado como el descubri-
miento biolégico aislado més importante del siglo XX. Esta determi-
nacion se bas en los estudios de difraccion de rayos X realizados

Do

(o]

$ododo
OO0

OROmO;

Figura 5-15

de bas

DNA j

los "esqueletos de aziicar-fosfato que mantiene la doble hélice con
un dismetro constante a o largo de toda la molécula. Los puntos
representan los tres enlaces de hidrégeno existentes entre cada
citosina y guanina, y los dos enlaces de hidrogeno entre cada adenina
y timina.

por Maurice H. F. Wilkins y Rosalind Franklin, y en las ingeniosas
propuestas de Francis H. C. Crick y James D. Watson, que se publi-
caron en 1953. Mis tarde, Watson, Crick y Wilkins fueron galardona-
dos con el Premio Nobel de Fisiologia o Medicina por su trascenden-
tal descubrimiento. Rosalind Franklin no fue incluida en el premio
debido 2 que habia muerto antes de Ia concesion.

El RNA tiene una estructura similar 2 la del DNA salvo por que
consiste en una dnica cadena de polinuciestidos (excepto en algu-
nos virus), tiene ribosa en lugar de desoirribosa, y uracilo en vez
de timina. Los RNA ribosomico, de transferencia y mensajero son los

Figura 5-14 Enlace de hidrogeno Enlace de hnmgem
Posiciones de fos enlaces de
hidrogeno entre la timina y N-ﬁ 0, Y ~n N,
1a adenina, y entre la citosina y la \
quanina, en el DNA. “H- , H wn -N H
Ala nesmu Ala desax«mbosa
de la cadena
Ala dago)qmm“ Ala desoxiribosa
de la cadena dela cadena

Adenina — Timina

Guanina — Citosina
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“Esqueleto” de azicar-fosato.

Enlaces de hidrogeno entre
bases nitrogenadas

Extremo &'

Enlaces

Figura 5-16
Molécula de DNA.

mas abundantes y mejor conocidos (sus funciones se describen en
las pp. 95-96), pero también se conocen otros tipos estructurales y
reguladores de RNA, como los micro RNA.

Cada vez que una célula se divide, la estructura del DNA debe
ser copiada con precision en las células hijas. Esto se denomina
replicacion (Figura 5-17). Durante Ja replicacion, las dos cadenas
de la doble hélice se separan y cada una de ellas sirve como molde
para que se sintetice 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 molde, un grupo guanina frente al grupo citosina, y las
correspondientes parejas inversas. La DNA polimerasa solo sinte-
tiza las nuevas cadenas en direccion 53, Ya que las cadenas del
DNA original son antiparalelas, una de ellas va en direccion 5'-3"

fosiodiéster
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¥ la otra en direccion 3"-5', la sintesis a lo largo de
una de estas cadenas se produce de manera conti-
nua, pero en la otra ocurre mediante una serie de
fragmentos, cada uno de los cuales empicza en 5’y
termina en 3" (Figura 5-17)

Codificacion del DNA por la
secuencia de bases

Ya que el DNA es el material genético y estd com-
puesto por una secuencia lincal de pares de bases,
una implicacin obvia del modelo de Watson-Crick
s que la secuencia de pares de bases del DNA codi-
fica la secuencia de aminodcidos de una proteina y
es colineal con ella. La hipresis del c6digo debia
explicar la forma en que un conjunto de cuatro bases
diferentes (un alfabeto de cuatro letras) podia especi-
ficar la secuencia de 20 aminoécidos distintos.

En la codificacion, obviamente, no puede exis-
tir una correspondencia 1:1 entre cuatro bases y
20 aminoicidos. Si una unidad de codificacion (a
menudo denominada palabra, o codén) estd for-
mada por dos bases, solamente se pueden formar
16 palabras (49, o que no es suficiente para espe-
cificar 20 aminodicidos. En consecuencia, el codén
debe estar formado por al menos tres bases o letras,
Ya que se pueden formar 64 palabras posibles (4
con cuatro bases cuando se toman en wipletes. Un
c6digo a base de wipletes permite una considerable
redundancia de trpletes (codones), ya que el DNA
sélo codifica 20 aminoacidos. Trabajos posteriores
confirmaron que casi todos los aminodcidos estén
especificados por mis de un triplete (Tabla 5-3).

EI DNA muestra una estabilidad sorprendente,
tanto en los procariontes como en los eucarion-
tes. Es interesante que pueda resultar danado por
sustancias quimicas nocivas del ambiente y por la
radiacion. Tal alteracion normalmente no es perma-
nente, ya que las células poseen un eficaz sistema
de reparacion. Se conocen varios tipos de dafios
y de reparaciones, uno de los cuales se denomina
reparacién por escisién. La radiacién ultravioleta a menudo pro-
voca dafios en el DNA, ya que pirimidinas adyacentes se unen por
enlaces covalentes (forman dimeros), impidiendo la transcripcion y
la replicacién. Una serie de varias enzimas “reconocen’ los dafios
de la cadena y escinden el par de pirimidinas dimerizadas y varias
de las bases siguientes. La DNA polimerasa sintetiza entonces la
cadena perdida a lo largo de la que queda, de acuerdo con la regla
de complementariedad de bases, y la enzima DNA ligasa une el
extremo de la nueva cadena a la antigua

Transcripciéon y papel del RNA
mensajero

La informacién estd codificada en el DNA, pero el DNA no participa
directamente en la sintesis proteica. El intermediario es otro dcido
nucleico llamado RNA mensajero (mRNA). Los codigos de los ti-
pletes en el DNA se transcriben en el mRNA, con el uracilo sustitu-
yendo a la timina (Tabla 5-3).
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Los RNA ribosomico, de trnsferencia y mensajero se transcri-
ben 2 partir del DNA donde cada uno esta codificado

DNA parental -

Figura 5-17

Replicacion del DNA. Las cadenas originales del DNA se separan y la
DNA polimerasa sintetiza las cadenas hijas usando la secuendia de 5
bases de las cadenas originales como molde. Debido a que la sintesis
siempre se produce en direccion 53", la sintesis de una de las cadenas
es continua y la otra se debe sintetizar como una serie de fragmentos.

por diferentes grupos de genes. El RNA se forma como uaa copia
complementaria de la secuencia de una cadena o gen de DNA con
la intervencion de una enzima llamada RNA polimerasa. De hecho,
en los eucariontes, cada tipo de RNA (ribosomico, de transfereacia y
Inensajero) es transcrito por un tipo especifico de RNA polimerasa.
El RNA contiene una secuencia de bases que es complementaria
2 la de las bases de una de las dos cadenas de DNA, de la misma
forma que las cadenas de DNA se complementan entre si. Asi, A en
|a cadena molde de DNA es sustituida por U en el RNA; C es reempla-
zada por G; G es recmplazada por C; y T es reemplazada por A. S6lo
una de las dos cadenas se utiliza como molde para la sintesis de
RNA (Figura 5-18). Un codon es una secuencia de bases en la molé-
cula del mRNA (Tabla 5-3), que es complementaria y antiparalela
con relacion a la cadena molde de DNA (a veces llamada cadena
“codificante”) a partir de la cual se ha sintetizado. La cadena de DNA
que no se utiliza como molde durante la transcripcion de un gen s¢
denomina cadena “no codificante”.

Los genes de las bacterias estin codificados en una hebra conti-
nua de DNA, que se transcribe en mRNA y después se traduce (véase
i siguiente). Se creyd que asi ocurriria también en los genes
eucaridticos, hasta el sorprendente descubrimiento de que hay trozos
de DNA transcritos 2 RNA en el niicleo que no se encuentran en el
comespondiente mRNA del citoplasma. En otas palabras, se han elimi-
nado partes de mRNA nuclear en el aicleo antes de que el mRNA pro-
cesado sea transportado al citoplasma (Figura 5-19). Posteriormente se
ha descubierto que muchos genes estin divididos, o  interrumpidos
por secuencias de bases que no codifican un producto final, y que el
MRNA transcrito a partr de ellos debe ser “procesado” o *madurado”
antes de la traduccion en ¢l citoplasma. Los segmentos de mRNA

El cédigo genético: Aminodcidos especificados por los codories del RNA mensajcro
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RNA polimerasa

Figura 5-18

Transcripcion del mRNA a partir de un molde de DNA. La transcripcion
es similar para el mMRNA, el rRNA y el tRNA excepto por que cada clase
de RNA necesita que intervenga una enzima RNA polimerasa diferente.
En este esquema se ha representado la transcripcion a mitad del
proceso. La transcripcion comienza al desenrollarse la hélice del DNA,
Io que permite el acoplamiento de un cebador de RNA en el filamento
moide de DNA, y que el cebador se extienda hacia su extremo 3*

a medida que se van afiadiendo nucle6tidos (no representados)
complementarios a la secuencia de bases de la hebra de DNA molde.

El cebador queda en el extremo ' del mRNA, que continda creciendo
en longitud segun se siguen aiiadiendo nudleétidos en su extremo
Cuando acaba la transcripcion, el mRNA se separaré totalmente del
DNA molde.

nuclear que no codifican reciben actualmente el nombre de intrones,
mienuras que aquelios que codifican partes del RNA maduro y que se
traducen en proteinas se denominan exones. Antes de que el mRNA
abandone el nicleo se anade en el extremo 5" una “cabeza” de
metilguanina y, normalmente, en el extremo 3 se une una “cola” de
nuclettidos de adenina (poli-A) (Figura 5-19). La “cabeza” y Ia “cola”
poli-A diferencian a los mRNA de otras moléculas de RNA.

En los mamiferos, los genes que codifican las histonas y los
interferones estén en segmentos continuos de DNA. Sin embargo, se
sabe que los genes que codifican muchas proteinas estan divididos
En la diferenciacion de los linfocitos, las partes de los gencs divid
dos que codifican las inmunoglobulinas en realidad se reorganizan
durante el desarrollo, de forma que se obtienen diferentes prores

Figura 5-19

Expresion del gen de la ovoalbimina en la
gallina. El gen completo, de 7700 pares de
bases, se transcribe para formar el mRNA

Exén
(region codificante)
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nas a partir de la transcripei6n y Ia traduccion. Esia reorganizacion
explica en parte la enorme diversidad de anticuerpos fabricada por
las estirpes de linfocitos (p. 775)

En algunos intrones existen secuencias de bases que son com-
plementarias de otas dentro del mismo intron, lo que sugiere que el
inwon se podria plegar para que las secuencias complementarias se
pudiesen emparejar. Este plegamiento podria ser necesario para el
alincamiento apropiado de las uniones del intron antes de ser pro-
cesaclo. Més sorprendente aiin ha sido el descubrimiento de que, al
menos en algunos casos, el RNA puede “autocatalizar” la escision de
intrones. Los extremos del intrén se unen, se forma asi un pequerio
circulo de RNA y los exones quedan empalmados juntos. Este pro-
«ceso no encaja con la clasica definicion de una enzima u otro catali-
zador, ya que la propia molécula es modificada por la reaccion.

Traduccién: etapa final en la

transfe de la infor i6

El proceso de traduccién tiene lugar en los ribosomas, unas
estructuras granulares compuestas por proteina y RNA ribosémico
(wRNA). E| RNA ribosomico estd formado por una subunidad grande
¥ otra pequeiia. La subunidad pequena se sita en una depresion de
a subunidad grande, formando asf el ribosoma funcional (Figura
5-20). Las moléculas de mRNA se fijan 2 los ribosomas para formar
el complejo mRNA-ribosoma. Como solamente un corto segmento
de una molécula de mRNA entra en contacto con un Gnico ribo-
soma, el mRNA normalmente tiene al mismo tiempo varios riboso-
mas fijos a lo largo de su cadena, cada uno de ellos en un estado
diferente de sintesis del polipéptido codificado. El complejo total,
denominado polirribosoma o polisoma, permite que varias molé-
culas del mismo tipo de polipéptido se sinteticen a la vez, una en
cada ribosoma del polisoma (Figura 5-20)

El ensamblaje de los polipéptidos en el complejo mRNA-
ribosoma necesita que intervenga otra clase de RNA, llamado RNA
de transferencia (tRNA). El tRNA tiene una estructura secundaria
compleja a base de pliegues y asas, por lo que generalmente s
representa en forma de hoja de trébol (Figura 5-21), aunque su
verdadera forma tridimensional es algo diferente. Las moléculas
de tRNA recogen aminodcidos libres del citoplasma y los lievan
al polisoma, donde se ensamblan en un polipéptido. Existe una

i
(regién no codificante)

primario, al que se afiaden la cabeza 5 de
metilguanina y fa cola 3’ de poliadenilato.
Después se eliminan los intrones y ol mRNA * Cabeza5'
maduro pasa al citoplasma.

L]
Transcri

transcrito

Se eliminan los intrones
y se reagrupan las
regiones codificantes.

mRANA maduro
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3 Ribosoma

RNA mensajero

Fijacion del
hoosoma s
RNA

Polipéplidos en lormacidn

Polipéptido completo

Figura 5-20

Formacién de la cadena de un polipéptido. A medida que los
ribosomas se mueven a lo largo del RNA mensajero en direccién 5'-3,
los aminoécidos se van afiadiendo uno a uno para formar la cadena
polipeptidica.

oH ”
—— Sitio de union
del aminodcido

Figura 5-21

Esquema de una molécula de tRNA. El bucle del anticodén lleva las
bases complementarias a las que hay en el codén def mRNA. Los
otros dos bucles intervienen en la unién con los ribosomas durante la
sintesis de polipéptidos. El aminoécido se une en el extremo 3 libre,
actuando la tRNA sintetasa.

molécula especial de tRNA para cada aminodcido. Ademis, cada
tRNA esti acompaiado por una tRNA-sintetasa especifica. Las (RNA.
sintetasas son enzimas que afiaden el aminodcido correcto al lugar
de union en el extremo 3’ de cada tRNA mediante un proceso
denominado carga.

En la molécula en hoja de trébol del tRNA queda expuesta una
secuencia especial de tres bases (el anticodén) de la forma precisa
pasa formar pares de bases con las bases complementarias (el cod6n)
en el mRNA. La direccién de lectura de los codones y de ensamblaje
de los polipéptidos en el mRNA se produce en direcci6n 5
anticodén de cada tRNA e la clave para la secuenciacion correcta de
aminodcidos en el polipéptido que se estd ensamblando.

Por ejemplo, la alanina se ensambla en el polipéptido cuando
aparece el codén GCG en un mRNA. Esta traduccion se lieva  cabo

RNA transferente

Figura 5-22

Formacion de la cadena polipeptidica a partir del RNA mensajero.

A medida que el ribosoma se desplaza por la molécula de RNA

mensx‘em en el ribosoma entran moléculas de RNA transferente con
aminoacidos umdas (amba) Los aminoacidos se unen a la cadena

i el ribosoma

(abajo).

por el tRNA-alanina, en el cual el anticodén es CGC. El tRNA-alanina
primero se carga con alanina por medio de su (RNA sintetasa. El
complejo tRNA-alanina se incorpora al ribosoma, donde sc sitia
exactamente en el lugar correcto de la cadena de mRNA. Entonces,
el siguiente tRNA cargado, especificado por el codigo del mRNA
(por ejemplo, tRNA-glicina), se incorpora al ribosoma y se fija
junto al tRNA-alanina. Los dos aminoicidos se unen mediante un
enlace peptidico y el tRNA- alanina se desprende del ribosoma. Bl
proceso continGa paso a paso segiin se construye la cadena del
polipéptido (Figura 5-22). Un polipéptido de 500 aminocidos se
puede ensambiar en menos de 30 segundos.
e
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Regulacion de la expresion génica
Eq el Capitulo 8 veremos como la diferenciacién ordenada de un
organismo desde el dvulo fecundado hasta el estado de adulio
requiere de la expresion del material genético en cada etapa del
Gesarrollo. Los embridlogos han proporcionado pruebas evidentes
de que cada una de las células de un embrion en desarrollo son
genéticamente equivalentes. Queda asi claro que al diferenciasse los
ejicos (cambio en el desarrollo), cada uno sslo udliza una parte de
Ias instrucciones genéicas presentes en cada célula. Los genes solo
5e expresan en cierlos momentos y 1o en otos. De hecho, en cada
célula o tejido concretos, a mayor parte de los genes estén inactivos
en un mormento dado. El problema en el desarrollo es explicar cémo,
si cada célula tiene una dotacion de genes completa, cieros genes
Se “activan® y producen proteinas que se necesitan para una deter-
iminada etapa, mientras que otros genes permanecen en silencio
‘Aunque el proceso del desarrollo ha puesto sobre Ia mesa el pro-
blema de la activacién génica, la regulacion de los genes es necesaria
alo largo de toda la existencia de un organismo. Los sistemas enzi-
miticos celulares que controlan todos los procesos funcionales obvia-
mente requieren una regulacion génica, ya que las enzimas tienen
poderosos efectos incluso en cantidades minimas. La sintesis enzimd-
lica debe responder  las influencias de la oferta y la demanda.

Regulacion génica en los eucariontes

Hay muchos estados metabolicos diferentes en las células eucaridticas
que pueden servir como punios de control para la expresién de los
genes. Los de la transcripeion y los de la traduccion son los principa-
fes controles de la expresion génica en los animales, aunque en algu-
105 casos también interviene la reorganizacion génica.
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Figura 5-23

Algunos genes de los eucariontes se desactivan por metilacién

de algunos residuos de citosina en la cadena. A, Estructura de la
S-metil citosina. B, Los residuos de citosina situados junto a una
guanina son los que estdn metilados en una cadena, lo que permite
que ambas cadenas se metilen simétricamente.
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Control de la transcripcién  Quizis éste sea el mecanismo mis
importante de regulacion de la expresion génica. Los factores de
transcripeion son moléculas que pueden tener un efecto positivo
© negativo sobre la transcripeion del RNA a partir de los genes diana
del DNA. En algunos casos estos factores pueden actuar dentro de
Ias células que los producen o ser transportados a diferentes partes
del cuerpo antes de actuar. Un ejemplo de factores de transcripeion
es el de los receprores esteroides cuando se unen a una hormona
esteroidea. Las hormonas esteroideas producidas por las glindulas
endocrinas de oua parte del cuerpo penetran en la célula diana y se
unen a una proteina receptora en el niicleo. EI complejo receptor-
esteroide se une entonces con el DNA cerca del gen diana (p. 755)
La progesterona, por ejemplo, se une con un receptor nuclear en las
células del oviducto de las gallinas; el complejo hormona-receptor
aciiva asi la transcripcion de los genes que codifican la albtmina y
otras sustancias del huevo.

Un mecanismo importante para desactivar genes parece ser
Ia metilacién de la citosina, es decir, anadiéndose un grupo metilo
(CH,—) al carbono 5 del anillo de citosina (Figura 5-234). Normal-
mente esto ocurre cuando la citosina estd a continuacién de una
‘guanina; entonces, las bases en la cadena complementaria de DNA
también seran una citosin y una guanina (Figura 5-23B). Cuando se
replica el DNA, una enzima reconoce la secuencia CG y ripidamente
metita la cadena hija, manteniendo el gen en estado inactivo.

Control de Ia traduccién Lo genes pueden ser transcritos y el
mRNA secuestrado de forma que se retrase la traduccion. En el desa-
rrollo de los dvulos de muchos animales es frecuente que se utilice
este mecanismo. Durante su desarrollo, los ovocitos acumulan gran-
des cantidades de RNA mensajero y, después, la fecundacion activa
ol metabolismo y se inicia la traduccion del mRNA materno.

Reorganizacién génica Los vertebrados poseen células, deno-
minadas linfocitos, que llevan los genes que codifican proteinas
llamadas anticuerpos (p. 775). Cada tipo de anticuerpo s6lo puede
unirse a una sustancia exirana determinada (antigeno). Debido a
que el nimero de antigenos diferentes es enorme, la diversidad de
10s genes que codifican anticuerpos debe ser igualmente amplia.
Una fuente de esta diversidad es la reorganizacion de las secuen-
cias de DNA que codifican anticuerpos durante el desarrollo de los
linfocitos.

Genética molecular

El progreso en nuestro conocimiento de los mecanismos genéticos a
nivel molecular, como se ha visto en las paginas anteriores, ha sido
vertiginoso en los tliimos afos. Se esperan muchos mis descubri-
mientos en un futuro cercano. Este progreso se debe a las muchas
técnicas bioquimicas que se emplean actualmente en biologia mole-
cular. A continuacién describiremos brevemente las técnicas mis
importanes.

DNA recombinante

Una de las herramientas mds importantes en estas técnicas es una serie
de enzimas llamadas endonucleasas de restriccién. Cada una de
estas enzimas, obtenidas de las bacterias, rompe el DNA bicatenario en
lugares concretos en funcién de la secuencia de bases. Muchas
de estas endonucleasas cortan las cadenas de DNA de forma que una
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Figura 5-24

Accién de la d riccién EcoRl. it
ias d q icas (un palindromo

es una palabra que se lee igual de izquierda a derecha que de derecha

la inen

binante. También se han wilizado algunos bacteriofagos (virus de
bacterias) como portadores de DNA recombinante. Los plismidos y
Ios bacteri6fagos que llevan DNA recombinante se denominan vec-
tores. Los vectores mantienen su capacidad para replicarse en las
bacterias; por ello, ¢l DNA recombinante insertado se produce en
grandes cantidades, un proceso llamado amplificacién.

Un clon es un grupo de individuos o de células que proceden, por
reproduccion asexual, de un Gnico individuo. Cuando hablamos
de clonar un gen o un plismido en bacterias, queremos decir que
aislamos una colonia 0 un grupo de bacterias, que derivan de un
Gnico antecesor en el cual se ha insertado el gen o el plésmido que
se quiere clonar. La clonaci6n se wtiliza para obteaer grandes canti-
dades de un gen que se ha inseriado en un pldsmido bacteriano.

Reaccidn en cadena de la polimerasa

se ha clonar i ug gen
especifico de cualquier organismo, de una forma simple, siempre que
se conozca parte de la secuencia de ese gen. La técnica se denomina
reaccién en cadena de la polimerasa (PCR, del inglés “Polymerase
Chain Reaction”). Se sintetizan dos cadenas cortas de nucleGtidos

a izquierda). EcoRl deja extremos adhesivos” que se emparejan con
indidos por la mis ima, Las cad u

ros.
mediante la DNA ligasa.

de ellas tiene varias bases que sobresalen mds alli de la otra cadena
(Figura 5-24), dejando o que se llama "extremos adhesivos”. Cuando
estos fragmentos de DNA se mezclan con otros que han sido escindi-
dos por la misma endonucleasa, sus extremos ensamblables tienden 2
reensamblarse por las reglas de Ia complementariedad de bases. Los
extremos se engarzan en su nueva posicion mediante la enzima DNA
ligasa, mediante un proceso denominado ligazén.

Ademis de sus propios cromosomas, la mayoria de los procariontes.
'y, al menos, algunas de las células eucaridticas tienen pequeiios ani-
ltos de DNA bicatenario llamados plasmidos. Aunque slo forman del
1% al 3% del genoma total de una bacteria, pueden contener informa-
cibn genética importante, por ejemplo, la resistencia a un antbictico.
Los plasios de las células vegetales (por ejemplo los cloroplasios) y
las mitocondrias, que estin presentes en la mayor parte de las células
eucaritiicas, se autorreplican y tienen su propio complemento de
DNA en forma de pequenos anillos reminiscentes de los plismidos.
Algunas proteinas mitocondriales estin codificadas por el DNA mito-
condsial y otras estin codificadas en los genes del nicleo.

Si ¢l DNA de una fuente extrania (por ejemplo el de un mami-
fero) se une al de un plismido (ver nota arriba), el producto es un
DNA recombinante. Para producir DNA recombinante en
cantidades, el plésmido modificado debe clonarse en bacterias. Las
bacterias se tratan con cloruro de calcio diluido para hacerlas mds
ibles a Ia i i6n del DNA pero los
plismidos no penetran en la mayor parte de las bacterias presentes.
Las bacterias que han incorporado el DNA recombinante se pueden
identificar si el plismido tiene un marcador, por ejemplo la resis-
tencia 2 un antibietico. Entonces, s6lo las bacterias que crezcan en
presencia del antibitico serdn las que han absorbido el DNA recom-

cebadores (en inglés “primers’); los cebadores son
complementarios a las diferentes secuencias conocidas del DNA en
los extremos del gen que se quiere clonar. Se anade cada cebador en
exceso a una muesira de DNA del organismo y la mezcla se calienta
para separar la doble hélice en dos cadenas sencillas. Cuando la mez-
cla se enfria, hay una gran probabilidad de que cada cadena del gen
problema s una a un cebador antes que 2 la otra cadena del gen, ya
que el cebador estd presente en una concentracion mucho mas ele-
vada. Se afade una DNA polimerasa termoestable y los cuatro trifos-
fatos desoxirmibonucleétidos a la mezcla de reaccion y la sintesis del
DNA se realiza desde el extremo 3' de cada cebador, extendiéndose
éste en direccion 5'-3'. Los cebadores se eligen de tal forma que e
E 3’ libre de cada uno de ellos se enfrente al gen cuya secuen-
cia se desea clonar. Se sintetizardn cadenas complementarias nuevas
completas y el nimero de copias del gen se habrd duplicado (Figura
5-25). Entonces, la mezcla de reaccion se calienta y enfria de nuevo
para permitir que mds cebadores se unan a las copias nuevas y origi-
nales de cada cadena. Con cada ciclo de sintesis de DNA se dobla el
nimero de copias. Como cada ciclo se puede realizar en menos de 5
minutos, el nimero de copias de un gen se puede incrementar,
aproximadamente, de uno a un millon jen menos de 2 horas! La PCR
permite clonar un gen conocido de un paciente concreto, identificar
una gota de sangre seca en la escena de un crimen, o clonar el DNA
de un mamut lanudo de hace 40 000 aios.

Latecnologia del DNA recombinante y Ia PCR actualmente se estin
utilizando para la obtencion de plantas de interés agricola modificadas
‘genéticamente (transgénicas), entre elas la sofa, el algodén, el arroz,
el maiz y los tomates. Los ratones transgénicos se usan frecuentemente
en diversas investigaciones y se estdn empezando a terapias
génicas para traar diversas enfermedades genéticas humanas.

Genomicay proteémica

El campo cientifico de “mapeo”, secuenciaci6n y andlisis de los geno-
mas se conoce como genémica. Algunos investigadores dividen el
anlisis genomico en “gendmica estructural® (‘mapeo y secuencia-
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Humano (Human ), de fi
piiblica, y un gran nimero de cientificos (Celera Genomics y colabo-
tadores), con financiacion privada, llevaron a la publicacion de un
borrador de la secuencia en el aho 2001

Considerar que la delcrmmacnon del bomdor de la secuencia era

el

sefiala en el libro de Davies (ver Blbhogmh) = basante dscutie
Sin embargo, fue muy emocionante y produjo muchas sorpresas. Por
ejemplo, el genoma humano tiene menos genes de lo que se creia
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DNA polimerasa
Nucledtidos libres.
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Figura 5-25

Pasos en la reace en cadena de la polimerasa (PCR). Se necesitan
dos cebadores, uno por cada extremo de la secuendia que se desee
amplificar.

cion®) y “gendmica funcional” (desarrollo experimental en los niveles
del genoma o del organismo para entender la funcin génica).

En la década de 1970, Allan Maxam y Walter Gilbert en Esta-
dos Unidos, y Frederick Sanger en Inglaterra, desarrollaron técnicas
précticas para la determinacion de la secuencia de bases en el DNA.
Entre 1984 y 1985 los cientificos propusieron secuenciar y construic
el mapa de todo el genoma humano, un esfuerzo que pasé 2 ser
conocido como el Proyecto Genoma Humano. Era una empresa muy
ambiciosa, teniendo en cuenta que se estimaba que el genoma tenfa
entre 50 000 y 100 000 genes y subunidades reguladoras codificadas
en una secuencia lineal de unos 3 a 6 mil millones de pares de bases.
Utilizando las técnicas disponibles en, 1988, podria haberse tardado
hasta el afio 2700 para secuenciar completamente €l genoma, pero
os bislogos de entonces esperaban que las mejoras en las técnicas
podrian hacerlo posible al finalizar el siglo XXII. De hecho, el desa-
irollo y la mejora de los secuenciadores automiticos, asi como la
competencia entre el Consorcio para la Secuenciacion del Genoma

ya que 21724 genes. Solamente
€l 5% del 28% del genoma que realmente se transcribe en RNA codi-
fica alguna proteina. Mas de la mitad del DNA presente st formado
por secuencias repetidas de varios tipos, incluyendo un 45% de ele-
mentos parasitos de DNA. El DNA parisito (también llamado DNA
“egoista” y DNA “basura”) es DNA que parece no servir para ninguna
funcion celular ni del organismo, excepto para su propia propaga-
cion, pero puede tener alguna utilidad atn desconocida.

En las diferentes especies animales, la cantidad total del DNA pre-
sente en sus genomas nucleares varia en varios Grdenes de magnitud
(de algo menos de 10°a 10" pares de bases en el niicleo de un
gameto haploide). En el extremo inferior se encuentran las esponjas
(p. 248), algunas formas unicelulares (Capitulo 11) y algunos artro-
podos (Capitulo 19), aunque en estos dos Gltimos grupos hay un
rango amplio de tamafios genémicos, desde 10 en ciertas formas
unicelulares hasta 10 pares de bases en algunos artrépodos. El
genoma de la mayoria de los vertebrados tiene aproximadamente 107
pares de bases, pero las salamandras (p. 548), las cecilias (p. 548) y
Tos peces pulmonados (p. 525) tienen un genoma con més de 10
pares de bases, y en algunas salamandras llega a 10" pares de bases.
Sin embargo, los genomas grandes no deben considerarse como
ventajosos, ya que la mayor parte de la diferencia de tamaiio en los
genomas mayores se debe a la acumulacién de grandes cantidades
de DNA “egoista” 0 “basura”, y no a secuencias de DNA itiles para
el metabolismo celular y el funcionamiento del organismo. Ls nece-
sidades metabélicas de replicar grandes cantidades de DNA y las exi-
gencias fisicas de mantenerlo en el nicleo de la célula producen una
seleccion en contra de la acumulacién de demasiado DNA pardsito
en el genoma. Los grupos de animales con mayores genomas proba-
blemente son los mds capaces de tolerar la acumulacion de grandes
cantidades de DNA nuclear parisito sin perjudicar a las funciones
celulares y del organismo. Debido a que nuestro libro pone un énfa-
sis especial sobre la biologia de los organismos, nuestro repaso de.
Ia genética se centra en los genes que tienen funciones claras sobre
las funciones celulares y el organismo, aunque estos genes son una
pequefia minoria de las secuencias de DNA presentes en los geno-
‘mas nucleares de los animales. Algunas secuencias de DNA conside-
radas indtiles para el organismo tienen una variacion que es til en
los estudios de genética de poblaciones (p. 126) y de las relaciones
evolutivas entee las especies.

Un millar de enfermedades humanas, tales como la fibrosis quis-
tica y la enfermedad de Huntingion se deben a defectos de un tnico
gen. Se conocen casi 300 enfermedades asociadas a genes. La infor-
‘macion desarrollada a parti del conocimiento de las secuencias de los
genes implicados puede permitir nuevas pruebas de diagndstico, trata-
‘mientos, posibles estrategias preventivas y avances en la comprension
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molecular de las enfermedades genéticas. Sin embargo, para obtener
estos beneficios no es suficiente saber simplemente la secuencia de los
aminodcidos codificados por una secuencia de nuclediidos de un gen
Ei genoma humano es responsable de centenares de millares de pro-
teinas diferentes (proteoma). El polipépiido codificado por un gen se
puede separar en fragmentos funcionales independientes o asociarse
a los polipéptidos cifrados por otros genes para producir las diversas
funciones de la proteina. Muchos cientificos se centran ahora en el
dificil campo de la proteSmica: 1a identificacion de todas las prot
nas de una célula, de un tejido o de un organismo; la determinacién
de la forma en que las proteinas interactian para lograr sus funciones
¥ el conocimiento de las estructuras espaciales de las proteinas.

FUENTES GENETICAS DE
VARIACION FENOTIPICA

1a fuerza creativa de la evolucion es la seleccion natural que actia
sobre la variabilidad biologica. Sin variabilidad enre los individuos
10 existiria adaptacion continua a un ambiente cambiante, ni evolu-
cién (Capitulo 6). Aunque la seleccion natural actta sobre las varia-
ciones fenotipicas de los organismos, estas variaciones fenotipicas
en una poblacién que habita en un ambiente particular normal-
mente se deben a variaciones genotipicas. La conservacion de los
fenotipos favorecidos por la seleccion natural aumenta la abundan-
cia en una poblacion de los alelos asociados a los fenotipos favore-
cidos, lo que conduce a la evolucion adapiativa de fa poblacién.
Mediante este proceso, en una poblacién evolucionan los fenotipos
mejor moldeados para el uso de los recursos ambientales; estos
fenotipos se conocen como adaptaciones

Hay varias fuentes genéticas de variabilidad fenotipica, todas
tas cuales implican mutaciones de genes individuales y la combina-
cion de los alelos resultantes como genes variables en los gametos
¥ zigotos. La segregacion independiente de los cromosomas durante
a meiosis es un proceso al azar que produce nuevas recombinacio-
nes de cromosomas en los gametos. Ademis, el sobrecruzamiento
cromosomico durante la meiosis permite la

caricter falciforme normalmente mueren antes de los 30 afos,
debido a que la capacidad de sus glébulos rojos para tansportar
oxigeno es muy baja, como resultado de la sustitucién de un Gnico
aminodcido en la secuencia de su hemoglobina. Otras mutaciones
pueden implicar la delecion de una o mis bases o la insercion de
bases adicionales en la cadena de DNA. La traduccion del mRNA
cambiard, produciéndose codones que especifican aminoscidos
incorrectos y generalmente conducen a que se produzca una pro-
teina no funcional o con una funcionalidad més o menos afectada.

Una vez que un gen ha mutado, indefectiblemente se reproduce
en su nueva forma tal como lo hacia antes de mutar. Muchas muta-
ciones son perjudiciales, otras muchas ni perjudican ni benefician y, a
veces, las mutaciones son ventsjosas. Estas iltimas son de gran impor-
tancia para la evolucién porque proporcionan nuevas posibilidades
sobre las que trabaja la seleccion natural para llevar a cabo adap-
taciones. La seleccion natural determina qué nuevos alelos merecen
sobrevivir; el ambiente impone un proceso de seleccion que conserva
'y acumula os alelos beneficiosos y elimina los dafinos.

Cuando un alelo de un gen muta a un nuevo alelo, la nueva ,
forma tiende a ser recesiva y sus efectos suelen estar enmascara
por el oo alelo de la pareja. Tales alelos mutantes séio pueden
expresase en el fenotipo en homozigosis. Asi, una poblacién lleva
una reserva de genes recesivos mutantes, algunos de los cuales son
letales en condicién homozigéica, pero raramente se presentan en
dicha condicion. La endogamia favorece la formacion de homozigotos
¥ aumenta la probabilidad de que los alelos mutantes recesivos se
expresen en el fenatipo.

La mayoria de las mutaciones estin condenadss a una existencia
breve. Sin embargo, hay casos en los que las mutaciones pueden ser
perjudiciales o neutras en ciertas condiciones ambientales, y bene-
ficiosas en otras condiciones distinas. El ambiente cambiante de la
Tierra ha proporcionado numerosas oportunidades para nuevas com-
binaciones génicas y mutaciones, como pone de manifiesto la gran
diversidad actual de la vida animal.

ligados homslogos, mis la varia-
bilidad. La unién al azar de los gametos de ambos progenitores es
otra fuente adicional de variacion.

La reproduccién sexual multiplica la variabilidad y proporciona la
diversidad y plasticidad necesarias para que una especie sobreviva a
los cambios ambientales. La reproduccion sexual, con su secuencia de
segregacion y recombinacion de genes, generacion tras generacién, s,
segtin el genetista T. Dobzhansky, I “adaptacion maesira” que hace
que las otras adaptaciones evolutivas sean mis facilmente accesibles.

Aunque la reproduccion sexual mezcla y amplifica cualquier
diversidad genética que exista en la poblaci6n, debe haber formas
de generar una variacion genética nueva, lo que se produce como
consecuencia de las mutaciones génicas, las aberaciones cromost.
‘micas y, posiblemente, por la intervencion del DNA parsito.

Mutaciones génicas
Las mutaciones génicas son cambios fisicoquimicos en los genes que
alteran la secuencia de bases en el DNA, Las mutaciones se pueden
estudiar directamente determinando la secuencia del DNA, ¢ indirec-
tamente a través de sus efectos sobre el fenotipo del organismo, si
tales efectos se manifiestan. Algunas mutaciones producen la sustitu-
cién de un codon, como por ejemplo en la enfermedad conocida
como anemia falciforme. Los homozigotos con el alelo para ei

de las ie

Aunque las mutaciones se producen al azar, en loci diferentes preva-
lecen distintas tasas de mutacion. Es més probable que se produzcan
algunos fipos de mutacién que otwos y los genes individuales difieren
longitud. Un gen & pares de bases)

es mis suscepiible de suftir una mutacién que un gen corto. Asi, es
posible estimar las tasas medias de mutacion espontinea para diferen-
tes organismos y caracteres,

En términos relativos, los genes son extremadamente estables.
En la bien estudiada mosca de |a fruta Drosophila melanogaster hay,
aproximadamente, una mutacion detectable por cada 10 000 loci (tasa
del 0.01% por locusy generacion). La tasa en el hombre estd entre un
1/10 0002 1/100 000 foci por generacion. Si acepramos esta tltima
ciffa, més conservadora, habria que esperar a que un Gnico alelo nor-
mal pasase por 100 000 generaciones antes de sufrir una mutacién. Sin
embargo, como los cromosomas humanos poseen, aproximadamente,
21724 loci, alrededor de un tercio de las personas son portadoras de
una nueva mutacion. De forma semejante, cada évulo © espermato-
z0ide que se produce contiene, por término medio, un alelo mutante.

Como la mayoria de las mutaciones son deletéreas, estas estadis
ticas son cualquier cosa menos optimistas. Afortunadamente, fa mayor
parte de los genes mutantes son recesivos y no se expresan en los
heterozigotos. 610 unos pocos tienen una frecuencia suficientemente
elevada para expresarse en los individuos homorigdticos.
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GENETICA MOLECULAR DEL
CANCER

£ principal defecto de las células cancerosas es que proliferan de
foma incontrolada (crecimiento neoplisico). El mecanismo que

controla [a velocidad de division de las células nommales se ha degra-
dado de alguna manera y las células cancerosas se multiplican con
mucha rapidez, invadiendo otros tejidos del cuerpo. Las células cance-
1osas se originan a parti de células normales que pierden su restriccion
para la division y se vuelven, en cierto modo, indiferenciadas (menos
especializadas). Por ello, hay muchas clases de cincer, segin el origen
de las células fundadoras del tumor. El cambio en muchas células can-
cerosas, quizs en todas, tiene una base genética, y uno de los princi-
pales objetivos de las investigaciones sobre esta enfermedad es el estu-
dio de las alteraciones genéticas que provocan el chncer.

Oncog y genes suf de

Ahora se admite que el cincer es el resultado de cambios genéticos
especificos que tienen lugar en un clon particular de células. Estos cam-
bios genéticos incluyen alieraciones en dos tipos de genes: los oncoge-
nes y los genes supresores de tumores.

Los oncogenes (Gr., onkos, bulto, masa, + genos, origen) se
encuentran normalmente en las células, y en su forma normale se deno
‘minan proto-oncogenes. Uno de éstos codifica una proteina conocida
como Ras. La proteina Ras es una guanosin tifosfatasa (GTPasa) que
se encuentra justo bajo la membrana celular. Cuando un receptor de la
superficie celular se une a un factor de crecimiento, la proteina Ras se
activa y se inicia una cascada de reacciones que conduce a la division
celular, La forma oncogénica codifica una proteina que inicia la cascaca
de la divisién celular incluso aunque el factor de crecimiento no se haya
unido al receptor de la membrana

RESUMEN
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De los muchos modas en que el DNA celular puede sufr alieracio-
nes, los tres mis importantes son k radiacion ionizante, la radlacitn
ulravioleta y las sustancias quimicas mutigénicas. 1a alta energia de la
radiacién ionizante (rayos X y rayos gamma) provoc la expulsion de
los electrones de los dtomos en los que incide, o que produce dtomos
ionizados con electrones desapareados (radicales libres). Los radicales
tibres (principalmente los del agua) son quimicamente muy reactivos

¥ reaccionan con las moléculas en la célula, incluyendo el DNA. Parte
del DNA alterado se repara, pero si la reparacion es inadecuada, se
produce una mutacién. La radiacién ultraviolets tiene mucha menos
energia que la radiaci6n ionizante y no produce radicales libres. Las
pirimidinas del DNA Ia absorben, lo que provoca la formacion de enla-
ces covalentes dobles entre pirimidinas adyacentes. Las mecanismos de
reparacién de las alteraciones UV también pueden ser incorrectos. Las
sustancias quimicas mutigénicas reaccionan con las bases del DNA y
provocan erores en el apareamiento durante la replicacién.

Los productas génicos de los genes supresores de tumores acrdan
como controladores de la proliferacion celular. Uno de tales productos
se denomina p53 (de “proteina 53 kilodalton”, en referencia a su peso
molecular). Las mutaciones en el gen que codifica la pS3 se presen-
tan, aproximadamente, en la mitad de los 6.5 millones de casos de
clncer que se diagnostican cada aiio en el hombre. La p53 normal
des rias funciones importantes, segin las circunstancias de la
. e desencadents la apopiosis (p. 55), actuar como activador
o represor de la transcripeion (activar o desactivar genes), controlar
el paso de la fase G, a a § en el ciclo celular, y provocar la repara-
cion del DNA daado. Muchas de las mutaciones conocidas de la ps3
estin relacionadas con su unién al DNA y, por tanto, con su funcién,

3

En los animales con reproducci6n sexual el material genético se
transmite a la descendencia por medio de los gametos (6vulos y
espermatozoides) producidos en la meiosis. Cada célula somitica
de un organismo tiene dos cromosomas de cada tipo (cromosomas
homslogos) y por ello es diploide.

En la meiosis se separan los cromosomas homélogos, de tal
forma que cada gameto tiene ka mitad del nimero de cromosomas
somiticos (es haploide). En la primera division meidtica, los cen-
tr6meros no se dividen, y cada célula hija recibe un cromosoma de
cada pareja de homologos replicados con las crométidas hermanas
todavia unidas al centromero. Al principio de la primera division
meictica, los cromosomas homélogos se juntan lateralmente (sinap-
sis) formando un bivalente. Los loci de los genes de un juego de
cromtidas se colocan enfrentados a los de las

tes a partir de los progenitores. Las variantes alélicas de los genes
pueden ser dominantes, recesivas o intermedias; un alelo recesivo
en un genotipo heterozigdtico no se expresard en el fenotipo, ya que
para expresarse necesita encontrarse en homozigosis. En un cruce
monohibrido que afecte a un alelo dominante y a su alelo recesivo
(ambos progenitores homozig6iicos), la generacion F, serd toda hete-
rozigtica, mientras que los genotipos de la F, aparecerin en una pro-
porcién 1:2:1, y los fenotipos en una proporcion 3:1. Este resultado
demuestra la ley de Mendel de la segregacién. En la herencia inter-
media, los heterozigoticos muestean fenotipos intermedios entre los
fenotipos homozigsticos o, a veces, muestran un fenotipo diferente,
con las correspondientes alteraciones de la proporcion fenotipica.
Los cruces dihibridos (en los que los genes de los dos caracteres

cromitidas homélogas. Se pueden intercambiar porciones de croma-
tidas adyacentes (sobrecruzamiento) para producic nuevas combina-
ciones genéticas. En la segunda divisién meitica, los cenzremems
se dividen, completando la reduccion del nimero de

en distintos pares de homlogos) demues-
tran la ley de Mendel de la segregacion independiente, y las propor-
ciones fenotipicas serdn 9:3:3:1 con alelos dominantes y recesivos para
cada gen. Las proporciones esperads en los cruces para dos 0 mas

de la cantidad de DNA. El nomero diploide se restablece cuzndn fox
gametos masculino y femenino se unen para formar el zig
En la mayoria de los animales el sexo se determina medisore
los cromosomas sexuales; en el hombre, las moscas de la fruta y
otzos muchos animales, las hembras tienen dos cromosomas X y los
machos uno X y otro Y.
o5 genes son las entidades unitarias que determinan todas las
caracteristicas de un organismo y son heredadas por los descendien-

caleulan de acuerdo con las leyes de la

En una poblacién, los genes pueden tener dos o mas alelos,
¥ las diferentes combinaciones de alelos pueden producir diversos
efectos fenotipicos. Los alelos de genes pueden interaccionar para
producir un fenotipo, como ocurre en la herencia poligénica y la
epistasia, en las que un gen afecta a la expresion de oto gen.

Un gen en el cromosoma X muestra herencia ligada al sexo y
produciri un efecto en los machos, incluso cuando el alelo recesivo
estd presente, debido a que el cromosoma ¥ no lleva el alelo corres-
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pondiente. Todos los genes de un 6mico dado

estin ligados y sus variantes no se segregan independientemente
2 no ser que se encuentren muy distanciados entre si sobre el cro-
mosoma, de tal forma que se produce sobrecruzamiento entre ellos
casi en cada meiosis. El sobrecruzamiento aumenta la cantidad de
recombinacion genética en una poblacién.

Ocasionalmente, en la meiosis no se produce la disyuncion de
uno de los cromosomas homélogos y uno de los gametos acaba
con un cromosoma de mds y el otro con un cromosoma de menos.
Los zigotos resultantes normalmente no sobreviven; las personas
con 2n + 1 cromasomas algunas veces pueden vivir, pero nacen con
serias deficiencias, como en €l caso del sindrome de Down.

Los dcidos nucleicos de las celulas son DNA y RNA, que son

cada

una
base nitrogenada, un aziicar pentosa y un grupo [os[alo Las bases
nitrogenadas en el DNA son adenina (A), guanina (G), timina (T) y
citosina (C), y las del RNA son las mismas excepto en que el uracilo
(U) sustituye 2 la timina. El DNA es una molécula helicoidal de doble
caden en Ia que las bases se dirigen unas hacia ot desde un

A ipareja con Ty G lo hace
siempre con C. Las udm:s son antiparalelas y complementarias, y
se mantienen unidas mediante enlaces de hidrégeno entre las bases
apareadas. En la replicacion del DNA las cadenas se separan y la
enzima DNA polimerasa sintetiza una cadena nueva a lo largo de
cada cadena parental, utilizindola como molde.

Un gen puede codificar un RNA ribosémico (RNA), un RNA de
transferencia (tRNA), 0 un RNA mensajero (mRNA); un gen de este
Gltimo tipo especifica una secuencia de aminodcidos en un polipép-
tido (hipdtesis un gen un polipéptido). En el mRNA cada triplete de
tres bases especifica un aminodcido concreto.

Las proteinas se sintetizan por transcripcion del DNA en la
secuencia de bases de una molécula de RNA mensajero (mRNA),
que funciona junto con los ribosomas (que contienen RNA ribosémico
[RNAI y proteinas) y RNA de transferencia (tRNA). Los ribosomas se
unen a la cadena de mRNA y se mueven a lo largo de ella, ensam-
blando la secuencia de aminodcidos de la proteina. Cada aminod-
cido es colocado en posicion para su ensamblaje por una molécula
de (RNA que, a su vez, lleva una secuencia de bases (anticodon)
complementaria al codén correspondiente en el mRNA. En el DNA
nuclear eucaridtico la secuencia de bases de DNA que codifica los

de una proteina secuen-
cias intercalares (intrones). Los intrones se eliminan del oRiA anes
de que éste abandone el nicleo y la proteina se sintetiza en el cito-
plasma

Los genes, y la sintesis de los productos de los que son respon-
sables, deben estar regulados: activados o inhibidos en respuesia 3

cambiantes 0 a la celular. La

regulacion génica en los eucariontes se produce a varios niveles, y
el control de la transcripcion es particularmente importante como
medio de regulacion

Los modernos métodos de genética molecular han hecho que
se produzcan avances espectaculares. Las endonucleasas de res-
triccién escinden el DNA en secuencias especificas de bases y 10s
DNA troceados de diferentes fuentes se pueden volver a ensam-
blar para formar DNA recombinante. Combinando DNA de mami-
fero con DNA de plésmidos o virico se puede introducir un gen de
mamifero dentro de bacterias que multiplican y producen muchas
copias del gen del mamifero. La reaccién en cadena de la polimerasa
(PCR) se puede utilizar para clonar genes especificos siempre que
se conozca la secuencia de bases de pequerios fragmentos del DNA
a ambos lados de ese gen. En el afto 2001 se publico un borrador
de la secuencia del genoma humano. Entre los muchos resultados
interesantes que se han obtenido en estas investigaciones se puede
destacar que ahora se calcula que en el hombre hay 21 724 genes,
un niimero sensiblemente inferior al previamente estimado de 100
000 genes. Estos genes son los responsables de los cientos e miles
de proteinas presentes en una célula tipica

Una mutacién es una alieracion fisicoquimica de las bases del
DNNA, que puede cambiar el efecto fenofipico de un gen. Aunque

para la ©la repro-
duccién de un organismo, en algunas ocasiones las mutaciones
son iosas y pueden it en las por

selecci6n natural

El céncer (crecimiento neopldsico) se debe a una serie de altera-
ciones genéticas en un clon de células que permiten la proliferacion
incontrolada de dichas céuls. Los oncogenes (como el gen que
codifica la proteina Ras) y la inactivaci6n de genes supre:
tumores (como el que codifica la proteina p53) estan relat\onadcs
con muchos tipos de cincer.

1. Cul es la relacion eatre cromosomas homélogos, copias de
un gen y alelos?
Desciiba o esquematice la secuencia de sucesos de la meiosis
(en ambas divisiones).
£G6mo se designan los cromosomas sexuales en los machos de
las chinches, en el hombre y en las mariposas?

. :En qué dificren los mecanismos cromos6micos de
determinacion del sexo en los tres taxones de la pregunta 32
Construya, mediante cuadros de Punnett, los cruces entre
individuos con los siguientes genotipos: 4/a X A/a; A/a
Blbx AlaRb.

Exprese brevemente las leyes de Mendel de la segregacion y
de la segregacion independiente.

Suponiendo que los ojos pardos (7) son dominantes sobre los
ojos azules (p), determine el genotipo de los individuos que se
citan 2 continuacion: el hijo, de ojos azules, de una pareja de
ojos pardos, se casa con una mujer de ojos pardos cuya madre
es de ojos pardos y cuyo pade tiene ojos azules. El hijo de
ambos es de ojos azules.

FSERTINY
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8. Teniendo en cuenta que el color rojo (R) en las flores del
dondiego de noche actia con dominancia incompleta sobre el
blanco (R). Indique el genotipo de los gametos producidos
por cada progenitor y el color de las flores de la descendencia
en los siguientes cruces: RR' X RIR'; R/R X RIR'

R/R X RR; RR X K/R.

Un rat6n pardo macho se cruza con dos hembras negras
Tras vasias camadas, la primera hembra ha producido 48
ratones negros y la segunda 14 negros y 11 pardos ;Podria
deducis el patron hereditario para el color del pelaje y los
genotipos de los padres?

En las cobayas, el pelaje izado (R) es dominante sobre el pelaje
lis0 (), y el pelaje negro () es dominante sobre el blanco (7).
Si una cobaya homozigética de pelaje negro rizado se cruza
con una homozigética de pelaje blanco liso, deduzca el aspecto
de lo siguiente: la F,, Ia E,, a descendencia de la F, cruzada con
un progenitor de pelaje bianco liso, la descendencia de la F,
cruzada con un progenitor de pelaje negro rizado.

©

2
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11. Suponiendo que en el hombre la condicion de ser diestro (D)
fuese genéticamente dominante sobre la de ser zurdo (d)
que los ojos pardos (P) fuesen genéticamente dominanies
sobre los azules (). Un hombre diestro y con los ojos azules
Se casa con una mujer diesta 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 vez la mujer es diestra y de
ojos pardos. Tienen diez hijos, todos diestros y de ojos pardos
iCuiles son los probables genotipos del hombre y de sus dos
esposas’

12. En Drosophbila melanogaster, 10s ojos rojos son dominantes
sobre los blancos y las variantes para estas caracteristicas se
encuentran en el cromosoma X. Las alas vestigiales (2) son
recesivas con respecto a las alas normales (V), lo que se debe a
un gen autosémico (Cusl serd el aspecto de los descendientes
en los siguientes cruces: X/X* V/u X X/Y /v, X/ "

Viv X XY Vv,

13. El daltonismo (ceguera para los colores) es un caricter recesivo
situado en el cromosoma X. Un hombre y una mujer con vision
normal tienen la siguiente descendencia: una hija con vi
nomal que tiene un hijo dalionico y un hijo con vision normal;
oira hija con visién normal que tiene seis hijos con vision
nomal; y un hijo daltonico que tiene una hija con vision normal
Cuiles son los probables genotipos de todos los individuos?

14. Distinguir lo siguiente: euploidia, aneuploidia y poliploidia;
monosomia y trisomia.

15. Nombre las purinas y las pirimidinas del DNA y explique

CAPITULO'S  Principios de la gendtica 103

<6mo se emparejan entre si en la doble hélice. Cuiles
son las purinas y las pirimidinas del RNA y cudles son sus
complementarias en e DNA?

16. Explique c6mo se replica el DNA.

17. ¢Por qué no es posible que un codén slo esté formado por
dos bases?

18. Explique la transcripcion y el procesado del mRNA en el
nicleo

19. Explique el papel del mRNA, del tRNA y del (RNA en la

tesis de un polipéptido.

20. ;Cuiles son las cuatro formas de regulacion de los genes en los
eucariontes?

21. En la genética molecular moderna, zqué es el DNA
recombinante y c6mo se prej

22, Cite tres fuentes de recombinacion génica que contribuyan a la
variacién fenotipica

23, Diferencie proto-oncogén y oncogén. Describa dos mecanismos
por los que los cambios genéticos puedan producir céncer.

24 ;Qué son las proteiinas Ras y p53 «Como podrian contribuir al
desarrollo del cancer las mutaciones en los genes que codifican
estas proteinas?

25. Indique los pasos fundamentales del método de la reaccion en

cadena de la polimerasa (PCR).

6. Se ha publicado un borrador de la secuencia del genoma
humano. ;Qué observaciones interesantes se pueden extraer a
partir de los resultados obtenidos? ;Qué posibles beneficios se
pueden obener? ;Qué es el proteoma?
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Un emocionante relato de la historiay los usos de la genética.

Un trilobites fésil en una roca del Paleozoico.

Un legado de cambio

L histori de a vida es un legado de cambio perpetuo. A pesr de Ia
aparente del l, el estado de c
teriza a todas las cosas, en la Tierra y en el Universo. Los estratos
geoldgicos registran el cambio histérico irreversible que denomina-
mos evolucion. Inaumerables clases de animales y plantas han flore-
cido y desaparecido, dejando tras de si un imperfecto regisiro f6sil
de su existencia. Muchas, pero no todas, han dejado descendientes
que se les asemejan en cierta medida.

Los cambios vitales se perciben y miden de muchas maneras.
En una escala temporal a corto plazo, vemos cambios en las fre-
cuencias de las variantes genéicas dentro de las poblaciones. Los
cambios evolutivos en las frecuencias relativas de mariposas claras
y oscuras se observaron dentro del lapso de tiempo de una vida
humana, en entornos contaminados de la Inglaterra industriali-
2ada. La formacion de nuevas especies y los importantes cambios
en el aspecto de los organismos en escalas de tiempo mds amplias,

Evolucién organica

como se observa en la diversificacion evolutiva de las aves de
Hawai, precisan de escalas temporales mayores, que cubren entre
100 000 y 1 millon de afos. Las principales tendencias evolutivas
¥ las extinciones peri6dicas masivas se aprecian en escalas tempo-
rales aiin mayores, que abarcan decenas de millones de afos. El
registro £6sil de los caballos a lo largo de los pasados
50 millones de afios muestra una serie de especies diferentes que
remplazan a otras mds antiguas a través del tiempo, para finalizar
con los caballos que conocemos hoy en dia. El registro fosil de los
invertebrados marinos nos muestra una serie de extinciones en
masa separzdas por intervalos de aproximadamente 26 millones
de a

Yo que cada rasgo de la vida, tal como lo conocemos hoy, es el
producto de un proceso evolutivo, los bislogos consideran a [a evo-
lucién orgénica como la piedra angular de todo conocimiento biol-
gico.
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el paradigma dominante que guia la biologia. Charles Robert

Darwin y Alfred Russel Wallace (Figura 6-1) fueron los prime-
105 en establecer la evolucién como una poderosa teoria cientiica
Hoy en dia, la realidad de la evolucion orginica solo puede negarse
5i se traspasan los limites de Ia razén. Como escribi6 el notable bio-
logo inglés Sir Julian Huxley, “Charles Darwin lievo a cabo la mayor
de las revoluciones del pensamiento humano, mayor que la de Eins-
tein, Ia de Freud o incluso I de Newton, al establecer el hecho de
la evolucidn orginica y descubrir simultineamente su mecanismo”
La teoria de Darwin nos permite comprender tanto la genética de las
poblaciones como el registro fosil; sin embargo, Darwin y Wallace
10 fueron los primeros en considerar la idea bisica de la evolucion
organica, que tiene una historia mucho mds antigua. Revisaremos cl
desarrollo histérico de las ideas sobre la evolucion tal y como con-
dujeron al darwinismo, las pruebas que 1o confirman y los cambios
tebricos que han desembocado en nuestra moderna teori
de la evolucion.

En el Capitulo 1 se presentd la teoria evolutiva de Darwin como

ORIGENES DE LA TEORIA
EVOLUTIVA DE DARWIN

Ideas evolutivas predarwinistas

Antes del siglo XVIII, las especulaciones sobre el origen de las espe-
Cies estaban basaclas en mitos y supersticiones, sin nada parecido a
una teoria i Los mitos i con-
templaban el mundo como una entidad invariable tras su creacion.
No obstante, algunos pensadores se aproximaron a la idea de que la
naturaleza tiene una larga historia de cambio perpetuo e irreversible.

Los primeros filésofos griegos, principalmente Xenofanes,
Empedocles y Aristoteles, desarrollaron una idea primaria de cambio

Figura 6-1
la
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evolutivo. Reconocieron a los fésiles como restos de una vida ante-
sior, que creyeron destruida por una catdstrofe natural. A pesar de su
inquietud intelectual, los griegos no establecieron un concepto evo-
lutivo, y la idea fue declinando ya antes del advenimiento de la
cristiandad. Las oportunidades para el pensamiento evolutivo se vie-
fon ain més restringidas al imponerse la version biblica de la crea
cion del mundo como dogma de fe. El arzobispo James Ussher, a
mediados del siglo XVIL, fij6 el afio 4004 a.C. como origen de la
vida. Los puntos de vista evolutivos fueron considerados como revo-
lucionarios y heréticos, pero se resistieron a desaparecer. El natura-
lista francés Georges Louis Buffon (1707 - 1788) remarct la influencia
del ambiente en las modificaciones de los tipos animales. También
amplio la edad de la Tierra hasta 70 000 afios

El lamarckismo: la primera explicacion
cientifica de la evolucion

La primera explicacion coherente de la evolucion se debe al natura-
lista francés Jean Baptiste de Lamarck (1744 - 1829; Figura 6-2) en
1809, el aio del nacimiento de Darwin. Establecid el primer marco
convincente para la idea de que los fosiles eran restos de animales
extintos. El mecanismo evolutivo propuesto por Lamarck, a heren-
cia de los caracteres adquiridos, era sorprendentemente simple:
los organismos, al tratar de ajustarse 2 las exigencias de su entorno,
adquieren que 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, legando consecuentemente a su descenden-
cia cuellos cada vez més largos. A lo largo de muchas generaciones,
estos cambios se fueron acumulando hasta dar lugar al cuello de las
jirafas actuales

Actualmente, el concepto de Lamarck de la evolucién se
califica de transformista, al suponer que conforme los
organismos individuales cambian o transforman sus caracte-
risticas mediante el uso y el desuso, la herencia realiza los
ajustes necesarios para que se produzca la evolucion. Hoy
en dia se rechazan las teorias transformistas, ya que los estu-
dios genéticos demuestran que los rasgos adquiridos por un
organismo durante su vida, como una musculatura mis
fuerte, no pasan a su descendencia. La teoria evolutiva de
Darwin difiere de la de Lamarck en que estd basada en la
variedad y se fundamenta en Ia distribucion de la variacién
genética en las poblaciones. El cambio evolutivo se produce
por las distintas capacidades de supervivencia y reproduc-
cion de organismos con rasgos hereditarios diferentes, no
por la transmisi6n genética de caracteres adquiridos.

Charles Lyell y el uniformismo

El gedlogo Sir Charles Lyell (1797 - 1875; Figura 6-3) establecio

en sus Principios de Geologia (1830 - 1833) el concepto del
El uniformismo comprende dos

principios que guian el estudio cientifico de la naturaleza: (1)

que las leyes fisicas y quimicas permanecen invariables a lo

largo de la historia de la Tierra, y (2) que los sucesos geologi-
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Figura 6-2

Jean Baptiste de Lamarck (1744 - 1829), naturalista francés que
desarroll6 la primera explicacién cientifica sobre la evolucién. La
hipétesis de Lamarck de que la evolucién procede mediante la herencia
de los caracteres adquiridos ha sido rechazada y sustituida por las.
teorias neodarwinistas.

geol6gicos le condujeron a la conclusion de que Ia edad de la Tierra
debia contarse en millones de aiios. Estos principios resultaron fun-
damentales para desacreditar las explicaciones milagrosas y sobrena-
turales sobre Ia historia de la naturaleza y sustituirlas con argumenia-
ciones cientificas. Lyell también puso de manifiesto el caricter
gradual de los cambios geolégicos 2 lo largo del tiempo, y ademis
argument6 que tales cambios geologicos no tienen una tendencia
inherente 2 producirse en una direcci6n determinada. Ambas ideas
dejaron profundas huellas en la teoria evolutiva de Darwin

nuérica )

Figura 6-3

Sir Charles Lyell (1797 - 1875), geélogo inglés y amigo de Darwin. Su
libro Principios de Geologia tuvo gran influencia sobre Darwin en su
formacion. Esta fotografia se realizé hacia 1856.

El gran viaje de Darwin

“Tras dos intentos fallidos por fuertes galernas del sudoeste, el navio
de su Majestad Beagle, un bergantin de diez cafiones bajo el mando
del capitén FitzRoy, de la Royal Navy, parti6 de Devonport el 27 de
Diciembre de 1831.- Asi comienza el relato de Charles Darwin de su
viaje de cinco afios en cl Beagle alrededor del mundo (Figura 6-4).
Se habia pedido a Darwin, que todavia no habia cumplido los 23
aios de edad, que acompanara al capitin FitzRoy a bordo del Bea-
gle, un pequedio barco de s6lo 90 pies (unos 30 m) de longitud que

ZELANDA

in (1809 - 1882), b : : i

en 1681 un aio antesda su muerte b, Alfred Russell Wallace (1823 - 1913), en 1995, €05 Pasados se produjeron a causa de fendmenos naturales S5 - cawecho de Magakanes Cabo'de Hamos ‘
Darwin y Wallace llegaron independientemente a la misma teoria. Una carta y un que podemos observar en accién hoy en dia. Lyell mostr6 que - S
ensayo que Wallace envié 2 Darwin en 1858 impulsaron a éste a escribir el Origende  1as fuerzas naturales, actuando durante inmensos periodos,
Ias Especies, publicado en 1859, podian explicar la formacion de rocas fosilferas. Sus estuios

Figura 6-4

El viaje del H.M.S, Beagle, de cinco afios de duracién.
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Figura 6-5
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Charles Darwin y el H.M.5. Beagle. A, Darwin en 1840, cuatro afios después de que el Beagle volviera a Inglaterra y uno tras su matrimonio con su
prima, Emma Wedgwood. 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 por Conrad Martens, uno de los dos artistas oficiales durante el viaje del Beagle.

iba a partir hacia un extenso viaje de exploracion por Sudamérica y
el océano Pacifico (Figura 6-5). Fue el comienzo del viaje cientifico
més importante del siglo XIX.

Durante el viaje (1831 - 1836), Darwin soporté constantes
mareos y la variable compaiiia del capitan FitzRoy; sin embargo, su
juvenil fuerza fisica y su previo adiestramiento como nauralista le
hacian estar bien preparado para su trabajo. El Beagle hizo repetidas
paradas  lo largo de las costas de Sudamérica y las regiones adya-
centes, donde Darwin recogid abundantes muestras e hizo numero-
sas observaciones sobre la fauna y flora de estas regiones. Desenterrd
muchos fsiles de animales extinguidos hace mucho tiempo y se
percaté de la semejanza entre los fésiles de las pampas de Sudamé-
ica y los conocidos fésiles norteamericanos. En los Andes encontro
conchas marinas en rocas a més de 4000 m de altitud. Sufrié la expe-
siencia de un fuerte terremoto y contemplo los torrentes de montafia
que i la tierra. Estas
junto con la lectura de Principios de Geologia de Lyell durante el
viaje, reforzaron su conviccion de que las fuerzas naturales podian
explicar las caracteristicas geograficas de la Tierra

A mediados de septiembre de 1835, el Beagle llego a las Islas
Galapagos, un archipiélago volcanico situado sobre el ecuador 2 600
millas al oeste de Ecuador (Figura 6-6). La fama de las islas radica en
su posicion aislada en el océano y en su superficie, volcnica y
rugosa, Rodeadas por corrientes caprichosas, con costas de lava
retorcida y atbustos esqueléticos achicharrados por el sol ecuatorial,
casi desprovistas de vegetacion, habitadas por extraiios reptiles y
convictos del gobiemo de Ecuador, las islas tenian pocos admirado-
res entre los marineros. A mediados del siglo XVII ya eran conocidas
por los espanoles como islas Galipagos. Las tortugas gigantes, utli-
zadas como alimento primero por los bucaneros y més tarde por
balleneros y barcos mercantes y de guerra tanto ingleses como esta-
dounidenses, constituian la principal atraccion de las isias. Cuando
Darwin visito las Galapagos, las tortugas ya habian sido fuestemente
explotadas

Durante la visita de cinco semanas del Beagle a las Galapagos,
Darwin documento el carcter (inico de las plantas y los animales de

las Galapagos, como las tortugas gigantes, las iguanas marinas, los
sinsontes y los pinzones. Mas tarde, Darwin describiria estas obser-
vaciones como “el origen de todas mis ideas”

Darwin se vio sorprendido por el hecho de que, aunque las istas
Galpagos y las islas de Cabo Verde (visitadas previamente durante el
viaje del Beagle) tenian clima y topografia similares, las plantas y ani-
males de las Galipagos estaban relacionados con
los del continente sudamericano, y eran completamente diferentes de
las formas africanas de las Islas de Cabo Verde. Cada isla de las
Galdpagos albergaba a menudo una especie caracteristica, relacionada
con las formas de otras islas del archipilago. En resumen, la vida de
las Galépagos debia haberse originado en el continente sudame-
sicano y después haber sufrido modificaciones segun las diversas
condiciones ambientales de las distintas islas. Concluy® que las for-
mas de vida no eran ni creadas por el poder divino ni inmutables; de
hecho, eran el resultado de un proceso de evolucién.

El 2 de Octubre de 1836, el Beagle volvié a Inglaterra, donde
Darwin llevé a cabo el resto de su trabajo cientifico (Figura 6-7). La

Figura 6-6

Las islas Galapagos vistas desde el borde del crater de un volcan.
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Figura 6-7

Estudio de Darwin en Down House, Kent (Inglaterra). Hoy se conserva
casi exactamente como estaba cuando Darwin escribié el Origen de fas
Especies.

mayor parte del cuantioso material recogido por Darwin le habi:
precedido, al igual que casi todas sus anotaciones y diarios durante
la travesta. El diatio de Darwin, publicado a los 3 afios del regreso
del Beagle, constituy un éxito inmediato, que necesito dos reimpre-
siones adicionales durante el primer afio. Darwin revis6 posterior-
mente su diario, que tituld I viaje del Beagle, uno de los libros de
viaje mis populares de todos 10s tiempos.

El principal producto del viaje de Darwin, su teoria de la cvolu-
cion, se fue desarollando durante mds de 20 aos tras el regreso del
Beagle, En 1838 “comenz6 a leer por entretenimicato” un ensayo
sobre poblaciones de T. R. Malthus (1766 - 1834), que establecia que
1as poblaciones de animales y plantas, incluidas las humanas, tendian
2 aumentar mis alld de la capacidad del entomo para mantenerlas.
Darwin ya habia recopilado informaci6n sobre la selecci6n artificial
de animales domésticos por el hombre y estaba especialmente fasci-
nado por las razas de palomas de concurso. Muchas de estas razas
difieren tanto en aspecto y comportamiento que se habrian conside-
rado como especies distintas de haberse encontrado en la naturaleza,
aunque todas ellas derivan de una Gnica especie silvestre, la paloma
Columba livia. Tras leer el aniculo de Malthus, Darwin comprendio
que un proceso de seleccion en la naturaleza, una “lucha por la exis-
tencia” debida a la sobrepoblacion, podia ser una fuerza poderosa
para la evolucion de las especies salvajes.

Darwin dej6 que la idea se desarrollase en su mente hasta que
Ia plasmo en un ensayo en 1844, ain sin publicar. Finalmente, en
1856 comenz6 a reagrupar su enorme cantidad de datos en un tra-
bajo sobre el origen de las especies. Esperaba escribir cuatro voli-
menes, una obra muy grande, “tan perfecta como sca capaz”. Sin
embargo, sus planes iban 2 dar un giro inesperado.

n 1858, recibié un manuscrito de Alfred Russel Wallace (1823 -

1913), un naturalista inglés afincado en Malasia con el que mantenia
correspondencia. Darwin queds sorprendido al ver que, en unas pocas

iginas, Wallace resumia los principales puntos de la teorfa de la selec-
cion natural en la que &l levaba trabajando més de dos décadas. En
lugar de retener su propio trabajo en favor de Wallace, como tenia
intencién de hacer, Darwin fue persuadido por dos intimos amigos, el
gedlogo Lyell y el botanico Hooker, para publicar sus opiniones en
una breve comunicacién que apareceria junto con el tabajo de Wallace

en el Journal of the Linnean Society. Parte de ambos trabajos fueron
leidos ante una escéptica audiencia el 1 de Julio de 1858.

Durante el afio siguiente, Darwin trabaj6 intensamente en la
preparacién de un “resumen” de fa obra original en cuauo voldme-
nes. Este se publico en noviembre de 1859, con el titulo Sobre el
origen de las especies por medio de la seleccion natural, o la conser-
vacion de las razas favorecidas en la lucha por la vida. jLas 1250
copias de la primera tirada se vendieron el primer dia! El libro generd
de forma instanténea una tormenta que nunca se ha calmado por
compleo. Las ideas de Darwin iban a tener extraordinarias conse-
cuencias sobre las creencias cientificas y religiosas, y permanecen
entre los mayores logros intelectuales de todos los tiempos.

“Alli donde me he equivocado, o donde mi trabajo ha resultado
imperfecto, y cuando he sido ardientemente criticado, incluso
cuando me han adulado, todo lo cual me montifica, mi mayor con
suelo ha sido decirme a mi mismo miles de veces que ‘he traba-
jado tan duramente y tan bien como he sido capaz, y nadie puede
hacer mids que €s0.” Charles Darwin, en su autobiografia, 1876.

Una vez desechada la cautela de Darwin con la publicacion del
Origen de las especies, comenz6 un periodo increiblemente productivo
de desarrollo del pensamiento evolutivo durante los siguientes 23
afios, produciendo libro tras libro.* Darwin muri6 el 19 de abril de
1882 y fue entemado en la abadia de Westminster. El pequefio Beagle
ya habia desaparecido; fue refirado en 1870 y vendido como chatarra.

LAS PRUEBAS DE LA TEORIA
EVOLUTIVA DE DARWIN

Cambio perpetuo
La principal premisa que subyace 2 la evolucién darwiniana es que
el mundo Vivo no es ni constante ni perpetuamente ciclico, sino
que esté siempre cambiando. El cambio perpetuo en la forma y en la
diversidad de la vida animal 2 lo largo de sus 600 6 700 millones de
aios de historia se puede ver de forma directa en el registro f6sil. Un
f6sill es un resto e vida pasada descubierto en la corteza terresire
(Figura 6-8). Algunos fosiles son restos completos (mamuts e insec-
t0s en 4mbar), partes duras (dientes o huesos), o partes esqueléicas
peuificadas, infiltradas por silice u otros minerales (ostracodermos y
moluscos). Otos fosiles estan constituidos por moldes, impresiones,
huellas y excrementos (coprolitos). Ademss de documentar ka evolu-
cién de los organismos, los fésiles revelan profundos cambios en el
ambiente terrestre, incluyendo las principales variaciones en la dis-
tribucién de mares y continentes. El registro completo del pasado
queds fuera de nuestro alcance debido 2 que muchos organismos
00 fosilizan; pero a pesar de ello, el descubrimiento de nuevos res-
tos y la reinterpretacién de los ya conocidos incrementan nuestro
conocimiento de c6mo la forma y la diversidad animales han cam-
biado a Io largo del tiempo geologico,

(M. el T)
textos: rwin,

introductorio. Charfes Darwin y Alfred Russel Wallace. La Teoria de la
Evolucion de las Especies. Edicion de Ferando Pardos. Barcelona: Critica, 2006,
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Los restos fosiles pueden incluir en raras ocasiones tejidos blandos
tan bien conservados que se pueden observar incluso organu

Jos celulares reconocibles jcon el microscopio electronicol
Frecuentemente, los insectos se pueden encontrar en 4mbar, la resina
fosilizada de ciextos frboles. Un estudio de una mosca conservada en
mbar de hace 40 millones de afos revel6 esuructuras corespondien-
tes a fibras musculares, nicleos, ibosomas, gotas de lipidos, reticulo
endoplésmico y mitocondrias (Figura 6-8D). Este caso extremo de
conservacién se ha producido probablemente porque se difundieron
sustancias quimicas de la savia de Ia planta en los tejidos del insecto
embalsamado.

Interpretando el registro fosil

El registro f6sil es incompleto porque la conservacion es selectiva.
Ciertas partes del esqueleto de los vertebrados y las conchas u otras
estructuras duras de los invertebrados proporcionan los mejores res-
tos (Figura 6-8). Los animales de cuerpo blando, como las medu-
sas y la mayoria de los gusanos, sdlo fosilizan bajo condiciones
muy especiales, como las que formaron los depésitos de esquistos
de Burgess (Burgess Shale) en la Columbia Briténica (Figura 6-9).
Condiciones excepcionalmente favorables para la fosilizacion dieron
lugar al lecho fosilifero precambrico del sur de Australia, los pozos
de asfalio de Rancho La Brea (Hancock Park, Los Angeles), los gran-
des yacimientos de dinosaurios (Alberta, Canadd, y Jensen, Utah;
Figura 6-10) y las provincias chinas de Yunnan y Lianoning.

Los fosiles se disponen en capas estatificadas, con nuevos depd-
sitos formandose sobre los mis antiguos. Si no sufren alteraciones, lo
que es raro, se produce una secuencia en la que la edad de los fésiles
es proporcional a la profundidad del estrato en que se encuentran.
Hay fésiles caracteristicos que sirven para identificar determinadas
capas. Ciertos invertebrados marinos fosiles, ampliamente distribui-

Figura 6-8

Cuatro ejemplos de materiales fsiles. A, Pez fsil
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 afios. B, Crinoideos pedunculados (Clase

hasta nuestros dias. C, Insecto fosil atrapado en la resina
de un arbol hace 40 millones de afios; esta resina se ha
endurecido hasta constituir el ambar.

D, Micrografia electronica de un tejido de mosca
fosilizado como en C; se ha resaltado en rojo el ndcleo
de una célula,
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dos, como diversos foraminiferos (p. 242) y equinodermos (p. 472),
son tan excelentes indicadores de periodos geologicos especificos
que se denominan “fosiles guia”. Por desgracia, los estratos estin
muchas veces volcados, plegados, o muestran roturas (fallas). Los
depésitos antiguos, expuestos a la erosion, pueden cubrirse con nue-
vos estratos en un plano diferente. Cuando estin expuestas a enormes
presiones o al calor, las rocas sedimentarias estratificadas se metamor-
fosean en cuarcita, pizarra o mdrmol, lo que destruye los fosiles.

En la Figura 6-11 se muestra la estratigrafia de dos grandes gru-
pos de anilopes africanos y su interpretacion evolutiva. Las especies
de este grupo se identifican por sus tamafos respectivos y por la
forma de su comamenta, rasgos fundamentales en su registro fosil
Las lineas verticales continuas de la Figura 6-11 sehalan la distribu-
cion temporal de las especies determinada por la presencia de sus
caracteristicos cuemos en estratos rocosos de distinta antigiedad. Las
lineas rojas indican los registros fGsiles de especies extintas. Las lineas
de puntos grises muestran las relaciones que se pueden deducir entre
las especies actuales y las fosiles, de acuerdo con las caracteristicas
estructurales homélogas que comparten.

Tiempo geoldgico
Mucho antes de conocerse la edad de Ia Tierra, los gelogos tabula-
ron su historia segiin una serie de sucesos basados en las capas
ordenadas de las rocas sedimentarias. La ‘ley estratigrfica” produjo
un sistema de datacion con las capas més antiguas en la base de la
secuencia y las mis modernas en la clspide. El tiempo quedd divi-
dido en eones, eras, periodos y épocas, como se muestza en la con-
tracubierta final de este libro. El tiempo durante el itimo e6n (Fane-
toz0ico) se expresa en eras (por ejemplo, Cenozoico), periodos (por
ejemplo, Terciario), épocas (por ejemplo, Paleoceno) y, a veces,
divisiones menores que las épocas.

A finales de los afos cuarenta se desarrollaron los méto-
dos radiométricos de datacion, para determinar la edad absoluta en
afios de las formaciones rocosas. Actualmente se utilizan varios
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Figura 6-9
A, Trilobites fosiles visibles en las rocas de Burgess Shale Quarry,
Culumbla Britanica. B, Animales del penodo ‘Cambrico, hace

millones de af a partir de fosiles
conservados en Burgess Shale (Columbwa Britanica, Canada). Los planes.
corporales que aparecieron de forma bastante brusca en este tiempo
sentaron el modelo general de animales que hoy en dia nos son
familiares.

arrela tplendem,
un extrafio artrdpodo




www mhhe.com/hickmanipz | 4¢

Figura Gv 10
Un esqueleto de dinosaurio parcialmente extraido de la roca en el
Dinosaur Provincial Park, Alberta.
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métodos independientes, todos ellos basados en la transformacion
radiactiva de los elementos existentes naturalmente en otros elemen-
105 Estos “relojes radiactivos” son independientes de los cambios de
presion y temperatura, por 1o que no resultan afectados por las acti-
vidades geologicas, a menudo violentas.

Un método, la datacion por potasio-argon, esta basado en la
transformacién del potasio-40 (°K) en argén-40 (“Ar) (1296) y calcio-
40 (%Ca) (88%). La vida media del potasio-d0 es de 1300 millones de
afios; esto significa que la mitad de los dtomos originales se habran
transformado en 1300 millones de afios, y la mitad de los restantes lo
habré hecho al final de los siguientes 1300 millones. Esta transforma-
cion continGa hasta que todos los 4tomos de potasio-40 radiactivo
han desaparecido. Para medi Ia edad de Ia toca se calcula el cociente
entee los dtomos de potasio-40 que quedan y la cantidad de potasio
40 original (los mismos &tomos de potasio-40 mds los de argén-40 y
calcio-40 en que se han ido transformando). Existen varios is610pos
que funcionan de forma semejante para la datacion, algunos incluso
para datar a edad de la propia Tierra. Uno de los relojes radiactivos
‘mis tiiles esté basado en la transformacion del uranio en plomo. Con
este método se pueden datar rocas de ms de 2000 millones de afios
de edad con un margen de error inferior al 1%.

Millones de afios atras
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(p.123). Este reglslro o et que las tasas de especiacion y extincion son
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El registro fésil de los organismos macroscopicos
comienza cerca del principio del periodo Cambrico de
la era Paleozoica, aproximadamente 600 millones
de afos ateds. El periodo anterior al Cambrico se deno-
mina era Precimbrica o e6n Proterozoico. Aungue la
era Precimbrica ocupa el 5% de todo el tiempo geolo-
gico, ha recibido mucha menor atencién que periodos
posteriores, en parte debido a que el petrGleo, que
proporciona el incentivo comercial para gran parte de
Ia investigacién geologica, rara vez se encuentea e las
formaciones precimbricas. Existe, sin embargo, evi.
dencia de vida en la era Precambrica: hay fésiles bien
conservados de bacterias y al

as, e
medusas, espiculas de esponjas, corales blandos, gusa-
n0s segmentados planos y rastros de otros animales.
La mayoria, pero no todos, son fésiles microscopicos.

Tendencias evolutivas

El registro fosil nos permite contemplar los cambios
evolutivos a través de la mayor escala temporal. Las
especies aparecen y se extinguen repetidamente a lo
largo del registro f6sil. Una especie animal puede, por
término medio, sobrevivir entre uno y diez millones de
afios, aunque con grandes variaciones. Al estudiar la
sustitucion de unas especies o taxones por otros a lo
largo del tiempo, se observan tendencias. Las tenden-
cias son cambios orientados en los rasgos caracteristi-
cos 0 en los modelos de diversidad en un grupo de
organismos. Las tendencias fosiles demuestran clara-
mente el principio de Darwin del cambio perpetuo.

Nuestro uso del témino “tendencia evolutiva® no
implica que Ias formas més recientes sean superiores
a las mis antiguas, 0 que los cambios representen
una progresion en la adaptacion o en la complejidad
de los organismos. Aunque Darwin predijo que tales
tendencias mostrarian una adaptacion progresiva,
muchos paleontGlogos contempordneos consideran
que la adaptacion progeesiva es un fenémeno raro
entre las tendencias evolutivas. Las tendencias obser-
vables en la evolucion de los caballos no implican
que los equinos actuales sean superiores en un sen-
ticdo general a sus antecesores del Eoceno.

a tendencia bien éstudiada es la evolucion del
czbzllo, desde el Eoceno hasta el presente. Si nos fija-
mos en el Eoceno, vemos muchos géneros y especies
de caballos diferentes, que fueron sustituidos por otros
2 1o largo del tiempo (Figura 6-12). George Gaylord
Simpson (p. 208) demosté que esta tendencia es com-
patible con Ia teoria evolutiva darwinista. Los tres
caracteres que mejor muestran una tendencia en la
evolucion del caballo son el tamafio corporal, a estruc-
tura de fas patas y la estructura de los dientes. Compa-
rados con los caballos actuales, los de los géneros
extintos eran pequeiios, sus dientes tenian una super-
ficie de abrasion relativamente reducida y sus patas
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desde
tendencias zvnluuvas hacia el incremento en lamar’\n la complejidad de los molares y la
reduccién del numero de dedos se muestran junto con una genealogia hipotetica de los

géneros actuales y extintos.
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tenian un nimero de dedos comparativamente alto (cuatro). A lo
Jargo de los periodos siguientes, Oligoceno, Mioceno, Plioceno y
Pleistoceno, se abserva continuamente como aparecen nuevos géne-
105 y s van extinguiendo los antiguos. En todos los casos se pro-
duce un claro incremento del amafio corporal, un aumento de la
supericie de abrasicn de los dientes y le reduccion del nimero de
‘dedos. Conforme ¢l nimero de dedos disminuia, el dedo central se
hacia cada vez mayor, hasta que fue el dnico que quedo.

No solamente se puede observar un cambio claro en las carac-
teristicas de los caballos, sino también en el nomero de géneros (y
en el nimero de especies) a través del tiempo. Los numerosos géne-
1os de caballos de épocas pasadas han desaparecido, dejando
un tinico superviviente, el género Equus. Del mismo modo, se han
observado tendencias evolutivas relacionadas con la diversidad en
muchos grupos de animales (Figura 6-13)

Las tendencias cn la diversidad fosil estin producidas por dife-
rentes frecuencias de formacion y extincion de especies a [o largo
del tiempo. (Por qué algunas estirpes producen un gran nimero de
especies nuevas mientras que otras estirpes s6lo dan lugar a unas
pocas? Por qué diferentes linajes tienen mayores o menores fre-
cuencias de extincion (de especies, géneros o familias) a través del
tiempo? Para responder a estos interrogantes, debemos volver a las
otras cuatro teorias evolutivas de Darwin. Independientemente de
c6mo respondamos 2 estas preguntas, queda claro que las tenden-
cias que se observan en la diversidad animal ilustran sin lugar a
dudas el principio de Darwin del cambio perpetuo. i tenemos en

Hexactinelida
Demospongiae
Calcarea
Hydrozoa,
Scyphozoa
Anthozoa

Z[0]

Gastropoda
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cuenta que las restantes cuatro teorias del darwinismo descansan en
Ia teoria del cambio perpetuo, los hechos que apoyen tales teorias
reforzarin ésta,

El origen comin

Darwin propuso que todos los animales y plantas descienden de una
Gnica forma a la que se infundi6 vida. La historia de la vida se repre-
senta como un drbol ramificado, llamado filogenia. Los evolucioni
tas predarwinianos, incluido Lamarck, abogaron por origenes mil-
ples e independientes de la vida, cada uno de los cuales dio lugar a
linajes que cambiaron a través del tiempo pero sin ramificarse dema-
siado. Como todas las buenas teorias cientificas, la del origen comiin
hace varias predicciones importantes, que pucden comprobarse y,
potencialmente, wilizarse para rechazarla. De acuerdo con esta teoria,
deberiamos ser capaces de seguir hacia atris la genealogia de todas
las especies modernas hasta que convergieran en linajes ancestrales
que compartieran con olras especies, (anto Vivas como extinias.

Deberizmos ser capaces de continuar este proceso cada vez
mis hacia atrds a través del tiempo evolutivo hasta alcanzar el pri-
mer antecesor de toda la vida sobre la tierra. Todas las formas de
vida estarfan conectadas a este 4rbol en algin punto, incluso las
formas extintas, que representan ramas muertas. Aunque reconstruic
la historia de la vida de esta forma puede parecer casi imposible, la
investigacion filogenética se ha llevado a cabo con un gran éxito.
2C6mo se ha resuelto este dificil problema?

Scaphopoda
Cephaiopoda
Sipuncula
Echiura

tmt=! Nemertea

Tiempo

29

Pycnogonida

Chondrichthyes

Placodermi

Agnatha

| Osteichthyes

Ferilas!

Figura 6-13

Perfiles de diversidad de diversas familias taxonomicas y diferentes grupos de animales en el registro fosil. La escala marca las eras Precambrica (PO),
Paleozoica (P), Mesozoica (M) y Cenozoica (0). El nimero de familias queda indicado por el ancho de cada silueta.
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La potencia de una teorfa

La teoria de Darwin def origen comin ilustra Ia importancia cienti-
fica de las teorias generales que proporcionan explicaciones inte-
gradas para distintos tipos de datos. Darwin propuso su teoria de
la descendencia con modificacion de todos los seres vivos porque
explicaba los patrones de semejanzas y diferencias entre organismos
en cuanto a las estructuras anatGenicas  Ia organizacion celular

Las semejanzas anatomicas entre el hombre y los simios con-
dujeron a Darwin a proponer que ambos comparten un aniecesor
comiin mis reciente que el que tengan con cualquier oira especie.
Darwin no podia saber que su teoria, cien afios més tarde, propor-
cionaria la primera explicacién para semejanzas y diferencias entre
especies en la estructura de sus cromosomas, en la secuencia de
aminodcidos de proteinas homdlogas y en la secuencia de bases

ie DNA gendmico homélogo.

La figura que se muestra mids abajo muestra fotografias de un
juego haploide completo de cromosomas e cuatro especies de pri-
mates: hombre (Homo sapiens), bonobo o chimpancé pigmeo (Pan
paniscus), gorila (Gorilla gorilla) y orangutin (Pongo pygmaeus).
Cada cromosoma del genoma humano tiene un cromosoma corres-
pondiente en las ofras especies de primates, con estructura y con-
tenido génico similares. La diferencia mds obvia entce los cromoso-
mas humanos y los de los otros primates consiste en que ef segundo
cromosoma, de gran tamafio en el genoma nuclear humaro, se ha
formado evolutivamente por la fusién de dos pequefios cromoso-
mas caracteristicos de los genomas de los otros primates. Un estudio
detallado del resto de los cromosomas en todas las especies mues-

cidos entre si que comparados con los cromosomas de cualquier
oo animal

1a comparacién de secuencias proteinicas y de DNA en los pri-
‘mates también confirma esta estrecha relacion genética, con el hom-
bre y las dos especies de chimpancés como parientes més préximos
entre si que con el resto de primates. Las secuencias de DNA de
los genomas nuclear y mitocondrial también confirman de forma
independiente la relacion entre las especies de primates, y especial
mente el estrecho parentesco entre el hombre y los chimpancés. Los
segmentos homélogos en el DNA de la especie humana y el de los
chimpancés tienen secuencias de bases similares en un 99%.

Los estudios de variacion en la estructura cromosémica y en
Ia secuencia de DNA mitocondrial y nuclear han producido mildi-
ples conjuntas de datos independientes, cada uno de los cuales es
potencialmente capaz de refutar la teoria de Darwin de la ascenden-
cia coman. Por ejemplo, la teoria de Darwin podria rechazarse si la
estructura cromos6mica y las secuencias de DNA e los primates no
fueran mids semejantes entre si de lo que o son con ofros animales.
En este caso, los datos, més que rechazar, confirman las prediccio-
nes de Ia teoria de Darwin. La capacidad de la teoria de la ascen-
dencia comn para hacer predicciones precisas sobre las semejan-
2as genéticas entre estas y muchas otras especies, y el hecho de que
estas predicciones se hayan confirmado por numerosos estudios
empiricos, avalan la gran solidez de la teorfa. Conforme se ha dis-
puesto de nuevos tipos de estudios y datos biologicos, la amplitud
y la fortaleza de la teoria de Darwin de la ascendencia comiin se

tra una en cuanto a su
¥ contenido génico. Los cromosomas de los primates son més pare-

han De hecho, nada tiene sentido en
biologia si no es 2 la luz de esta poderosa teoria

XKt

imios antropoides

El genoma haploide del hombre contiene 22 autosomas (1-XXIl) y un cromosoma sexual (X o Y). El cromosoma humano aparece el primero en
cada grupo de cuatro, seguido por los correspondientes cromosomas del bonoba, el gorila y e orangutin, e este orden. Obsérvese que la
a de

yaq)enlos

cromatina del cromosoma humano Il
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fay ”
Darwin identifict la principal fuente de evidencia para demostrar
el origen comin en el concepto de homologia. Su contempori-
neo, Richard Owen (1804 - 1892), utilizo este término para desig-
nar “el mismo 6rgano en diferentes organismos, bajo todas las
variedades de forma y funcion”. El clisico ejemplo de homologia
es cl esqueleto de las extremidades de los vertebrados. Este esque-
leto mantiene una estructura y unos patrones de conexion carac-
teristicos a pesar de sus diversas modificaciones para distintos
fines (Figura 6-19). De acuerdo con la teoria de Darwin del origen
comon, las estructuras que llamamos homologias representan
caracteristicas heredadas, con alguna modificacion, del correspon-
diente rasgo de un antecesor comiin,

Darwin dedic6 un libro completo, El origen del hombre y la
seleccion en relacion con el sexo, a la idea de que el hombre com-
parte un origen comin con los simios y oros animales. Esta idea era
repulsiva para el mundo victoriano, que reacciond con la esperada
violencia (Figura 6-15). Darwin bas6 su argumentacién fundamental-
mente en comparaciones anatomicas enire €l hombre y los simios.
Para Darwin, las estrechas semejanzas entre los monos y el hombre
s6lo podian explicarse por un ancestro comiin.

A través de la historia evolutiva de todas fas formas de vida,
los procesos evolutivas generan nuevos caracteres que se transmi-
ten a través de generaciones. Cada vez que surge un nuevo rasgo
en un linaje estamos contemplando la aparicién de una nueva
homologia. Esta homologia se transmite a todos los linajes descen-
dientes 2 menos que desaparezca posteriormente. Los modelos for-
mados por estas homologias compartidas proporcionan la evidencia
del origen comiin y nos permiten reconstruir la ramificada historia
evolutiva de la vida. Podemos ilustrar todo esto con un 4rbol filo
genético de un grupo de grandes aves que viven en el suelo (Figura
6-16). Una nueva homologia esquelética surge en cada una de las
estirpes ilustradas (no se incluyen las descripciones de las homolo-
gias por ser excesivamente técnicas). Los distintos grupos de espe-
cies situados en los extremos del 4rbol presentan diferentes
< de estas segin sus
cjemplo, los avestruces muestran las homologias 1a 5 y 8, mientras
que los kiwis tienen las homologias 1, 2, 13 y 15. Las ramas del
drbol combinan estas especies en una jerarquia inclusiva de gru-
pos dentro de otros grupos (Véase el Capitulo 10). Los grupos mds
pequefios (especies reunidas en ramas terminales) estan conteni-
dos dentro de otros mayores (especies agrupadas por ramas mayo-
res, lo que incluye al tronco del 4rbol). Si eliminamos la estructura
del arbol pero mantenemos los patrones de homologia observados
en los grupos terminales, todavia seremos capaces de reconstruir la
estructura ramificada de todo el arbol. Los evolucionistas comprue-
ban la teoria del origen comtin mediante el estudio de los patrones
de homologia presentes en todos los grupos de organismos. El
modelo formado por todas las homologias consideradas juntas
debe producir una Ginica estructura de arbol ramificado, que repre-
senta la genealogia evolutiva del grupo.

La estructura jerdrquica de las homologias es tan persistente en
el mundo vivo que constituye la base de nuestra clasificacion siste-
mitica de todas las formas de vida (géneros agrupados en familias,
familias reunidas en ordenes, y asi sucesivamente). La clasificacion
jerirquica precedi6 incluso 2 la teoria de Darwin, ya que es un
modelo muy claro y evidente, pero no fue explicada adecuadamente
antes de Darwin. Una vez aceptada la idea del origen comn, los
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Hombre  Murciélago  Morsa Cabalio Rana

Figura 6-14
L i anteriores de cinco vertebr
homologias esqueléticas: marrdn, himero; amarillo, radio y ulna;

n son claramente homologos, a pesar de las modificaciones
evolutivas para desarrollar distintas funciones.

Figura 6-15

Anuncio de 1873 de un preparado para gargarismos, ridiculizando fa
teor Darwin del origen comin del hombre y los primates, que no
{fue universalmente aceptada en vida de Darwin.
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Kiwis
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Tinamdes.
(1,12)

Figura 6-16

Patrén filogenético establecido por doce estructuras homélogas en el
esqueleto de un grupo de aves no voladoras. Los rasgos homélogos
estan numerados del 1 al 12 y sefialados no s6lo en las ramificaciones
en las que aparecen, sino también en las aves que los presentan. Si
‘tuviera que prescindir o borrar la estructura del arbol, podria
reconstruirlo con exactitud partiendo de la distribucion de los
«caracteres homélogos en las aves que ocupan el extremo de las
ramificaciones.

biélogos comenzaron a investigar las homologias estructurales,
moleculares y cromosémicas de todos los grupos animales. Toma.
dos en conjunto, los modelos jerirquicos descubiertos en estos
estudios nos han permitido reconstruir los 4rboles evolutivos de
muchos grupos y continuar investigando otros. La utilizacion de la
teoria de Darwin para reconstruir la historia evolutiva de la vida y
clasificar a los animales se trata en el Capitulo 10.

Hay que tener en cuenta que las hipdtesis cvolutivas anterio-
res, que mantenian el origen miltiple de la vida formando linajes
10 ramificados, predicen secuencias lineales de cambio evolutivo
sin una jerarquia, en el que los grupos se incluyen unos dentro de
otros. Como las homologias que observamos producen de hecho
jerarquias que si presentan esta condicion, podemos rechazar
estas hipotesis. Tengamos en cuenta también que la argumenta-
ci6n creacionista, que no es una hipétesis cientifica, no puede
hacer predicciones comprobables acerca de modelos de homolo-
gia, y por anto, no cumple los criterios de una teoria cientifica de
la diversidad animal.

-

Los caracteres de distintos organismos que desempenan funciones
similates o son necesariamente homélogos. Las alas de las aves

¥ los murciélagos, aunque son homélogas por ser extremidades
antetiores de vetebrados, 0 o son como tales alas. El antecesor
comiin mis reciente de aves y murciélagos tenia miembros ane-
riores, pero no en forma de alas. Las alas de aves y murciélagos
evolucionaron de forma independiente y sdlo presentan semejanzas
superficiales en sus estructuras de vuelo.

Las alas de los murciélagos estan formadas por piel en teasion
entre los dedos alargados, mientras que las alas de las aves estin
constituidas por plumas insertadas a lo largo de la extremidad. Estas
estructuras 00 homslogas, pero funcionalmente similares, se suelen
calificar como andlogas

(o) y it
La ontogenia es la historia del desarrollo de un organismo a lo
largo de toda su existencia. Las primeras caracteristicas embrionarias
y del desarrollo son de gran ayuda para nuestro conocimiento de k
homologia y I ascendencia comin. Los estudios de ontogenia com-
parada muestran como la alteraci6n evolutiva de los tiempos y velo-
cidades de desarrollo generan nuevos fenotipos, y por tanto condu-
cen a la divergencia evolutiva entre las estir

El z06l0go alemén Emnst Haeckel, contemporéneo de Darwin,
Propuso que cada etapa sucesiva en el desarrollo de un individuo
representaba una de las formas adultas que aparecian en su historia
evolutiva. Por ejemplo, la presencia de depresiones branquiales en
el cuello de los embriones humanos se interpret6 como indicativa
de un antecesor entre los peces. Sobre esia base, Haeckel enuncié
su famosa generalizacion: la ontogenia (el desarrollo del individuo)
recapitula (repite) la filogenia (desarrollo evolutivo de la especie).
Esto se conoci6 en adelante como recapitulacién o como ley bio-
genética. Haeckel baso su ley biogenética 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 2 esta
ontogenia ancestral en las primeras etapas del desarrollo. Esta
nocion estaba basada en el concepto de Lamarck de Ia herencia de
los caracteres adquiridos (p. 105).

El embridlogo del siglo XIX K. E. von Baer dio una explicacién
mis satisfactoria de la relacion entre ontogenia y filogenia. Su argu-
mentacién se basé sencillamente en que las caracteristicas tempra-
nas del desarrollo eran compartidas de forma mas amplia entre
diferentes grupos de animales que los caracteres mds tardios. La
Figura 6-17 muestra, por ejemplo, las semejanzas embriolgicas en
estados tempranos de organismos cuyas formas adultas son muy
diferentes (Figura 821, p. 176). Los adulios de animales con ontoge-
nias relativamente cortas o simples a menudo se parecen a estados
pre-adultos de otros animales cuya ontogenia es més compleja, pero
los embriones de los descendientes no tienen por qué parecerse
necesariamente a los adultos de los antecesores. Es ms, incluso el
desarrollo temprano sufre divergencia evolutiva entre los grupos y
10 es tan estable como propuso von Baer.

Actualmente se sabe que hay un gran paralelismo entre la onto-
genia y Ia filogenia, pero los caracteres de la ontogenia ancestral
pueden trasladarse a etapas mds 0 menos tempranas de la ontogenia
del El cambi los deld

llo se denomina un término acudado i

por Hacckel para designar las excepciones a su teoria de la recapiru-
lacién. Si la ontogenia de los descendientes s extiende mds all4 de
la del antecesor, se pueden afiadir nuevos caracteres al final del
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Hombre

Figura 6-17
Compira(lun de los arcos hrﬂnqunales en diferentes embriones de
venebrad lestran aparte de
Véase li de los cuatro embr
es'.a etapa del desarrollo.

proceso, tras el punto en que el desarrollo del antecesor habria fina-
lizado. A menudo, los rasgos de la ontogenia ancestral aparecen en
etapas mis tempranas del desarrollo, y entonces se puede decir que
la ontogenia recapitula Iz filogenia en cierto grado. Sin embargo, a
ontogenia también puede reducirse o abreviarse durante la evolu-
cion; se eliminan ctapas terminales de la ontogenia ancestral, de
forma que los adultos de los descendientes se asemejan 2 estados
preadultos de sus antecesores (Figura 6-18). Esto invierte la relacion
entre la ontogenia y Ia filogenia (recapitulacion inversa), produ-
ciendo la pedomorfosis (retencion de rasgos |uvemles ancestrales
enlos entes adultos). Como el

de la ontogenia puede cambiar diferentes partes del (uerpo de forma
independiente, a menudo vemos un mosaico de distintos tipos de
cambios evolutivos en el desarrollo de un nico linaje o estirpe. Por
llo, los casos en que toda la ontogenia recapitula la filogenia son
raros.

. TRATAMIENTO & HORMONAL

Transformacion a adulto

Figura 6-18

Formas acustica y terrestre del ajolote. Este animal retiene la
morfologi juven, acuitic aria) durant su v, 3 merios quesea
(nnado 2 Ia metamorfosis (abajo) por tratamiento hormonal.

To que
constituye un ejemplo de pedomorfosis.
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Modularidad del desarrollo
¥ evolucionabilidad

Las innovaciones evolutivas no solo se producen por simples altera-
ciones en las velocidades de los procesos del desarrollo, sino tam-
bién por cambios en el punto del cuerpo en el que se activa un pro-
ceso. Heterotopia es el érmino utilizado tradicionalmente para
describir un cambio en la localizacion fisica de un proceso del desa-
trolio en el cuerpo de un organismo. Para que tal cambio tenga éxito,
el proceso del desarrollo debe estar dividido en modulos semiaut6-
nomos cuya expresion pueda activarse en la nueva localizacién

Un interesante ejemplo de modularidad y heterotopia se observa
en ciertos gecos.* El grupo de los gecos presenta tipicamente almoha-
dillas, unas estructuras adhesivas en la cara inferior de los dedos, que
les permiten trepar y mantenerse colgando de superficies lisas. Las

n

e )
denominadas sedas, que pueden amoldarse a la superficie del sustrato.
En una especie peculiar, un m6dulo responsable del desarrollo de las
almohadillas se expresa no solo en los dedos, sino también en la cara
ventral del extremo de la cola. Asi, esta especie ha adquirido un apén-
dice adhesivo adicional mediante la expresion ectépica de un médulo
de desarrolo estandar.

1a modularidad es evidente también en las mutaciones homedii-
cas de la mosca de Ia fruta, Drosophila melanogaster. Tales mutaciones
pueden sustituir un médulo paca el desarrollo de una pata en un lugar
del cuerpo donde se supone que se encuentra una aniena, lo que da
lugar 2 una mosca con un par de patas en la cabeza. Otra mutacion
homedtica en las moscas de la fruta transforma los balancines del térax
en un segundo par de alas; el modulo para los balancines se sustituye
por la activacion del médulo para las alas, que en las moscas normal-
mente s6lo se activa en la porcion anterior del torax.

La modularidad es importante para explicar algunos cambios
evolutivos importantes, como Ia evolucion de las extremidades de
los teteipodos (p. 546). La transicion evolutiva desde las extremida-
des de tipo aleta a los miembros de los tetrdpodos se produjo por la
activacion de un conjunto de genes homeobox (p. 173) en ¢l lugar
de formaci6n de las extremidades, cuyo patron de expresion evolu-
cions inicialmente como un médulo para formar parte de la columna
vertebral. Los patrones comunes en la expresion génica de la
columna vertebral y de las extremidades anteriores y posteriores de
los tetrdpodos pusieron de manifiesto los mecanismos genéticos y
del desarrollo de este médulo.

El término evolucionabilidad se ha introducido recientemente
para denotar las enormes oportunidades evolutivas creadas por la
posesion de médulos del desarrollo semiauténomas, cuya expresion
puede trasladarse de una parte del cuerpo a otra. Un linaje evolutivo
que contenga un conjunto amplio de médulos del desarrollo puede
“experimentar” con la construccion de muchas estructuras nuevas,
algunas de las cuales perdurardn y darén lugar a nuevas homologias.

de las esp
La multiplicacion de las especies a lo largo del tiempo es un coro-
lario 16gico de la teoria de Darwin del origen comén. Un punto de
ramificacion del 4rbol evolutivo significa que una especie ancestral
se ha dividido en otras dos difeentes. La teoria de Darwin postula

*(N. del T) L ios de la famili L ala
que pertenece la popular salamanquesa.
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que La variacion presente en una especie, y mas concretamente, la
variacion que se da cntre poblaciones geogrificamente separadas,
proporciona el sustrato a partir del cual se forman nuevas especies.
Como la evolucion es un proceso ramificado, el namero total de
especies producidas evolutivamente aumenta con el tiempo, aun-
que muchas de cllas se extinguen. Uno de los principales desafios
para un evolucionista es descubrir el proceso por el cual una espe-
cie se “divide” para constituir dos 0 mis nuevas especies.

Antes de explorar la multiplicacién de las especies debemos
decidir qué entendemos por “especie”. Como veremos en el Capitulo
10, no existe consenso respecto a la definicion de especie. Sin
embargo, la mayoria de los biclogos estin de acuerdo en que los
criterios importantes.para el reconocimiento de una especie implican
(1) descender de un poblacién ancestral comin, 2) compatibilidad

(capacidad d

intema repro-
ductora entre especies para animales con reproduccion sexual, y (3)
n\zn:emmlenlo, dentro de la especie, de cohesion genotipica y feno-

ica (ausencia de diferencias bruscas entre poblaciones en cuanto a
Irecuencxzs alehc:s y aspecto de los organismos). El criterio de la
iad reproductora ha recibido la mayor atencion en los
oo sobre s formacion de a3 especies, proceso que también se
conoce como especiacin.

Los factores biologicos que impiden que especies diferentes s
entrecrucen se denominan barreras reproductivas. El problema pri-
mario de la especiacién es descubric cémo dos poblaciones nicial-
meate llan barreras que las

linajes dnfetenles‘ por separado. ;Cmo
pueden las poblaciones diverger unas de otras mientras mantienen
una compatibilidad reproductiva completa dentro de cada poblacion?

Las barreras reproductivas entre poblaciones normalmente evolu-
cionan de forma gradual. La evolucion de tles barreras reproductivas
requiere que las poblaciones divergentes se mantengan fisicamente
separadas durante largos periodos de tiempo, Si las poblaciones diver-

se reunieran antes de que las barreras reproductivas se hayan
consituido por completo, se produciia un entrecruzamiento y las
poblaciones se fusionarian. La especiacién por divergencia gradual en
los animales puede requerir extraordinarios lapsos de tiempo, quizi
de 10000 2 100 000 aiios o mds. El aislamiento geogrifico seguido de
la divergencia gradual es el mecanismo mis eficaz para que se pro-
duzca una barrera reproductiva, y muchos evolucionistas consideran
la separacion geogrifica como un prerrequisito para la especiacion.

Las barreras geogrificas entre poblaciones no son lo mismo que las
barreras reproductivas. [as barreras geogrificas suponen una sepa-
racion espacial de dos poblaciones, impiden el intercambio génico

y constituyen generalmente un prerrequisito para la especiacién.

Las barreras reproductivas son resultado de la evolucién, e impli-
can diversos factores fisicos, fisiologicos y ecoldgicos que impiden

el cruzamiento de especies difereates. Las barreras de 1a conducta
evolucionan a menudo mis répidamente que oo tipo de barreras
reproductivas. Las barreras geogrdficas no garaniizan que se desarro-
larén barreras reproductivas. Estas Gltimas se desarrollarin s pro-
bablemente bajo condiciones como un tamafio poblacional pequeo,
una combinacion favorable de factores selectivos y largos periodos
de aislamiento geogrdfico. En un par de poblaciones geogrdfica-
mente aisladas, una 0 ambas podrian extinguirse antes de que apare-
cieran barreras reproductivas entre ellas. Sin embargo,  lo largo de
I inmensidad del tiempo geol6gico, las condiciones suficientes

para la especiaci6n han tenido lugar millones de veces.

Especiacion alopdtrida

Las poblaciones alopitridas (-en otra patria:) de una especie son
aquellas que ocupan dreas geogrificamente separadas. Por esta
razon, no se mezclan activamente, pero probablemente lo harian si
1o existieran barreras geogrificas entre ellas. Si las poblaciones son
alopitridas inmediatamente antes o durante la evolucion de las
barreras reproductivas, la especiacion que resulta se conoce como
especiacion alopitrida o cspeciacion geogrifica. Las poblaciones
separadas evolucionan independientemente y se adaptan a sus dis-
tintos entomos, generando barreras reproductivas como resultado
de sus distintas vias evolutivas. Como su variacion génica surge y

[

cambia las sepa-
radas divergicin genéticamente incluso aunque sus entormos sigan
I bi i ueden

P
fambién promover una divergencia genética entre ellas al favorecer
fenotipos diferentes en lss poblaciones separadas. Emst Mays
(Figura 6-19) ha
de la especiacion alopitrida a través de sus estudios de la especia-
cion en aves.

La especiacion alopatrida comienza cuando una especie genéti-
camente coherente se divide en dos o mis poblaciones separadas
geogrificamente. Esto puede ocurrir de dos formas: por especiacién
vicariante o por un suceso fundador. La especiacién vicariante se
inicia cuando se producen cambios climiticos o geolégicos que frag-
‘mentan el habitat de una especie, dando lugar a barreras impenetra-
bles que separan poblaciones diferentes. Por ejemplo, una especie de
mamifero que viva en un bosque bajo puede quedar dividida por el
fevantamiento de una barrera montafiosa, por el hundimiento y la
posterior inundacién de una falla, o por cambios dlimiticos que con-
viertan en pradera o desierto parte del bosque. La formacion del
istmo de Panami separd poblaciones del erizo de mar Eucidaris, lo
que condujo a la aparicion de las dos especies de la Figura 1-5D.

La especiacién vicariante tiene dos. iencias importantes.
Aunque la poblacion ancestral se fragmenta, sus partes quedan
generalmente casi intactas. El proceso vicariznte no induce por

Figura 6-19

El profesor Ernst Mayr (1904-2005), uno de los principales responsables
de nuestro actual conocimiento de la especiacion y de la evolucién en
general.
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mismo cambios genéticos por reducir las poblaciones a pequeiios
{amaiios o por trasladarlas a entornos diferentes. Otra consecuenc
imporante es que los mismos acontecimientos vicariantes pueden
afectar simultineamente, fragmentindolas, a distintas especies. Por
ejemplo, la el bosque descrita proba-
blemente tendrd efectos sobre muchas y muy diversas especies,
como salamandras, ranas, caracoles y muchos otros habitantes del
bosque. De hecho, se observan los mismos patrones geogrficos
entre especies estrechamente relacionadas en distintos grupos de
organismos cuyas necesidades ambientales son similares, 1o que
refuerza sélidamente la evidencia de la especiacién vicariante.

La otra altenativa para iniciar una especiacién alopdrida es que
un pequefo namero de individuos de una especie se separe y emi-
gre a una localidad distante, donde no existan otros miembros de su
especie. Estos individuos establecen una nueva poblacion en lo que
se denomina un suceso fundador. La especiacin alopitrida produ-
cida por sucesos fundadores se ha observado en las moscas de la
fruta nativas de Hawai. Hawai presenta numerosas manchas de
bosque separadas por corrientes de lava. En raras ocasiones, vien-
tos fuertes pueden transportar a un pequeio grupo de moscas de
un bosque 2 otro, donde, aisladas, son el principio de una nueva
poblacion. A veces, una Gnica hembra fecundada puede iniciar una
nueva poblacion. Al contrario de lo que ocurre en la especiacién
vicariante, la nueva poblacion tiene inicialmente un amafio muy
pequedio, lo que puede alterar su estructura genética, que cambia
ripida y dramticamente con respecto a la de la poblacion ancestral
(p. 129). Cuando esto ocurre, los caracteres fenofipicos que eran
estables en la poblacion ancestral sufren variaciones inesperadas en
Ia nueva poblacién. Conforme la variacion recién expresada se
selecciona por seleccion natural, se producen grandes cambios en
las propi fenotipicas iendo la evolu-
cion de barreras reproductivas entre la poblacion ancestral y la
recientemente fundada.

El uso mis general del término suceso fundador implica la dis-
persion de organismos de una poblacién ancestral a través de una
barrera geogrifica para iniciar una nueva poblacion aloptrida.

Un suceso fundador no siempre produce cambios importantes en

Ia constitucién genética de la nueva poblacién con respecto a la
antigua, aunque tales cambios son probables cuando el nimero de
individuos fundadores es muy pequefio (menos de 5 6 10 indivi
duos, por ejemplo) y la poblacién ancestral presenta una gran canti-
dad de variacion génica. El cambio en la constitucion

génica de la poblacion recientemente fundada debido al pequefio
nimero de individuos que Ia forman se denomina efecto fundador,
o que incluye un “cuello de botella” poblacional (p. 129). Si un
efecto fundador es tan profundo que la seleccion naural actta de
nuevas formas sobre caracteres importantes para la reproduccion,
el suceso fundador conducird a la especiacion. La especiacion indu-
cida por fundacion describe el subconjunto de sucesos fundadores
en los que un efecto fundador desencadena una divergencia a nivel
de especie de la poblacion recientemente asentada. La especiacion
en las especies de Drosophila de Hawai descrita en el texto ilustra
la especiacién inducida por fundacién. Quedan excluidas de este
proceso los sucesos fundadores cuyo papel en la especiacion es
exclusivamente l establecimiento de una nueva poblacion alopé-
trida capaz de llevar a cabo cambios evolutivos independientes.
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Sorprendentemente, muchas veces extraemos los mejores cono-
cimientos sobre la genética de Ia especiacion alopitrida de aquellos
casos en los que poblaciones inicialmente separadas vuelven a
ponerse en contacto después de ku aparicion de barreras reproducti-
vas incipieates que no son absolutas. La mezcla que se produce
entre las poblaciones divergentes se denomina hibridacién y los
descendientes de estos cruces se conocen como hibridos (Figura
6-20). Estudiando la genética de las poblaciones hibridas podemos
identficar las bases genéticas de las barreras reproductivas.

Los bitlogos a menudo distinguen entre las barreras reproducti-
vas que impiden la fecundacion (barreras preapareamiento), de
aquellas que impiden el crecimiento y desarrollo, la supervivencia o
a reproduccién del individuo hibrido (barreras postapareamiento)
Las barreras preaparcamiento pueden dar lugar a que los micmbros
de poblaciones divergentes no se reconozcan reciprocamente como
pareja potencial, o bien no puedan completar con éxito el ritual de
apareamiento. Ciertos detalles de Ia estructura de los cuernos de los
antilopes afficanos (Figura 6-11) son importantes para e reconoci-
miento de miembros de fa propia especie como parejas potenciales.
En ciertos casos, los 6rganos genitales del macho y la hembra de
diferentes poblaciones son incompatibles, o los gametos son incapa-
ces de unise para formar un zigoto. En otros, las barreras preaparea-
miento son estrictamente de comportamiento, aunque los micmbros
de las distintas especies sean fenotipicamente casi idénticos. Espe-
cies diferentes que no se pueden distinguir por su aspecto reciben €l
nombre de especies gemelas. Las especies gemelas se generan
cuando las poblaciones alopitridas divergen en los tiempos de
reproduccion o en las sefales auditivas, quimicas o de comporta-
miento que se requicren para la copula. La divergencia evolutiva en
estos caracteres puede dar lugar a barreras preapareamiento efecti-
vas sin que se aprecien cambios obvios en el fenotipo del orga-
nismo. Las especies gemelas se dan en grupos de animales tan
distintos como los ciliados, las moscas y las salamandras.

Especiacion simpdtrida (no alopdtrida)
éPuede alguna vez producirse una especiacion sin separacién geo-
grfica de las poblaciones? A veces es dificil recursir a la especiacion

A B c

Figura 6-20

Salamandras de razas puras e hibridas. El hibrido es de aspecto
intermedio entre las poblaciones parentales. A, Plethodon teyahalee,
faza pura, con motas blancas; B, hibrido entre la moteada P. teyahalee
¥ P. shermani, de patas rojas, con pequefas motas blancas. y patas
fojas; C, P. shermani, raza pura de patas rojas.
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alopérida, en situaciones en que muchas especies estrechamente
relacionadas se encueniran junis en dreas restringidas, donde no
existen indicios de barreras fisicas que impidan la dispersion. Por
cjemplo, varios grandes lagos de todo el mundo albergan un ele-
vado nimero de especies de peces estrechamente emparcniadas.
Los mayores lagos de Africa (el lago Malawi, el lago Tanganica y el
lago Vicroria) alojan muchas especies de peces ciclidos que no se
encuentran en ningiin otro lugar. De igual modo, el lago Baikal en
Siberia contiene muchas especies diferentes de cotos (peces del
g€nero Coitus y otwos géneros emparentados) que s6lo existen aqui
(Figura 6-21). Es dificil suponer que estas especies hayan surgido en
otro sitio que en los lagos en que viven, y ademis estos lagos son
inos evol al

reproductora de las distintas poblaciones o siempre queda sufi-
cientemente demostrada, lo que defa abierta la posibilidad de que
no estemos observando la formaci6n de lincas evolutivas que den
lugar a especies diferentes.

La aparici6n repentina de la especiacin simpétrida es mds apa-
rente en las plaatas superiores. Se cree que enire una (ercera parte y
ta mitad de las especies de plantas con flores han evolucionado por
poliploidia (duplicacién del nimero de cromosomas), sin un aisla-
miento geogrifico previo de las poblaciones. Sin embargo, en los
animales la especiacion por poliploidia es un acontecimiento excep-
cional.

Otro tipo posible de especiacion, denominada especiacién

jovenes, en té .y no presentan ba bi
aparentes que pudieran fragmentar las poblaciones de peces.

Para explicar Ia especiacion de los peces en los lagos y otros
ejemplos semejantes se ha elaborado la hipétesis de la especia-
cién simpitrida (en l2 misma patria). De acuerdo con esta hipo-
tesis, las diferentes poblaciones de una especic se especializan
para ocupar diversos nichos de su entorno. Mediante la eleccion y
el uso de habitat muy especificos de una tnica drea geogrifica, las
distintas poblaciones alcanzan una separacion fisica y adaptativa
suficiente como para constituir barreras reproductivas. Por ejem-
Plo, las especies de ciclidos de los lagos africanos son muy diferen-

es intermedia entre las especiaciones
alopitrida y simpitrida. Dos especies se consideran parapétridas
entre si s sus rangos geogrificos son primeramente alopiridas pero
estén en contacto a lo largo de una frontera que ninguna de las
especies cruza. En la especiacion parapdirida, una especie-ancesiral,
‘geogrificamente continua, desarrolla en su drea una frontera a través
de la cual las poblaciones desarrollan diferencias a nivel especifico a
la vez que mantienen contacto geogrfico a lo largo de ella.

El modelo més simple de especiacion parapitrida se da cuando
un cambio en las condiciones ambientales divide el territorio geo-
grifico de una especie en dos partes ambientalmente distintas pero

tes unas de otras en cuanto a sus En
muchos organismos parisitos, particularmente en los insectos pard-
sitos, poblaciones distintas pueden valerse de hospedadores dife-
rentes, o que proporciona la necesaria separacion para que surjan
barreras reproductivas. Sin embargo, se han eriticado casos en los
que se suponia una especiacion simpitrida, porque la divergencia

Comephorus baikalensis

Cottinella boulengeri
Figura 6-21

Los cotos del Iago Baikal son el resultado de la especiacion en un dnico fago.

vecinas. A diferencia de la especiacion aloptrida
vicariante, las poblaciones de los distintos tipos de habitat no se
encuentran aisladas por barreras fisicas, sino que mantienen con-
tactos genéricos a o largo de la frontera geogrifica. En cualquier
caso, la disparidad en las condiciones ambientales en ambos lados
hace que las poblaciones evolucionen como linaics independientes

Procottus jeittelesi minor
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adaptados a entomos distintos, a pesar de que exista un cierto inter-
cambio génico entre elas

Una distribucién parapétrida de especies no implica necesaria-
mente que la se haya producido parapd La
mayoria de los casos de especies distribuidas parapatridamente
muestian signos de una alopatria anterior, con la consiguiente desa-
paricion de la barrera geogrifica que permite a las especics contac-
ar directamente pero excluyéndose mutuamente de sus respectivos
territorios

La prevalencia de la especiacion parapitrida es controvertida
Este modelo de especiacion predice que las poblaciones distribuidas
parapitridamente difieren fundamentalmente en los rasgos adaptati-
vos asociados a las diferencias ambientales, pero muestran una rela-
iva homogeneidad en otras variaciones génicas. Las comparaciones
entre poblaciones distribuidas parapitridamente, como las de los
lagartos que viven en distintos tipos de bosque en las islas del
Caribe, 2 menudo presentan una amplia divergencia de variaciones

lares no conla 6n adaptativa de las

poblaciones; estos resultados se explican mejor por la especiacion
alopétrida vicariante que por la especiacion parapitrida. En algunos
casos, los datos geologicos muestran que lo que hoy es una Gnica
sla se encontraba fragmentada en miltiples islas en periodos geold-
gicos mis calientes, cuando el nivel del mar estaba mas alto; estos
datos parecen favorecer la interpretaci6n de una especiacion alopd-
tida para especies distribuidas parapdtridamente y cuyo contacto
geogrifico se produce en dreas previamente inundadas

Radiacion adaptativa

La produccién de especies ecologicamente distintas o diversas a par-
tir de un origen ancestral comtin se denomina radiacién adapta-
tiva, especialmente cuando aparecen muchas especies diferentes
en un corto intervalo de tiempo geolégico (unos pocos millones de
atios). Algunos de los mejores ejemplos de radiacion adaptativa
estin asociados a lagos ¢ islas jévenes, que constituyen la fuente de
nuevas oportunidades evolutivas para organismos acudticos y terres-
tres, respectivamente. Las islas ocednicas formadas por la actividad
volcanica estén inicialmente desprovistas de vida, y son colonizadas
gradualmente por plantas y animales desde un continente o desde
otras islas mediante sucesos fundadores independientes. Los *colo-
nos” encuentran situaciones ideales para la diversificacion evolutiva,
ya que los recursos ambientales que estaban fuertemente explotados
por otras especies en el continente de origen se encuentran libres
para ser ocupados en la isla, escasamente poblada. Los archipiéla-
80, como el de las islas Galdpagos, aumentan en gran manera las
oporunidades tanto para los sucesos fundadores como para la diver-
sificacion ecologica. El archipiélago en su conjunto estd aislado del
continente, y cada isla se encuentra aislada de las
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de Darwin descienden de una dinica poblacién ancestral que llego
desde el continente y colonizé subsecuentemente las distintas islas del
archipiélago. Los pinzones experimentiron una radiacién adaptativa,
ocupando habitat que les hubieran sido negados en tierra firme, por la
presencia de otras especies mejor adaptadas para explotar dichos
hbitat. Los pinzones de las Galipagos asumieron entonces caracteris-
ticas de familias del continente, tan diversas y tan poco relacionadas
con los pinzones como las currucas o los pijaros carpinteros. Un deci-
mocuarto pinzén de Darwin hallado en 1a Isla de los Cocos, un apar-
tado islote muy al norte del archipiélago de las Galdpagos, tiene un
aspecto muy similar a los pinzones de las Galipagos y casi con segu-
ridad desciende de la misma poblacion ancestral

Gradualismo

La teoria de Darwin del gradualismo se opone a los argumentos ea
favor del origen repentino de las especies. Las pequenas diferencias,
como las que podemos observar hoy entre los organismos de una
misma poblacion, son la materia prima a partir de la cual evolucio-
naron las principales formas de vida. Esta teoria comparte con el
uniformismo de Lyell Ja idea de que no debemos explicar los cam-
bios del pasado invocando sucesos catastroficos que no se observan
en la actualidad. Si en tales sucesos catastroficos se originaron nue-
vas especies, deberiamos poder observar tal cosa hoy en dia, y no es
asi. En su lugar presenciamos pequefios pero continuos cambios en
los fenotipos presentes en las poblaciones naturales. Estos cambios
continuos solamente pueden producir grandes diferencias entre las
especies si se acumulan 4 lo largo de millones de afos. Un enun-
ciado simple de la teoria del gradualismo de Darwin es que la acu-
mulacion de cambios cuantitativos conduce a la aparicion de cam-
bios cualitativos.

Mayr (véase la Figura 6-19) establece la importante diferencia
enire gradualismo poblacional y gradualismo fenotipico. £l gradua-
lismo poblacional supone que los nuevos rasgos se asientan en
una poblacién mediante el incremento de su frecuencia desde una
pequeda fraccion inicial de la poblacion hasta una mayoria. El gra-
dualismo poblacional estd bien establecido y no da lugar a contro-
versias. El gradualismo fenotipico propone que los nuevos rasgos,
incluso los que son muy diferentes de los ancestrales, se producen
por una serie de pequefios pasos graduales

Gradualismo fenotipico

El gradualismo fenotipico fue controvertido cuando lo propuso
Darwin, y a6n o es. No todos los cambios fenotipicos son pequefios
ni se acumulan gradualmente. Algunas mutaciones que aparecen en
la cria anificial, tradicionalmente llamadas “monstruos”, cambian sus-

otras por el mar; ademds, cada isla es distinta de las otras en sus
caracteristicas fisicas, climiticas y bidticas.

Los pinzones de las Galdpagos ilustran claramente la radiacion
adaptativa en un archipiélago ocednico (Figuras 6-22 y 6-23). Los pin-
20nes de las Galapagos (el nombre de “pinzones de Darwin® fue
popularizado en los afos cuarenta por el omitologo inglés David
Lack) son parientes cercanos, pero cada especie difiere de las otras en
el amafio y forma del pico y en sus habitos alimentarios. Si los pinzo-
nes hubieran sido creados especialmente, se hubiera podido produci
la extraia coincidencia de que aparecieran 13 tipos muy similares de
pinzones en las islas Galdpagos y en ningin otco lugar. Los pinzones

el fenotipo en un solo paso. Casos de enanismo son
relativamente frecuentes en especies como el hombre, el perro y la
oveia, y se han utilizado por los criadores de animales para conseguir
resultados apetecidos; por ejerplo, un monstruo con las patas defor-
mes se utilizo para conseguir un tipo de ovejas incapaz de saltar
setos, lo que las hacia ficiles de guardar y vigilar (Figura 6-24).
Muchos colegas de Darwin, que aceptaron sus otras teorias, conside
raron el gradualimo fenotipico como una exageracién. Si las mutacio-
nes “monstruosas” se pueden usar en la cria de animales, zpor qué
debemos excluirlas de la teoria de la evoluci6n? Algunos han repli-
cado en favor del gradualismo que tales mutaciones tienen siempre
efectos colaterales nega i n su supervivencia
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Figura 6-22

Un modelo de la evolucion de los 13 pinzones de
Darwin en las Islas Galdpagos. Se postulan tres
etapas: (1) Pinzones inmigrantes procedentes del
continente sudamericano llegan a las Galapagos

an una isla; (2) Una vez establecida la
poblacion, los pinzones se dispersan a las otras

l2s, en las que se adaptan a nuevas condiciones
y cambian genéticamente; y (3) tras un periodo
de aislamiento, se establecen contactos Cruz Santa Fe
secundarios entre distintas poblaciones. Las dos

poblaciones llegan a constituir especies

independientes si no pueden cruzarse con éxito. 2

Pinzén terrestre de los cactus

Pinzon terrestre.
de pico fino

Pinzén
terrestre
grande

Figura 6-23
A, Radiacion adaptativa en diez especies de pinzones de Darwin
je la isla de Santa Cruz, una de las Islas Galapagos; se muestran
las dife Ios picos y los habitos ali i
Aparentemente, todos descienden de un pinzon ancestral comin
procedente de sudamérica. B, Pinzén carpintero, una de las 13
especies de pinzones de las Galdpagos, utilizando una ramita
como herramienta para alimentarse. Este pinzon trabajé durante
unos 15 minutos hasta encontrar y extraer una oruga de una
grieta en el arbol.
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Figura 6-24

Esta raza (Ancon) de corderos nacié por una “mutacion deportiva® que
condujo al enanismo de las extremidades. Muchos de los
contemporaneos de Darwin le criticaron por su opinién de que tales
mutaciones no eran importantes en el proceso de la seleccién natural.

en pobiaciones naturales. Claro estd, cabe preguntarse si la oveja de
patas atrofiadas, a pesar de su atractivo para I0s ganaderos, se pro-
pagaria con éxito en presencia de sus parientes de patas largas sin
la intervencion humana. Sin embargo, una mutacién de grandes
efectos parece responsable de un polimorfismo adaptativo en el
tamano del pico de una especie de pinzones africanos (Pyrenestes
ostrinus), por la que las formas de picos grandes se alimentan de
semillas duras y las de picos pequedos de semillas blandas. Recien-
tes investigaciones en genética evolutiva del desarrollo (p. 174) han
puesto de manifiesto Ia continua controversia que rodea al gradua-
lismo fenotipico.

Equilibrio puntuado
Si observaramos el gradualismo darwinista sobre una escala de
tiempo geolégico podriamos esperar encontrar en el regisiro fosil
una larga serie de formas intermedias que conectaran los fenotipos
de las poblaciones ancestrales y las descendientes (Figura 6-25). Este
modelo predecible recibe el nombre de gradualismo filético.
rwin reconocio que este gradualismo filético no aparecia con fre-
cuencia en el registro fGsil. Los estudios llevados a cabo desde los
tiempos de Darwin han fracasado aparentemente 4 la hora de pro-
ducir la esperada serie continua de fosiles. Significa esto que el
registro fosil refuta la teoria del gradualismo? Darwin lo nicga,
argumentando que el registro fosil es demasiado imperfecto como
para conservar series de transicion. Aunque la evolucion es un pro-
ceso lento para nosotros, es rapido con relacién a la velocidad con
que se acumulan y forman buenos depésitos fosiles. Sin embargo,
otros han opinado que las bruscas apariciones y extinciones de
especies en el registro fosil nos conducen por fuerza a la conclusion
de que el gradualismo filético es raro.

Niles Eldredge y Stephen Jay Gould han propuesto el equili-
brio puntuado para explicar los cambios evolutivos discontinuos
que se observan a lo largo del tiempo geologico. El equilibrio pun-
tuado establece que la evolucion fenotipica se concentra en momen-
tos relativamente breves de especiacion ramificada, seguidos por
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Tiempo ———

Divergencia
orfologica

Figura 6-25
Modelo gradualista para los cambios evolutivos morfolégicos, que

considera que éstos se producen continuamente a lo largo del tiempo
6 ai0s). Las bif idas de una

divergencia gradual conducen a la especiacion. Obsérvese que la
mayor parte del cambio morfologico se acumula en los finajes
intraespecificos entre los puntos de ramificacion, que no estan
acompaniados por cantidades anormalmente elevadas de cambios
morfologicos.

intervalos mucho mis largos de quictud evolutiva (Figura 6-26). La
especiacion es un suceso episodico, que se produce durante un
petiodo de aproximadamente 10 000 a 100 000 ados. Como las espe-
cies pueden sobrevivir durante 5 2 10 millones de afios, el momento
de especiacion es un “instante geologico”, que representa el 1% o
menos de la vida de una especie. No abstante, diez mil afos es
tiempo mis que suficiente para que la evolucién darwiniana lleve a
cabo cambios espectaculares. Asi pues, una pequera parte de la
existencia de una estirpe o linaje en evolucion es responsable de la
mayoria de los cambios evolutivos observables. El equilibrio pun-
wado contrasta con las opiniones del paleonislogo George Simp-
son, quien solamente atribuye tasas moderadas de evolucion
morfologica a la especiacion ramificada, y espera que la mayor parte

Tiempo ———»

Divergencia
morfologica
Figura 6-26
El modelo del equilibrio puntuado considera que el cambio evolutivo
concentra en rapidos de

e&pe(laubﬂ ramificada (1ineas laterales), seguido de prolongados
periodos sin cambios a través del tiempo geologico (millones de afios).
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del cambio morfolégico se acumule gradualmente en ef modo “filé.
fico” entre sucesos e especiacion ramificada.

El proceso de especiacion alopitrida mediante sucesos funda-
dores proporciona una posible explicacion para el equilibrio pun-

acion inducida por una
co en una
poblacion pequedia y geograficamente periférica. Estas poblaciones
pequenas tienen pocas probabilidades de quedar conservadas en el
regisuro fosil. Tras el establecimiento y estabilizacion de un nuevo
equilibrio genético, la nueva poblacion puede aumentar su ramano,
incrementando asi la posibilidad de que algunos de sus miembros
fosilicen. Sin embargo, la especiacion por sucesos colonizadores no
puede ser la inica causa del equilibrio puntuado, ya que éste puede
observarse en grupos en los que la especiacion por colonizacion es
poco probable.

Los evolucionistas que lamentaron durante tanto tiempo la
imperfeccion del registro ros.l vieron abrirse en 1981 una pagina
completa, “sin censura”, historia fsil en Africa. Peter William-
son, un paleontlogo bitinico que se encontraba trabajando en
lechos fésiles de 400 m de espesor cerca del lago Turkana, dio a
conocer un registro sorprendentemente claro de un proceso de
especiacion en caracoles dulciacuicolas. La geologia de la cuenca
del lago Turkana revela una historia de inestabilidad. Terremotos,
erupciones volcinicas y cambios climiticos produjeron subidas y
bajadas del nivel del agua, a veces de cientos de pies. Trece estirpes
o linajes de caracoles mostraban largos periodos de estabilidad, inte-
rumpidos por breves épocas de cambios ripidos en la forma de la
concha cuando las poblaciones de caracoles se fragmentaban por las
aguas en retirada. Estas poblaciones divergieron para formar nuevas
especies, que permanecieron inalteradas, como lo atestiguan grue-
505 depbsitos, antes de extinguirse y ser remplazadas por especies
descendientes. Las transiciones se produjeron en periodos de entre
5000 y 50 000 afios. En los pocos metros de sedimento correspon-
dientes 2 las épocas de especiacion se podian observar todas las
formas de transicion. El estudio de Williamson coincide perfecia-
mente con el modelo de equilibrio puntuado de Eldredge y Gould.

Seleccién natural

La seleccion natural es la pieza central de la teoria de Ia evolucién de
Darwin. Nos proporciona una explicacion natural para los origenes
de la adaptacién, lo que incluye todos los atributos del desarrollo,
del comportamiento, anatémicos y fisiolégicos que mejoran la capa-
cidad del organismo para wilizar los recursos ambientales con el fin
de sobrevivir y reproducirse. La evolucién de patrones de color que
camuflaban a las polillas ante sus depredadores (Figura 1-11, p. 12) y.
de picos adaptados a dietgs diferentes en los pinzones (Figura 6-23)
ilustran como la seleccion natural conduce a la adaptacion. Dar
desarroll6 su teoria de Ia seleccion natural como una serie de cinco
observaciones y tres implicaciones deducidas de aquéllas:

Observacién 1—Los organismos tienen una gran fertilidad
potencial. Todas las pohlacmn:s producen un gran niimero de
gametos y, in gran nimero de en
cada generacion. El tamaiio Sucta poblacién aumentaria expo-
nencialmente 2 una velocidad enorme si todos los individuos
producidos en cada generacién yse

os 90 anos, aunque solamente tuviera seis crias, produciria 19
millones de descendientes en 750 afios.

ol 21 i natural
tienen un tamaiio constante, excepto cambios menores. Las
poblaciones naturales fluctian de tamafo durante generaciones
¥ 2 veces se extinguen, pero ninguna poblacion natural presenta
el crecimiento exponencial continuo que, teéricamente, podria
alcanzar por su capacidad reproductora.

Observacién 3—Los recursos naturales son limitados. El cre-
cimiento exponencial de una poblacion natural requeriria recur-
sos naturales ilimitados para proporcionar alimento y abrigo a fa
poblacion en expansion, pero los recursos naturales son finitos.

Implicacién 1—Existe una continua lucha por la existencia
entre los miembros de una poblacién. Los supervivientes
representan solamente una parte, 2 menudo muy pequera, de
los individuos producidos en cada generacién. Darwin escribio
en El origen de las especies “es la doctrina de Malthus aplicada
con miltiples fuerzas al conjunto de los reinos animal y vegetal”
La lucha por el alimento, el refugio y el espacio vital se hace mis
severa conforme la superpoblacion aumenta.

Observacién 4—Las poblaciones muestran variacion entre
No hay dos individuos exactamente iguales.
Se diferencian en tamaiio, color, fisiologia, conducta y muchos
otros aspectos,

Observacién 5—La variacién es heredable. Darwin se per-
caté de que los hijos tienden a parecerse a sus progenitores,
aunque no llegd a entender como. El mecanismo hereditario des-
cubierto por Gregor Mendel se aplicaria a Ia teoria de Darwin
‘muchos afos mis tarde.

Implicacién 2—Entre los distintos organismos de una
poblacién hay diversas tasas de reproduccion y super-
vivencia que favorecen los rasgos ventajosos (=seleccion
natural). La supervivencia en la lucha por la existencia no
se produce al azar con respecto a la variacion hereditaria de la
poblacion. Ciertos rasgos confieren a sus poseedores una ventaja
sobre los dems al servirse del entorno para fa supervivencia y
la reproduccion eficaces. Los supervivientes transmiten sus carac-
teres favorables a la descendencia, haciendo que estos rasgos se
acumulen en la poblacion.

muchas i . la seleccion
natural genera nuevas adaptaciones y nuevas especies. La
reproduccion diferencial de los distintos organismos transforma
gradualmente las especies y provoca, a largo plazo, su -mejora-.
Darwin sabia que el hombre uriliza muchas veces la variacion
heredable para conseguir nuevas razas, mas triles, de plantas y
ganado. La seleccion natural, actuando duranie millones de afos,
seria incluso mis eficaz para producir nuevos tipos o modelos
que la seleccion artificial, que se lleva a cabo denuo de los limites
de una vida humana. La seleccion natual, actvando independien-

Darwin calculé que incluso en una especie de crecimiento lento,
como el elefante, una sola pareja que criara desde los 30 hasta

temente sobre separadas, haria que
divergieran unas de otras, produciendo por lo tanto las barreras
reproductivas que conducen a la especiacién.
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Modelo explicativo de Darwin de la evolucion por seleccién natural
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La popular frase “supervivencia de los mds aptos” no fue creada por
Darwin, sino que fue acunada unos pocos anos antes por el filésofo,
britdnico Herbert Spencer, quien se anticip6 algo a los principios de
Darwin sobre la evolucion. Desgraciadamente, la frase se relacion6
mis tarde con Ia agresion y Ia violencia de un mundo sangriento

¥ competitivo. De hecho, la seleccién natural opera a traves de
muchas otras caracteristicas de los seres vivos. El animal mejor
adaptado puede ser el que mis favorezca las condiciones de vida de
su poblacion. La destreza en la hucha es solamente uno de los varios
medios para conseguir 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 domi-
nado por él. La aparicion de variacion entre los organismos es el
componente al azar. El proceso de mutacion no genera con prefe-
rencia rasgos favorables para el organismo; es més probable que las
nucvas variantes sean desfavorables. El componente no sujeto al
azar es la supervivencia de los distintos rasgos, que queda determi-
nada por la eficacia de éstos al permitir a sus poseedores utilizar los
recursos del entorno para sobrevivir y reproducise. La superviven-
cia y la reproduccion diferenciales entre diferentes organismos se
conocen hoy como extraccién, y no deben equipararse a la selec-
cién narural. Actualmente sabemos que incluso los procesos al azar
(deriva genética, p. 127) pueden producir esta extraccion entre dis-
tintos organismos. La selecci6n establece que la extraccion se pro-
duce porgue ciertos rasgos confieren a sus poseedores ventajas en la
Supervivencia y en la reproducci6n con respecto a otros organismos
que carecen de estos caracteres. La seleccion es, por tanto, una causa
especifica de extraccion.

| Entr los rgarismos do una

acién 4
Entre los organismos de una

lcacion 2 | [ mpticacina
i Lz

L rvecan dstiias tasas
| de supervi
|

tajoso:
= sotoccin natural).
| (Fuente: Charles Darwin)

La teoria de Darwin de la seleccion nawral ha sido desafiada
repetidamente. Uno de estos desafios propone que la variacién diri-
gida (no al azan) gobiema el cambio evolutivo. Alrededor de 1900,
varias teorias evolutivas denominadas colectivamente ortogénesis
propusieron que la variacién posee un “momento”, que fuerza a
una estirpe a evolucionar en una direccion determinada, no siem-
pre adaptativa. El extinto alce irlandés fue un popular ejemplo de
ortogénesis; se considerd que la variacion se dirigio preferente-
mente a aumentar el tamafio de las astas, generando un “momento”
evolutivo para producir astas cada vez mayores. La seleccion natu-
ral fue incapaz de parar este proceso hasta que las astas fueron tan
grandes que condujeron a la especie a la extincion (Figura 6-27). La
ortogénesis explicaba como rasgos en apariencia no adaptativos
podian supuestamente llevar al declive a una especie. Como la
extincién es el destino evolutivo de la mayoria de las especies, la
del alce irlandés

10 estd relacionada con sus grandes astas. Sin embargo la investi-
‘gacion genética posterior sobre la naturaleza de la variacion rechazo
las predicciones genéticas de la ortogénesis.

Otra critica recurrente a la seleccion natural es que no puede
‘generar nuevas estructuras o especies, sino Gnicamente modificar las
que ya existen. La mayoria de las estructuras no habrian podido lle-
var a cabo, en sus primeras etapas evolutivas, las funciones que
realizan cuando estan desarrolladas por completo, por lo que no
esti muy claro como podria haberlas favorecido la seleccion natural.
/Qué utilidad tiene un ala 2 medio formar o un rudimento de pluma
para un ave voladora? Para responder a esta crilica se propone que
las estructuras evolucionaron inicialmente para propsitos distintos a
los actuales. Las plumas rudimentarias pueden haber sido ttiles para
la termorregulacion, por ejemplo. Su papel en el vuelo habria evolu-
cionado més tarde, al adquirir incidentalmente propiedades aerodi-
nimicas. Entonces pudo actuar la seleccion natural para mejorar la
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Figura 6-27

El alce irlandés, una especie fésil que se utilizé para apoyar la idea
ortogenética de que la variacién llevé a las astas a ser tan grandes, lo
que condujo a la especie a su extincién.

uiilidad de las plumas en el vuelo. La exaptacién es la utilidad de
una estructura para llevar a cabo una funcién biolgica que no for-
maba parte de su origen evolutivo. La exaptacion contrasta con la
adaptacion, que implica que una estructura aparece por seleccion
natural para realizar una funcion determinada. Por tanfo, las plumas
de las aves son adaptaciones para la termorregulacién pero cxapta-
ciones para el vuelo. Como los cambios estructurales que separan a
miembros de distintas especies son del mismo tipo que los que
observamos en una misma especie, parece razonable suponer que la
seleccion puede producir nuevas especies.

REVISIONES DE LA TEORIA
DE DARWIN

Neodarwinismo

El punto débil mis importante de la teoria de Darwin fue la falia de
una identificacién correcta del mecanismo de la herencia. Darwin veia
herencia como un fendmeno de mezcla, en el que los rasgos de los
padres se amalgamaban en su descendencia. Darwin invocd también
la hipdtesis de Lamarck de que un organismo podia alierar su heren-
cia mediante el uso y desuso de partes del cuerpo y  través de la
influencia directa del entomno. August Weismann rechazé la herencia
famarckiana al demostrar experimentalmente que las modificaciones
que sufre un organismo duranie su vida no alteran su herencia (véase
el Capitulo 5), y en consecuencia revisd la teoria de Darwin. Actual-
‘mente se wtiliza el término neodarwinismo para designar 2 la teoria
de Darwin revisada en este sentido por Weismann.
La genética mendeliana aclar6 eventalmente la herencia de
caracteres requerida por la teoria de la seleccién natural de Darwin

(p. 81). Irbnicamente, cuando se redescubid el trabajo de Mendel
en 1900, se consider6 como opuesto a la teoria de la seleccién natu-
ral. Cuando se descubrieron las primeras mutaciones en los prime-
£0s aios de la década de 1900, la mayoria de los genetistas pensaron
que producian nuevas especies en grandes y Gnicas etapas. Asi,

relegaron a la seleccion natural al papel de “verdugo”, como una

fuerza negativa que Gnicamente se limitaba a eliminar a los clara-
mente inadaptados.

Aparicion del darwinismo moderno:
la teoria sintética

En los afios treinta, una nueva generacion de genetistas empez6 a
contemplar Ia teoria de Darwin desde otro punto de vista. Se trataba
de estudiosos de la genética de las poblaciones, cientificos que
investigaban la variacion en poblaciones naturales uilizando mode-
los matemiticos y estadisticos. Gradualmente surgi6 una nueva y
poderosa teoria que herman a la genética de poblaciones, la
paleontologia, la biogeografia, la embriologz, la sistemitica y la eto-
logia en un marco darwiniarno.

La genética de poblaciones estudia la evolucién como un cam-
bio en |a composicion genética de las poblaciones. Con el foraleci-
miento de esta ciencia, la bi i

cambios evolutivos en las frecuencias de distintas formas alélicas de
1os genes en las poblaciones (p.78). La macroevolucion estudia la
evoluci6n a gran escala, abarcando el origen de nuevas estructuras
en los organismos, de nuevos disefios, de tendencias evolutivas, la
radiacion adaptativa, las relaciones filogenéticas entre las especies y
las extinciones masivas. La investigacion macroevolutiva se basa en
la sistemitica y en el método comparativo (p. 206). Siguiendo la
sintesis evolutiva, tanto la macroevolucion como la microevolucion
han operado claramente dentro de la tradlicion del neodarwinismo,
y ambas han expandido la 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 aléli-
cas de un gen en una poblacion se denomina polimorfismo. Todos
los alelos de todos los genes que poseen los miembros de una
poblacion constituyen, colectivamente, Ia reserva genética. El poli-
morfismo presente en las grandes poblaciones es potencialmente
enorme, porque con las frecuencias de mutacion observadas, se
pueden esperar muchos alelos diferentes para todos los genes.

Los genetistas de poblaciones estudian el polimorfismo identifi-
cando las distintas formas alélicas de un gen que estin presentes en
una poblacion, y midiendo sus frecuencias relativas en dicha pobla-
cion. La frecuencia relativa de una forma alélica particular en una
poblacién se conoce con el nombre de frecuencia alélica. Por cjem-
plo, en la poblacin humana hay tres formas alélicas distintas de gen
que codifica los grupos sanguineos ABO (p.782). Si utilizamos Ia letra
I para simbolizar este gen, I* € 1 serin los alelos, genéticamente

codominantes, que codifican los tipos sanguineos A y B, respectiva-
mente. El alelo f es recesivo, y codifica el grupo 0. Por tanto, los
genotipas 141 e I producen sangre del tipo A, los genotipos 1% ¢
1% sangre del tipo B, el genotipo II° sangre AB, y el genotipo i
sangre del tipo 0. Como cada individuo contiene dos copias de est
gen, el nimero total de copias presentes en fa poblacion es dos veces
el nimero de individuos. ;Qué parte de esie total representa cada
una de las tres formas alélicas? En la poblacion francesa encontramos
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las siguientes frecuencias alélicas: 1 = 0.6; 1°= 0.4 e i=00.Enla
poblacion rusa las correspondientes frecuencias alélicas son distintas
(14=08; 1°=028 ¢ i=04), lo que demuestra una divergencia
microevolutiva entre estas poblaciones (véase la Figura 6-27). Aun-
que los alelos * e I son dominantes sobre el i la frecuencia de este
Gltimo casi iguala al primero y supera al segando en ambas poblacio-
nes. La dominancia describe el efecto fenofipico de un alelo en los
individuos heterozigdticos, no su abundancia relativa en una pobla-
ci6n. Demostraremos que, por si mismas, la herencia y la dominancia
mendelianas no alieran las frecuencias alélicas ni producen cambios
evolutivos en una poblacién.

Equilibrio genético

En muchas poblaciones humanas pueden ser muy comunes los ras-
gos genéticamente recesivos, como el grupo sanguineo O, el pelo
rubio o los ojos azules. ;Por qué los correspondientes rasgos domi-
nantes no suplantaron gradualmente estos caracteres recesivos? Es un
error muy comiin creer que un cardcter asociado con un alelo domi-
nante aumenta su frecuencia debido a su dominancia genética. Este
error es rebatido por un principio llamado ley del equilibrio de
Hardy-Weinberg (véase el recuadro de la pigina siguientc), que
constituye la base de la genética de poblaciones. De acuerdo con
este teorema, el proceso hereditario no produce por sf solo cambios
evolutivos. En grandes poblaciones biparentales, las frecuencias géni-
cas y las proporciones genoupmas alcanzan un equilibrio en una
generacion partir de la cual

‘menos que sean e por nuevas mutaciones, la seleccion natu-
ral, Ia migracion, los cruzamientos no al azar, o la deriva genética.
Estas alteraciones son la fuente de los cambios microevolutivos.

Figura 6-28

Frecuencias del grupo sanguineo B en la poblacion humana de Europa.
El alelo es mas comtn en el este y mas raro en el oeste. Este alelo pudo
surgir en el este y haberse difundido gradualmente hacia el ceste a
través de la cennnuldad genética de las poblaciones humanas. No se
selectiva de este alelo, y los cambios ensu
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Un alelo raro o escaso, de acuerdo con este principio, no desa-
parece de una poblacion numerosa precisamente porque es raro, Esta
s a razon por la que ciertos caracteres extraiios, como el albinismo o
Ia cirrosis quistica, persisten a lo largo de generaciones. Por ejemplo,
el albinismo humano estd producido por un alelo recesivo a.
Solamente una persona de cada 20 000 es albina, y este individuo es
homozigético (a/a) para el alelo recesivo. Obviamente, en la pobla-
cion con pigmentacion normal hay muchos poradores, esto es, per-
sonas heterozigoticas (4/a) para el albinismo. ;Cuil es su frecuencia?
Una forma adecuada de calcular las frecuencias de los genotipos en
una poblacion es mediante el desarrollo del binomio (p + @) (véase
el recuadro de la pagina siguiente). Haremos que p represente la
frecuencia alélica de Ay gla de a.

Suponiendo que los cruzamientos son al azar (una suposicion
discutible, pero que debemos aceptar para nuestro cjemplo), la dis-
tribucion de las frecuencias genotipicas s p * = /4, 2pg = A/a
¥ 4% = @/a. S6lo conocemos con certeza la frecuencia del genotipo
a/a: 1/20 000; por lo que:

/20000
1/20000 =1/141
-g=140/141

»

1La frecuencia de los portadores es la siguiente:
A/a=2pg=2 X 140/141 X 1/141=1/70

{Una persona de cada 70 es portadora! Aunque un rasgo recesivo
puede ser raro, es sorprendente lo comin que puede ser un alclo
recesivo en una poblacién. Esto contiene un mensaje para cualquiera
que pretenda eliminar un alelo recesivo o deseado- de una pobla-
cién mediante el control de la reproduccion. Es pricticamente imposi-
ble. Como solamente los homozigotos recesivs muestran el fenotipo
a eliminar artficialmente (por ejemplo, mediante esterilizacion), el
gen continiia produciendo homozigotos a partr de los portadores
heterozigotos. Para un alelo recesivo presenic en 2 de cada 100 perso-
nas (y homozigotico solamente en 1 de cada 10 000 personas), harian
falta 50 generaciones de continua seleccion sobre los homozigotos
solamente para reducir la frecuencia a una de cada 100 personas.

Cémo se mantiene el equilibrio
genético

En las poblaciones naturales, el equilibrio genético se altera por (1)
deriva genética al azar, (2) cruzamientos no al azar, (3) mutacion
recurrente, (4) migracion, (5) seleccion natural e interacciones entre
t0dos estos factores. La mutacion recurrente es, en dltimo érmino, la
fuente de variacion en todas las poblaciones, pero generalmente
requiere la participacion de uno o mas de los factores restantes para
mantener el equilibrio genético. Consideraremos ahora tales factores
uno por uno.

Deriva genética

Algunas especies, como el guepardo (Figura 6-29), presentan muy
poca variacion genética, probablemente porque hubo periodos en
los que las poblaciones de sus antecesores eran muy pequefias. Es
obvio que una poblacion reducida no puede presentar un gran
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El equilibrio de Hardy-Weinberg: por qué el proceso hereditario no cambia las frecuencias alélicas

La ley de Hardy-Weinberg es una consecuencia logica de la primera
ley de Mendel, y expresa Ia tendencia bacia el equilibrio inherente a
a herencia mendeliana

Seleccionemos para nuestro ejemplo una poblacién con un locus
que posex dos alelos Ty . La expresion fenotipica de este gen
podia ser, por ejemplo, la capacidad para detectar mediante el gusto
un compuesto quinico llamado feniltiocarbamida. Los individuos de
Ia poblacion serdn de tres genotipos para este locus, /T, T/t (ambos
gustadores) y #/(no gustadores). En una muestra de 100 individuos,
supongamos que hay 20 del genotipo 777, 40 del genotipo 77tt y 40
del 1. Podemos disefar una tabla que muestre las frecuencias aléli-
cas (recordemos que cada individuo posee dos copias del gen):

Nimerode  Copiasdel  Copias del
Genotipo individuos alelo T alelo ¢

T 20 40

7 40 40 %0

vt 40 80
Total 100 80 120

De las 200 copias, la proporcion del alelo T es 80/200 = 0.4
(40%); y la proporcion del alelo ¢ es 120/200 = 0.6 (60%). Es cos-
tumbre, al presentar este tipo de siuaciones, utlizar *¢” y *q" para
las dos frecuencias alélicas. El alelo dominante se representa por p
v el recesivo por g. Asi

p = frecuencia de 7= 0.4
g = frecuencia de 1= 0.6
porloque p+ g=1

Habiendo calculado las frecuencias alélicas en nuestro ejemplo,
determinemos ahora si estas frecuencias cambiardn espontinea-
mente en una nueva generacion de la poblacién. Suponiendo que
el cruzamiento es al azar ( y esto es importante; todas las combi-
naciones posibles de genotipos deben ser igualmente probables),
cada individuo contribuiri con un mismo nimero de gametos a la
wreserva coman- de la ue se formard la siguiente generacion. Si
esto es asi, las frecuencias de los gametos en la reserva- serd pro-
porcional a las frecuencias alélicas en la muestra. Es dec, el 40%
de los gametos serd 7, y el 60% ¢ (ratio 0.4:0.6). Por supuesto, tanto
los 6vulos como los espermatozoides tendrdn las mismas frecuen-
cias. La siguiente generacion se formard como sigue:

Espermatozoide
T=04
=06

Respecto a los genotipos tendremos:

frecuencia de 7/T =0.16

frecuencia de. 1/ =036

A continuacion determinamos los valores de py g de las pobla-
ciones cruzadas al azar. A parti de la tbla anterior, vemos que la
frecuencia de T'serd la suma de los genotipos /T, que es 0.16, y la
mitad del fenotipo 77, que es 0.24:

T(p)=016+.5(0.48)

4

De igual forma, la frecuencia de ¢ serf la suma de los genotipas Y1,
0,36, y de la mitad del genotipo 71, 0.24:

Hp)=036+.5(0.48) =06

La nueva generacién presenta exactamente las mismas frecuen-
cias génicas que la generacién parental. Véase que no ha habido
incremento en la frecuencia del gen dominante T. Por ello, en una
poblacion que se reproduce sexualmente con cruzamientos libres, la
frecuencia de cada alelo permanece constante generacion tras geri-
eracion si no bay seleccion natural, migracién, mutaciones recur-
rentes o deriva genética (véase el texto). Aquellos més duchos en
matemiticas reconocerdn que las frecuencias genotipicas /T, Tty
#/ts0n en realidad el desarrollo de (p + g)%

(prai=pi+2pg+

Los lectores familiarizados con la estadistica se dardn cuenta de
que los calculos para el equilibrio proporcionan frecuencias espe-
radas, que es poco probable que aparezcan exactamente en una
poblacion de tamafio finito. Por esta razén, el tamadio finito de
Ias poblaciones es una causa de cambio evolutivo.

variacion genética. Cada organismo individual tiene como mucho
dos formas alélicas diferentes para cada gen. Supongamos que dis-
ponemos de tal par. Sabemos, por la genética mendeliana (Capitulo
5) que el azar decide cudl de las distintas formas alélicas de un gen
se transmite 2 la descendencia. Es posible, en consecuencia, que por
azar uno o dos de los alelos parentales de este ejemplo no pase a
ningin descendiente. Es muy poco probable que los diferentes ale
los presentes en una poblacion ancestral pequena se transmitan
todos a fa descendencia sin ningin cambio en la frecuencia aiélica.
Esta fluctuacion al azar en la frecuencia de los alelos de una genera-
cion a la siguiente, incluida la pérdida de alelos de la poblacién, se
conoce como deriva genética.

La deriva genética tiene lugar, hasta cierto punto, en todas las
poblaciones de tamafio finito. La constancia total y perfecta de
las frecuencias alélicas, tal y como se predice en Ia ley del equilibrio
de Hardy-Weinberg, solamente se da en poblaciones infinitamente
grandes, y tales poblaciones 6lo existen en modelos matemiticos
Todas las poblaciones animales son finitas y, por lo tanto, sufren en
distinto grado los efectos de la deriva genética, que son, por érmino
medio, mayores cuanto menor sea el tamafo de la poblacion. La
deriva genética erosiona la variabilidad genética de una poblacién.
Si el tamaiio de ésta se mantiene reducido durante muchas genera-
ciones, la variacion genética puede reducirse enormemente. Esta
pérdida es peligrosa para el xito evolutivo de la especie, porque
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Figura 6-29

& guepardo, una especie cuya variabilidad genética se ha restringido
hasta niveles peligrosamente bajos debido al pequefio tamafio de sus
poblaciones en el pasado.

restringe las potenciales respuestas genéticas a los cambios ambien-
tales. De acuerdo con ello, muchos bitlogos temen que las pobla-
ciones de guepardos pueden no tener la suficiente variacion como
para sobrevivir a largo plazo.

Una reduccion apreciable en el tamaiio de una poblacion que
aumenta el cambio evolutivo por deriva genética se conoce comiin-
mente como “cuello de botella”. Un cuello de botella asociado al
establecimiento geogrdfico de una nueva poblacion recibe el nom-
bre de “efecto fundador”, y puede estar relacionado con la forma-
cion de una nueva especie (p. 119)

Cruzamiento selectivo

$i los cruzamientos no son al azar, las frecuencias genotipicas se
desviaran de las predicciones de Hardy-Weinberg. Por ejemplo, si
dos «1e1m mre.emes de un gen tienen la misma frecuencia
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recesivos extraios, raros o nocivos aparezcan homozigticamente, y
en consecuencia, se expresen.

La endogamia y la deriva genética se confunden a menudo, ya
que ambas estan producidas por el pequefio tamado de 2 poblacién.
Sin embargo, sus efectos son muy diferentes. Por si sola, la endoga-
mia no puede cambiar las frecuencias alélicas de ua poblacién,
Gnicamente las formas en que los alelos se combinan en los genoti-

La deriva genética cambia s frecuencias alélicas y, consecuen-
temente, ambién las genotipicas. Incluso poblaciones muy grandes
corren el peligro de ser altamente endogimicas si existe una con-
ducta preferente dirigida al cruzamiento entre parientes cercanos,
aunque esto raramente se da en los animales. Por otra parte, la deriva
genética tiene poco efecto en poblaciones de gran madio.

La endogamia ha resuliado ser un grave problema en zooldgicos que
alhergan pequenas poblaciones de mamiferos escasos. Los cruza-
mientos con parientes cercanos tienden a juntar genes de un ante-
cesor comin e incrementar ka probabilidad de que dos copias de un
gen deletéreo aparezcan juntas en el mismo organismo. Fl resultado
es la “depresion por endogamia”. [a solucion consiste en aumentar
fa diversidad genética poniendo juntos animales en cautividad proce-
deates de distintos zoolgicos o introduciendo avevos animales de
poblaciones salvajes, si fuese posible. ParadGjicamente, cuando las
poblaciones de fos zoolégicos son extremadamente pequedas y no
hay posibilidad de obtener animales salvajes, se recomienda la endo-
gamia. Asi se seleccionan genes que toleran I endogamia; los genes
deletéreos desaparecen si matan a los individuos homozigoticos.

Migracion
La migracion impide la divergencia de poblaciones distintas de una
misma especic. Si una especie de gran tamaiio se subdivide en
muchas poblaciones menores, la deriva genética y la seleccion, al
actuar por separado sobre ellas, pueden producir divergencias evo-
juiivas. Una pequena tasa de migracion en cada generacion impide
que tales poblaciones se hagan genéticamente muy diferentes. Por
cjemplo, las poblaciones francesa y rusa cuyas frecuencias alélicas
para los grupos ABO se discutieron anteriormente, muestran cierta
genética, pero la continua migracion entre ellas les

=g que la mitad de los genotipos sean hete-
rougonms \qu = 205)051 = 0.5) y la cuara parce homozxgoncos
para cada uno de los alelos respectivos (¢ (05F = 0.25),
se produce un cruzamiento selectivo positivo, los individuos
copulan preferentemente con otros de Su mismo genotipo, como los
albinos que se emparejan con otros albinos. Estas uniones de parejas
ticas generan ina igualmente

entre producen, por
término medio, descendencias 50% homozigoticas y 50% heterozigo-
ticas (25% de cada uno de los dos tipos) en cada generacion. Los
cruzamientos selectivos positivos incrementan la frecuencia de geno-
tipos homozigoticos y disminuyen la de heterozigdticos en la pobla-
cién, pero no alteran las frecuencias alélicas.

Los cruzamientos prefercnciales entre parientes proximos tam-
bién aumentan el caricter homozig6iico de la poblacion, en lo que
Se denomina endogamia. Mieniras que los cruzamientos selectivos
positivos afectan generalmente a uno o a unos pocos rasgos, la
endogamia interviene en todos los caracteres variables. Una endoga-
mia intensa incrementa en gran manera la posibilidad de que alelos

impide diferenciarse por completo

Seleccion natural

1a seleccion narural en una poblacién puede cambiar tanto las fre-
cuencias alélicas como las genotipicas. Aunque los efectos de la selec-
cion muchas veces se refieren a genes polimrficos particulares,
debemos resaltar que la seleccion natural actia sobre todo el animal y
n0 sobre caracteres aislados. El organismo que posea la combinacién
de caracteres superior seri el favorecido; un animal puede presentar
rasgos que no supongan ventajas, o incluso que sean inconvenientes,
pero tendrd éxito sobre los demds si la combinacion de estos caracte-
tes es favorable. Cuando decimos que un genotipo en un gen deter-
minado tiene una adaptabilidad relativa mayor que otros, estable-
cemos que, en promedio, tal genofipo proporciona una ventaja para
la supervivencia y la reproduccion en la poblacion. Si genotipos alter-
nativos no tienen las mismas probabilidades de supervivencia y repro-
duccion, el equilibrio de Hardy-Weinberg quedard alterado.
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izando la teoria de la seleccin natural, en una poblacion se
pueden medir valores de adaptabilidad relativa asociados con dis-
{intos genotipos. Los genetistas usan a menudo la letra W para deno-
tar la adaptabilidad relativa esperada de un genotipo en una
‘poblacién, asignando el valor 1 al genotipo de mayor adaptabilidad
y expresando las adaptabilidades del resto en forma de fracciones.

Usaremos como ejemplo de medida de la adaptabilidad 1a varia-
bilidad genética asociada 2 la enfermedad denominada anemia falci-
forme en poblaciones humanas. Considerando solamete los alelos de
1a hemoglobina normal (4) y de la hemoglobina falciforme () para el
gen de la betahemoglobina en poblaciones humanas (p. 100), los
genotipos posibles son A4, AS'y S Los datos de viabilidad de los
individuos con estos es genotipos en entornos sin malaria arrojan
unos valores de adaptabilidad de 1 para los genotipos A4 y 45, y de
0.2 para el genolipo S5. Se espera que las personas con el genotipo S5
susceptibles de padecer anemia grave, contribuyan con un 200 2 la
descendencia de la préxima generacion, con respecto  la media de
los individuos con los genotipos 44 y AS. En entomos con malaria, el
genotipo AS tiene la mayor adaptabilidad (=1); el genotipo A tiene
una adaptabilidad algo menor (=0.9), debido  que estos individuos
presentan una mayor incidencia de malaria que los AS, y finalmente
los SS tiencn una adaptabilidad baja (=0.2), debido a la anemia. A
partir de estas medidas de los valores de adaptabilidad y conociendo
las frecuencias de los alelos en una poblacion, asi como sus sistemas
de apareamiento, se puede calcular el efecto medio que un alelo
tiene sobre el fenotipo de adaptabilidad relativa en dicha poblacion.
En el ejemplo de Ia anemia falciforme, el efecto medio del alelo §
sobre la adaprabilidad en un entorno con malaria es un equilibrio
entre el efecto fuertemente negativo que presenta en homozigasis y el
efecto positivo que se observa en heterozigosis con el alelo 4

En el Capitulo 36 se trata un concepto relacionado, la adaptabili-
dad inclusiva. El efecto medio de un alelo sobre la adaptabilidad no
solamente se expresa por su contribucion directa  la adaptabilidad de
quienes lo presentan, sino por la ayuda que éstos prestan a sus patien-
tes cercanos, que probablemente también tienen copias del alelo. El
término “adaptabilidad inclusiva” hace referencia a los casos en que el
efecto medio de un alelo se calcularia de forma incorrecta si solamente
s tuvieran en cuenta sus efectos directos sobre la adaptabilidad.

Algunos caracteres o combinaciones de caracteres son ventajo-
s0s para ciertas aspectos de la supervivencia o reproduccion y per-
judiciales para otros. Darwin wilizo el término seleccién sexual
para designar la seleccion de rasgos que tienen ventajas a la hora de
cruzarse o copular, pero que pueden ser peligrosos para la supervi-
vencia. Los colores brillantes y las plumas llamativas pueden favore-
cer a los machos de las aves en su capacidad competitiva para
copular, 2 la vez que aumentan su vulnerabilidad ante los depreda-
dores (Figura 6-30). Se puede esperar que los cambios en el entomo
alteren el valor selectivo de los distintos caracteres. La accion de la
seleccion sobre la variacion de los caracteres es, por tanto, muy
complea.

Interacciones de la seleccion, la deriva

y la migracion

La subdivisién de una especie en pequefias poblaciones que inter-
cambian emigrantes s una situacion Gptima para que se produzca
una evolucion adaptativa ripida de la especie en su conjunto. La
interaccion de la deriva genética y la seleccion en las distintas subpo-
blaciones permite que muchas combinaciones génicas difecentes,
que implican a muchos genes polimérficos, sean puestas a prueba

Figura 6-30

Una pareja de patos joyuyos (Aix sponsa). Las plumas brillantemente
coloreadas del macho probablemente no le confieren una ventaja para
Ia supervwen(va frente a la hembra, y pueden incluso ser peligrosas por

advertic prese

1o dan 12 ventaia de atracr a1os b para el cruzamiento, o que
estadisticamente compensa de las consecuencias negativas de estos
colores. Darwin utilizo el término «seleccién sexual» para designar
caracteres que dan a un individuo una ventaja para la atraccion de la
pareja, aunque sean neutros o incluso perjudiciales para la
supervivencia

por la seleccion natural. La migracién entre las poblaciones permite
nuevas combinaciones genéticas particularmente favorables que s
expanden a través del conjunto de la especie. La interaccion de la
seleccion, fa deriva genética y la migracion en este ejemplo produce
un cambio evolutivo que es cualitativamente diferente del que resul-
taria si alguno de estos factores actuara por si solo. El genetista
Sewall Wright ha llamado a esta interaccion equilibrio desplazable,
porque permite a una pobiacion explorar distintas combinaciones
adaptativas de rasgos variables. La seleccion natural, la deriva gené-
tica, la mutacién, los cruzamientos dirigidos y la migracion interac-
tan en las poblaciones naturales para crear inmensas oportunidades
de cambio evolutivo; la estabilidad perpetua prevista por ef equili
brio de Hardy-Weinberg casi nunca se mantiene durante un lapso de
tiempo evolutivo significativo.

Medida de la variacion genética

en las poblaciones

#Como podemos medir Iz variacion genética que se produce en las
poblaciones naturales? La dominancia genética, las interacciones
entre los alelos de los diferentes genes y la accion del entomo sobre
el fenotipo hacen dificil cuantificar la variacion genética indirecta-
mente, mediante la observacién de los fenotipos de los organismos
Sin embargo, la variabilidad puede cuantificarse a nivel molecular.

Polimorfismo proteinico

Las distintas formas alélicas de los genes codifican proteinas que
pueden diferir ligeramente en su secuencia de aminodcidos. Esto se
denomina polimorfismo proteinico. Si estas diferencias afectan a
la carga eléctrica neta de ks proteinas, las diferentes formas alélicas
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para el alelo rapido muestran una tnica banda rapida en el gel (FF), los
ica banda lenta (s5), y los individuos heterozigéticos tienen ambas bandas

alelo lento una tn

T Grupo suparior e variantes

(FS). El grupo inferior contiene tres alelos diferentes senalados como rapido(F), medio(M) y
lento(s). Ninguno de los individuos es homozigstico para el alelo medio (M).

pueden separarse mediante electroforesis (Figura 6-31). Podemos asi
identificar los genotipos de individuos determinados para genes
codificadores de proteinas y medir las correspondientes frecuencias
alélicas en Iz poblacion.

Durante los altimos 40 aiios, los genetistas han descubierto, uti-
fizando este método, mucha mis variacion de la que se esperaba. A
pesar de los alios niveles de polimorfismo que aparecieron al utilizar
la electroforesis de proteinas (Tabla 6-1), estos estudios

homozigéticos para ol

tanto el polimorfismo proteinico como la variacion genética total pre-
sente en una poblaci6n. Por ejemplo, no se detecta el polimorfismo
proteinico que no implique diferencias de carga eléctrica. Adems,
como el c6digo genéico es degenerado (mis de un codén para la
mayoria de los aminodcidos, p. 94), €l polimorfismo de las proteinas
10 revela toda la variacion genélica presente en los genes correspon-
dientes. Los cambios genéticos que no alteran la estructura de las
proteinas pueden cambiar los patrones de la sintesis proteinica
durante el desarrollo y resultar por tanto muy imporcantes para el
organismo. Si se tienen en cuenta todos los
hace evidente que la mayor parte de las especies tiene un enorme
potencial para cambiar evolutivamente en el futuro.

Variacién cuantitativa
Los rasgos cuantitativos son aquellos que muestran una variacién
continua, sin un patrén claro de segregacion mendeliana en su
mecanismo hereditario. Los valores de un cardcter en la descenden-
cia son muchas veces intermedios entre los de los

Valores de polimorfismo (P) y heterozigosis (H)

en varios animales y plantas, medidos mediante

electroforesis de proteinas

a) Especies Nimero de proteinas P+ H*

Hombre 7 08 0087

Elfante marino u 00 00

Cangrejo cacerole » 025 0057

Elefante 2 029 008

Drasophila u 0@ o

pseudoobscura

Cebada 8 030 0003

Rena aiboricola 7 041 oom

b) Taxones Nimero de especies  P* W

0s de variacion, se
- 03 010
n 03 oon
a3 04 o
3 027 00
7 02 oo
7 015 o047
% 015 00%
027 007

Tales rasgos se encuentran influidos por la variacion en muchos
genes, cada uno de los cuales sigue la herencia mendeliana y contri-
buye con una pequea cantidad que se suma al fenotipo total
Caracteres con variacion cuantitativa son, por ejemplo, la longitud
de la cola en el ratén, la longitud de un artejo de las patas de los
saltamonies, el nimero de branquispinas en el pez sol, el nimero
de guisantes en cada vaina y la altura de los machos adulios de la
especie humana. Cuando los valores de los rasgos se trasladan a una
grifica, con respecto a la distribucion de las frecuencias, muchas

Fuente: Datos de P. W. Hedrick, Population biology. Jones and Bartlett,
ton, 1984.
*P, nimero medio de afelos por gen: H, proporcién de genes
heterozigdticos por individuo.
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veces se acercan a una curva de probabilidad normal o campani-
forme (Figura 6-324). La mayoria de los individuos cae cerca de la
media, y unos pocos por encima y por debajo de ésta, con los extre-
mos constituyendo las “colas” de la curva de frecuencia. General-
mente, cuanto mayor sea la muestra de la poblacion, la distribucion
de las frecuencias se acerca mds a una curva normal

seleccién puede actuar sobre rasgos cuantitativos para produ-
cir tres clases de respuestas evolutivas (Figura 6-32B, C y D). Una
favorece a los valores medios del cardcter, perjudicando a los extre-
mos; esto se llama seleccién estabilizadora (Figura 6-32B). La
seleccion direccional favorece un valor exiremo del fenotipo y pro-
duce el desplazamiento en esa direcci6n de la media poblacional a lo
largo del tiempo (Figura 6-32C). Cuando pensamos en la seleccion
natral cambios evolutivos, 1o que tene-
mos en mente es la seleccion direccional, aunque debemos recordar
que no es la tnica posibilidad. Una tercera aliernativa es la seleccién
disruptiva, en la que dos fenotipos extremos diferentes son favore-
cidos simultdneamente, pero, por el contrario, la media queda desfa-

B
Coloracién 4
Claro ——————— Oscuro

Namero de individuos

»

Seleccion disruptiva

Figura 6-32

Respuestas a la seleccin sobre un dnico caracter (pcllgen 0), Ia coloracién

en un caracol. A, Dlnllbumcn de frecuencias de color: es dela

seleccion. B, Seleccion que elimina las variants de

la poblacion, en este caso los individuos inusualmente claros u oscuros,
tabilizando por tanto la media. C, Seleccién direccional, que desplaza la

de la poblacién, en este caso favoreciendo las variedades oscuras.

D, Seleccion disruptiva, que favorece ambos extremos pero no la media;

la media permanece inalterada, pero la poblacién ya no muestra una

distribucion campaniforme de los fenotipos.

vorecida (Figura 6-32D). La poblacién se vuelve bimodal, lo que
sigaifica que predominarin dos fenotipos muy diferentes.

MACROEVOLUCION:
PRINCIPALES SUCESOS
EVOLUTIVOS

La macroevolucion describe sucesos de la evolucion organica 2 gran
escala. El proceso de especiacion une la macroevolucién v la
microevolucién. Las principales tendencias del registro fosil (Figuras
611, 612 y 6-13) estan claramente en el campo de la macroevolu-
cién. Los modelos y procesos de cambio macroevolutivo surgen de
los correspondientes de la microevoluci6n, pero ambién adquieren
cierto grado de autonomia. La aparicion de nuevas adaptaciones y
especies y las variables tasas de especiacion y extincion que se apre-
cian en el registro fosil van ms alls de la fluctuacion de las frecuen-
cias alélicas en las poblaciones.

Stephen Jay Gould reconoce tres diferentes “escalas” de tiempo
en las que claramente se observan procesos evolutivos. La primera
constituye la escala temporal de los procesos de la genética de
poblaciones, de décadas 2 milenios. La segunda cubre millones
de aftos; es la escala en la que se pueden medir y comparar las
wsas de especiacion y extincion entre los diferentes grupos de
organismos. La tercera ocupa desde decenas a cientos de millones
de afios, y estd marcada por la existencia de periddicas extincio-
nes en masa. En el registro f6sil de los organismos marinos las
extinciones masivas son recurrentes 2 intervalos de aproximada-
mente 26 millones de aiios. Cinco de estas extinciones masivas han
sido particularmente catastroficas (Figura 6-33). El estudio de los
cambios a largo plazo en la diversidad animal se enfoca en esta
tercera “escala” temporal (Figuras 613 y 6-33).

Especiacién y extincién a través

del tiempo geolégico

El cambio evolutivo en la segunda escala proporciona una nueva
perspectiva sobre la teoria de Darwin de Ia seleccion natural. Aun-
que una especie puede pervivir durante muchos millones de aios,
en iiltimo término tiene dos destinos evolutivos posibles: puede
dar lugar a nuevas espe uede extinguirse sin dejar descen-
dencia. Las tasas de especiacién y extincién varian segin los lina-
jes, y aquellas estirpes con mayores tasas de especiacién y meno-
res de extincién producen la mayor diversidad de formas. Las
caracteristicas de una especie pueden hacerla més o menos ade-
cuada que otras 2 la hora de suffir sucesos de especiacion o extin-
ci6n. Debido a que muchos caracteres pasan de especies ancesira-
les a especies descendientes (de forma anloga a la herencia en el
nivel de los organismos), las estirpes cuyas propiedades refuerzan
Ia probabilidad de especiacién y confieren resistencia a la extin-
ci6n deberian dominar el mundo vivo. El proceso, a nivel de
especic, que produce tasas diferenciales de especiacion y extin-
cibn entre las estirpes es, en muchos aspectos, andlogo a la selec-
ci6n nawral; en realidad, representa una extension de la teoria de
Darwin de la seleccién natural. Esta extension es paricularmente
imporante para la macroevolucién si se acepta la teoria del equi-
librio puntuado, que establece que la variacién evolutivamente
importante se produce fundamentalmente entre especies, mis que
intraespecificamente.
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Figura 6-33

Cambios en el niimero de familias de animales marinos a través del tiempo, desde
&l Cambrico hasta nuestros dias. Las caidas bruscas representan cinco extinciones
principales de animales marinos con esqueleto, Obsérvese que, a pesar de estas
extinciones, el nimero total de familias marinas ha ido aumentando hasta hoy.

La seleccién de las especies es la supervivencia y multiplica-
cién diferenciales de las especies a través del tiempo geoldgico, basa-
das en la variacién entre estirpes de propiedades emergentes a nivel
especifico. Estas propiedades a nivel de especie incluyen, por ejem-
plo, rituales de apareamicnto, estructuracion social, patrones de

migracién, distribucion geografica, y todas aquellas propicdades que
surgen en el nivel especifico (p. 6). Generalmente, las especies des-
cendientes se parecen a sus antecesoras en estas propiedades. Por
ejemplo, un sistema de apareamiento de tipo +harén:, en el que un
Gnico macho y varias hembras componen una unidad reproductor,
es caracteristico de ciertas estirpes de mamiferos, pero no de otras. Se
cree que las tasas de especiacion se ven reforzadas por sistemas
sociales que promueven Ia fundacion de nuevas poblaciones por un
pequefio nimero de individuos. Ciertos sistemas sociales pueden
aumentar la posibilidad de que una especie resista cambios ambien-
wles a través de actuaciones cooperativas. Tales propiedades se
verian favorecidas a lo largo del tiempo geol6gico por la seleccion de
las especies

La especiacion y extincion diferenciales entre las estirpes pue-
den también producirse"por variaciones en las propiedades a nivel
del organismo (como una alimentacion especializada frente a una
omnivora), en vez de a nivel de especie (p. 6). Por ejemplo, los
organismos especializados en nutrirse de una serie restringida de
alimentos pueden quedar afectados por un aislamiento geogrifico
entre poblaciones con mis facilidad que aquellos que tienen una
dieta més amplia, porque las zonas en que su alimento caracteristico
es escaso funcionan como barreras geogrificas para la dispersion.
Este aislamiento geogrifico podtia generar la aparicién més fre-
cuente de oportunidades de especiacion a lo largo del tiempo geo-
logico. El registro fosil de dos grandes estirpes de antilopes africanos
ilustra este resultado (Figura 6-11). Un grupo de pacedores especia-
lizados, como los damaliscos, las caamas o ciervos del Cabo y los
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Adies muestran altas tasas de especiacion y extincion;
desde finales del Mioceno se conocen 7 especies actua-
les y 33 extintas, lo que representa al menos 18 suce-
sos de especiacion ramificada y 12 extinciones
terminales. Por contraste, una estirpe de pacedores y
ramoneadores indiscriminados como los impalas no
‘muestra ni especiacién ramificada ni extincién terminal
durante el mismo intervalo de tiempo. Curiosamente,
aunque ambas estirpes difieren enormemente en sus
tasas de especiacion y extincion, as como en divers
dad de especies, sin embargo o hay diferencias signi-
ficativas en el nimero total de individuos que
sobreviven en la actualidad.

i La palcontéloga Elisabeth Vrba, cuyas investiga-
ciones produjeron fos resultados de la Figura 6-11, uti-
liza el término efecto macroevolucién para describir
a especiacion diferencial y las tasas de extincion entre
estirpes causadas por propiedades en el nivel de los
organismos. Esta investigadora reserva el término
seleccion de especies para aquellos casos en los que
las propiedades emergentes en el nivel de especie son
de fundamental importancia. Otros paleontologos
evolutivs consideran el efecto macroevolucién como
una parte de la seleccion de especies, porque las dife-
rencias de adaptacién se producen entre estirpes de
distintas especies mds que entre distintos organismos
de la misma especie.

Extinciones masivas

Cuando se estudia el cambio evolutivo, incluso en una escala tempo-
1al mayor, se observan sucesos periédicos en los que un gran nimero
de taxones se extinguen simultineamente. Estos sucesos se denomi
nan extinciones en masa, o masivas (Figura 6-33). De estos episo-
dios de extincin, los mds espectaculares tavieron lugar hace aproxi-
madamente 225 millones de aios, cuando al menos la mitad de las
familias de invertebrados marinos costeros, y casi el 90% de las espe-
cies de invertebrados marinos desaparecieron en unos pocos millones
de afios, en lo que se ha llamado la extincién del Pérmico. La
extincién del Cretécico, que ocurrid hace unos 65 millones de afios,
significo e final de los dinosaurios, asi como de numerosos inverte-
brados marinos y muchos pequeiios grupos de reptiles.

Las causas de las extinciones masivas y i hecho de que se pro-
duzean a intervalos de aproximadamente 26 millones de afios son
dificiles de explicar. Algunos han propuesto explicaciones biologicas
para estas episodicas extinciones en masa, mientras que otros las con-
sideran artefactos de los andlisis estadisticos y taxondmicos. Walter
Alvarez propuso que la Tierra fue bombardeada peridicamente por
asteroides, produciendo las extinciones masivas (Figura 6-34). Los
drasticos efectos del bombardeo de un planeta por asteroides se
pudieron observar en julio de 1994 cuando una serie de fragmentos
del cometa Shoemaker-Levy 9 cayeron sobre Jupiter. El primer frag-
mento que impact6 sobre el planeta lo hizo con una fuerza estimada
de 10 millones de bombas de hidrégeno. Otwos veinte fragmentos
golpearon al plancta durante la siguiente semana, uno de los cuales
resulid ser 25 veces mis poderoso que el primero. Este bombardeo ha
sido el suceso mds violento del registro histrico del sistema solar. Un
acontecimiento similar sobre la Tierra habria enviado residuos a la
atmésfera, bloqueando asi el paso a los rayos solares y cambiando
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Figura 6-34

Los créteres gemelos de Clearwater Lakes, en Canad3, demuestran que
los maltiples |mpaﬂos en la Tierra no son tan raros como pudiera
parecer. Las pruebas sugieren que al menos dos impactos en un corto
intervalo fueron Ios responsables de la exlln(mn ‘masiva del Cretacico.

drésticamente el clima terrestre. Los cambios de temperatura habrian
amenazado las tolerancias ecolégicas de muchas especies. L
sis de Alvarez se estd comprobando de distintas formas, lo que incluye
la bisqueda de criteres resultantes 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 ciertos estratos, implican
que este elemento entrd en la atmésfera 2 través del bombardeo de
asteroides

A veces, las estirpes favorecidas por la seleccion de las especies
© por la actuacién de la macroevolucion son extrafamente suscepti-
bies de extinciones masivas. Los cambios climdticos producidos por
los hipotéticos bombardeos de asteroides pudieron produci cam-
bios selectivos muy diferentes de los que aparecen en otras épocas
de la historia de I Tierra. La seleccion de rasgos biologicos particu-
lares a partir de extinciones en masa s denomina seleccién catas-
tréfica de las especies. Por cjemplo, los mamiferos sobrevivieron a
la extincion de finales del Creticico, que destruyd a los dinosaurios
¥ olros grupos prominentes de vertebrados e invertebrados. Des-
pués de esto, los mamiferos fueron capaces de wilizar los recursos
ambientales que previamente se les habian denegado, lo que con-
dujo a su radiacion adaptativa

La seleccién natural, a seleccion de las especies y la seleccion
catastr6fica de las especies interaccionan para producir las tendencias
macroevolutivas que observamos en el registro fasil. El estudio de
estos procesos y sus interacciones ha hecho de la paleontologia
moderma un campo activo y atrayente.

1a evolucién organica explica la diversidad de los organismos. vivos
como el resultado histérico del cambio gradual a partir de formas
preexistentes. La teorfa de la evolucion estd estrechamente ligada
a Charles Robert Darwin, quien presents la primera explicacion
plausible del cambio evolutivo. Darwin extrajo la mayor parte del
‘material que utilizé para construir su teoria de sus experiencias en
un viaje de cinco afios alrededor del mundo a bordo del HM.S.
Beagle.

L2 teoria evolutiva de Darwin tiene cinco componentes prin-
cipales. Su proposicion mis bésica es el cambio perpetuo, segin
Ia cual el mundo no es ni constante ni se halla en un ciclo perpe-
two, sino que suffe continuamente cambios irreversibles. El registro
f6sil demuestra claramente el cambio perpetuo en las fluctuacio-
nes continuas de la forma y la diversidad animales que siguieron
a la explosién cimbrica de hace 600 millones de afios. La teoria
de Darwin del origen comuin establece que todos los organismos.
descienden de un antecesor comn a través de la ramificacion de
lineas genealégicas. Esta teorfa explica las homologias morfolégi-
cas entre los organismos como caracteres heredados con modifica-
ciones a partir de los rasgos correspondientes 2 su antecesor evo-
lutivo comiin. Los patrones de homologias formados por el origen
comtin con modificaciones nos permiten clasificar a los organismos.
de acuerdo con sus relaciones evolutivas,

Los cambios de ritmo en los procesos de desarrollo, denomi-
nados heterocronia; y los cambios en su localizacion fisica en el
plan corporal, llamados heterotopia, explican la evolucion de nue-
vas homologias morfolégicas. Un médulo evolutivo del desarrollo es
un conjunto de procesos desarrollisticos y sus genes asociados que

puede expresarse como una unidad en diferentes partes del cuerpo
para producir distintas estructuras con propiedades ontogenéticas
comunes. La evolucion de las extremidades en los vertebrados terres-
tres se produjo por la expresion en el primordio de extremidad de un
conjunto de procesos del desarrallo que inicialmente evoluciont para
construir parte de la columna vertebral. La evolucionabilidad denota
la capacidad de una estipe para producir nuevos rasgos morfolgi
cos utilizando un conjunto de médulos del desarrollo como herra-
mientas evolutivas

n u)rolano del origen comn es fa muliplicacion de las espe-
cies 10 largo del tiempo evolutivo. La especiacion alopitrida describe
1 evolucion de barreras eproductvas enire poblaciones geogsdfica-

. 1o que origina ies. Enal

especialmente insectos parisitos especializados en distintas especies
hospedadoras, la especiacion puede pmducuse sin aislarniento geoged-
fico, lo que se conoce com ida

1a radiacion adaptativa es S pro]x!crz:xén de varias especies

est

i darvinians del gradaliono csablece que s gnndes
dn’e(encms fenotipicas entre Ins especies se producen por la acumu-
lacién de muchos pequedios cambios individuales a lo largo del
tiempo evolutivo. El gradualismo es todavia objeto de controversia.
Las mutaciones con grandes efectos sobre el fenotipo se han urili-
zado ampliamente en la cria de animales, lo que ha llevado 2 algu-
005 2 discutir el criterio de Darwin de que tales mutaciones no son
importanes en la evolucién. Desde una perspectiva macroevolutiva,
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el equilibrio puntuado establece que la mayor parte de los cambios
evolutivos tienen lugar en procesos relativamente cortos de especia-
cion ramificada, separados por largos intervalos en los que se van
acumulando pequenos cambios fenotipicos.

El quinto principio fundamental de Darwin es que la seleccion

natural es el impulso que dirige la evolucion. Este principio se
basa en el hecho observado de que todas las especies presetan
superproduccién de sus individuos, lo que produce una comps
por los recursos limitados que mantienen Ia vida. Como no hay dos
organismos exactamente iguales, y ya que los rasgos variables son
parcialmente heredables, aquellos cuyo bagaje hereditario mejore su
uiilizacion de los recursos para sobrevivir y reproducirse, contribui-
rin desproporcionadamente a la siguiente generacion. A lo largo
de muchas generaciones, la seleccion de estas variaciones produce
nuevas especies y nuevas adaptaciones.

Las mutaciones son la fuente Gltima de toda nueva variacion
sobre la que actda la seleccion natural. La teoria de Darwin subraya
que la variacién se produce al azar con respecto a las necesidades
del organismo, y que la supervivencia y la reproduccion diferen-
ciales proporcionan Ia direccion del cambio evolutivo. La teoria de
Darwin de la seleccion natural fue modificada en este siglo mediante
Ia correccion de sus errores genéticos. Esta teoria modificada s
conoce como neodarwinismo.

Resuma brevemente el concepto de Lamarck del proceso
evolutivo. ;Qué es ermoneo en esta interpretacion?

Qué es el “uniformismo’? (Coma influyd en la teoria de la
evolucion de Darwin?

#Por qué fue tan importante el viaje del Beagle para el
pensamiento de Darwin?

iCudl es la idea clave del ensayo de Malthus sobre las
poblaciones que ayudé a Darwin a formular su teoria de la
seleccion natral?

Explique c6mo cada uno de los siguientes apartados
contribuye a la teoria evolutiva de Darwin: fésiles; distribucion
geogrifica de animales emparentados; homologia; clasificacion
animal

C6mo contemplan los evolucionistas modemaos Ia relacién
entre ontogenia y filogenia? Explique por qué la observacion
de la pedomorfosis refuta la ley biogenética de Haeckel,

7. Cudles son las diferencias més importantes entre los dos tipos
de especiacion alopdtrida, la vicariancia y el efecto fundador?
#Qué son las barrerss reproductivas? ¢En qué difieren las
barreras pre- v postzpaleamlenlo’

#Bajo qué co s se produce la especiacion simpdtrida?
LCut s Ia eceion evoliva Fandamental que ensenan los
pinzones de Darwin en las Islas Galdpagos?

C6mo se utilizan las "mutaciones” de la cria de animales para
desafiar la teoria del gradualismo de Darwin? ;Por qué rechazé
Darwin estas mutaciones como desprovistas de importancia
evalutiva?

Qué establece la teoria del equilibrio puntuado sobre la
aparicién de la especiacion a lo largo del tiempo geol6gico?
Qué observacién condujo a esta teoria?

Describa las observaciones y argumentos que componen la
teoria de Darwin de Ja seleccién natural

1dentifique los componentes al azar y los que no lo son de la
teoria de Darwin de la seleccion natural.

o

v
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Los genetistas de poblaciones descubrieron los principios por
los cuales las propiedades genéticas de las poblaciones cambian a
o largo del tiempo. Un descubrimiento particularmente importante,
conocido como el equilibrio de Hardy-Weinberg, demosirs que el
proceso hereditario no cambia por si mismo la composicion genética
de las poblaciones. Las fuentes mds importanies el cambio evolu-
tivo son la mutacion, la deriva genética, los cruzamientos no al azar,
Ia migracion, la seleccion natural y sus interacciones respectivas.

El neodarwinismo, tal y como lo formula la genética de pobla-
ciones, constituy6 la base de la sintesis evolutiva de los afos treinta
¥ cuarenta. La genética, la historia natural, la paleobiologia y la sis-
temtica se unieron bajo el objetivo comin de expandir ¢l conoci-
miento de la evolucion darwiniana, La microevolucion comprende
el estudio del cambio genético en las poblaciones contempori-
neas. Estos estudios muestran que la mayoria de las poblaciones
naturales contienen variacibn. La macroevolucion es el estudio
del cambio evolutivo en una escala geolégica de tiempo. Los estu-
dios macroevolutivos miden las tasas de especiacion y extincion, y
los cambios en Ia diversidad a través del tiempo. Estos estudios han
extendido la teoria evolutiva darwinista hasta procesos de nivel
superior, que regulan las tasas de especiacion y extincién entre
estirpes, lo que incluye la seleccion de especies, la macroevolucion
¥ Ia seleccion catastofica de especies.

15. Cite algunas criticas recurrentes a |a teorfa de Darwin de la
seleccion natural. (Como pueden refutarse?

16. Es una creencia muy comiin, pero erronea, pensar que como
ciertos alelos son dominantes y otros recesivos, los primeros
remplazarin eventualmente a los segundos. ;Como responde el
equilibrio de Hardy-Weinberg 2 esta idea?

17. ue se estd un rasgo en
anlmales, este cardcter estd controlado por un par dy 4, y
se pueds los tres fenotipos AA, Aay aa (herencia
oceemecia, He aqui los resultados:

Poblacién A4 Aa  aa Total
1 300 500 200 1000
i 400 400 200 1000

Calcule Ia distribucion de los fenotipos en cada poblacién de
acuerdo con lo esperado por el equilibrio de Hardy- Weinberg
ZEstan las poblaciones Ty Il en equilibrio?

Si tras estudiar en una poblacion un rasgo determinado por

un par alélico se encuentra que dicha poblacion no esid en

equilibrio, jcudles podrian ser las posibles razones para ello?

Explique por qué la deriva genética es mds acusada en las

poblaciones pequenas.

Describa c6mo pueden interactuar los efectos de la deriva

genética y de la seleccion natural en una poblacion

subdividida.

. dDonde es mis facil para la seleccion extraer un alelo recesivo
perjudicial: en una poblacion que se cruza al azar o en una
poblacién endogimica? Por qué?

Distinga entre macroevolucion y microevolucion, y describa
algunos procesos evolutivos que s6lo sean evidentes en el
nivel de la macroevolucion.

&
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Gvulo y espermatozoide humanos, en el momento de la fecundacidn.

“Omne vivum ex ovo”

En 1651, al final de su larga vida, William Harvey, el fisiélogo inglés
que inici6 los experimentos para explicar la circulacién sanguinea,
public un tratado sobre la reproduccién. En €l aseguraba que todo
Ser vivo procede del desarrollo de un huevo (omne vivum ex 0vo)
Curiosamente, esta afirmacion era intuitiva, ya que Harvey no disponia
de medios para poder ver los huevos de muchos animales, en par-
ticular los huevos microscopicos de muchos mamiferos, muchos de
los cuales no son mayores que una pequefa mota de polvo. Adems,
Harvey indic que los huevos inician su desarrollo por algtin tipo de
influencia debida al semen; ésta no era mds que otra suposicion acer-
tada, ya que los espermatozoides también eran invisibles para Harvey.
Estas ideas se apartaban enormemente de los conceptos que en aquel
liempo se tenian sobre la biogénesis, que sefalaban que la vida podia
proceder de diversas fuentes, entre Ias cuales los huevos soio eran una
mas. Harvey describi6 las caracteristicas de la reproduccion sexual, en

El proceso
reproductor

la que, segin él, se necesitaba la union fisica de los dos progenitores,
macho y hembra, para asegurar asi la union de sus respectivos game-
105, a partir de [0 cual se originaria un nuevo individuo.

A pesar de la importancia de la afirmacion de Harvey de que
t0do 1o que vive procede de un huevo, esta aseveracion no s total-
mente ciera. La vida surge a parti de la reproduccion de vida pre-
existente, y puede haber reproduccion sin huevos ni esperma. La
reproduccion asexual, la aparicion de individuos genéticamente
idénticos por gemacion, fragmentacion o fisién a partir de un Gnico
progenitor es bastante comin, e incluso caracteristica en algunos
flos. No obstante, la mayoria de los animales han desarrollado el
sexo como una estrategia favorable, probablemente debido a que
la reproducci6n sexual favorece la diversidad, aumentando enorme-
mente la supervivencia a largo plazo de las estirpes en un mundo
que estd cambiando constantemente.
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on es una 5 de la vida
L La evolucion esté inseparablemente ligada al proceso tepro-
ductor, ya que las formas ancestrales van siendo reemplaza-
das por animales nuevos que intentan responder y adaptarse  los
cambios ambientales, a medida que la Tierra misma va cambiando a
o largo del tiempo. En el presente capitulo aprenderemos a diferen-
ciar la reproduccion asexual y la sexual, y veremos las razones por
las que la reproduccion sexual representa una importante ventaja en
comparacién con la reproduccion asexual, al menos en los animales
pluricelulares. También veremos cudl es el origen y como maduran
los gametos, c6mo son los érganos reproductores ¥ los patrones de
reproduccion en los animales, y finalmente se estudiaran los fend-
‘menos endocrinos que controlan la reproduccion.

NATURALEZA DEL PROCESO
REPRODUCTOR

Los dos tipos fundamentales de reproduccion son la asexual y la
sexual. En la asexual (Figura 7-1A y B) s6lo hay un progenitor, que
0 tiene diferenciados ni érganos ni células reproductoras especiales
Cada pr éltan
pronto como llega al estado sl 1a produccién de tales copias es
asombrosamente simple y directa, ademis de ripida. La reproduccion
‘sexual (Figura 7-1C y D) generalmente necesita de Ia participacion
de dos progenitores, cada uno de los cuzles contribuye aporando

unas células germinales especiales (células sexuales o gametos),
que al unirse (fecundaci6n) desarrollan un nuevo individuo. El
zigoto formado por esta union recibe el material genético de ambos
padres, y la combinacion de genes (p. 90) produce un individuo
genéticamente Gnico, que aunque posee las caracteristicas de la

A Biparticidn (divisién binaria) en Paramecium

Figura 7-1

especie a que pertenece, también lleva rasgos que hacen que sea
diferente a sus padres. La reproduccion sexual, por recombinacion
de caracteres parentales, multiplica las variaciones y hace posible la
existencia de un proceso evolutivo mis tico y diversificado.

Los mecanismos para el intercambio de genes entre los indivi
duos son mucho mds limitacos en los organismos que sGlo se repro-
ducen asexualmente. Por supuesto, en los organismos asexuales
haploides (solamente tienen ua juego de genes, p. 77) las mutacio-
aes se manifiestan inmediatamente y la evolucién puede actuar con
gran rapidez. Por otra parte, en los animales sexuales, la mutacion
de un gen 2 menudo no se expresa inmediatamente, ya que puede
quedar enmascarada por su pareja normal en el cromosoma homo-
logo (los cromosomas homélogos, que se traian e la p. 77, son los
que se emparejan durante la meiosis y poseen genes que codifican
las mismas caracteristicas). Solamente hay una posibilidad remota de
que los dos genes de un mismo par suftan la misma mutacién y en
el mismo momento, y por tanto de que se exprese inmediatamente.

Reproduccién asexual:
1a reproduccion sin gametos
La reproduccion asexual (Figura 7-1A y B) es la produccion de indi-
viduos sin gametos (Gvulos y espermatozoides). Este tipo de repro-
ducci6n incluye distintos procesos, en los que no interviene el sexo
ni s necesaria una pareja. Todos los descendientes que se producen
por reproduccién asexual a partir de un individuo tienen el mismo
genotipo (no se producen mutaciones), y se denominan clones.

ia reproduccion asexual se presenta en bacterias y en
eucariontes unicelulares, asi como en muchos filos de invertebrados
como Cnidarios, Briozoos, Anélidos, Equinodermos y Hemicordados

D Ranas en amp\my‘
=

Ejemplos de reproduccion asexual y sexual en los animales. A, La biparticién (division binaria) en Paramecium, un eucariota unicelular, da origen a
dos individuos. B, La gemacion, como la que presenta la hidra de agua dulce, un animal radiado, es una manera sencilla e reproduccion asexual.
Las yemas crecen desde el individuo parental, terminan separndose de él y crecen hasta dar lugar a nuevos individuos totalmente desarrollados.
€, Las lombrices de tierra se reproducen sexualmente, pero son hermafroditas, por lo que cada individuo posee Grganos genitales mascufinas y
Semeninos. Cad lombriz wansfers s espama, desde s poros masculinosy o largo de unos surcos seminales,hast osrecepticulos semmale;

(espermatecas) de la otra. D, Las ranas, a

posicion de
1o forma mas comin ge reproduccion serual, que mpiica 1 exetencia de machos ¥ hembras.

. son un bisexual,
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Incluso en aquellos filos animales en los que tiene lugar, la mayoria
de los individ ala on sexual
En estos grupos, la reproduccion asexual asegura un aumento ripido
el ntimero de individuos cuando ef desarrollo y Ia diferenciacion del
organismo atin no son suficientes para la produccién de gametos. La
reproduccion asexual es totalmente inexistente enire los vertebrados
(aunque aigunas formas de partenogénesis han sido interpretadas
por algunos autores como asexuales; p. 140).

Seria un error llegar a la conclusion de que la reproduccion asexual
es, de alguna manera, una forma “defectucsa” de reproduccion,
limitada 2 algonas especies de pequeno tamano. 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 afios y, ademds,
constituyen la base sobre 1a que se sustena la cadena alimentaria
de la que dependen los demas organismos superiores; los organis-
mos unicelulares asexuales son extraordinariamente abundantes y
sumamente importantes. Para estos organismos, las principales ven-
tajas de la reproducci6n asexual son su rapidez (muchas bacterias
se dividen cada media hora) y su simplicidad (no tienen que produ-
cir gametos y o necesitan gastar tiempo ni energia para encontrar
pareja).

Las principales formas de reproduccion asexual son la division
(binaria o méltiple), la gemacion, la gemulacion y Ia fragmentacién,

La divisién binaria es bastante comin en las bacterias y los
protozoos (Figura 7-14). En este caso, el cuerpo del progenitor se
divide por mitosis (p. 52) en dos partes aproximadamente iguales,
cada una de las cuales crece hasta formar un individuo semejante al
progenitor. La division binaria puede ser longitudinal, como en los
protozoos flagelados, o transversal, como en los ciliados. En la divi-
sién multiple, o esquizogonia, el nicleo se divide repetidamente
antes de la division del citoplasma, dando lugar, simultineamente, a
numerosas y pequedas células hijas. La formacion de esporas, deno-
minada esporogonia, es una forma de division milltiple comfn entre
algunos protozoos parsitos, por ejemplo, los responsables de la
malaria

La gemaci6n es una division desigual del organismo. Un nuevo
iduo surge como un saliente (yema) desde el progenitor, desa-
rrolla érganos semejantes a los del organismo parental, y entonces
se separa de €l. La gemacion ocurre en diversos filos de animales y
es especialmente importante en los Cnidarios (Figura 7-1B)

gemulaci6n s la formacion de un nuevo individuo a partit

de una gémula, es decir, un agregado de células rodeadas por una
cipsula resistente. En muchas esponjas de agua dulce las gémulas
se forman durante el olofio y soportan el inviemo en el interior del
cuerpo, seco o congelado, de su progenitor. Al llegar la primavera,
las células internas de la gémula se activan, salen de I cipsula y
crecen hasta formar una nueva espon

En la fragmentacién, un Py pluricelular puede romperse
en dos o més fragmentos, cada uno de los cuales es capaz de con-
ventirse en un individuo completo. Muchos pueden
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Reproduccién sexual: la reproduccién a
partir de gametos

1a reproduccion sexual consiste en la produccién de nuevos in
viduos a partir de gametos. La reproduccion bisexual (o biparen-
tal) es la mis comn, e implica la participacién de dos individuos
distintos. EI hermafroditismo y la partenogénesis son formas de
reproduccion sexual menos frecuentes.

Reproduccion biparental

Es la produccion de descendientes a partir de la union de gametos

P distintos (Figuras
7-1C y D, y 7-2). Los descendientes poseerin un genotipo diferente
del de sus padres. Los individuos progenitores que participan son
de diferente sexo, macho y hembra (hay algunas excepciones en
Ia reproduccion sexual de las bacterias y algunos protozoos, en los
que no existen sex0s). Cada uno tiene su propio sistema reproductor
y solamente forma un tipo de células sexuales, espermatozoides u
Gvulos, aunque en algunos casos puede producir ambos tipos de
‘gametos. Casi todos los vertebrados y la mayoria de los invertebrados
tienen sexos separados, por lo que se denominan dioicos (Gr. i
dos, + oikos, casa). Los animales con érganos reproductores tanto
masculinos como femeninos se denominan monoicos (Gr. monos,
uno, + oikos, casa). Tales animales son hermafroditas (combina-
cién de los nombres de los dioses griegos Hermes y Afrodita); y la
forma en que se reproducen se describe en la pigina 140.

Las distinciones entre machos y hembras no se basan en dife-
rencias de amafio ni en la apariencia de los progenitores, sino en el
tamafio y la movilidad de los gametos (células sexuales) que producen,
Los évulos (huevos), producidos por la hembra, son grandes (ya que
almacenan sustancias alimenticias para aportarlas al inicio del desarro-
llo), inméviles y se producen en un niimero relativamente escaso. Los
espermatozoides producidos por el macho son pequefics, moéviles y
se forman en cantidades enormes (esperma). Cada espermatozoide es
un paquete apretado de material genético muy condensado, disefiado

Gnica mision de encontrar y fecundar a un Gvulo.

Hay un acontecimiento fundamental que distingue la reproduc-
cion sexual de la asexual: la meiosis, una forma especial de division
nuclear para formar los gametos (s describe detalladamente en
Ia, p. 77). La meiosis se diferencia de la division normal de las células
(mitosis) en que es una division doble. Los cromosomas se dividen una
sola vez, mientras que la célula se divide dos veces, produciendo cuatro
células, cada una de las cuales lleva la mitad (el nimero haploide) de
los cromosomas originales. La meiosis es seguida de la fecundacidn,
enla cual los dos gametos haploides se unen para restaurar la cantidad
nomal de cromosomas (nimero  diploide) propia de la especie.

La nueva célula (zigoto) empieza ahora a dividirse por mitosis
(p. 52) y tiene el mismo nGmero de cromosomas que cada pro-
genitor, y es un ser Ginico portador de una recombinacion de las
caracteristicas parentales. La recombinacion genética es el rasgo mas
importante de la reproduccion sexual; a partir de ella se pueden
obtener nuevas combinaciones genéticas en la poblacion.

Muchos organismos unicelulares se reproducen tanto asexual

Cuando e

como xiste sexual, puede 0 no

e en dos frag-
menios, y entonces cada uno regenera las partes perdidas, como
hacen, por ejemplo, a mayoria de las anémonas y muchos hidro-
200s. Muchos equinodermos también pueden regenerar las partes
perdidas, pero éste es un proceso diferente 4 la reproduccion por
fragmentacién,

de y femeninos. En al
dos individuos sexualmente maduros pueden unirse para intercambiar
‘material nuclear o mezelar sus citoplasmas (conjugacién, p. 232, Capi-
tulo 11). En estos casos no se pueden diferenciar ambos sexos.
L ditincion macho-hembra es mucho mis clara en la maynnn
delos animales. En ellos los & P
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“Macho y hembra
‘adultos copulando

Figura 7-2

Un cidlo vital sexual. El ciclo se inicia con los gametos haploides, formados por meiosis,

Fecundacién
@ Lo B
% N
Espermatozoide

‘que se unen para formar un zigoto diploide, que crecers por

mitosis, hasta alcanzar el estado adulto. La mayor parte del ciclo esta representado por un organismo diploide.

se conocen con el nombre de génadas. La gonada que produce
espermatozoides se llama testiculo (Figura 7-12), y la que forma
Gvulos, ovario (Figura 7-13). Las gonadas representan los Grganos
sexuales primarios; los tnicos Grganos sexuales que hay en ciertos
grupos de animales. Sin embargo, la mayor parte de los metazoos
también poseen varios Grganos sexuales accesorios (como pene,
vagina, oviductos y itero) que transfieren o reciben las células
sexuales. En los 6rganos sexuales primarios las células sexuales
sufren muchos y complicados cambios durante su maduracion; los
detalles de todo esto se describirin en las paginas 143-146.

Hermafroditismo

Los animales que tienen brganos masculinos y femeninos en un
‘mismo individuo se llaman’hes , ¥ su condici6n se deno-
mina hermafroditismo A diferencia del estado dioico o de sexos
separados, los hermafroditas son monoicos, 1o que significa que un
mismo individuo posee 6rganos tanto masculinos como femeninos.
Muchos ejem-
plo, la mayoria de los plarelmintos, algunos hidroideos y anélidos,
y todos los Yirripedos y gasterépodos pulmonados) asi como unos
pocos vertebrados (algunos peces) son hermafroditas. Algunos her-
mafrodias se autofecundan, pero la mayoria evita la autofecundacion
intercambiando sus gametos con otro individuo de la misma especie
(Figuras 7-1C y 7-3). Una ventaja de esta condicion es que todos los
individuos producen huevos; tedricamente, una especie hermafrodita
podria producir el doble de descendientes que una especie dioica,

en la que ka mitad de los individuos son machos improductivos. En
algunos peces, conocidos como hermafroditas secuenciales, el ani-
mal sufre durante su vida un cambio de sexo genéticamente progra-
mado. En muchas especies de peces de los arecifes, por ejemplo los
Labridos, los individuos empiezan su vida siendo bien machos o bien
hembras (depende de la especie), pero mis rde cambian al sexo
contrario.

Partenogénesis

La partenogénesis (“origen virgen") es el desarrollo de un embri6n 2
partic de un 6vulo sin fecundar o sin que haya union de los prond-
cleos masculino y femenino. Hay muchos tipos de partenogénesis.
En uno de ellos, denominado partenogénesis ameictica, no hay
meiosis, y el 6vulo se forma por mitosis. Esia forma “asexual” de
partenogenesis se da en algunas especies de platelmintos, rotife-
105, crustéiceos, insectos y, probablemente, en otros grupos. En estos
casos, los descendientes son clones del progenitor ya que, al no
haber meiosis, los cromosomas complementarios de los progenito-
res pasan intactos a la descendencia

0 la partenogénesis meidtica se forman, por meiosis, Gvulos
haploides que pueden, 0 no, ser activados por influencia masculina.
Por ejemplo, en algunas especies de peces la hembra puede ser inse-
minada por un macho de la misina especie, o de otra muy proxima,
pero el esperma s6lo sirve para activar los 6vulos, y el material gené.
tico masculino es rechazado antes de haber logrado entrar en el Gvulo
(ginogénesis). En varias especies de platclmintos, rotiferos, anélidos,
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satones, estos embriones pueden desarrolarse asta produc fetos, que
finalmente acaban muriendo. El caso mis destacable de desarrollo parte-
nogenético entre los vertebrados superiores es el de algunos pavas, que
han sido seleccionados por su capacidad para desarrollarse sin fecunda-
cion y crecer hasta llegar a ser adlulios reproductores.

¢Por qué los animales que se reproducen
son mis que los
que lo hacen asexualmente?
Dado que la reproducci6n sexual es casi universal entre los animales,
debemos deducir de ello que debe ser muy ventajosa. Pero es mds facil
enumerar los inconvenientes del sexo que sus ventajas. La reproduc-
cion sexual es complicada, requiere més tiempo y gasta mucha mds
energia que la reproduccion asexual. Los machos pueden gastar mucha
energia en las competiciones para obtener pareja, y a menudo pre-
sent

o ombrices de er son hermafrodits ~simultances”: durante o
apareamiento, cada individuo transfiere su esperma, desde sus poros
masculinos y a lo largo de unos surcos seminales, hasta (os receptculos
seminales (espermatecas) de la otra. Los dos individuos se mantienen
“pegados” gracias a una secrecion mucosa que solo producen durante el
apareamiento.

4caros e insectos, los 6vulos haploides empiezan su desarrollo espon-
tineamente, sin que sea necesaria la intervencion de los machos para
activarlos Gvulos, La condicién diploide se puede restablecer por dupli-
cacion de los cromosomas o por aulogamia (unién de nicleos haploi-
des). Una variante de este tipo de partenogénesis s da en muchas
abejas, avispas y hormigas. En las abejas, por efemplo, la reina produce
unes évulos que necesitan ser fecundados y otros que no. Los huevos
fecundados darin lugar a hembras diploides (reinas u obreras) y los
1o fecundados se desarrollarin partenogenéticamente dando lugar a
machos haploides (zinganos); este tipo de determinacion del sexo se
denomina  haplodiploidia. En algunos animales, la meiosis estd tan
modificada que los descendientes son clones de la madre. Esto sucede
en ciertas poblaciones de lagartas de cola de litigo del sudoeste ameri-
cano, cuyos clones son todos hembras (Cole, 1984),

La partenogénesis esid asombrosamente extendida entre los ani-
males. No es mis que un atajo que reduce los pasos necesarios en la
reproduccién biparental. Podria haber evolucionado para solucionar
el ! pro oblema (que en algunos animales puede ser muy grande) del

ventro ¥ hembras, en el decuado p

s ecundacon s produzca con éxito. La desventaja de la partenogé-

nesis es que si el ambiente cambia bruscamente, como ocurre en oca-

siones, las especies partenogenélicas tienen una capacidad limitada de

recombinacién genética, para adaptarse a cua!qmer condicion nueva.

Las especies por L\ de
tenen mis de tenes que

puedan adaptarse a las nuevas condiciones ambientlos

De vez en cuando se afirma que, en ha especie humana, se produce
algin caso de partenogénesis espontinea a temino. En una investiga-
cién realizada en el Reino Unido, sobre 100 casos en los que las madres
negaban haber mantenido relaciones sexuales, en casi todos, los nifios
presentaban algunas caracterisicas que no tenian sus madres y, por lo
nto, tenian que tener un padre. No obstante, en algunos casos muy
faros, los Gulos de los mamiferos pueen empezar a desarrollar un.
embrion sin que se haya producido la fecundacién. En algunas razas de

tan sexuales que pueden ser inconvenientes para la
supervivencia, por ejemplo las piumas largas de la cola de los pavos
reales. La parefa reproductora tiene que reunirse, y esto puede suponer
una desventaja en las especies cuyas poblaciones se encuentran disper-
5as en dreas extensas. Los machos y las hembras tienen que coordinar
sus actividades para tener descendencia. Muchos biclogos creen que el
“coste de la meiosis” es un problema adn mds importante. Una hembra
que se reproduzca asexualmente transmite la totalidad de sus genes a
sus descendientes, pero si se reproduce sexualmente, su genoma tiene.
que dividirse durante a meiosis y 5610 pasacin a la siguiente generacion
Ia mitad de sus genes. Ot coste e el despiltarro en la produccion
de machos, muchos de los cuales no llegan a reproducirse, aunque
consumen unos recursos que podrian utilizar las hembras. Los lagartos
de cola de litigo del sudoeste americano son un fantistico ejemplo de
la potencial ventaja que representa la partenogénesis (p. 140). Cuando
especies unisexuales y bisexuales de un mismo género se someten
unas condiciones similares en ¢l laboratorio, Ia poblacion unisexual
crece mis ripidamente, ya que todos los lagartos unisexuales (todos
hembras) ponen huevos, mientras que solamente el 503 de los lagartos
bisexuales lo hacen (Figura 7-4).

Claramente, el coste de la reproduccion sexual es importante. Por
qué este despilfarro? Los bidlogos han debatido sobre esta cuestion
durante afos. Una hipétesis sugiere que la reproduccién sexual, con
su separacion y recombinacion del material genético, conserva la pro-
duccién de genotipos nuevos 1o que, en tiempos de cambios ambien-
tales, podria representar una ventaja para la supervivencia y asi, esos
organismos podrian vivir para reproducirse mientras que la mayor
parte de los otros moricia. Un ejemplo citado a menudo es la ripida
evolucion del entomo de los organismos que se produce como con-
secuencia de la evolucion en los pardsitos de mecanismos de ataque
nuevos, 1o que favorece la recombinacion en sus hospedadores. La
variabilidad, argumentada por los que defienden este punto de vista,
es la “carta en la manga” de la reproduccion sexual. Otra hlpé(esns
sugiere que la sexual sitve para
mutaciones beneficiosas sin que una poblacion sea frenada par las
deletéreas. Experimentos recientes realizados con la mosca de la fruta,
Drosopbila, han proporcionado unos resultados que confirman estd
hipdesis, ya que las mutaciones beneficiosas se han extendido mucho
mis en las poblaciones con reproduccion sexual que en las pobla-
ciones de clones (asexuales). Estas dos hipotesis no son excluyentes,
y ambas sirven como posibles explicaciones para la evolucion de la
reprcx]u:clén sexual
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una i6n unisexual y otra bisexual
. Ya que todos los indivi la poblacion
unisexual son hembras, todos producen huevos, mientras que sdlo la
mitad de los individuos de la poblacién bisexual son hembras productoras
de huevos. Al cabo de tres afios, la abundancia de la poblacion de
lagartos unisexuales es de mas del doble que Ia de la poblacién bisexual.

Ia colonizacién de nuevos ambientes. Cuando los habitat estin vacios,
lo més importanie €5 una reproduccmn r&plda la variabilidad y el
1 éxito como

nematodos o los artrépodos. No obstante, en muchos invertebrados,
las células germinales se desarrollan directamente a partir de células
somiticas en un periodo concreto de la vida de los individuos.

Migracién de las células germinales

En los vertebrados, el verdadero tejido a partir del cual se forman las
‘gonadas aparece al principio del desarrollo como un par de crestas
genitales, que crecen hacia la cavidad celomitica a partir de la
porcion dorsal del peritoneo, 2 ambos lados del intestino y cerca el
extremo anterior del rifi6n (mesonefros)

Quizi resulta algo sorprendente que las células germinales prima-
tias 10 se originen en las gonadas sino a partir del endodermo del saco
vitelino (p. 175). Mediante estudios realizados con ranas y sapos ha
sido posible seguir la linea germinal 2 partir del huevo fecundado, en el
que hay un drea concreta de citoplasma germinal (denominada plasma
germinal), que puede reconocerse en el polo vegetativo de 1z masa
del huevo ain no segmentado. Este material puede seguirse a través de
las sucesivas divisiones celulares del embrion, hasta que se sitda, como
células sexuales primordiales, junto al enidodermo digestivo. A parti de
ahi emigran mediante movimientos ameboideos hacia las crestas geni-
(ales situadas a ambos lados el tubo digestvo. En los mamiferos bay
75).
Lo celtas germinales primordiales son la futura reserva de gametos
del animal. Una vez que han alcanzado las crestas genitales y durante
su posterior desarrollo en |a gonada, comienzan a dividirse por mitosis,
aumentando su niimero desde unas pocas docenas a varios miles.

genédica
tienen poca importancia en esta Situacion. Perc cuando un habitat se va
saturando, aumenta Ia competencia entre las especies por los recursos.
La selecci6n se va intensificando y, como en la reproduccion sexual
se producen nuevos genotipos por recombinacion, la variabilidad
genética proporciona la diversidad que permite que la poblacion pueda
Sobrevivir. Por consiguiente, a una escala geologica del tiempo, las
estirpes asexuales, debido a que carecen de flexibilidad genética, son

a la extincion que las estrpes sexuales. Por lo tanto, la
reproduccion sexual se ve favorecida por la seleccion de las especies
(la seleccion de las especies se describe en la p. 133). Hay muchos
invertebrados que se reproducen tanto sexual como asexualmente, por
lo que aprovechan las ventajas de ambas estrategias.

ORIGEN Y MADURACION DE LAS
CELULAS GERMINALES

Los organismos que se reproducen sexualmente estin formados

células somiticas, que estin diferenciadas para realizar funciones
concretas y mueren con el individuo, y células germinales, que
constituyen los gametos: Gvulos y espermatozoides. Las células germi-
nales son las responsables de la continuidad de la vida, de generacion
en generacién, y forman la linea germinal. Las células germinales,
© sus precursoras, las células germinales primarias, se originan

del sexo

Al principio, las gonadas estin sexualmente indiferenciadas. En los
varones normales, hay un “gen determinante de la masculinidad”
situado en el cromosoma Y, 2l que se conoce como SRY (regidn Y.
determinante del sexo), que contola el desarrollo de las génadas
como testiculos y no como ovarios. Una vez formado, el testiculo
pmduce el esteroide testosterona. Esta hormona y su metabolito,

al

Deter

la formacién del pene, e escroo, los espermiductos y las gldndu-
las masculinas. Adems, destruye el esbozo mamario, quedando los
pezones como recuerdo de la primitiva organizacién indiferenciada
2 partir de la cual se desarrollan ambos sexos. La testosterona tam-
bién es responsable de la masculinizaci6n del cerebro, si bien de
forma indirecta en el cerebro la

se convierte enzimdticamente en estrogenos, y son éstos los que
determinan que el encéfalo se "organice” para producir un compor-
tamiento tipicamente masculino.

Los bidlogos sostenian que la gonada indiferenciada de los
mamiferos tiene una tendencia inherente a convertirse en ovario.
Los experimentos clasicos realizados en conejos ploporcianan

pruebas para mantener la idea de que el femenino es el se
defecto” durante el desarrollo. La extirpacion de las gonadas < fedles
antes de producirse la diferenciacion, invariablemente producird una
hembra, con oviductos, dtero y vagina, incluso aunque ese conejo

al comienzo del desarrollo (Capiulo ),
2 partir del endodermo y luego emigran a las gonadas. Aqui s6lo s
pueden desarrollar como 6vulos o como espermatozoides. Las otras
células de las gonadas son Ias células somdticas. No pueden formar ni
Gvulos ni espermatozoides, pero son necesarias, ya que proporcionan
Soporte, proteccién y nutricion a las células germinales durante su
desarrollo (gametogénesis).

na linea germinal, como la que se puede seguir en los verte-
brados, también puede verse en algunos invertebrados, como los

fu:se un macho. En 1994 se descubrio una porcion

del X regién DDS dela
inversién sexual) o regién SRVX (zona de inversién sexual del
cromosoma X), que favorece la formacién de los ovarios, lo que
ha desafiado esta forma de pensar. Ademds, la existencia de esta
region puede ayudar a explicar la feminizacion de algunos machos
XY. No obstante, también est claro que la ausencia de testosterona
en un embrion genéticamente femenino induce el desarrollo de
rganos sexuales femeninos: vagina, clitoris y Gtero. El desarrollo
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de un “encéfalo femenino” necesita de la existencia de algin
tipo de proteccion especial frente a los efectos de los estrogenos,
ya que, como se ha indicado antes, los estrogenos producen la
“masculinizacion del encéfalo”. En las ratas, una proteina sanguinea
Galfa-fetoproteina) s une a los estrogenos impidiendo que alcancen
el encéfalo de las hembras en desarrollo. Pero estas proteinas no
aparecen en la especie humana, y aunque el nivel de estrogenos
fetales en la circulacion es bastante efevado, las mujeres desarrollan
encéfalos no masculinizados. Una posible explicacion para que no se
produzca la masculinizacién del encéfalo de una nifia en desarrollo
es que tenga pocos receptores de estrogenos en el cerebro y, por lo
tanto, aunque el nivel de éstos en la circulacion sea alto, no producen
ningiin efecto.

La determinacion genética del sexo se ha tratado en el Capitu
Io 5 (p. 80). En los mamiferos, las aves, los anfibios, en la mayor
de los reptiles y, probablemente, en algunos peces, la determinacin
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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 dan lugar a machos a

temperaturas bajas, mientras que en mucnm Kagsrms yen Ios caimanes,
los

del sexo es estrictamente cromosomica. A pesar de ello, muchos
peces y reptiles carecen de cromosomas sexuales; en estos casos,
los géneros no vienen determinados por factores genéticos, sino por
otros como la temperatura o el comportamiento. En los cocodilos, en
‘muchas tortugas y en algunos lagartos, la temperatura de incubacién
en el nido determina los porcentajes de los sexos, probablemente de
una manera indirecta mediante 1a activacion o la supresion, o ambos,
de los genes que controlan el desarrollo de los 6rganos sexuales de
los animales. Por ejemplo, cuando los huevos de caimén se incuban
a temperaturas relativamente bajas producen hembras, mientras que
si la temperatura es relativamente s elevada dan lugar a machos
(Figura 7-6). En muchos peces, la determinacion del sexo depende
del comportamiento. Muchas de estas especies son hermafroditas,
por o que poseen gonadas tanto masculinas como femeninas. Los
responsables de que los diferentes individuos actiien como machos
© como hembras son determinados estimulos del “ambiente” social
de estos peces.

Gametogénesis

Los gametos maduros se producen gracias a un proceso llamado
gametogénesis. Aunque el proceso es esencialmente el mismo en la
‘maduracién de los espermatozoides y los 6vulos de los vertebrados,
hay algunas diferencias importantes. La gametogénesis cn los testculos
se llama ¥ en el ovario,

Espermatogénesis
Las paredes de los tbulos seminiferos contienen células sexuales en
diferenciacién, dispuestas en un epitelio grueso y estratificado, en el
que hay de cinco a ocho capas de células superpuestas (Figura 7-
7). Las células germinales se desarrollan con la colaboracién de unas
grandes células de Sertoli (de soporte), que se extienden desde la
periferia de los tbulos seminiferos hacia la luz de éstos, y nutren a las
células germinales que se estan desarrollando y diferenciando (Figura
7-8). En la capa mis externa se encuentran las espermatogonias,
inas células diploides cuyo ntmero ha aumentado por mitosis normal

los machos se originan a
cocodriles, gecos leopardo y tortugas rrordadorns originan matho
temperaturas Intermedias y hembras a temperaturas bajas y altas.
Fuente: Datos de David Crews, “Animal Sexvality”, Scientific American
270(1):108-114, Janwary 1994.

Cada espermatogonia aumenta de amafio y se convierte en un esper-
matocito primario. Cada espermatocito primario sufre enionces la
primera division meiciica, tal y como se ha descrito en el Capitulo 5 (p.
79), y se convierte en dos espermatocitos secundarios (Figura 7-8).
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tbul En cada testiculo
humano hay mas o 200 metros de tubulosseminiferos muy ervolados
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Cada estructura del aparato reproductor de fos machos o de las hen-
bras tiene su homdloga en el oo sexo. Esto es asi porque duranie ks
primeras etapas del desarrollo las caracteristicns masculinas y femen-
nas empiezan a desarrollarse a partir de Ia cresta genital embrionaria
¥ de fos dos sistemas de conductos que, al principio, son idénticos en
amibos sexos. Bajo Ia influencia de las hormonas sexuales, la cresta
genital se transforma en los machos en los testiculos, y en las hembras
en los ovarios. Un grupo de conductas (mesonéfricos o de WolfD, da
origen a los espenmiductos en los machos y degenera en las hembras.
El 070 grupo de conductos (paramesonéfricos o de Miiller), da lugar
a los oviductos, el (itero y la vagina en las hembras, y degenera en
los machos. De forma similas, el litors y los labios de Ia vulva de ks
hembras son homslogos al pene y el escroto de los machos, ya que se
desarrollan a patir de las mismas estructuras embrionarias.

Cada espermatocito secundario enira entonces en la segunda
division meiGica sin que haya un periodo de interase. Mediante estas

ue se a partir de las
células germinales de las pavedes del tabulo. (x525)
oen G Kexel nd. n Tiues and Organs: A Tex Atasof
Scanning Electron Ml(rnsmpy. 7979, W . Freaman and.
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Figura 7-8

Espermatogénesis. Seccion de un tubulo

Céluia de Sertoli (de soporte)

, cada origena c
cada una de ellas con el ntmero haploide de cromosomas (23 en el
hombre). Una espermitida normalmente contiene una combinacién
de los cromosomas de sus progenitores, pero puede contener tinica-
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desarrollan con la

colaboracién de unas grandes células de Sertoli (0 de soporte), q la periferia del hacia la luz de éste y nutren

2 las células germinales. Las células germinales a partir de las que se forman Kk élulas diploides q

se encuentran en la periferia del tibulo. por mitosis para pr ias, o bien i
La meiosis comienza cuando los espermatocitos primarios se dividen para producir ios haploides, dotad

con dos cromatidas. Tras la segunda diviién meiéticaseforman i d . A partir de

2qui, cada mientras va ¢ 1a luz del tabulo semini
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‘mente los cromosomas que el macho ha heredado de su madre o de
su padre. Sin que se produzcan mas divisiones, las espermdtidas s
transforman en espermatozoides maduros (Figura 7-8). Las modifi-
caciones que sufren son: pérdida de una gran parte del citoplasma,
condensacion del niicleo en una cabeza, formacion de una porcion
intermedia en la que se sitian las mitocondrias, y desarrollo de una
cola flagelar en forma de latigo para la locomocion (Figuras 7-8 y
79). La cabeza esti formada por el nicleo, que coniene los cromo-
somas para la herencia, y un acrosoma, una esiructura que presen-
tan los espermatozoides de casi todos los metazoos (algunas excep-
ciones son los peces teledsteos y ciertos invertebrados). En muchas
especies, tanto e inveriebrados como de vertebrados, el acrosoma
contiene enzimas que se liberan para crear un punto de entrada 2
través de las envueltas que rodean a los 6vulos. Al menos en los
maniferos, una de las enzimas es la hialuronidasa, que permite al
espermatozoide atravesar la capa de células foliculares que rodea
al Gvulo. Una estructura notable de los espermatozoides de muchos
invertebrados es el filamento acrosémico, de longitud variable en las
diferentes especies, que se dispara bruscamente desde la cabeza del
espermatozoide cuando ésta entra en contacto con la superficie
de un 6vulo. La fusién de las membranas plasmticas del Gvulo y el
espermatozoide es el primer paso de la fecundacién (véase Contacto
el Gvuloy el p. 160).

La longitud total de los espermatozoides humanos oscila entre 50
y 70 pm. Algunos sapos poseen espermatozoides de mds de 2 mm
(2000 pa) de longitud (Figura 7-9) y pueden verse a simple vista. No
obstante, la mayoria de los espermatozoides son microscopicos (véanse
en la p. 159 los dibujos, de principios del siglo XIX, de los espermato-
2oides de varios vertebrados, que fueron interpretados por los bislogos
de entonces como “gusanos” parisitos del semen). En todos los ani-
‘males que se reproducen sexualmente el nimero de espermatozoides
producidos por los machos es muchisimo mayor que el de vulos
ducidos por las hembras. El nimero de huevos estd relacionado con las
oportunidades del joven para nacer y alcanzar la madurez.

Ovugénesis

Las céluk imarias del P i ;

también aumentan su nimero por mitosis. Cada ovogonia contiene
el nimero diploide de cromosomas. Después de que las ovogonias
dejan de multiplicarse, crecen en lamafio y se convierten en ovocitos
primarios (Figura 7-10). Antes de la primera division meitica, los
cromosomas de cada ovocito primatio se retinen por parejas de cro-
mosomas homélogos, uno matemo y otro paterno, igual que ocurre en
Ia espenmatogénesis. Cuando se produce la primera division de madu-
raci6n (reduccion), e citoplasma se divide desigualmente. Una de las
dos células hifas, el ovocito secundario, es grande y recibe la mayor
parte del citoplasma; la otra es muy pequeda y se denomina primer
cuerpo polar (Figura 7-10). Sin embargo, cada una de estas células
hijas ha recibido la mitad de los cromosomas.

En la segunda division meittica, el ovocito secundario se divide
en una gran ovétida y un pequefio cuerpo polar. Si el primer cuerpo
polar también se divide en esta division, lo que en ocasiones sucede,
se obiienen tres cuerpos polares y una ovotida (Figura 7-10). La ov6,
tida crece y se desarrolla hasta convertirse en un 6vulo maduro. Los
cuerpos polares no son funcionales y se desintegran. La formacion
de estos cuerpos polares no funcionales es necesaria para descar-
gar al Gvulo del exceso de cromosomas, y a division citopldsmica
desigual hace que se produzca una célula grande, con suficientes
teservas para el desarrollo de un nuevo individuo. Asi pues, el Gvulo
maduro tiene el ndmero 7 (haploide) de cromosomas, lo mismo que
el espermatozoide. Sin embargo, cada ovocito primario solo da lugac
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con mayor detalle la cabeza y el cuello de un espermatozoide humario.

Figura 7-9

4 un gameto funcional, y 10 2 cuatro como ocurre en la espermato-
génesis.

En’a mayora de osverebrado, y mbién en muchos merteba-
el pleta la

dos,
la fecundacion. Lo normal es que e iero: se mantenga en el estado
de profase I de la primera division meidtica (en la fase de ovocito pri-
mario). La meiosis se complea, bien en el momento de la ovulacion
(como sucede en las aves y en la mayoria de los mamiferos), o bien un
poco antes de la fecundacién (como ocurre en muchos invertebrados,
los peces teledstcos, los anfibios y los repliles). En la especie humana,
los ovocitos empiezan a suffic la primera division meictica alrededor de
la decimorercera semana del desarrollo fetal. A part de aqui se mantie-
nen en estado de profase I, como ovocitos primarios, hasta la pubertad,
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segundo cuerpo polar contienen ahora una cantidad n de DNA. La unién del

niicleo de este dvulo haploide con el nicleo de un espermatozoide, también haploide, da origen 2 la formacién de un zigoto diploide (2n).

‘momento a partir del cual cada mes se desarrolla uno de estos ovocitos
primarios para dar lugar a un ovocito secundario. Por tanto, en los
humanos la segunda division meidtica (meiosis IT) se completa cuando
el espermatozoide ya ha entrado en el ovocito secundario.

En muchos animales, el hecho més llamativo de la maduracion
del 6vulo es la acumulacién de vitelo en él. El vitelo generalmente se
almacena como grinulos, mds o menos organizados en forma de pla-
i, 10 se tata de una sustancia quimica concreta, sino que puede

constituido por lipidos, por proteinas, o por ambos tipos de sus-
tncias. Bl vitelo puede sintetizarse en el inerior del 6vulo, a partir de
por las células folicul o rodean, o puede
ser un vitelo lipidico o proteinico, ya formado, que se transfiere por
pinocitosis desde las células foliculares al ovocito.

Los huevos ambién contienen una gran cantidad de mRNA que
10 se traduce (p. 95) en polipéptidos o proteinas hasta que la fecunda-
cidn provoca la activacion de estas moléculas de mRNA quiescente. En
st momento, los polipépridos o las proteinas recién formadas empie-
zan a organizar el proceso de desarrollo (Capitulo 8, p. 160).

La enorme acumulacién de granulos de vitelo, otras sustancias
nutritivas (glucégeno y gotas de lipidos) y el mRNA quiescente, hacen
que el 6vulo crezca tanto que sobrepase el limite normal que gene-
ralmente obliga a las células normales (somaticas) a dividirse. Por

i pues, los 6vulos son importantes excepciones a ha regla, gene-
ralmente universal, de que los organismos estin compuestos de unida-
des celulares relativamente pequefias. El gran tamafio del Gvulo crea
un problema respecto a la relacion superficie/volumen, ya que todo
1o que entra o sale del Gvulo (nutrientes, gases respiratorios, dese-
chos, etc) debe pasar a través de la membrana celular. A medida que
el 6vulo se hace més grande, la superficie disponible por unidad de
volumen de citoplasma (masa) disminuye. Como se puede suponer, el
itmo metablico del 6vulo se reduce gradualmente hasta que un ovo-
cito secundario o un 6vulo (segin las especies) quedan en una especie
de vida latente esperando la fecundacion.

MODELOS DE REPRODUCCION

La mayor pare de los invertebrados, y mmbnén muchos vertebrados,

Estos animales reciben el nombre de oviparos omcidos de huevos™
La fecundacién puede ser intera (los huevos se fecundan en clinterior
del cuerpo de la hembra antes de que ésta realice la puesta) o externa
(os huevos son fecundados por el macho después de que a heanbrs
los haya puesto).
abandonan sus buevos a 3225, otros ponen un cuidado especial 3 a

ejemplo, un ovocito de rana mide i 50 pm
de didmetro, después va creciendo en el ovario durante tres afios
hasta alcanzar 1500 pm de didmetro cuando est maduro, y su volu-
men aumenta unas 27 000 veces. Los Gvulos de las aves alcanzan un
tamaiio atn mayor: un huevo de gallina puede aumentar su tamafio
hasta 200 veces en solamente los Gltimos 6 a 14 dias de ripido creci-
miento que preceden a la ovulacion.

hora lugares que puedan
y abundantes de alimento para cuando nazcan sus hijos.

‘Algunos animales retienien sus huevos en el cuerpo (generalmente
en el oviducto 0 en el itero) mientras se desarrollan, y los embriones,
durante su desarrollo, reciben todo el alimento 2 parir del vitelo alma-
cenado en el interior del propio huevo. Estos animales son los llamados
ovoviviparos (“nacidos vivos de huevos”). El ovoviviparismo se pre-
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senta en varios grupos de invertebrados (por ejemplo, en varios ané-
lidos, braquidpodos, insectos y moluscos gasterpodos), y es comin
enire cienos peces (p. 538) y repiles (p. 550,

Hay una tercera modalidad, los viviparos (‘nacidos vivos™), en
los cuales el huevo se desarrolla en el oviducto o en el Gtero, y el
embrién obtiene los nutrientes directamente de [a madie. Por lo gene-
1al, se establece alguna forma de conexion anaémica intima entre el
embrién en desarrollo y Ja madre. Tanto en el ovoviviparismo como
en el viviparismo, la fecundacion tiene que ser intema (es decir, en el
interior del cuerpo de la hembra) y la madee da lugar al nacimiento
de jovenes en un estado de desarroilo avanzado. El viviparismo es casi
exclusivo de lagartos, serpientes, mamiferos y de algunos elasmobran-
quios, aunque también se conocen algunos invertebrados viviparos
(por ejemplo, los escorpiones), asi como algunos anfibios. El desarro-
o de los embriones dentro del cuerpo de la madre, tanto en ovovivi
paros como en viviparos, evidentemente proporciona més proteccion
a los descendientes que la puesta de huevos.

ESTRUCTURA DE LOS ORGANOS
REPRODUCTORES

La estructura bisica de los 6rganos reproduciores s semejante en
1odos los animales sexuales, aunque los diferenies hibitos de repro-

duccion y métodos de fecundacion hacen que cxista 3\

una enorme variabilidad. Los 6rganos reproductores
de los animales que se reproducen sexualmente son
de dos tipos: (1) 6rganos primarios; es decir, las
gonadas que producen los espermatozoides y vu-
los, asi como las hormonas sexuales; y (2) érganos
accesorios, que ayudan a las gonadas en los proce-
sos de formacién y liberacion de los gametos, y que
en muchos casos también sirven para dar acogida y
proteccion al embrion; pueden ser muy variables, y
entre ellos se encuentran los gonoductos (espermi-
ductos y oviductos), los 6rganos para Ia transferencia
de espermatozoides a la hembra, los érganos para
el almacenamiento de espermatozoides o de vitelo,
los dedicacios a formar cubiertas protectoras para los
huevos, y los 6rganos nutsitivos, como las glindulas
vitelogenas y la placenta. {

Organos reproductores de los
invertebrados

Los investebrados que transfieren el esperma del macho

ala hembra para que se produzca una fecundacion

interna necesitan tener 6rganos y conductos para este

finy, en algunos casos, pueden ser tan complejos como

los de los vertebrados. Por el contrario, los sistemas
de los i
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Los insectos son de sexos diferenciados (dioicos), y realizan la
fecundacion intema mediante copula ¢ inseminacion, por lo que,
en consecuencia, poseen unos sistemas reproductores complejos
(Figura 7-11). El esperma producido por los testiculos pasa, a través
de unos espermiductos, husta unas vesiculas seminales (donde se
almacenan los espermatozoides), y desde éstas, a un tinico conducto
eyaculador que conduce hasta el pene. El liquido seminal, que se
forma en una o mis glindulas accesorias, se anade al semen en el
conducio eyaculador, Las hembras poseen un par de ovarios, forma-
dos a partic de una serie de tibulos oviricos ovariolas). Los Gvulos
maduros pasan a través de unos oviductos hasta una cimara genital
comin, y desde ésta a una pequena bursa copuladora (vagina). En
I mayoria de los insectos, el macho transficre el esperma insertando
el pene directamente en la bursa copuladora (vagina); los esperma-
tozoides se desplazan desde aqui hacia un recepticulo seminal, en
el que se almacenan. Es frecuente que una tnica copula proporcione
suficiente esperma para toda la vida reproductora de Ia hembra.

Sistemas reproductores de los
vertebrados

Los aparatos reproductar y excretor de los vertebrados constituyen lo
que se denomina sistema urogenitat debido  su estrech conexion

Ovari

con Testiculg
o

Conducto

jeferente

Receptculo
minal  Glandulas

mascuiinas
Oviducto  “Froeorias
Bursa (edeago)
(vagina) Buibo

HEMBRA MACHO

que,
liberan sus gametos en el agua para que s produzca
una fecundacién externa, son poco més que simples
centros para la gametogénesis. Los anélidos poliquetos,
por ejemplo, no poseen Grganos reproductores per-
manentes; los gametos se originan por proliferacion a
partir de las células que tapizan la cavidad general del
cuerpo. Cuando han madurado, los gametos se liberan
a traves de celomoductos o de los conducios excreto-
res, e incluso, en algunas especies, salen al exterior a
través de roturas en la pared del cuerpo,

Figura 7-11

de los grillos. Los forman en un par

testiculos y pasan a través e los spermiductos (onductos deferente) hoss Heonducto
eyaculador, que se encuentra en el interior del pene. En fas hembras, los Gvulos
producidos en los ovarios pasan por los oviductos hasta fa bursa genital. £n la cépula, fos
espermatozoides encerrados en el interior de un saco membranoso (espermatoforo), que
se forma a partir de las secreciones de una glandula accesoria, se depositan en la bursa
genital de la hembra y entonces emigran hasta el receptaculo seminal, en el que quedan
almacenados. La hembra controla la liberacion de unos pocos espermatozoides, que
fecundarén sus évulos en el momento de la puesta, y utiliza un largo ovopositor, en forma
de aguja, para poner los huevos en el interior del suelo.
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anatémica, especialmente en el macho. Esta asociacion es muy estre-
cha durante el desarrollo embrionario. En los machos de los peces
'y los anfibios, el conducto que vacia el riién (conducto opistoné-
frico 0 de Wolff) también sirve como espermiducto (p. 674). En los
machos de los repiiles, las aves y los mamiferos, en los que e finén
desamrolla su propio conducto independiente (uréter) para eliminar
los desechos, el antiguo conducto mesonéfrico, actia exclusiva-
mente como espermiducto o conducto deferente. En todos esos
casos, con la excepeion de la mayor parte de los mamiferos, estos
conductos desembocan en una cloaca (palabra derivada del latin,
que significa “alcantarilla”), una cimara comiin en la que desembo-
can el intestino y los conductos genitales y excretores. Casi todos
los mamiferos placentarios carecen de cloaca; en lugar de ello, el
sistema urogenital tiene una abertura independiente del ano. En las
hembras, el conducto uterino u oviducto es un conducio indepen-
diente que finaliza en la cloaca, en el caso de los animales en los que
ésta existe.

Aparato reproductor masculino

El aparato reproductor masculino de los vertebrados, como el del
hombre (Figura 7-12), estd formado por testiculos, conductos eferen-
tes y deferentes, una serie de glindulas, y (en algunas aves y reptiles
¥ en todos los mamiferos) un pene.

Hay un par de testiculos en los que se producen los esperma-
tozoides. Cada testiculo esti formado por numerosos tubos semini-
feros, en los que se desarroilan los espermatozoides (Figura 7-8). Los

espenmatozoides en desarrollo estin rodeados por unas células de
de su nutricién. Entre
os tibulos hay unas células intersticiales (o células de lcydsg)

el exterior de la cavidad abdominal, o bien descienden al interior del
escroto durante la época de Ia reproduccién. Esta disposicion extrafa
algo insegura proporciona un “ambiente” con una temperatura lige-
ramente mis baja que la del resto del cuerpo, ya que en algunos
mamiferos (incluido el hombre) los espermatozoides, aparentemente,
10 se forman a la temperatura normal del interior del cuetpo. En los
maniferos marinos y en todos los demds vertebrados, los testiculos se
losalizan permancatenmente en l iteior del sbdomaen
i desde feros a los con-
2 un retorcido
(ano por cada testclo), donde tenmina Ia maduracion de
los espermatozoides, y desde aqui llegan a unos conductos defe-
rentes, que terminan en el canal eyaculador (Figuras 7-8 y 7-12). En
los mamiferos, los conductos deferentes se unen a la uretra, un con-
ducto que transporta tanto el esperma como los productos urinarios a
través del pene, el drgano de penetracion (copulador) externo.

1a mayoria de los vertebrados acuiticos no necesitan pene: los esper-
matozoides y Gvulos se liberan en el agua, unos cerca de los oiwos. No
obstante, en los vertebrados terrestres (y en algunos acudticos), que
son viviparos o que protegen sus huevos mediante una ciscara, los
espermatozoides deben transferirse a la hembra. Pocas aves tienen un
verdadero p plos de El
avestuz y el pato lacustre argenino), y n I mayora de s aves el
proceso se limita 2 la yuxtaposicion de fas cloacas. La mayora de los
reptiles y Jos mamiferos tienen un auténtico pene. El de los mamiferas
s un brgano, generalmente fliccido, que se pone erecto cuando se
llena de sangre. Algunos mamiferos, aunque 0o el hombre, poscen un
hueso peniano (biculo), que posiblemente contribuye a la ereccion.

que producen la hormona sexual masculina Enla
mayoria de los mamiferos, los dos testiculos estin alojados, perma-
neatemente, en el interior del saco escrotal que, o bien cuelga hacia

Conducto ~ Vejiga Vesi
Peritgneo  deferente  urinaria  Uréter  seminal

Meato urinario
extemo  Testiculo  Escroto

Figura 7-12

rganas linos h ;, en seccién sagital,

En la mayoria de los mamiferas hay tres grupos de gléndulas acce-
sorias que desembocan en los conductos genitales: un par de vesiculas
seminales, una glindula prostitica, y un par
Columna de glindulas bulbouretrales (Figura 7-12). £l
vertebral fluido secretado por estas glindulas proporciona
nutrientes a los espermatozoides, lubrica los con-
| ductos genitales femeninos que necesitan recorrer
4 los espermatozoides, y neutraliza la acidez de la
vagina para que los espermatozoides se manten-
gan viables durante més tiempo una vez que han

sido depositados en el interior de la hembra.

Aparato reproductor femenino

Los ovarios de las hembras de los vertebrados
producen tanto évulos como hormonas sexua-
les femeninas (estrogenos y progesierona). En
todos los vertebrados mandibulados, los 6vulos
maduros procedentes de los ovarios penetran en
los conductos uterines u oviductos, a través
de unas aberturas en forma de embudo que tipi-
camente tienen el borde festoneado (fimbrias) y
que rodean al ovario en el momento de fz ovu-
lacién. En la mayoria de los peces y los anfibios
el extremo posterior de los oviducios no est,
pero en los peces cartilaginosos, los repiles y las
aves, que producen grandes huevos con ciscara,
se han desarrollado regiones especializadas en
la produccion de albiimina y de la ciscara del
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Grganos reproductores femeninos humanos, en seccin sagital.

huevo. En los amniotas (reptiles, aves y mamiferos; véase Huevos de
los amaiotas y anamniotas, p. 175) la porcién terminal del oviducto
se dilata para formar un titero musculoso, en el que los huevos con
ciscara quedan retenidos hasta la puesta, o en el que los embriones
completan su desarrollo. En los mamiferos placentarios, las paredes
del Gtero establecen una conexion vascular intima con las membranas
embrionarias a través de una placenta (p. 177).

Los dos ovarios de la mujer (Figura 7-13) son algo mis pequedos
que los testiculos del macho, y contienen muchos miles de ovocitos.
Cada ovocito se desarrolla en el interior de un foliculo que crece y
finalmente se rompe para dejar salir un ovocito secundario (Figura 7-
10). Durante el periodo fértl de la mujer, excepto después de la fecun-
dacién, cada ailo maduran aproximadamente 13 ovocitos y, general-
mente, los ovarios se alternan para liberar los ovocitos. Puesto que la
mujer es fértl tan s6lo durante unos 30 aiios, de los aproximadamente
400 000 ovocitos primarios que tiene en sus ovarios al nacer, Gnica-
mente 300 6 400 Gvulos tienen la oportunidad de madurar, los otros
degeneran y son reabsorbidos.
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células germinales dividiéndose activamente para ir
reponiendo la reserva de ovocitos. En el caso de que
este resultado se pueda extender a otras especies de
mamiferos, tendré importantes repercusiones sobre
la gestion de las especies en peligro, con las que

se podrian utlizar técnicas de reproduccion asistida
utilizando la reserva aumentada de ovocitos, lo que
podia suponer ks diferencia entre la supervivencia y
la extincién.

Los oviductos, o trompas de Falopio, estin
recubiertos de cilios para impulsar al 6vulo en su
recorrido. Los dos oviductos desembocan en los
angulos superiores del itero, o matriz, que estd
especializado para albergar al embrion durante su
Rocto  vida intrauterina. Estd provisto de unas paredes
musculares gruesas, con muchos vasos sanguineos,
y de un revestimiento especial, ¢l endometrio. EI
itero es diferente en los distintos mamiferos y en
muchos de ellos esté adaptado para poder recibis y
mantener a més de un embrion en desarrollo. Ori-
ginalmente era doble, pero en muchos mamiferos
euterios sus dos ramas tienden a fusionarse para
formar una cimara amplia.
gina es un tubo muscular adaptado paca
recibir al pene del macho y para servis como canal
del parto durante la expulsion del feto desde el
Gtero. En el lugar de unién de la vagina y cl dtero,
éste hace saliente hacia el interior de la vagina para
formar el cérvix (cuello).

Los brganos genitales externos femeninos, la valva, estin consti-
widos por una serie de repliegues de la piel los labios mayores y los
labios menores, y un pequerio Grgano eréctil, el clitoris (el drgano
femenino homdlogo al glande del pene masculino). Normalmente, la
abertura de Ia vagina tiene reducido su tamaiio en el estado virgen de
una hembra, debido a la presencia de una membrana, el himen, aun-
que en las mujeres sexualmente activas estd muy reduci

PROCESOS ENDOCRINOS QUE
CONTROLAN LA REPRODUCCION
El control hormonal del ritmo de los
ciclos reproductores

Desde los peces hasta los mamiferos, la reproduccion en los vertebra-

Una creencia que se ha mantenido durante muucho tiempo sobre la
biologia reproductiva de los mamiferos ha sido que, en el macho, las
células germinales siguen siendo funcionales y forman espermatozoi-
des durante toda la vida del adulio, mientras que las hembras poseen
un niimero finito de células germinales, y la produccion de 6vulos
cesa en el momento del nacimiento. En efecto, acabamos de describir
el desarrollo de los foliculos humanos como un caso en el que esto
se cumple, donde los ovocitos primatios presentes en el momento del
nacimiento son Ia finica fuente de foliculos. Recientemente, un inte-
resante descubrimiento en ratones ha hecho que surjan dudas acerca
de este dogma de la reproducci6n. Se ha comprobado que los ovarios
de las hembras de los ratones, tanto juveniles como adultas, poseen

dos, es una actividad estacional o ciclica. Su exactitud
es fundamental, ya que las crias nacerin cuando el alimenio sea abun-

existan unas condiciones ambientales Gptimas para la super-
vivencia. La reproduccion esti controlada por una serie de hormonas
que, a su vez, estin reguladas por estimulos ambientales como la dis-
ponibilidad de alimentos, los cambios estacionales en el fotoperiodo, el
égimen de lluvias, la temperatura; o por algin estimulo de tipo social.
Una region del encéfalo, el hipotdlamo (p. 758), regula Iz liberacion de
las hormonas de la hipdfisis anterior, las cuales estimulan a [os tejidos
endocrinos de las gonadas (1a neurosecrecion y la hipofisis se describen
en el Capitulo 34). Este sistema hormonal controla el desarrollo de las
‘gonadas, las estructuras sexuales accesorias y las caracteristicas sexua-
les secundarias (véase el siguiente apartado), asi como la exactiud del
ciclo reproductor en relacion con e tiempo,

150 PARTE DOS  Continuidad y evolucidn de la vida animal

Los patrones de reproduccion ciclica en los mamiferos son de
dos tipos: el ciclo estral, caracteristico de lu mayoria de los mami-
feros, y el ciclo menstrual, que se da solamente en los primates
antropoides (monos, simios y humanos). Estos dos tipos de ciclo
difieren en dos aspectos importantes. En primer lugar, en los ciclos
estrales Is hembra es receptiva para el macho s6lo durante breves
periodos de estro, 0 “celo”, mientras que en los ciclos menstruales
la receptividad puede prolongarse # lo largo de todo el ciclo. Ea
segundo lugar, el ciclo menstrual, pero no el estral, termina con el
colapso y desprendimiento de la porcion interna del titero (endo-
metrio). En los animales con ciclo estral, cada ciclo termina, simple-
mente, con la vuelta del revestimiento uterino a su estado original,
sin que se produzca la “descarga” caracteristica del ciclo menstrual.

Los esteroides genitales y su control

Los ovarios producen dos tipos de hormonas sexuales esteroides:
estrogenos y progesterona (Figura 7-14). Hay tres tipos de estroge-
nos: estradiol, estrona y estriol, de los cuales ef estradiol es el que s
produce en mayor mnudnd durante el ciclo reproductor. Los estroge-
nos son llo de las estructuras

res sexuales secundarios masculinos (desarrollo de los huesos y de
la musculatura, coloracién del plumaje o del pelo, comamenta de los
cérvidos, y, en el hombre, ¢l tono de la vo2) y para que el compor-
tamiento reproductor del macho sea normal. El desarrollo de los tes
ticulos y la secrecion de testosterona estin controlados por la FSH y la
LH, las mismas hormonas de la hipdfisis anterior que controlan el ciclo
reproductor de la hembra, y por la GnRH del hipotilamo. Igual que los
estrogenos y lu progesterona en la hembr; a testosterona y la DHT
ctian, mediante un sistema de retroalimentacion, sobre el hipotalamo
y la hipdfisis anterior, para regular la secrecion de GnRH, FSH y LH.
Recientemente se ha identificado un péptido en el hipotalamo de
las aves y los mamiferos que inhibe la secrecion de GnRH y LH, lo que
ha llevado a algunos investigadores a pensar que se ha descubierto
una hormona inhibidora de Ia gonadotropina. No obstante, hacen falia
‘més estudios antes de que se pueda asegurar que esie péptido es un
antagonista de la GRH en todas las situaciones fisiolé
Tanto los ovarios como los testiculos también producen otra
hormona, la inhibina, un pépiido, que es secretada por los foliculos
en desarrollo en la hembra y por las células de Sertoli (células de
soporte) en el macho. Esta hormona también actéa como regula-
dora de la secrecion de FSH por la hipdfisis anterior mediante un

rias de la hembra (ovxdumos‘ Gtero y vagina), y de la estimulacion de la
actividad reproductora de 2 hembra. Los caracteres sexuales secunda-
rios, es decir, las. ue no estin

con'la formacién y liberacion de los 6vulos (0 el esperma en el caso
del macho), pero que son fundamentales para el éxito reproductor,
tanto en sus aspectos de comportamiento como funcionales, ambién
estin controlados o deben su mantenimiento a los estrégenos. Entre
estos caracteres se pueden citar la coloracion caracteristica de Ia piel o
s plumas, e desarrollo 6seo, el tamafio corporal y, en los mamiferos,
el desarrollo inicial de s glindulas mamarias. En las hembras de los
mamiferos, tanto los estrégenos como la progesterona se encargan de
preparar al ftero para recibir al embrion en desarollo. Estas hormonas
estin controladas por las gonadotropinas de la hip6fisis: Ia hor-
‘mona foliculo-estimulante (FSH) y 2 hormona luteinizante (LH)
(Figura 7-15). A su vez, la liberacion de estas dos gonadotropinas estd
regulada por la hormona liberadora de gonadotropinas (GnRH),
producida por las células neurosecretoras del hipotdlamo (p. 758 y
Tabla 34-1). Por medio de este sistema de control, los factores ambien-
tales como la luz, el estado de nutricion o el estrés pueden influis en los
ciclos reproductores. Los estrogenos y a progestorona actian mediante
un sistema de retroalimentacién sobre el hipotilamo y sobre la hipSisis
anterior para que se mantengan unos niveles correctos de secrecion de
GrRH, FSH y LH (véase en el Capitulo 34 la discusion sobre los meca-
nismos de retroalimentacion negativa de las hormonas).

El esteroide sexual masculino, Ia testosterona, (Figura 7-14) se
produce en las células intersticiales de [0s testiculos. La testosterona
¥ su metabolico, la dihidrotestosterona (DHT), son necesarias para
el crecimiento y desarollo de las estructuras sexuales accesorias del
‘macho (pene, espermiductos y glindulas accesorias), de los caracte-
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sistema de negativa.

El ciclo menstrual

El ciclo mensirual (L. mensis, mes) en la especie humana consta de dos
fases en el interior del ovario, la fase folicular y la fase luceinica, y de
tres fases que ocurren en el dtero, la fase menstrual, I fase proliferativa
v Ia fase de secrecion (Figura 7-15). La menstruacién (el “periodo” o
“regl) sfala a fase menstrual, cuando parte del revestimiento del
y se desprende, la hemo-
rragia menstrual. Mientras oo, n e ovaro se st produciendo s
fase folicular , hacia el dia 3 del ciclo, los niveles en sangre de FSH
y LH empiezan a aumentar lentamente, y casi inmediatamente algunos
foliculos oviricos empiezan a desarrollarse y a secretar estrogenos. A
medida que el nivel de estrogenos en sangre se va incrementando,
el endometrio uterino empieza 2 engrosarse y las glandulas uterinas
que hay en el endometrio aumeatan de tamaiio (fase proliferativa).
Hacia el dia 10, Ia mayor parte de los foliculos oviricos, que empeza-
ron a desarrollarse el dia 3, comienzan a degenerar (se transforman en
atrésicos), quedando s6lo uno de ellos (a veces quedan dos o tres)
que continta madurando hasta que toma el aspecto de una ampolta
sobre la superficie del ovario. Este se conoce como foliculo maduro
o foliculo de De Graaf. Durante la Gliima parte de la fase folicular,
el foliculo de De Graaf secreta mds estrogenos, asi como inhibina. A
‘medida que aumena el nivel de inhibina, el de FSH disminuye.

En el dia 13 6 14 del ciclo, el nivel de estrogenos, ahora
elevado por los producidos por el foliculo de De Graaf, hace que
se produzca un aumento brusco de la cantidad de GnRH proce-
dente del hipotdlamo, lo que a su vez estimula 2 la hipofisis ante-

Figura 7-14

Hormonas sexuales. Estas tres hormonas sexuales

OH  anillos. La principal hormona sexual femenina, el
CHy estradiol (un estrogeno), es un esteroide C,, (con
18 4tomos de carbono), con un anillo aromético
Alet primero de la izquierda). La testosterona, la
prindipat hormona sexual masculina, es un esteroide
€,y con un grupo carbonilo (C=0) en el anillo A.
pr otra hormona sexual femenina,
es un esteroide C,, que también posee un grupo
carbonilo en el anillo A.

Estradiok-178
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Figura 7-15

Ciclo menstrual humano, en el que se representan
os cambios de los niveles hormonales en sangre
y el endometrio uterino a lo largo de los 28 dias
del ciclo ovarico. La FSH estimula la maduracién

de los foliculos ovaricos, que secretan estrogenos.
Estos preparan el endometrio uterino y hacen
que el nivel de LH aumente bruscamente, lo que
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provoca la ovulacion y estimula al cuerpo liteo a
secretar progesterona y estrégenos. La produccion
de progesterona y estrégenos se mantendra,
Gnicamente, i el Gvulo es fecundado; si no se
produce el embarazo, los niveles de progesterona
y estrogenos iran disminuyendo y se producird la
menstruacion.

Fase folicular Fase luteinica

tior para que produzca més LH (y en menor medida también FSH).
El aumento de LH provoca la rotura del foliculo de mayor tamafio
(ovulacién), liberindose un ovocito desde el ovario. El évulo es
viable durante un periodo de aproximadamente 12 horas, durante
las cuales puede ser fecundado por un espermatozoide. Durante
la fase luteinica ovirica, a partir de la pared del foliculo que
ha liberado el vulo durante la ovulacion, se forma un corpus
Tuteum (“cuerpo liteo 0 amarillo”, por la apariencia que tiene
en el ovario de la vaca) (Figuras 7-10 y 7-15). El cuerpo liteo,
como respuesta a la estimulacion continua por parte de la LH,
funciona temporalmente como una glindula endocrina y secreta
progesterona (y, en los primates, también estrogenos). La proges-
terona (“antes de la gestacion”), como su nombre indica, esiimula
al Gtero para que sufra los cambios que conducen a su maduracion
final y lo preparan para la gestacion (fase de secrecion). En este
momento, el Gtero est completamente preparado para alojar y
nutrir al embrion. Si 710 se produce la fecundacion, el cuerpo liteo
degenera y, por a0 deja de secretar hormonas. Dado que el
el Gter nde de la
y de los es[rbgenors pm mantenesse, la disminucion de los niveles
de estas hormonas hace que el endometrio se malogre y se pro-
duzca la descarga menstrual.

7 14 21 2%

Por regla general, los anticonceptivos orales (1a “pildora”) se prepa-
ran a base de una combinaci6n de estrogenos y progesterona, que
actiian disminuyendo Ia liberacién de las gonadotropinas FSH y LH.
desde la hipdfisis. Esto evita la maduracién de los foliculos oviricos
y normalmente evita la ovulacién. Este método de control de la
natalidad es sumamente eficaz, con menos de un 1% de fallos, si se
siguen con exactitud las pﬂulzs de administracion. Desde hace poco
tiempo, los estrégenos terona se administran mediante
una inyeccién mensual (LuneIIe) como parches cutineos (Ortho
Evia), 0 en forma de anillos vaginales (NuvaRing). La progesierona
también actGa sobre el resto del aparato reproductor, haciéndolo
poco adecuado para la supervivencia de los espermatozoides o de
un Gwlo fecundado. Este mecanismo ha sido aprovechado cn los

abase de Crinipil-
dora", Depo-Provera), que pueden no llegar a producir el bloqueo
del desarrollo folicular o de Ia ovulaci6n; asi como en los anticon-
ceptivos postcoitales de emergencia, la “pildora del dia después”
(de libre dispensacién en Estados Unidos para mujeres de mis de
18 afios).
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Las GriRH del hipy omo la LH y Ia FSH de ta hip6fisis
anterior, estin controladas pcr los esteroides del ovario (y por l inhi-
bina) mediante una negativa. Esia
cién se produce duranie todo el ciclo menstrual, salvo unos pocos dias
justo antes de la ovulaci6n. Como se ha indicado antes, ks ovulacion s
debe a los allos niveles de estrigenos que hacen que aumente brusca-
mente la produccion de GnRH, LH y FSH. Los mecanismos de retroa-
limentacién positiva como éste son bastante raros, ya que hacen
que un fenémeno sobrepase el nivel de equilibrio (los mecanismos de
retroalimentacion se describen en el Capitulo 34, p. 756). En este caso,
el proceso finaliza con la ovalacién, ya que los niveles de estogenos
bajan bruscamente al liberarse un ovoxito desde el foliculo.

Hormonas de la gestacion y del parto
en la especie humana

Si hay fecundacion, generalmente se produce en el primer tercio del
oviducto (ampolla) y el zigoto emigra desde aqui hasta el ttero
¥ se va dividiendo por mitosis hasta formar un blastocisto (Capi-
twlo 8, p. 177) en el momento en que llega al Gtero. El blastocisto
en desarrollo entra en contacto con la superficie uterina, aproxi-
madamente a los § dias, y se fija en el endometrio. Este proceso se
conoce como implantacién. El crecimiento del embrién continda,
produciéndose un trofoblasto de forma esférica. En este estado hay
tres capas tisulares diferentes, el amnios, el corion y una masa de
células internas, el embrion propiamente dicho (Figura 8-25, p. 178).
El corion empieza a producir gonadotropina coriénica humana
(hCG), que aparece en el torrente circulatorio inmediatamente
después de producisse la implantacion. La hCG estimula al cuerpo
liteo para que siga sinetizando y liberando tanto estrogenos como.
progesterona (Figura 7-16).

La placenta representa el punto de union enire el wofoblasto y
el dtero (Iz evolucion y desarrollo de Iz placenta se describen en el
Capitulo 8, p. 177). Ademis de funcionar como medio para el inter-
cambio de materiales entre los torrentes circulatorios matemo y fetal,
la placenta también actiia como glandula endocrina. La placeata
continiia secretando hCG y también produce estrogenos (principal-
‘mente estriol) y progesterona. Hacia el tercer mes de la gestacion, el
cuerpo liteo degenera en algunos mamiferos y entonces la placenta
se convierte en la principal fuente de progesterona y estrogenos
(Figura 7-17)

La preparacion de las glindulas mamarias para que produzcan
leche requiere de otras dos hormonas: la prolactina (PRL) y ci
lactégeno io humano (hPL, 0 cori
nica humana). La PRL se produce en la hipdfisis anterior, pero
en la mujer no embarazada su secrecion esti inhibida. Durante el
embarazo, los elevados niveles de progesterona y estrogenos dis-
minuyen la sefial inhibitoria, y la PRL empieza a aparecer en la san.
gre. Mientras dura la gestacion, Ia placenta también produce PRL
La PRL, junto con el hPL, prepara las glindulas mamarias paca la
secrecion de leche. La hPL, junto con la hormona placentaria del

crecimiento (WPGH) y la hormona del crecimicnto de la madre,
también estimula el aumento de los nutrientes disponibles en la
madre, de manera que se destine una mayor cantidad al embrion
en desarrollo. La placenta también produce f-endorfina y otros
opioides endogenos (Capitulo 33, p. 743) que regulan el apetito
y el estado de dnimo durante el embarazo. Los opioides también
pueden contribuir al bienestar y a aliviar algunas de las incomodi-
dades que se producen durante los dltimos meses del embarazo.
Mas tarde la placenta comienza a sintetizar relaxina; esta hormona
contribuye a la dilatacion de la pelvis, aumentando la fleibilidad
de la sinfisis pibica y dilatando el cuello del fitero (cérvix) como
preparacion para el parto.

Da firmeza al

Figura 7-16

cérvix e inhibe:
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papeles de la durante el
en el dtero, el trofoblasto (el futuro embnén y la futura placenta), secreta

1a espe . Después de la implantacion del embrién

humana (hCG), g o liteo

hasta que, alrededor de la séptima semana del embarazo, comienzan a producir las hormonas sexuales, progesterona y estrogencs.
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Cuerpo liteo
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Figura 7-17

Niveles de liberacién de hormonas desde el cuerpo liteo y la placenta durante el embarazo. Los grosores de las flechas indican las cantidades
relativas de hormonas liberadas. La gonadotropina coriénica humana (hCG) slo es producida por la placenta. La sintesis de progesterona y
estrogenos, durante el embarazo, pasa de producirse en ef cuerpo liteo a producirse en la placenta

En la especie humana el nacimiento, o parto, sc produce
aproximadamente a los 9 meses de iniciarse el embarazo y comienza
con una serie de conuracciones ritmicas y fuertes de los misculos
uterinos, dolores del parto i Adn
10 se conoce totalmente la senal que provoca el comienzo del
parto en la especie humana, pero parece que el proceso del parto
se inicia por la accion de la hormona liberadora de cortico-
tropina placentaria (CRH). Inmediatamente antes del parto, la
secreci6n de estrogenos, que estimulan las contracciones del Gtero,
aumenta ripidamente mientras que el nivel de progesterona, que
inhibe las contracciones uterinas, disminuye (Figura 7-17). Esto eli-
mina el “bloqueo de la progesterona” que mantiene al itero “tran-
quilo” durante el embarazo. El nivel de las prostaglandinas, un
gran grupo de hormonas (derivadas de icidos grasos de cadena
larga), también aumenta en este momento, haciendo al titero més
irritable (para més detalles sobre las prostaglandinas, véase el Capi-
tlo 34, p. 762). Finalmente, la dilatacion del Gtero dispara una
serie de reflejos nerviosos que estimulan la secrecion de oxito-
cina por la hipéfisis posterior. La oxitocina también estimula la
contraccién de los misculos lisos del dtero, produciéndose unos
dolores de parto cada vez mas fuertes y frecuentes. La secrecion de
oxitocina durante el parto es otro ejemplo de retroalimentacion
positiva. Todos estos acontecimientos terminan con el nacimiento
del bebé.

El nacimicnto, o parto, se produce en tres fases. En la pri-
mera (dilatacién), el cuello del ttero (cérvix) se ensancha por Ia
presion que cl bebé hace en su bolsa de liquido amniético, que en

ese momento puede romperse (Figura 7-188). En la segunda fase
(expulsion), el bebé es empujado fuera del titero y a través de
Ia vagina hacia el exterior (Figura 7-18C). En la tercera fase (post-
parto), la placenta da del cuerpo de la pulsi
de Ia placenta), generalmente dentro de los 10 minutos posteriores
al nacimiento del nifio (Figura 7-18D).

Los abortos espontineos son bastante frecuentes y sirven como
‘mecanismo para eliminar anomalias prenatales, como las debidas
dados oa genéticos, a da d
por la accion de las drogas u otras toxinas, 2 anomalias inmurio-
logicas o a las inregularidades hormonales en la preparaci6n del
Gtero. Las modemas pruebas hormonales ponen de manifiesto que
aproximadamente el 30% de los zigotos fériiles sufren un aborto
espontineo antes o inmediatamente después de I implantacion;
estos abortos pasan desapercibidos para la madre, o simplemente se
presentan como un breve "periodo menstrual” tardio. Cerca de otro
209% de los embarazos bien establecidos terminan en un aborto (que
si es notado por la madre); por tanto, la tasa de abortos espontd-
neos es de alrededor del 50%.

Después del nacimiento, la verdadera secrecion de leche s pro-
vocada por la succion que ef nifo realiza del pezén, lo que produce
1a liberacion refleja de oxitocina desde Ia hipéfisis posterior; cuando
Ia oxitocina llega a la glindula mamaria, causa la contraccion de la
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AFeto humano
inmediatamente
antes del nacimiento

B Primera fase T
del parto: dilatacion l

C Segunda fase
del parto: expuision ‘

D Tercera fase del
parto: expulsion

Figura 7-18

El parto en I3 especie humana.

capa de misculos lisos de los conductos y senos de las glandulas
mamarias y la salida de Ia leche. La succion también estimula la libe-
racion de prolactina desde la hipdfisis anterior, lo que a su vez hace
que las glandulas mamarias sigan produciendo leche.

Partos miiltiples

Muchos mamiferos paren mas de una cria (multiparos), es decir,
alumbran camadas; en una camada, cada miembro procede de un
bvulo d b h i ni

, hay
tienen una cria cada vez (uniparos), aunque ocasionalmente
puedan tener varias. El armadillo (Dasypus) es casi tinico entre los
mamiferos, puesto que en cada parto tiene cuatro crias, todas del
mismo sexo, bien machos o bien hembras, pero todas procedentes
de un mismo zigoto.

Los gemelos humanos pueden proceder de un Gnico zigoto
(gemelos idénticos o monozigdticos; Figura 7-194) o de dos
zigotos (gemelos no idénticos, dizigéticos o fraternos, ambién
llamados mellizos; Figura 7-19B). Los gemelos fraternos no se
parecen entre si mis que los otros nifios que hayan nacido en
otros partos en el seno de la misma familia, pero los idénticos, por
supuesto, son llamativamente parecidos y siempre del mismo sexo.
En el caso de los partos triples, cuddruples o quintuples, pueden
darse pares de gemelos idénticos, pero los otros bebés proceden,
generalmente, de zigotos diferentes. Aproximadamente, el 33 % de
los gemelos idénticos tienen placentas independientes, lo que indica
que los blasiémeros se separaron muy pronto, probablemente en el
estado de dos células (Figura 7-194, arriba). El resto de los gemelos
idénticos comparten una Gnica placenta, de lo que se deduce que
Ia separacién se produjo tras la formacion de la masa celular interna
(Figura 8-25, p. 180). i la separacion se produce después de la
formacién de la placenta, pero antes de que aparezca el amnios, los
‘gemelos tendrdn sacos amnidicos separados (Figura 7-19A, centro),
como sucede en la mayoria de los gemelos idénticos. Finalmente,
un porcentaje muy pequedio de gemelos idénticos comparten un
inico saco amniético y una dnica placenta (Figura 7-19A, abajo), lo
que indica que Ia separacion se produjo pasado el noveno dia de
embarazo, ya que el amnios se forma aproximadamente entonces.
En estos casos, los gemelos corcen el riesgo de fusionarse, dando
lugar a los conocidos gemelos siameses. Embriologicamente, cada
gemelo fraterno o mellizo tiene su propia placenta y su amnios
(Figura 7-19B).

La frecuencia de nacimientos de gemelos en comparacion con los
nacimientos de un solo individuo es, aproximadamente, de 1 por
cada 86, la de nacimientos triples es de 1 por cada 86*, y la de los
cuidruples de alrededor de 1 por cada 86%. La frecuencia de geme-
los idénticos respecto al resto de nacimientos es aproximadamente
la misma en todo el mundo, mientras que la frecuencia de gemelos
fraternos varia con la raza y el pais. En los Estados Unidos, las tres
cuartas partes de los gemelos son dizigbticos (fraternos), mientras
que en Japon solamente un poco més de la cuarta parte de los
gemelos son dizigdticos. La tendencia a nacer gemelos fraternos
(pero al parecer, no gemelos idénticos) tiende 2 seguir lineas fami-
liares; Iz frecuencia de nacimientos de gemelos fraternos (pero no
idénticos) también aumenta a medida que lo hace |2 edad de las
madres.
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| A GEMELOS MONOZIGGTICOS (DENTICOS)

Masa inferna de células.

i °

Fecundacion
ae un Gnico
vulo

Divisién de la masa de células internas,
en una etapa mas tardia del desarrollo

Saco vitelino i

Fecundacion
de dos dvuios

Figura 7 19

Formacién de gemelos idénticos en la especie humana. A, Gemelos monozigéticos (idénticos). B, Gemelos dizigéticos (fraternos). Véase fa
explicacion en f texto,

La reproduccion es la produccion de una nueva vida y proporciona la
oportunidad para que pueda haber evolucion. La reproduccion asexual
&5 un proceso ripido y directo, en el que un individuo produce copias
g:x\éummenle idénticas d si mismo. Puede producirse por division,
limplica
i Tormacion de céulas ‘germinales (células sexuales o gametos), gene-
ralmente por parte de dos progenitores diferentes (reproduccién bipa-
tental o bisexual), que al unirse (Fecundacién) dan lugar a un 2igoto,
2 parti del cual se desarrollar un nuevo individuo. Las células germi-
nales, los gametos, se forman por meiosis, reduciéndose €l nomero de
cromosomas al haploide y recuperindose el nimero diploide tras la
fecundacion. En la reproduccion sexual se recombinan los caracteres
de los progenitores, por lo que se estblece y amplia la variabilidad
genética, lo que es de gran importancia para la evolucion. El herma-
froditismo, esto es, la presencia de Grganos masculinos y femeninos en
un mismo individuo; y Ia partenogénesis, el desarrollo de un huevo sin
fecundar, son dos altemativas a la reproduccién biparental tipica

La reproduccion sexual supone un elevado coste en tiempo y
energia; requiere comportamientos cooperativos durante la cpula
¥ supone un 50% de pérdida de la tepresentacion genética de cada
progenitor en la prole. Generalmente se acepta que el sexo s nece-
sario para que se mantenga la variabilidad en la descendencia, lo
que puede contribuir a la supervivencia de una poblacion frente a
los cambios ambientales.

En los vertebrados, las células germinales primordiales se ori-
an a partic del endodermo del saco vitelino y luego emigran al
interior de las g6nadas. En los mamiferos, las gonadas se desarrollan
como testiculos, en respuesta a una serie de estimulos masculini-
zantes codificados en el cromosoma Y del macho, y los conductos
sexuales se masculinizan como respuesta a 10s esteroides sexuales
de la circulaci6n. Los rganos reproductores femeninos (ovarios,
oviductos, ttero y vagina) pueden desarrollarse en la hembra en
ausencia de estos estimulos codificados en el cromosoma Y, aunque
investigaciones recientes sugieren que una regién del cromosoma X
de las hembras podria tener un papel importante en la diferencia-
ci6n de los Grganos sexuales femeninos.

1as células germinales maduran en las génadas mediante un
proceso i énesis en los
machos y ovogénesis en las hembras), en el que hay tarito mitosis
como meiosis. En la espermatogénesis, cada espermatocito primario
origina, por meiosis y crecimiento, cuatro espermatozoides moviles,
cada uno de ellos con el nimero haploide de cromosomas. En la
ovogénesis, cada ovocito primario origina un Gnico 6vulo maduro,
innévil y haploide; el resto del material nuclear s desechado en los
llamados cuerpos polares. Durante la ovogénesis, en el citoplasma
del 6vulo se acumulz una gran cantidad de sustancias de reserva

La complejidad de los 6rganos reproductores s sumamente
variable, ya que puede ir desde lo que sucede en algunos inver-
tebrados, como los anélidos poliquetos que carecen de Grganos
reproductores permanentes; hasta los complejos sistemas de los ver-
tebrados y otros muchos invertebrados, en los que hay génadas
permanentes y diversos &gancs accesorios para 1t el

man millones de espermatozoides, un sistema de conductos (efe-
tes y deferentes) que se unen a ha uretra, una serie de glindulas
(vesiculas seminales, préstata y glindula bulboutetral), y el pene. E
aparato reproductor femenino humano esti formado por los ovarios,
que contienen miles de Gvulos en el intesior de los foliculos los ovi-
ductos, por los que se desplazan los Gvulos; el Gtero y la vagina
1a nawraleza estacional, o ciclica, de la reproduccién en los
vertebrados ha necesitado del desarrollo de mecanismos hormonales
precisos, que controlen la produccion de células sexuales, indiquen
Ia disponibilidad para el apareamiento y preparen a los conductas y
gléndulas para que se logre la fecundacion de los vulos. Los centros
neurosecretores del hipotdlamo secretan hormona liberadora de
gonadotropina (GnRH), que estimula a las células endocrinas de la
hipofisis anterior para que liberen hormona foliculo estimulante (FSH)
y hormona luteinizante (LH), que a su vez estimulan 2 las gonadas.
Los estrégenos y la progesterona en las hembras, y la testosterona y la
dihidrotestosierona (DHT) en el macho, controlan el desarrollo de las
. :

ademds regulan la produccitn de GnRH, FSH y LH por el hipotdlamo y
la hipdfisis anterior mediante un mecanismo de retroalimentacion.

En el ciclo menstrual humano, los estrogenos inducen [ pro-
liferacion inicial del endometrio uterino. Aproximadamente en la
mitad del ciclo hay un aumento brusco de los niveles de GnRH y.
LH, lo que induce un incremento de la produccion de estrégenos
por el foliculo (o foliculos) en desarrollo, lo que a su vez estimula
Ia ovulaci6n y hace que el cuerpo liteo produzca progesterona (y
estrogenos en la especie humana), que termina de preparar al tero
para la implantacion. Si el vulo resulta fecundado, el embarazo se
mantiene gracias a las hormonas sexuales producidas por la placenta
y por la madre. La gonadotropina coriénica humana (hCG) mantiene
os niveles de secrecion de progesterona y de estrogencs por parie
del cuerpo liteo, hasta que la placenta crece y empieza a producir
progesterona, hCG, lactogeno placentario humano (hPL), hormona
placentaria del crecimiento (hPGH), prolactina (PRL), opioides endo-
genos, hormona liberadora de corticotropina placentaria (CRH) y
relaxina. Los estrégenos, la progesterona, la PRL y la hPL, asi como
1a prolacina materna,estmuian el desareallode s glindulas maims-
tias y las preparan para la lactancia. La hPL, Ia hPGH y la hormona
del crecimiento de la madre también aumentan a disponibilidad de
nutrientes para el embrion en desarrollo.

El parto, al menos en la mayoria de los mamiferos, parece que se
inicia por Ia liberacion de CRH por la placenta. Ademds se produce
una disminucion del nivel de progesterona y un aumento del nivel
de esirogenos, lo que provoca que los miisculos del dtero empiecen
a contraerse. La oxitocina (producida por la hipdfisis posterior) y
las prostaglandinas uterinas hacen que el proceso continte hasta
que el feto, y posteriormente la placenta, son expulsados al exierior
La relaxina placentaria facilita el proceso del parto, permitiendo la
expansion de la pelvis y la dilatacion del cérvix.

En los mamiferos, los nacimientos miltiples pueden ser el resul
tado de la division de un 2igoto, lo que da lugar a gemelos idénticos.

almacenamiento y la nutricion de los gametos y e
El aparato reproductor masculino humano esti i consido por
1os testiculos, compuestos de tabulos seminiferos, en los que se for-

que produce geme-

los fraternos (dizigbticos). En el hombre, los gemelos idénticos pue-
den tener placentas separadas o, lo que es mis frecuente, compartic
una Gnica placenta, pero tener sacos amnidticos independientes.

1. Defina la reproduccion asexual y describa cuatro formas de
reproduccion asexual en invertebrados.

2. Defina la reproduccion sexual y explique por qué la meiosis s
uno de los principales acontecimientos de
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3. Explique por qué las mutaciones genéticas en los organismos
asexuales conducen a cambios evolutivos ms ripidos que en los
organismos sexuales. (Por qué las mutaciones nocivas son mis
deletéreas en los organismos con reproduccion asexual que en los
que tienen reproduccion sexual?

4. Defina las dos alternativas I reptoduccion biparental
(hermafroditismo y partenogénesis) e indique un ejemplo
concreto de cada una de ellas en el Reino Animal. ;Qué
diferencia hay entre la partenogénesis ameiotica y la
mei6ica?

5. Defina los términos dioico y monoico. gPuede utilizarse alguno
de dichos términos para definir a un hermafiodita?

6. Una paradoja de la reproduccion sexual es que a pesar del
despilfarro que supone, el porqué de su existencia aGn no estd
totalmente aclarado. ;Cuiles son los inconvenientes del sexo?
Qué consecuencias tiene el sexo que lo hacen tan importante?
Qué es una linea celular germinal? ;Como pasan las células
germinales desde una generacion 2 la siguiente?

8. Explique la forma en que una espermatogonia, que posee
el nmero diploide de cromosomas, da lugar a cuatro
espermatazoides, cada uno de ellos con una dotacion haploide
de cromosomas. ¢En qué se diferencian | ovogénesis y la
espermatogénesis?

9. Defina y diferencie los términos: oviparo, ovoviviparo y
viviparo,

Cole, €. J. 1984, Unisexual lizards. Sci. Am. 25094100 (Jan). Algunas
Ppoblaciones de lagantos de cola de litigo del sucoeste americano estin
Jormadas exclusivamente por hembras que se reproducen sin tener
contacto con machos

Crews, D. 1994, Animal sexuality. Sci. Am. 270:108114 (an). & sex
esti genéricamente determinado en los mamiferos y en la mayoria
de los vertebrados, pero no én muchas reptiles y peces que carecen de
cromosomas sexuales. Bl autor describe ia determinacion no genética
del sexo  sugiere un nuievo punto de visia para entender el origen de la
sexualidad.

Crow, ] E. 1994. Advantages of sexual reproduction. Developmental Genetics
15:205:213. Una excelente discusion de las veniajas @ inconvenientes de
1a reproduccion sexual, e la que se critican la diferentes bipetesis que se
ban propuesto al respecto. Facil de leer.

Forsyth. A. 1986. A natural history of sex: the ecology and evolution of
sexual behavior. New York, Charles Scribner's Sons. Se trata de una
recapilacion, escrita de manera agradable, muy objetiva y precisa,
Sobre la vida sexual de los animales desde los protozoos al hombre, con
numerosas itustraciones comparativas. Muy recomendable.

Johnson, J, J. Cannling, T. Kaneko, J. P Pru, and J.L. Tily. 2004. Germline
stem cells and follicular renewal in the postnatal mammalian ovary.
Nature 428: 145-150. Nueva y emocionante prueba de que las hembras
de los mamiferos paseen una linea de células serminaes rencbles
refitando una antigua bipbesis de la biologia reproduct

Johnson, M. 1. and B. ). Bvclt, 2000, Exental eprodcion, ed. 5. O
UK. Blackwell Sciences Lid. n excelente trutado sobre la. ﬁsmlagvz o
reproduccién, con un énfasis especial en la bumana.

Jones, R E. 2006. Human reproducive biology, ed. 3. San Diego, Academic
Press. Tratado de fisiologia reproductora bumana,

Kinsley, C. H, and K. G. Lambert. 2006. The maternal brain. Sci. Am.

2947279, En esta excelente revision se discute como las hormonas
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10. Indique la sitvacion general y la funcion de las siguientes
estructuras reproductoras: tibulos seminiferos, conductos
deferentes, uretra, vesiculas seminales, prostata, glindulas
bu[l)oure!ra!e: foliculo maduro, oviductos, Giero, vagina y
endometri

11 En qué se ! dferencian o5 dos tipos de ciclos reproductores
(estral y menstrual) de los mamiferos?

12, (Cuiles son las hormonas sexuales masculinas y cudles son sus
funciones?

13. Explique como interactdan durante el ciclo menstrual las
homonas sexuales femeninas (GnRH, FSH, LH y estrogenos)
para que se produzca la ovulacion y la correspondiente
formacién del cuerpo liteo,

14. Explique cuil es la funcion del cuerpo liteo en el ciclo
menstrual. Si el 6vulo es fecundado, squé sucesos endocrinos
se producen para que se mantenga el embarazo?

15. Describa el papel de las diferentes hormonas que actfan
durante ef embarazo en la especie humana. ;Qué hormonas
preparan las gléndulas mamarias para la lactancia y qué
hormonas siguen siendo importantes durante este proceso?

16. Si los gemelos humanos idénticos se desarrollan en placentas
independientes, ;cudndo podemos deducir que se separaron
los embriones?, zcuindo se habrd producido la separacion si
tos gemelos comparten una Gnica placenta, pero se desarrollan
en el interior de amnios diferentes?

secretadas durante el embarazo y la lactancia en los mamiferos parece
que tienen unos efectos beneficiosos de larga duracion sobre el cerebro
que modifican las babilidades y los comportamientos asociados con el
cuidado de la prole

Kriegsfeld, L. J,, D. F. Mei, G. E. Bentley, Y. Ubuka, A O. Mason, K. Tnoue, K.
Ukena, K. Tsutsu, and R Silver. 2006, Identification 2nd characterization of
a gonadotropiv-inhibitory system in the brains of mammals. Proceedings
of the National Academy of Science 103:2610-2415. Un trabajo de
investigacion_onginal que presenta pruebas de la exisencia de una
lrormona inbibidora de la gonadotropina que suprime la reproduccién.

Lee, D. M., R R. Yeoman, D. E. Bataglia, R. L Stouffer, M. B. Zelinski-Wooten,
J. W. Fanton, and D. P. Wolf. 2004. Live birth after ovasian tissue uansplant.
Nature 428:137-138. Una nueva esperanza fitura para los pacientes con
cancer que acaban siendo prematuramente estériles proporcionada por la

mon

os.

Lombardi, J. 1998, Comparative vertebrate reproduction. Boston, Kluwer
Academic  Publishers. Tratudo muy completo de la fisiologia
reproductors de los vertebradus,

Maxwell, K The sex imperative: 20 evolutionary tale of sexual
survival. New York, Plenum Press. Un diverticio libro sobre el sexo en el

Michod, R E. 1995. Eros and evolution: a natral philosophy gfséx Reading,
Massachusets, Addison-Wesiey Publishing Company. £ ese atractivo
pone qu ¢l sext cvslacions como. i mods do
rpetuar [os “errores” genéiicos y evitar la homoz
Pifién, R. 2002. Biology of human reproduction. szum.m umvmw Science
Book:  fisiolo

Radley, M. 2001 The advantages of se pbsorg/wghh/tvoluuun/su.
vaniage) Un onsayo adaptacs & parts de s publicacion en New
Scieatist (4 Dec. 1993) en of que se resumen las bipotesis que se ban
propuesto sobre la evolucion del sexo.

szile la pébmz =1emcm.u de este libro (On Line Learning Center)
www, m/hickmanipzlde . donde encontrara enlaces y
maierites adiciondles

Células del organizador de Spemann (color) migrando desde el labio
dorsal (flecha) de una gastrula.

El organizador primario

Durante la primera mitad del siglo XX, los experimentos del embri6-
logo alemén Hans Spemann (1869-1941) y de su discipula Hilde
Préscholdt Mangold (1898-1924) iniciaron la primera de las dos épo-
cas doradas de la embriologia. Trabajando con salamandras, descu-
brieron que el tejido trasplantado de un embri6n a otro podia indu-
cic el desarrollo de un érgano completo, como un globo ocular, en el
lugar del trasplante. Este fen6meno se conoce como induccion
embrionaria. Mangold descubri6 més tarde que un tejido en particu-
lar, el borde o labio dorsal de un estado embrionario denominado
gastrula, podia inducir el desarrollo de una salamandra completa
unida a la salamandra original por el lugar del trasplante. Este tra-
bajo le vali6 a Spemann el Premio Nobel en Fisiologia o Medicina en
1935, pero Hilde Mangold habia fallecido a consecuencia de un acci-
dente doméstico unas pocas semanas después de publicar el trabajo.
Spemann denomin al tejido del labio dorsal del blastoporo organi-
zador primario, hoy ambién conocido como organizador de
Spemann. Las recientes investigaciones en biologia molecular han
inaugurado la segunda época dorada de la embriologia, que sigue

Principios
del desarrollo

vigente. Con ella estamos comenzando a comprender que la induc-
cin se debe a la secrecion de cientas moléculas que desencadenan
o reprimen la actividad de determinadas combinaciones de genes en
las células vecinas. Por ejemplo, las células del organizador de Spe-
mann emigran sobre la linea mediodorsal, secretando proteinas con
nombres como nogina, cordina y folistatina. Estas proteinas permi-
ten a las células cercanas desarrollarse como tejido nervioso y otros
tipos de tejidos a lo largo del dorso, y estos tejidos liberan a su vez
proteinas que inducen el desarrollo de otras partes del cuerpo.
Estas proteinas organizadoras no aparecen solamente en las sala-
mandras; proteinas notablemente semejantes estin también implica-
das en el desarrollo de otros vertebrados e incluso de invertebrados
Como todos los animales parecen compartir mecanismos molecula-
res semejantes para su desarrollo, puede que hoy podamos com-
prender cémo los cambios en dichos controles del desarrollo condu-
cena la evolucion de una gran variedad de animales. La investigacion
en este campo ha dado lugar a un interesante campo de estudio,
denominado biologia evolutiva del desarrollo.
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de forma esférica, dificilmente visible a simple vista, pueda

transformarse en una persona tinica, toralmente formada y que
consta de miles de millones de células, y que cada una de ellas
cumpla un determinado papel funcional o estructural? Como se
controfa esta maravillosa transformacion? Obviamente toda fa infor-
macién necesaria debe originarse en el nicleo y en el citoplasma
que lo rodea. Pero saber dénde reside el programa para el desa-
rrollo es algo diferente a conocer como este sistema de control rige
la conversion de un huevo fecundado en un animal perfectamente
consituido. A pesar de las intensas investigaciones de miles de cien-
ificos durante décadas, parecia hasta hace muy poco que la biologia
del desarrolio era la Gnica de las ciencias biologicas que carecia
de coherencia conceptual. Actualmente no es asi. Durante las dos
dltimas décadas, la combinacion de la genética con ofras técnicas
‘modernas de la biologia molecular y celular ha desvelado Ia tan bus-
cada explicacién para el desarrollo animal. Las relaciones causales
entre el desarrolio y la evolucion ambién se han convertido en el
foco de la investigacion. Al fin parece que disponemos de un marco
conceptual para los procesos del desarrollo.

C'oamo es posible que un mindsculo huevo humano fecundado,

ANTIGUOS CONCEPTOS:
PREFORMACION CONTRA
EPIGENESIS

Los primeros cientificos y gente no versada especularon largamente
acerca del misterio del desarrollo, mucho antes de que el proceso
fuese sometido  las técnicas modernas de la bioquimica, la biologi
molecular, el cultivo de tejidos y la microscopia electronica. Una
creencia antigua y persistente era la de que el joven animal estaba
preformado en el huevo, y que el desarrollo era simplemente una
cuestion de crecimiento de 1o que ya habia alli. Algunos proclama-
ban que verdaderamente habian podido ver una miniatura del adulto
en el huevo o en el espermatozoide (Figura 8-1). Incluso los mas
cautos argiifan que todas las partes del embrion se encontraban en
el huevo y solamente necesitaban crecer, pero como era tan pequefio
¥ transparente, no podia verse. El concepto de preformacion fue
tercamente aducido por la mayoria de los filésofos de la naturaleza
de los siglos XVII y

En 1759, el embri6logo aleméin Kaspar Friedrich Wolff demos-
6 claramente que en las primeras etapas del desarrollo del pollo

Figura 8-1

Nifo preformado en un espermatozoide, como lo

on un microscopio construido por él mismo. Otras.
notables ilustraciones publicadas durante esta época
dibujaban a veces la figura illevando un gorro de
dormirt
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10 habia un embrién, 5ino solamente un material granular indife-
renciado que acabaria disponiéndose en capas. Estas continuaban
engrosando en algunos lugares y permanecian finas en otros, ple-
gindose y segmentandose, hasta que aparecia el cuerpo del
embrion. Wolff llamé a este proceso epigénesis (“origen sobre, o
después de”), y desarrollaba la idea de que el huevo fecundado
contiene solamente el material de construccion, que era ensam-
blado de una forma u otra por una fuerza directora desconocida.
Las creencias actuales sobre el desarrollo son esencialmente epige-
néticas, aunque sabemos bastante mis sobre lo que dirige el creci-
miento y la diferenciacion
El desarrollo describe fos progresivos cambios de un individuo
desde su comienzo hasta la madurez (Figura 8-2). El desarrollo en
los sexuales empieza con
el huevo fecundado, que se divide por mitosis para producir un
embrion multicelular. Estas células sufren profundas reorganizacio-
nes e interactian unas con otras hasta producir el patrén general
del organismo y todos los principales tipos de células de su cucrpo,
Esta generacién de la diversidad celular no se produce de una vez,
sino que s forma como resultado de una jerarquia de aconteci-
‘mientos en el desarrollo. Los diversos y conocidos tipos celulares
que constituyen el organismo no “aparecen” sencillamente en un
punto, sino que surgen a partir de condiciones creadas en los esta-
dos precedentes. En cada etapa del desarrollo aparccen nuevas
estructuras a partir de la interaccion de rudimentos menos especia-
lizados. Cada subdivision es més y mis restrictiva, y lo establecido
en cada etapa jerdrquica limita agn mds el destino final en el desa-
trollo. Pero una vez que unas células sc implican en un proceso de
quedan idas cn él. Ya
no dependen de las etapas precedentes, ni tienen opci6n de formar

Los espermatozoides
¥ bvulos se forman

—_
( Formacisn™,

\degametos© ymaguran
WY Fusion del évulo
(Focundscion) 5 ormatorice

/ . Elhuevo se divide
5’9"’*"!“'0« )] en blastmeros de
I_,,,_ " lorma determinada
Gastrulacién ) Seformanlas
/ capas germinales

Se forman los

e
las células interactiian

Los érganos

tamaiio y se alcanza
forma corporal
del adulto

Figura 8-2

Sucesos clave en el desarrollo animal.
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el erizo de mar. Los erizos de

aligo diferente. Una vez que una estructura se ha se
dice que esté inada. Asi pues, la diferenciacion es progresiva
y generalmente irreversible. Los dos procesos bisicos responsables
de esta subdivision progresiva son la localizacion citoplasmica y la
induccién. Trataremos de ambas a lo largo del capitulo,

FECUNDACION

El acontecimiento inicial del desarrollo en la sexual es la

mar pmducen g.—m r caniiad de Gralos y espermatozoides, que pue-
den manejarse con facilidad en el laboratorio para su estudio. Tam-
bién se ha estudiado la fecundacion en muchos vertebrados, y més
recientemente, en los mamiferos, utilizando Gvulos y esperma de
ratén, hamster y conejo.

Contacto y reconocimiento del svulo y el

fecundacién, la union de los gametos masculino y femenino para
formar un zigoto. Este proceso abarca dos cosas: permite la recombi-
nacion de los genes paternos y matemos, restableciendo asi el nimero
diploide de cromosomas originario y caracteristico de la especie, y
activa al huevo para iniciar ¢l desarrollo. Sin embargo, no siempre es
necesaio el esperma para iniciar el desarrollo. Los huevos de muchas
especies pueden ser inducidos artificialmente a desarrollarse sin fecun-
dacion (partenogénesis artificial), aunque en la gran mayoria de las
ocasiones el embrion no progresars mucho en su desarrollo sin que
aparezcan anormalidades letales. Sin embargo, algunos animales son
partenogenéticos de un modo natural (p. 140). Entre ellos, unos tienen
huevos que se desarrollan normalmente en ausencia de espermatozoi-
des, y otros (algunas peces y salamandras) necesitan espermatozoides
para la activacién del Gvulo, pero sin que proporcione material gené-
tico. Asi pues, ni el confacto con el espermatozoide ni el genoma
paterno son siempre esenciales para la activacion del Gvulo.

Maduracién del ovocito

Durante la ovogénesis, descrita en el capitulo precedente, el Gvulo
se prepara para la fecundacion y para el comienzo de fa segmenta-
cién. Mientras que el espermatozoide pierde todo su citoplasma y
condensa su nicleo lo mas posible, el 6vulo aumenta de tamadio
por la acumulacion de reservas de vitelo para el crecimiento poste-
tior. El citoplasma del 6vulo también contiene grandes cantidades
i RNA mensajero, ribosomas, RNA de transferencia, y otros ele-
mentos que serin necesarios para la sintesis de proteinas. Ademas,
los 6vulos de la mayoria de las especies tienen determinantes
morfolégicos que dirigirdn la activacion y la represin de genes
El

P
Muchos peces y la mayoria de los invertebrados marinos simple-
mente expulsan sus vulos y espermatozoides a la deriva en el
océano. Aunque el Gvulo es un gran blanco al que apunta el esper-
matozoide, el enorme efecto dispersante del océano y el limitado
alcance del pequefio espermatozoide conspiran contra el encuentro
de éste con el Gvulo. Para aumentar la probabilidad de contacto, los

6vulos de numerosas especies marinas liberan un factor qumioic
tico que atrae a los espermatozoides. La molécula q
especifica de la especie, por lo que solamente tiene et sabre s
espermatozoides de su misma especie.

Enlos ovulos del erizo de mar, el espermatozoide penetra primero
en una capa gelatinosa que envuelve al Gvulo, hasta llegar a la envuelia
vitelina de éste, una delgada membrana situada inmediatamente por
encima de Ia membrana plasmitica del ovocito (Figura 83). En este
punto, el saliente acrosomal de espermatozoide (Figura 8-4) libera una
proteina de reconocimiento del Gvulo que se fija a receptores especifi-
cos de la envuelta virelina. Esto asegura que el Gvulo solamente reco-
nocerd los espermatozoides de su propia especie. Esto es importante
en el ambiente marino, donde especies distintas pero estrechamente
emparentadas pueden frezar al mismo tiempo. Se han encontrado pro-
teinas de semejantes en los de varias
especies de vertebrados (incluidos los mamiferos), y probablemente s
trata de una propiedad universal de todos los animales.

Impedimento de la polispermia

En el punto de contacto del espermatozoide con la envuelia vitelina
aparece un cono de fecundacién, en el que se hunde posterior-
mente la cabeza del espermatozoide (Figura 8-4). Esto viene seguido
de cambios importantes en la superficie del huevo,

especificos durante el desarrollo ala
niicleo también crece ripidamente durante la maduracion del
6vulo, lienandose de RNA y adquiriendo un aspecto hinchado y tan
diferente que recibe un nombre especial, vesicula germinal.

La mayor parte de esta intensa preparacion tiene lugar durante
una etapa de interrupcion de la mitosis. En los mamiferos, por ejem-
plo, se produce durante la prolongada profase de la primera division
mei6iica. El ovocito estd ahora dispuesto para las divisiones meioticas,
esenciales para producir €l pronticleo femenino haploide que se unird
al correspondiente pronticleo masculino haploide en la fecundacion
Tras la resolucin de I meiosis, el huevo se libera del exceso de mate-
tial cromosdmico en forma de corpasculos polares (descritos en el
Capitulo 7, p. 145). Una gran actividad de sintesis ha precedido a este
estado. El ovocito es ahora un complejo sistema provisto de los mate-
siles que, tras la fecundacion, satisfarin las necesidades nutricionales
del embri6n y dirigiin su desarrollo durante Ia segmentacion.

Fecundacién y activaciéon
Nuestro conocimiento actual de la fecundacion y la activacion s
en gran medida el producto de mis de un siglo de

Figura 8-3

Estructura i enel

fecundacion.
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Secuencia del contacto y la penetracion de un espermatozoide en un vulo de erizo de mar.

que bloguean la entrada de otros espermatozoides, ya que, especial
mente en los animales marinos, pueden rodear ripidamente al huevo
en gran ntmero (Figura 8-5). La entrada de més de un espermato-
20ide, 0 polispermia, debe evitarse debido a que la union de mds de
dos nicleos haploides seria desastroza para el desarrollo normal. En
el erizo de mar, la entrada en el Gvulo del primer espermatozoide va

e m:
Solamente un espermatozoide atraviesa la soperfice ee\ evmo- los
queados por los enla |
St o esparma(ozoldes que no han tenido éxito son ramaameme
eliminados por la formacion de la membrana de fecundacion.

seguida de modo instantanco de un cambio de potencial eléctico

a la membrana ovular, que impide a los demas espermatozoides
unisse a la membrana. A este fenbmeno, llamado bloqueo rapido,
e sigue la reaccién cortical, en la que miles de grinulos corticales,
repletos de enzimas y situados inmediatamente bajo la membrana
del 6vulo, se fusionan con ella y liberan su contenido en el espacio
que queda entre dicha membrana y la envuelta vitelina (Figura 8-9).
La reaccién cortical crea un gradiente osmotico, por el que el agua
flue al interior de este espacio, elevando la envuela y levantando
asi todos los espermatozoides unidos a ella, excepto el dnico que s
ha fusionado a la membrana del Gvulo. Una de las enzimas de los
geéinulos corticales hace que la envuelta vitelina se endurezca, por lo
que pasa a denominarse membrana de fecundacion. El bloqueo
de la polispermia es ya completo. La secuencia temporal de todos
estos sucesos se resume en la Figura 8-6. Los mamiferos tienen un
sistema de seguridad similar, que se organiza en segundos tras la
fusion de membranas del espermatozoide y el Gvulo.

Fusion de los promicleos y activacion del buevo
Una vez que las membranas del huevo y del espermatozoide se han
fusionado, éste pierde su flagelo, que se desintegra. La envuelta
nuclear se rompe, lo que permite a la cromatina del espermatozoide

arti de su extrema. Este nicleo
agrandado del espermatoroide, que recibe ¢l nombre de pronticleo,
‘migra hacia el interior del 6vulo, en busca del proniicleo femenino. Su
fusion forma el niicleo del zigoto, que es diploide. La fusion nuclear
se lleva a cabo en unos 12 minutos en los huevos de erizo de mar
(Figura 8-6), pero en los mamiferos requiere unas 12 horas.

162 PARTE DOS  Contiuidad y evolucién de b vida il

Comienza la gastrulacién

. Primera division de la
gomin egmentacion

20 min Comienzo de la sintesis de DNA

12 min Fusi6n de los nicleos del Gvulo

y del espermatozoide

Bl del cspormalozckde

2min comienza a descondensars
=]
15 min migrar hacia el centro del oo
1 min Se completa la membrana
Ws Reacci6n
el blogueo lento contra
la polispermia
10s
ala membrana del vulo
2 Comienza el bloqueo répido
N contra fa polispermia
0s
_ y del évulo
Figura 8-6

Secuencia temporal de fos acontecimientos durante la fecundacion y el
desarrollo inicial en el erizo de mar.

La fecundacién pone en marcha varios cambios importantes en
el citoplasma del huevo, ahora llamado, con propiedad, zigoto, que
s prepara asi para la segmentacion. Se eliminan uno o varios inhibi-
dores que habian bloqueado el metabolismo, manteniendo al dvulo
en un estado quiescente de animacion suspendida. Inmediatamente
se inicia una frenética sintesis de DNA y proteinas, para lo que s
utiliza el abundante RNA mensajero almacenado previamente en el
citoplasma del huevo. La fecundacion también desencadena una casi
total reorganizacion del citoplasma, en el que se encuentran los
determinantes morfogenéticos que activardn o reprimirdn genes
especificos conforme avance el desarrollo embrionario. El movi-
miento del citoplasma recoloca los determinantes en nuevas y
corectas disposiciones espaciales, esenciales para un desarrollo
adecuado. A partir de aqui el zigoto inicia la segmentacién.

En los huevos animales, la fecundacion induce el aumeato de fa
cantidad de iones calcio libres en el interior del citoplasma ovular.
Este incremento del calcio intracelular libre tegula los sucesos pos-

teciores del desarrollo y resulta esencial para que éste se produzca
de forma nomal en todos los taxones estudiados, aunque los meca-
nismos de control de los niveles de calcio varian. En algunos taxo-
nes, los iones de calcio se liberan desde reservas inracelulares,
mientras que en otros el calcio penetra en la célula desde el exterior,
a través de canales de calcio regulados elécicamente (Capitulo 3,

p. 49). Algunos organismos combinan ambos sistemas. La seial del
calcio puede producise en un solo impulso, como ocurre en los
zigotos de las medusas, las estrellas de mar y las ranas; o en una
serie de impulsos estrechamente espaciados, como se ha visto en
los nemertinos, los poliquetos y los mamiferos. Los investigadores
pensaban que el patrén de sefales del calcio podia variar como
parte de la dicotomia desarrollistica entre protéstomos y deuterdsto-
mos, pero no es asi. Incluso en una lista de taxones tan corta como
la que hemos citado, los dos dewterGstomos cordados muestran dis-
tintos patrones de liberacion del calcio, lo que sugiere que los dis-
tintos patrones estin relacionados més bien con el nimero y dura-
cion de los acontecimientos del desarrollo que requieren de sefales
de calcio.

SEGMENTACION Y PRIMERAS
FASES DEL DESARROLLO

Durante la segmentacion, el zigoto se divide reperidamente para
convertir la grande y pesada masa citopldsmica en un gran nimero
de células manejables llamadas blastémeros. No hay aumento de
tamafio durante este periodo, solamente subdivision de la masa, que
contingia hasta que se alcanza el ramafo normal de una célula somd-
tica. Al final de la segmentacion, el zigoto se ha dividido en cientos
o miles de células y se forma el estado de gistrula

Antes de que comience la segmentaci6n se puede observar un
efe polo animal-polo vegetativo en el embridn. Este eje existe porque
el vitelo, el alimento para el embrién en crecimiento, solamente se
encuentra en un extremo, lo que establece la polaridad del embrion.
El extremo con el vitelo es ] polo vegetativo, y el opuesto el polo
animal (Figura 8-7B); el polo animal contiene fundamentzlmente
citoplasma y muy poco vitelo. El efe polo animal-polo vegetativo pro-
porciona un sistema de referencia en el embrion. La segmentacion es.
generalmente una secuencia 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 cuatro, estas cuatro, ocho, y asi
sucesivamente. Durante cada divisién se hace patente en la célula un
surco de segmentacion. Este surco de segmentacion puede ser
paralelo o perpendicular al eje polo animal-polo vegetasivo.

Como afectan a la segmentacion la cantidad y
la distribucion del vitelo

La cantidad de vitelo en el polo vegetativo varia entre los distintos
taxones. Los huevos con muy poco vitelo distribuido uniforme-
mente (Figura 8-74, C, y E) se denominan isolecitos (Gr. isos,
igual, + lekithos, vitelo). Los huevos mesolecitos (Gr. mesos,
medio, + ekithos, vitelo) tienen una cantidad moderada de vitclo
concentrada en el polo vegetativo (Figura 8-7B), mientras que los
huevos telolecitos (Gr. felos, extremo, + lekithos, vitelo)
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Figura 8-7
Desarrollo inicial de una estrella de mar, una rana, un nemertino, un polio
¥ un ratén. Las zonas amarillas en los diagramas representan el 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 vitelo

La presencia de vitelo entorpece la segmentacion en distintos
grados; cuando hay poco vitelo, los surcos de segmentacion se

CAPITULO 8. Principios del desarrollo 163

extienden por completo a través del huevo en la segmentacion
holoblstica (Gr. holo, completo, + blastos, germen) (Figura 874,
B, Cy ). Cuando hay mucho vitelo, la segmentacion cs merobl:
tica (Gr. merus, parte, + blastos, germen), con las células sobre una
masa de vitelo sin dividir (Figura 8-7D). La segmentacion merob-
lastica es incompleta porque los surcos de segmentacion no pueden
progresar a través de la densa masa de vitelo, y se detienen en el
limite entre el citoplasma y el vitelo subyacente.

La segmentacién holoblastica se produce en huevos isolecitos, y
tiene lugar en los los tunicados, fos
los nemertinos y la mayoria de los moluscos, asi como en los marsu-
piales y los mamiferos placentarios, incluido ef hombre (Figura 8-74,
Cy B). Los huevos mesolecitos también se segmentan holobldstica-
mente, pero la segmentacion se produce mds lentamente por el
vitelo, dejando la zona vegetativa con unas pocas células grandes y
llenas de vitelo, mientras que la zona animal presenta muchas célu-
las pequedas. Los huevos de los anfibios (Figura 8-7B) ilustran este
proceso.

La segmentacion meroblstica tiene lugar en los huevos telole-
citos y centrolecitos. En los huevos telolecitos de las aves, los repti-
les, Ia mayoria de los peces, algunos anfibios, los moluscos cefalé-
podos y los mamiferos monotremas, la segmentacion queda
restringida al citoplasma de un estrecho disco sobre el vitelo (véase
el desarrollo def pollo en la Figura 8-7D). En los huevos centroleci-
t0s e los insectos y muchos olros artrdpodos, la scgmentacion cito-
plasmica estd limitada a una capa superficial del citoplasma libre de
vitelo, mientras que el citoplasma interno, con abundante vitelo, per-
manece sin segmentar (Figura 8-15).

La funcion del vitelo es nutrir al embrion. Cuando existe mucho
vitelo, como en los huevos telolecitos, las crias muesiran desarrollo
directo, pasando del embrion a un adulto en miniatura. Cuando hay
poco vitelo, como en los huevos isolecitos y mesolecitos, las crias
forman diversos estados larvarios, capaces de alimentarse por si mis-
mos. En este desarrollo indirecto, las larvas son distintas de los
adultos y deben sufrir una metamorfosis hasta el cuerpo del adulto
(Figura 8:8). Existe otra forma de compensar la ausencia de vitelo:
enla mayoria de los mamiferos, la madre nutre al embrion mediante
una placenta.

éQué podemos aprender del desarrollo?

Los bidlogos estudian el desarrollo por diferentes razones. Algunos
estudios se centran en comprender c6mo el zigoto, una tnica célula
de gran tamafio, puede dar lugar a la multitud de partes corporales

Comienza a formarse. Larvade
io

Gastrulacin el cuerpo larvari vida fibre

Figura 8-8

Desarrollo indirecto de un erizo de mar. Tras la gastrulacior

La larva comienza

la metamoriosis Erizo de mar adulto

desarrolla una larva nadadora, que se alimenta y crece en aguas oceanicas libres. La

larva sufrir una metamorfosis hasta un diminuto erizo benténico; este erizo se alimenta y crece, alcanzando la madurez sexual en esta forma.
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en un organismo. Ct los lel q
saber como la segmentacion divide el citoplasma, c6mo interactGan
las distintas células y como procede la expresion génica. Estos asuntos.
se tratan en las paginas 170 a 174

Oua razén para estudiar el desarrollo es estudiar los rasgos
comunes entre los organismos. Las caracteristicas comunes en los
‘mecanismos del desarrollo se tratan en la pagina 174, pero también
hay coincidencias entre los organismos en la secuencia de los suce-
505 del desarrollo. Todos los animales pluricelulares comienzan
como zigotos, y todos pasan por la segmentacion y los diversos esta-
dos subsecuentes. Los embriones de las esponjas, los caracoles y las
ranas se diferencian en un momento determinado para dar lugar a
adultos distintos. ;Cudndo se produce esta divergencia? No todos los
2igotos se segmentan de la misma forma, ;hay tipos de segmenta-
cion caracteristicos de grupos de animales en particular? Los tipos
de segmentacion caracterizan determinados grupos de animales,
pero la forma de la segmentaci6n se une a otros rasgos del desarro-
llo para constitir un conjunto de caracteres. Por tanto, es necesaria
una 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 34 filos de animales pluricelulares. Mejor que intentar des-
granar los detalles de los 34 filos, podemos interpretar estos flos
como variaciones de un nimero mucho menor de formas de desa-
rrollo. Los conjuntos de caracteres se tratan en la pigina 166 y en el
Capitulo 9.

PANORAMICA DEL DESARROLLO
TRAS LA SEGMENTACION

Blastulacién

La segmentaci6n subdivide la masa del zigoto hasta formar un grupo
de células llamado blastula (Gr. blastos, germen, + ula, pequedo)
(Figura 8-9). En los maniferos, el conjunto de células recibe el nom-
bre de blastocisto (Figura 8-13E). En la mayoria de los animales, las
células se disponen alrededor de una cavidad hueca llena de fluido
(Figura 89) denominada blastocele (Gr. biastas, germen, + koilos,
cavidad). Una bldstula hueca puede recibir el nombre de celoblds-
wla para distinguirla de una estereoblistula maciza; la exposicion
general que ofrecemos aqui asume que la blistula es hueca. En e
estado de blistula, el embrion se compone desde unos pocos cien-
t0s de células hasta varios miles, preparadas para el desarrollo sub-
secuente. Ha habido un gran incremento del contenido total de

S
Gastrula Se forma un tubo

DNA, ya que cada uno de los niicleos de las numerosas células hijas
contiene tnio DNA como el zigoto original. Sin embargo, el embrién
10 tiene ahora mayor tamafio que el zigoo.

La formacion de un estado de blistula, con su Gnica capa de
células, tiene lugar en los animales pluricelulares. En todos los ani-
males, excepto en las esponjas, el desarrollo contintia was ef estado
de bldstula hasta formar unz o dos hojas embrionarias mas en el
estado de gastrula. Se creia que las esponjas completaban su embrio-
‘génesis con s6lo una capa de células de fa blistula, pero recientes
trabajos demuestran que se generan capas externas e internas
mediante migracion celular en al menos algunas especies de espon-
jas (Figura 12-12). Es objeto de debate i tales capas son homdlogas
de las verdaderas hojas embrionarias de otros organismos. Estas
hojas embrionarias producen en Gltimo término todas las estructu-
ras del cuerpo del adulto; los derivados de las hojas embrionarias
de os vertebrados se muestran en la Figura 8-26

Gastrulacién y formacién de dos capas
embrionarias

La gastrulacion convierte Iz blistulz esférica en una estructura més
compleja y forma una segunda hoja embrionaria (Figura 8.9). Existen
variaciones en este proceso (pp. 167-170). En algunos casos se forma
una segunda capa cuando varias células migran al interior sin formar
una cavidad, pero generalmente un lado de la blistula se doblz hacia
adentro en un proceso conocido como invaginacion. Esta entrada
hacia el interior contina hasta que la superficie que se introduce se
extiende aproximadamente hasta un tercio de la distancia en el blas-
tocele, formando una nueva cavidad interna (Figura 8-9). Podemos
imaginarlo como un globo en el que hacemos presion por un lado;
la parte que empujamos forma una cavidad. Esta cavidad intema es la
cavidad digestiva, denominada arquénteron (Gr. archae, antiguo, +
enteron, tubo digestivo) o gastrocele (Gr. gaster, esiomago, + koilos,
cavidad), y se sitia en el interior del blastocele, ahora reducido. L
abertura del tubo digestivo, por la que comenzé el proceso, es el
blastoporo (Gr. blastos, germen, + poros, orificio)

El estado de gastrula (Gr. gaster, estomago, + ula, pequeic)
tiene dos capas: una externa que rodea al blastocele, llamada ecto-
dermo (Gr. ecto, extemo, + dervs, piel), y una capa intema, que
tapiza el twbo digesiivo, llamada endodermo (Gr. endon, dentro,
+ deros, piel). Al formar una imagen mental del proceso del desa-
rrollo, recuerde que los espacios o cavidades solamente pueden
definise por sus limites. Por ello, la cavidad digestiva es un espa-
cio definido por el epitelio que ia tapiza (Figura 8-9).

La cavidad celomética
se
‘endodermo y el ectodermo del mesodermo
Figura 8-9
i del desarrollo q la formacion de las tres hoj: y les que se i
adulto.
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Esta cavidad digestiva solamente se abre en el blastoporo, por lo
que se califica de ciega o incompleta. Cualquier cosa consumida por
un animal con un tubo digestivo ciego debe ser digerida por completo,
o los restos deben ser expulsados por la boca. Ciertos animales, por
ejemplo, las anémonas de mar o los gusanos planos, tienen un who
digestivo ciego. Sin embargo, la mayoria de los animales presentan un
tubo digestivo completo, con una segunda abertura, €l ano (Figura
89). Bl blastoporo forma la boca en organismos con un determinado
conjunto de caracteres del desarrollo, pero se convierte en el ano en
organismos que muestran otro conjunto de rasgos (Figura 8-10).

Formacién de un tubo digestivo completo
Cuando se forma un tbo digestivo completo, el movimiento hacia
dentro del arquénteron continda hasta que su extremo contacta con la
pared ectodérmica de la gastrula. La cavidad del arquénteron se
extiende a través del animal, y el ectodermo y el endodermo liegan a
enconuarse. Esto da lugar 2 un tubo endodérmico, el digesiivo, rodeado
por el blastocele y dentro a su vez del wbo ectodérmico formado por

"~ DEUTEROSTOMO

1 Sogmentacion radial

1 Segmentacién espiral

2 Embrion en mosaico

quita 2larvas
do 4 chlulas un Dlastomevo normales
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la pared del cverpo (Figura §-9). El tubo endodérmico tiene ahora dos
aberturas, el blastoporo, y una segunda abertura sin denominacion que
se formé al unirse el arquénteron con el ectodermo (Figura 89).

Formacion del mesodermo, la tercera
hoja embrionaria

1a gran mayoria de los animales pluricelulares pasan de una blistula
a una gastrula, con la formacion de dos hojas embrionarias. En una
de las muchas incoherencias de la terminologia biolégica, no existe
una denominacion para los organismos con una sola hoja embriona-
sia, pero los animales que poseen dos se llaman diblasticos (Gr.
diploos, doble, + blastos, germen). Son animales diblasticos las ané-
monas de mar y los ctendforos. La mayor parce de los animales tie-
nen una hoja embrionaria més y se conocen como triblésticos (L
1ris, wes, + blastos, germen).

La tercera hoja, el mesodermo (Gr. mesos, medio, + deros,
piel) se situard entre el ectodermo y el endodermo (Figura 8-9). I
mesodermo se puede formar de dos maneras:  partir de una zona
ventral cerca del labio del blastoporo aparecen
unas células que proliferan en el espacio entre
el arquénteron y la pared externa del cuerpo
(Figura 8-13C), o bien la region centrai de la
pared del arquénteron sobresale hacia fuera en
el espacio entre el arquénteron y la pared
externa del cuerpo (Figura 8-134). Indepen-
dientemente del método, las células iniciales
del mesodermo proceden del endodermo. En
unos pocos grupos, como los aafibios, parte de
Ia tercera capa de células procede del ecto-

dermo; esto se conoce como ectomesodermo

piel), para distinguirlo del verdadero

mesodermo, formado 2 partir del endodermo.
Al final de la gastrulacion, el ectodermo

cubre al embrion, y el mesodermo y el endo-

e Y e
%:’ =% /J\JE:) Eldosaral® (G ecto, exterior, + mesos, medio, + deros,
H - R

3Ei bastoporo da Iugaval ano,
secundariament

Futura
boca

Blastoporo intestino. Blastoporo  Boca’

dermo se encuentean en su interior (Figura 8.9)
Como resultado, las células tienen nuevas posi-
ciones y nuevos “vecinos”, con lo que las interac-
ciones enure las células  las hojas embrionarias
‘generardn nuevos rasgos del modelo corporal.

- 4E1 celoma se forma por ahuecamiento
(enterocelia) (esquizocelia)

Blastocel Celuma

i Evaqlnaubﬂ
del tubo digestivo

WMesodermo |

F|gura 8-10

del desarrollo en

4 El celoma se forma por ahuecamiento

Biastocsl Geloma
7N

anélidos, molusm,

Formacién del celoma

Un celoma (Gr. koilos, cavidad) es una cavi-
dad corporal limitada completamente por
mesodermo; la banda de mesodermo con su
celoma intemo se encuentra en el interior del

espacio ocupado previamente por el blastocele

(Figura 89). ;Como ocurre esto? Durante la
gastrulacion, el blastocele es ocupado, parcial
o totalmente, por el mesodermo. La cavidad
celomitica aparece en el mesodermo por uno
de los dos siguientes procesos: esquizocelia o
enterocelia. Estos métodos se tratan mis ade-
s lantey en la pigina 169. Un celoma formado

etc) y muy
vertebrados. La segmentacion en tos mamiteron 1 rotacional, antes que radial; en o reptiles,

por esquizocelia es funcionalmente equiva-

las aves y muchos peces, la segmentacion es discoidal. Los vertebrados también han desarrollado  lente a otro formado por enterocelia. EI pro-

un mecanismo derivado de formacién del celoma, que es basicamente esquizocélico.

ceso por el que se forma el celoma es un
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caricter heredado que resulta fitil para agrupar animales de acuerdo
con los conjuntos de caracteres del desarrollo mencionados ante-
riormente.

Cuando se completa la formacién del celoma, el cuerpo tiene
tres hojas embrionarias y dos cavidades (Figura 8-9). Una cavidad
es el wbo digestivo, y [a otra es la cavidad celomitica, llena de
liquido. El celoma, limitado por paredes mesodérmicas, ha ocu-
pado por completo el blastocele. El mesodermo que rodea al
celoma producird eventualmente capas de masculos, entre otras
estructuras.

CONJUNTOS DE CARACTERES
DEL DESARROLLO

Existen dos grandes geupos de animales triblisticos, los protésto-
mos y los deuteréstomos. Estos grupos se distinguen por un con-
junto de cuatro caracteres del desarrollo: (1) posicion radial o espiral
de las células durante la segmentacion, (2) segmentacion del cito-
plasma reguladora o en mosaico, (3) destino del blastoporo para dar
lugar a Ia boca o al ano, y (4) formacién del celoma esquizocélica o
enterocélica. Los moluscos, las lombrices y muchos otros pertenecen
2 los protéstomos. Las estrellas de mar, los peces y las ranas, entre
otros, son deuteréstomos.

Desarrollo de los deuteréstomos
Patrones de segmentacion

La segmentacién radial (Figura 8-10) recibe este nombre porque
Ias células embrionarias se disponen con una simetria radial con res-
pecto al cje polo animal-polo vegerativo. En la segmentacion radial
de las estrellas de mar el primer plano de division pasa exacamente
por el eje, dando lugar a dos células hijas idénticas (llamadas blast6-
meros). En la segunda division se forman surcos simultdneamente en
los dos blasiomeros, también paralelos al eje polo animal -polo vege-
tativo, pero perpendiculares 2l surco de la primera division. Los
siguientes surcos se forman a la vez en los cuatro blastémeros hijos,
esta vez perpendiculares al eje polo animal-polo vegetativo, produ-
ciendo dos filas de cuatro células cada una. Cada hilera de células se
sitdia exactamente sobre las células de Ia hilera subyacente (Figura
8-10). Las divisiones subsiguientes dan como resuliado un embrion
compuesto por varias hileras de células.

Una segunda caracteristica de la segmentacion se refiere al des-
tino de blastomeros aislados y del citoplasma que contienen. Este
rasgo no cobrd importancia hasta que los bidlogos llevaron a cabo
experimentos con embriones al comienzo de la segmentacion. Ima-
ginemos un embrién en el estado e cuatro células (Figura 8-10). En
Gltimo término, todas las células de un organismo derivan de estas
cuatro, pero euindo quedan determinados los productos de cada
una de ellas? Si se quita una célula del grupo zpuede el resto seguir
desarrolldndose hasta formar un organismo normal?

La mayoria de los deuterdstomos tienen un desarrollo regula-
dor, en el que l destino de cada célula depende més de sus interac-
ciones con las células vecinas que de la porcion de citoplasma que
recibe durante la segmentacion. En estos embriones, y al menos al
principio del desarrollo, cada célula es capaz de dar lugar 3 un
embrién completo si se Ia separa del resto (Figura 8-11). En otras
palabras, un blasiémero temprano tiene originalmente la capacidad
de seguir mis de un paton de diferenciacion, pero la interaccion

con otras células limita sus posibilidades. Si un blastomero resulta
eliminado de un embri6n temprano, el resto de los blastmeros pue-
den alterar sus destinos normales para compensar la pérdida y dar
lugar a un embrion completo. Esta capacidad de adaptacion se deno-
mina desarrollo regulador.

Destino del blastoporo

Un embrion deuterdstomo (Gr. deuteros, segundo, + stoma, boca)
pasa por los estados de blastula y gastrula, y forma un tubo digestivo
completo. E! blastoporo forma el ano, y una segunda abertura, sin
denominacién, da lugar a la boca, como indica la etimologia del
nombre del grupo.

Formacion del celoma

La tiltima caracteristica de los deuterGstomos esti relacionada con
el origen del celoma. En la enterocelia (Gr. enteron, tbo digesiivo,
+ koilos, cavidad), el mesodermo y el celoma se forman a la vez. En
1a enterocelia, la gastrulacion comienza en un lado de la gistrula que
se introduce en el interior, para consitir el arquénteron o cavidad
digestiva. Conforme el arquénteron continia creciendo hacia dentro,
sus paredes laterales se expanden formando un compartimiento celo-
mtico semejante a un saco (Figura 8-10). El compartimiento celomi-
tico se desprende para constituir un espacio limitado por el
mesodermio que rodea al tubo digestivo (Figura 8-10). En este espa-
cio se acumula liquido. Obsérvese que las células que forman
el celoma durante la enterocelia proceden de una region

A Regulador (erizodemar) | B Mosaico (molusco)

D Q

Larvas defectuosas |
Larvas normales (piiteos) |

Figura 8-11

y Cada
uno de los blastomeros iniciales (como los del erizo de man), cuando
e separa da s dems, forma una peduena 1ana pliteo. 8, Derrollo
en mosaico. En un molusco, cuando los blastomeros se separan, cada
uno da lugar a una parte del embrién. €l mayor tamario de algunas de
las larvas defectuosas es debido a la formacion de un I8bulo polar (P),

polo vegetativo, q ani

este blastomero.
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del endodermo distinta de la que configura el celoma durante la
esquizocelia (Figura 8-10),

Ejemplos del desarrollo de los deuteréstomos
Las lineas generales del desarrollo de los deurerdstomos que acaba-
mos de ver varian en ciettos detalles segiin cl animal estudiado. La
presencia de grandes cantidades de vitelo en algunos embriones com-
plica ademds la secuencia del desarrollo. Unos pocos ejemplos de
secuencias especificas ilustrardn esta variacion.

enla de los
mos El patron tipico de los deuteréstomos es la segmentacion
radial, pero las ascidias (cordados tunicados) presentan segmen-
tacién bilateral. En los huevos de las ascidias, el eje anteropos-
terior queda definido antes de la fecundacion por la distribucién
asimétrica de diversos componentes del citoplasma (Figura 8-12)
El primer surco de division pasa por el eje polo animal-polo
vegetativo, dividiendo el citoplasma asimétrico por igual entre
los dos primeros blastomeros. De esta forma, la primera division
separa en el embrion sus futuras mitades izquierda y derecha,
lo que establece su simeuta bilateral (de aqui la denominacién
de segmentacion holoblastica bilateral). Cada sucesiva division se
orienta de acuerdo con este plano de simetria, de manera 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.

L2 mayoria de los mamiferos poseen huevos isolecitos y un tipo
de segmentacion exclusivo, que recibe el calificativo de rotacional,
debido a la orientacién respectiva de los blastomeros durane la segunda
division de la segmentacion (véase el desarrollo del raton en la Figura
8-7E). La segmentacion en los mamiferos es mis lenta que en cualquier
otro grupo animal. En Ia especie humana, la primera division se com-
pleta unas 36 horas después de la fecundacion (en cambio, < los eri-
208 de mar tarda aproximadamente una hora y media), y las divisiones
subsiguientes se suceden a intervalos de 12 @ 24 horas. Como en
‘muchos otros animales, el primer plano de divisién en la segmentacion
sigue el eje polo animal-polo vegetativo y forma un embrion de dos
células. Sin embargo, durante la segunda divisien uno de estos blasto-
meros se divide meridionalmente (es decir, por el cje polo animal-polo
vegetativo), mientras que el otro o hace ecuatorialmente (perpendicu-
larmente al eje polo animal-polo vegetaiivo). De esta forma, ¢l plano de
division de un blastomero gira 90 grados con respecto al del otro blas-
térmero, de donde deriva la denominacion de segmentacion rotacional.
Ademis, las primeras divisiones son asincrénicas; no todos los blasi-
meros se dividen a la vez. Por ello, los embriones de los mamiferos no
crecen regularmente de dos a cuatro y a ocho blastémeros, sino que
muchas veces contienen un namero impar de células. Tras la

Figura 8-12

Segmentacion

teral en embriones de ascidia. La primera division de la segmentacién
reparte el citoplasma, distribuido asimétricamente, por igual entre los dos primeros
blastomeros, estableciendo los futuros lados derecho e izquierdo del animal adulto. La
simetria bilateral del embrién se mantiene en las divisiones subsiguientes.
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tercera division, las células adoptan repentinamente una configura-
cién muy apretada, que se estabiliza mediante uniones celulares estre-
chas entre las células exiernas del embrion. Estas células externas
constituyen ¢ trofoblasto, que no es parte del embrién en s misino,
sino que formard la porcion embrionasia de la placenta cuando el
embri6n se implanie en la pared werinn. Las células que dan lugar
al enbrion prop: dicho son las del interior,
‘masa celular interna (vedse el esiado de blastula en la Figura 8-138)
Los zigotos telolecitos de los reptiles, ls aves y la mayoria de
Ios peces se dividen por segmentacién discoidal. Debido a fa gran
masa de vitelo de estos huevos meroblsticos, Ia segmentacion estd
limitada a un pequefio disco de citoplasma situado sobre una gran
esfera de vitelo (véase el desarrollo del pollo, Figura 8-7D). Los pri-
meros surcos de la segmentacion dividen este disco de citoplasma
para dar lugar a una tinica capa de células llamada blastodermo. Las
siguientes divisiones escinden el blastodermo en cinco o seis capas
de células (Figura 8-13D).

en la de los
mos  En las estrellas de mar, la gastrulacion comienza cuando
todo el polo vegetativo de la blistula se aplana hasta consti-
wir la placa vegetativa (una limina de tejido epitelial). A esto
le sigue un proceso llamado invaginacién, en el que la piaca
vegetativa se pliega hacia dentro y se extiende en el interior del
blastocele aproximadamente un tercio de su longitud, creando
el arquénteron (Figura 8-134). La formacion del celoma es una
enterocelia tipica. A medida que el arquénteron continda inva-
ginandose hacia el polo animal, su extremo anterior se expande
en dos di las vesiculas i que
se separan posteriormente para dar lugar a los compartimientos
celomiticos izquierdo y derecho (Figura 8-13A),

El ectodermo dard lugar al epitelio de ka superficie corporal y al
sistema nervioso. El endodermo se convertird en cpitelio digestivo.
Las insaculaciones del arquénteron son el origen del mesodermo.
Esta tercera hoja embrionaria formard el sistema muscular, el repro-
ductor, el peritoneo (que tapiza las cavidades celomiticas) y las pla-
cas calciireas del endoesqueleto de la estrella de mar.

Las ranas son deuteréstomos con segmentacion radial, pero los
‘movimientos morfogenéticos de gastrulacion csian influidos en gran
manera por la masa de vitelo inerte del hemisferio vegerativo del
embrion. Las divisiones de Iz segmentacion quedan retardadas en este
hemisferio, de forma que la blistula resultante consiste en numerosas
células de pequeiio tamailo en el polo animal, y unas pocas células
muy grandes en ef polo vegetativo (Figuras 8-7B y 8-13B). La gasirula-
ci6n en los anfibios comienza cuando las células situadas en el futuro
dorso del embrién comienzan a hundirse hacia el interior (invagi-
narse) hasta constituir un blastoporo en forma de hendidura. Asi, af
igual que en las estrellas de mar, la formacion del
arquénteron se inicia por una invaginacion, pero la gas-
trulacién de los anfibios comienza en la zona marginal
de la bléstula, donde se unen los hemisferios animal
¥ vegetativo y donde hay menos vitelo que en el polo
Vegetativo. La gastrulacion progresa conforme las capas
de células de esta zona marginal se pliegan hacia den-
tro sobre el labio del blastoporo y emigran al interior
de la gastrula para formar el mesodermo y el endo-
dermo (véase la figura introductoria del Capitulo,
p. 158). Las tres liminas asi formadas constituyen las
capas estructurales primarias que tienen papeles crucia-
les en la posterior diferenciacion del embrion.

168 PARTE DOS  Continuidad y cvolucién de la vida animal

A Estrella de mar

Arquénteron

. Biastoporo
Fa L (da lugar
Bidstula Géstrula  alano)

B Rana
ﬁh«k’memﬂ i
i
i Taponce
Fe o
Gastula  (basioporo)

Blastoporo
i . = lugar
Bléstula Géstula b
"D Pollo
Biastocele Linea
primia

/yq 5 ‘>~»\>;/Células en

- racion

Bléstula

=" vitdo

| E Ratén

Linea primitiva

18 horas
Hipoblasto
‘Espacio subgerminal
e Nolocorda £ oomo
superficial
25 horas
Esbozo del
‘corazén
28 horas
Tubo cardiaco
en formacién
Figura 8-14

Masa celular interna

Células en
migracién

.~ Saco vitelino
Gastrula Endodermo,

Blastula
(blastocisto)

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.

En los embriones de aves y repiles (Figura 8-13D), la gasirula-
cién comienza con un engrosamiento del blastodermo en el extremo
caudal del embrion, que migra hacia delante para formar la linea
primitiva (Figura 8-149). Fsta se convierte en el eje anteroposterior
del embrion y en el centro del crecimiento temprano. La linca primi-
tiva es homologa a la 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 las que se encuentra el blastocele. Las células de la capa supe-
rior, 0 epiblasto, migran como una ldmina hacia la linea primitiva, se
enrollan sobre el borde y se introducen como células individuales en
el blastocele. Estas células migradoras se scparan en dos

1 polto de la region de
i del corazon a a5 18, 35, 28 horas de icubacion.

corrientes: una, que se dirige hacia zonas profundas, desplaza al
hipoblasto a lo largo de la linea media y forma el endodermo; la
oua corriente se mueve entre el epiblasio y el hipoblasto para dar
origen al mesodermo. Las células de la superficie del embrion cons-
tituyen el ectodermo. El embrion ya presenta tres capas embriona-
rias, que en este momento tienen forma de hojas o liminas, con el
ectodermo encima y el endodermo debajo. Esta disposicion cambia,
sin embargo, cuando las tres capas embrionarias se separan del
vitelo subyacente (Figura 8-14) doblindose hacia abajo para formar
un embrion trilaminar, que se independiza del vitelo excepto por
un pedinculo laminar en el centro del organismo en formacién
(Figura 8-22).

L2 gastrulacién en los mamiferos es muy similar a la de las aves
¥ reptiles (Figura 8-13). Los movimientos de la gastrulacion en la
masa interna de las células producen una linea primitiva. Las células
del epiblasto se mueven medialmente a través de la linea primitiva
hacia el interior el blastocele, y a continuacién células aisladas
migran lateralmente a través del blastocele para formar el mesodermo
y el endodermo. Las células del endodermo (derivadas del hipo-
blasto) forman un saco vitelino desprovisio de vitelo, ya que los
embriones de mamifero obtienen los nutrientes directamente de la
madre a través de la placenta.
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Los anfibios, los reptiles y las aves, que tienen cantidades de
yitelo moderadas o grandes concentradas en el polo vegetativo del
embrion, han desarrollado patrones de gastrulacion derivados, en
Jos que el vitelo no interviene en el proceso. El vitelo es un impe-
dimento para la gastrulacién, y consecuentemente, ésta se produce
alrededor (anfibios) o por encima (reptiles y aves) del vitelo vege-
{ativo. Los huevos de los mamiferos son isolecitos, por lo que
podia esperarse que presentasen un modelo de gastrulacion simi-
Jar al de las estrellas de mar. En vez de ello, tienen un patrén mas
cercano al de los huevos telolecitos. La mejor explicacion para ello
es ¢l linaje comin con aves y repiles. Los reptiles, las aves y los
mamiferos comparten un antecesor comiin cuyos huevos eran
telolecitos. Por ello, los tres grupos heredaron sus respectivos
patrones de gastrulacion de dicho antecesor y los mamiferos desa-
rrollaron después huevos isolecitos pero manteniendo el modelo
telolecito.

Una complicacion adicional de los vertebrados es que la for-
macion del celoma se produce por una forma modificada de esqui-
zocelia (Figura 810, no por enterocelia. Los cordados invertebrados
forman su celoma por enterocelia, como es tipico de los deuterssto-
mos.

Desarrollo de los protéstomos
Patrones de segmentacion
La segmentacién espiral (Figura 8.10) se da en la mayoria de los
protGstomos. Se diferencia en dos importantes aspectos de la radial:
en vez de dividirse segin planos paralelos o perpendiculares al eje
polo animal-polo vegetativo, el huevo se divide oblicuamente con
respecto a dicho eje, dando lugar tipicamente a cuartetos de células
que se sitdan, no unas sobre otras, sino sobre 10s succos que separan
las células contiguas, es decir, al tresbolillo. Esto hace que la capa
superior de células aparezca desplazada (como en una espiral) con
relacin a la capa inferior de células (Figura 8-10). Ademds, los hue-
vos con segmentacion espiral “empaquetan” sus células como pom-
pas de jabon, mucho mas estrechamente de lo que lo hacen los
embriones con segmentacion radial, cuyas células simplemente s
tocan unas a otras (Figura 8-10).

El desarrollo en mosaico caracteriza 2 la mayoria de los pro-
1ostomos (Figura 8-10). En €, el destino celular estd
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Formacion del celoma

En los prot6stomos se forma una banda de tejido mesodérmico alre-
dedor del wbo digestivo antes de que aparezca el celoma. Cuando
exise, la cavidad celomancz se forma por esquizocelia. Para formar

lulas 2 surgen del
hmo del blas(opum mgum 8-10) y se desplazan, por ingresién, al
espacio entre las paredes del arquénteron (endodermo) y la pared
externa del cuerpo (ectodermo). Estas células se dividen y producen
nuevas células, denominadas precursores mesodérmicos, entre las
dos capas celulares existentes (Figura 8-13C). Al proliferar, estas
células constituyen el mesodermo. Los embriclogos han estudiado
detalladamente los linajes celulares y han establecido que en
muchos organismos con segmentacién espiral, como los platelmintos,
! ¥ i estos prect odér-

micos proceden de un gran blstomero, denominado célula 4d, que
se encuentra en los embriones de entee 29 y 64 células.

Algunos embriones no desarrollan un celoma. Los platelmintos
como Planaria llegan hasta el estado de géstrula temprana y for-
man una hoja mesodérmica como acabamos de describir. El
mesodermo ocupa por completo el blastocele y nunca aparece un
celoma (Figura 9-3). Los animales sin celoma se denominan acelo-
‘mados. En otros protostomos, el mesodermo s6lo tapiza una cara
del blstocele, dejando una cavidad blastocélica llena de fluido
adyacente al wbo digestivo (Figura 9-3). Esta cavidad que rodea al
digesiivo recibe ¢l nombre de pseudoceloma (Gr. pseudss, falso,
+ koilos, cavidad); estd limitado en su cara interna por el epitelio
digestivo, y en su cara externa por una capa de mesodermo yuxta-
puesta al ectodermo. De esta forma, el pseudoceloma slo tiene
mesodermo en un lado, mientras que un verdadero celoma es una
cavidad liena de liquido limitada completamente por mesodermo
(Figura 9-3). Los modelos corporales acelomado y pseudocelomado
se tratan con detalle en el Capitulo 9

n los celomados protGstomos, como las lombrices de tierra y
los moluscos, Ia hoja mesodérmica se forma como acabamos de des-
cribis, y el celoma se origina por esquizocelia (Gr. schizein, separar,
+ koilos, cavidad). El celoma aparece, como indica su etimologia,
cuando la banda mesodérmica alrededor del tubo digestivo se abre
por el centro y se llena de liquido (Figura 8-10).

por la distribuci6n en el citoplasma del huevo de ciertas proteinas

de desarrollo pr
Los se dividen en dos clados. Uno de ellos, los pro-

¥ RNA mensajeros
Conforme progresa la segmentacion, estos determinantes morfoge-
néticos se distribuyen desigualmente entre las células. Cuando un
blastémero determinado sc aisla del resto del embrion, sigue for-
mando las esucturas caracteristicas definidas por los determinan-
tes morfogenéticos que contiene (Figura 8-11). Si falta un blast-
mero en particular, ¢l ariimal carece de las estructuras normalmente
formadas por dicho blastémero, por lo que no puede desarrollarse
con normalidad. Este patrén se denomina desarrollo en mosaico,
n parece ser un mosaico de partes autodiferencia-

Destino del blastoporo

Un protéstomo (Gr. protos, primero, + stoma, boca) recibe este
nombre porque el blasioporo da lugar a la boca, y Ia segunda aber-
tura, sin denominacion, se convierte en el ano.

téstomos lofotrocozoos, contiene a los gusanos segmentados, 2
fos moluscos (caracoles, babosas, pulpos y demis) y a otros taxones
menos conocidos. El nombre de este clado hace referencia a dos
rasgos presentes en algunos miembros del grupo, una corona de
tentéculos con forma de herradura llamada loféforo (pp. 324-328),
¥ una larva trocéfora (p. 337). Los lofotrocozoos presentan [os
cuatro rasgos protéstomos que ya hemos descrito (Figura 8-10).
Generalmente forman el mesodermo a partir de la célula 4d.

El oro clado, los protéstomos ecdisozoos, incluye a los
artiépodos (insectos, arafas, cangrejos y sus parientes), los gusa-
nos redondos  otros taxones que mudan su exoesqueleto. El nom-
bre de este clado hace referencia a la muda cuticular, la ecdisis
(Gr. ekdyo, desnudar, pelar).

Variaciones en la i6n de La
segmentacién espiral es tipica de los protéstomos, pero una clase
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Segmentacién superficial en un embrién de Drosophila.

el nicleo del zig i el endopl: ico en vitelo,
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estado de bléstula de otros embriones.

de moluscos muy especializada, los Cefalpodos, tiene una seg-
mentacién bilateral, como la de las ascidias, unos cordados (p.
167, Figura 8-12). Los pulpos, los calamares y las sepias pertene-
cena los Cefalopodos.

Muchos ecdisozoos no presentan segmentacion espiral; en algu-
n0s, la segmentacion es radial y en otros, como en los insectos, la
segmentacion no es ni espiral ni radial

Los huevos centrolecitos de los insectos sufren una segmenta-
<ién superficial (Figura 8-15), en la que una masa de vitelo central
restringe la segmentacion al borde citoplismico del huevo. Este
patrén es muy raro, porque la division del citoplasma (citocinesis)
70 se produce hasta que han tenido lugar muchos ciclos de division
nuclear. Tras aproximadamente ocho ciclos mitéticos sin divisién del
citoplasma (o que da lugar a 256 nicleos), los niicleos migran  la
periferia del huevo, libre de vitelo. Unos pocos nicleos en el extremo
posterior del huevo quedan rodeados de citoplasma para formar las
células polares, que darin lugar a las células germinales del adulto.
Después, toda la membrana plasmitica del huevo se pliega hacia
dentro, aislando cada nicleo en una Gnica 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

entre las células hijas. Segiin esta idea, el genoma se iba rompiendo
gradualmente, aislindose en unidades cada vez més pequefas hasta
que finalmente quedaba solamente la informacion necesaria para los
rasgos caracteristicos de un Gnico tipo celular. Esto se conoci6 como
la hiptesis de Roux-Weismann, en honor a los dos embrislogos
alemanes que desarrollaron el concepto.

Sin embargo, en 1892 Hans Driesch descubri6 que si se separan
las dos células de un embrién de erizo de mar, ambas daban lugar a
larvas normales. Driesch dedujo que ambas células contenian toda la
informacion genética del zigoto original. Sin embargo, eso no fue
suficiente para muchos, ya que todavia gran cantidad de embridlo-
80s pensaron que, incluso aunque todas las células contuvieran
genomas completos, los niicieos deberian modificarse progresiva-
mente de alguna manera para deshacerse de la informacién que no
fuera necesaria en el desarrollo de las células especializadas,

Los esfuerzos de Hans Driesch para alterar el desarrollo del huevo
fueron descritos poéticamente por Peattie: *He aqui a Driesch suje-
tando entre dos placas de vidrio huevos del erizo de mar favorito

para la segmentacion, este proceso evita la division del mismo, limi-
tando la particion del citoplasma a las zonas que no lo poseen.

Variaci enla delos En
la mayoria de los todas las células del

de Loeb, y i de todos los
modos posibles. Y cuando finalmente dejo de abusar de ellos,ini
ciaron su desarrollo normal y ordenzadamente. ;Se puede concebir
una miquina, preguntaba Driesch, que pudiera ser volcada, sus par-
tes desarmadas y trasiocadas, y que todavia funcionara con normali-

derivan de la célula 4d (p. 169); sin embargo, en algunos nemer-
tinos (Figura 8-13C), el mesodermo deriva de un blastomero tem-
prano. En muchos protostomos ecdisozoos es dificil determinar
el origen del mesodermo, debido a la modificacién de los patro-
nes de segmentacién.

MECANISMOS DE DESARROLLO

Equivalencia nuclear

£Como genera el embrion en desarrollo la multitud de tipos celulares
de un organismo multicelular a partic del simple nicleo diploide del
zigote? Para muchos embriclogos del siglo xx solamente parecia
haber una respuesta posible: conforme s sucedian las divisiones
celulares, el material hereditario tenia que dividirse desigualmente

dad? Es i Pero podemos decir del huevo, fecundado o
10, que aloja vida latente, con todas Ias potencialidades presumidas
por Aristéieles y con todos los suefios del escultor sobre las formas,
i, y con todo el poder de su brazo.” De Peattie, D.C. 1935. An
Almanac for Moderns. New Yok, G. P. Putnam Sons.

Con el cambio de siglo, Hans Spemann introdujo un nuevo
punto de vista para comprobar Iz hipdesis de Roux-Weismann, Spe-
mann puso ligaduras de cabello humano alrededor de huevos de
trit6n cuando estaban a punto de dividirse; las apret6 hasta que los
huevos estaban casi, pero no del todo, separados en dos mitades. EI
niicleo quedaba solamente en una mitad del huevo parciaimente
dividido; el otro lado permanecia anucleado, conteniendo solamente
citoplasma. El zigoto complet6 su primera division de segmentacion
solamente en el lado que contenia el nicleo; la mitad anucleada
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permanecia sin dividirse. Eventualmente, cuando el lado nucleado
se habia dividido en 16 células, uno de los niicleos de la segmenta-
cion emigré atravesando el delgado puente citoplismico hasta el
lado anucleado. Inmediatamente este lado empez6 a dividirse y se
desarroll6 normalmente.

Sin embargo, Spemann observ que a veces la mitad nucleada
del embri6n se desarroliaba solamente como una especie de esfera
anormal de un tejido “gelatinoso”. La explicacion, segin descubrio
spemann, depende de fa posicion de la media luna gris o creciente
gris, un drea libre de pigmentos que aparece en la Figura 8-7B. El
creciente gris es necesario para el desarrollo normal porque es el
precursor del organizador de Spemann del que se habla en la intro-
duccién de este capitulo (p.158).

El experimento de Spemann demostro que cada blastmero
contiene suficiente informacion genética para el desarrollo de un
animal completo. En 1938 propuso ofro experimento que demostra-
ria que incluso las células somticas de un adulto contienen un
genoma completo. Ef experimento, que Spemann califico de “aigo
fandstico” para la época, supondria extraer el nicleo de una célula
huevo y sustituirlo por el niicleo de una célula somitica de un indi-
viduo distinto. Si todas las células contuvieran | misma informacion
genética que el zigoto, el embrion deberia desarrollarse como un
individuo genéticamente idéntico a aquel del que procedia el
nicleo. Hubo que esperar varias décadas para resolver las dificulta-
des técnicas, pero el experimento se llevé a cabo con éxito en anfi-
bios, y hoy puede realizarse en diversos animales. Actualmente, el
proceso se conoce familiarmente como clonacién. Uno de los
‘mamiferos clonados més famosos, la oveja Dolly, obtuvo el material
genético de su niicleo de las glindulas mamarias de una oveja de
seis afios de edad

Si todos los nicleos son equivalentes, zqué hace que algunas
células se desarrollen como neuronas y otras como células muscula-
res? En la mayoria de los animales, excepto en los insectos, hay dos
formas fundamentales por las que las células alcanzan diferentes
destinos durante el desarrollo: (1) separacion citoplésmica de
moléculas determinantes durante la segmentacion y (2) interaccién
entre células vecinas (interacciones inductivas). Todos los animales
wilizan ambos mecanismos en cierta medida para producir distintos
tipos celulares. Sin embargo, en algunos animales domina la espec
ficacién citoplismica, mientras que en otros prevalecen las interac-
ciones inductivas.

Especificacién citoplasmica

Un huevo fecundado contiene componentes citoplasmicos distribui-
dos rregularmente en su interior Se cree que estos disintos compo-
nentes contienen que
controlan la diferenciacién de la célula hacia un determinado tipo
celular. Estos determinantes morfogenéticos se encuentran reparti-
dos enre distintos blastomeros como resultado de la segmentacion,
de forma que ¢l destino de cada célula queda especificado por el
tipo de citoplasma que adquiere durante el desarrollo (véase el desa-
trollo en mosaico, p. 169).

Este proceso es especialmente evidente (y ficilmente observa-
Dle) en algunas especies de tunicados en los que el huevo fecun-
dado contiene hasta cinco tipos de citoplasma de distintos colores
(Figura 8-12). Estos citoplasmas coloreados se separan en diferentes
blastomeros que forman, en consecuencia, distintos tejidos y 6rga-
nos. Por ejemplo, el citoplasma amarillo da lugar a células muscula-
res, mientras que el citoplasma ecuatorial gris produce la notocorda
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el tubo neural. El citoplasma claro forma Ia epidermis larvaria y el
citoplasma vegetativo gris da lugar al tubo digestivo.

Induccién embrionaria

1a induccién, o capacidad de algunas células de provocar una res-
puesta especifica para el desarrollo de otras, es un fenomeno muy
extendido en el desarrollo. Los experimentos cldsicos, citados cn la
inteoduccién de la p. 158, fueron hechos publicos por Hans Spe-
mann y Hilde Mangold en 1924. Cuando un pedazo del labio dorsal
del blastoporo de una gistrula de salamandra sc traslada a una posi-
cion lateral o ventral en otra gdstrula, se invagina y desarrolla una
notocorda y somitos musculares. También induce al ectodermo del

ospedador a formar un tubo neural. Eventualmente se desarrolla un
sistema completo de 6rganos donde se ha colocado el injerto, que
puede crecer hasta formar un embrién secundario casi completo
(Figura 8-16). Esta criatura estd compuesta en parte de tejido injer-
tado y en parte de tejido inducido por el injerto.

Pronto se descubrié que s6lo los injertos del reborde dorsal del
biastoporo son capaces de inducir la formacion de un embrion
secundario completo o casi completo. Esta zona corresponde a
dreas presuntivas de la notocorda, somitos musculares y placa pre-
cordal (p. 500). Y también se ha sabido que solamente el ectodermo
del huésped puede desarrollar un sistema nervioso en el
injerto, y que la capacidad reactiva es mixima en el estado precoz
de gastrula y declina cuando el embrion recipiendario se hace mis
vieo.

Spemann llamo or, ario al drea del reborde dorsal
del blastoporo, puesto que esta era la dnica region capaz de inducir el
desarrollo de un embrién completo en el huésped. Asimismo, llamé al
proceso induccién primaria, porque crey6 que se trataba del primer

Mesodermo que se descarta,
opuesto al fabio dorsal

>
Mesodermo donante
del labio dorsal

Cresta neural Notocorda Notocorda
imari lotocorda primaria  SeCU
e y desarrollo Y ﬂesamfﬂu
eural

l‘p 4
Desarrollo neural
indario

secur

Figura 8-16

Experimento del organizador primario e Spemann y Mangold.
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suceso inductivo del desarrollo. Estudios posteriores demostraron que

la formacion de patrones en ef embrién. Algunos determinan el eje

muchos otros Ilpoa celulares se originan por inductivas,
un proceso denominado induccién secundaria.
Genemlmeme, las células que se han diferenciado actdan como
inductoras de otras, indiferenciadas y adyacentes. La secuencia tem-
poral es importante. Una vez que un inductor primario pone en
marcha un patron especifico de desarrollo de un tejido, le siguen
numerosas inducciones secundarias. Lo que resulta es un patrén
secuencial de desarrollo que implica no sélo a inductores, sino tam-
bién a movimientos celulares, cambios en las propiedades adhesi-
vas de la célula y proliferacion celular. No hay un pauén de control
general que dirija et desarrollo, sino més bien una secuencia de
patrones locales en los que cada paso en desarrollo es una subuni-
dad del otro. Al demostrar que cada etapa de la jerarquia del desa-
mrollo es un paso preliminar necesario para la siguiente, los experi-
mentos de induccién de Hans Spemann se cuentan entre loj
acontecimientos mds importantes de la embriologia experimental.

EXPRESION GENICA DURANTE
EL DESARROLLO

Como cada célula, con escasas excepciones, recibe ¢l mismo mate-
sial genético, la especificidad y la induccion citopldsmicas deben
implicar la activacion de diferentes combinaciones de genes en dis-
tintas células. Por tanto, la comprension del desarrollo embrionario
es, en iltimo término, un problema de de los procesos

El gen short. conduce al desarrollo de las
estructuras ventrales, como el cordon nervioso.

Uno de los descubrimientos mis interesantes de la genética del
desarrollo ha sido que los genes del desarrollo de los vertebrados y de
otros muchos animales son similares a los de Drosophila; y se mantie-
nen en una amplia gama de animales. Hay un gen parecido a bicoide
que interviene en la formacion de patrones en los vertebrados. Sin
embargo, en los vertebrados, dicho gen, denominado Pizx2, determina
Ia posicién de ciertos Grganos intemos en ambos lados del cuerpo. Las
muraciones del Pitx2 en ranas, pollos y ratones pueden hacer que el
corazén y el estémago apacezcan en el lado derecho, en lugar de en ¢
izquierdo. Tales mutaciones podrian ser también responsables de la
inversion en la posicién de 6rganos que a veces ocurre en los seres
humanos. Pitx2 es a su vez activado por una proteina producida por el
gen sonic hedgebog (Shh), similar 2 un gen de Drosophila llamado hed-
gehog (el nombre *hedgehog, erizo o puercoespin en inglés, hace refe-
rencia al aspecto hirsuto de las moscas que carecen del gen. “Sonic' e
el nombre de un personaje de videojuegos, Sonic the Hedgehog). En los
vertebrados, soric hedgehog solamente esti activo en el lado izquierdo
del extremo anterior e la linea primitiva (Figura 8-13). Short gastrula-
tion también tiene su equivalente en los vertebrados, el gen chordin,
que produce una de las proteinas del organizador de Spemann.

En Drosophila, 2! igual que en otros artt6podos, en los anélidos,
en los cordados y en otros cuantos grupos, hay un importante aspecto
de la formacion de patrones a lo largo del eje anteroposterior: la seg-

genéticos implicados. No es sorprendente que la genérica del desa-
rmollo se estudiara en primer lugar en el organismo modelo favorito
de los genetistas, la mosca de la fruta Drosopbila. Estos estudios se
han repetido en otros animales, como el nematodo Caenorbabditis
elegans, el pez cebra Danio rerio, la rana Xenopus laevis, el pollo
Gallus gallus y el rat6n Mus musculus. Estas investigaciones sugie-
ren que la epigénesis procede en tres estados generales: la forma-
cion de patrones, la determinacion de posicion en el cuerpo y la
induccion de las extremidades y los 6rganos adecuados para esa
posicion. Cada etapa estd guiada por gradientes de productos géni-
cos que funcionan como morfégenos.

Formacion de patrones

La primera etapa en la organizacion del desarrollo de un embrion s
Ia formacién de patrones: determinacion de los ejes anteroposterior,

mentacién, también llamada metameria. La segmentacién s la divi-
sién del cuerpo en segmentos o metimeros (Figura 9, p. 195). Los
segmentos son idénticos al principio del desarrollo, pero mis tarde, la
activacion de diversas combinaciones de genes hace que cada seg-
mento forme diversas estructuras. Por ejemplo, el segmento anterior
de los embriones de insectos formard las antenas, los ojos y las
piezas bucales; mientras los segmentos posteriores darn lugar a
las patas. Los segmentos son obvios en los insectos, pero en las cor-
dados la 3lo es aparente en | producen
estructuras tales como las vértebras y las bandas musculares repetidas
(miémeros) de los peces (Figura 24-24, p. 531). En Drosopbila, el
nimero y la orientacion de los segmentos estan controlados por
genes de la segmentacion. Hay tres clases de genes de la segmen-
faci6n: genes “gap”, “pair-rule”, y de la “polaridad de los segmentos™.

Los genes gap se activan primero, y dividen al embrién en regiones
como cabeza, t6rax y abdomen. Los genes pair-rule dividen estas
regiones en segmentos. Finaimente, los genes de polaridad de los

bilateral Gizquierdo-derecho) y Como Spe demos-
6 en las salamandras, el eje anteroposterior del embrién esti deter-
minado por el organizador de Spemann, localizado en e creciente
gris del zigoto. En Drosophila, el eje anteroposterior estd ya determi
nado incluso antes de la fecundacion. Christiane Nisslein Volhard y
sus colegas en Alemania encontraron que esta determinacion se
debe a un gradiente de mRNA segregado en el huevo por las células
nodiza de la madre. El extremo del huevo que recibe las mayores
cantidades de este mRNA est destinado a ser el extremo anterior del
embri6n y, eventualmente, el del adulio. El mRNA se transcribe a
partir de un gen llamado bicoide en las células nodriza. Tras la
fecundacién del 6vulo, el mRNA bicoide se traduce en una proteina
morfégena llamada bicoide (escrito en redonda, no en cursiva) que
se une a ciertos oiros genes. A su vez, los productos de estos genes
inician una reaccién en cascada que en Gltimo término provoca la
aparicion de las estructuras anteriores apropiadas. El gen bicoide es
uno de los aproximadamente treinta genes maternos que controlan

tos, como hedgehog, organizan las estructuras en cada seg-
mento, de las anteriores a las posteriores.

Genes homedticos y Hox

Los genes de la segmentacién parecen regular la expresion de otros
genes, asegurando que s6lo estin activos en los segmentos adecua-
dos. Estos genes especificos de los segmentos se denominan genes
homedticos. Las mutaciones de los genes hometicos, o mutacio-

(N3l T) enlali inaciones de los
genes, 3 casiringin
Pm estos res tipos o lbres ma:

o anosaforempden o oo e v pares o -gendeta
regia 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 en(uentran las antenas. El gen homestico
el toracico
(con patas), pew la mutacién damman(e de este gen conduce a este
extrafio fenotipe

nes homesticas, producen la formacion de apéndices u otras
estructuras en zonas del cuerpo que no les corresponden. Por ejem-
plo, en Drasophila, el gen homedtico Antennapedia, que promueve
el desarrollo de las patas, s6lo estd activo normalmente en el térax.
Si una mutacion homedtica activa el gen Antennapedia en la cabeza
de una larva, el adulo tendrd patas en lugar de antenas (Figura
8.17). Antennapedia y otros genes homedticos, asi como muchos
otros genes implicados en el desarrollo, contienen una secuencia de
180 pares de bases de DNA, llamada homeosecuencia (*homeo-
box). La homeosecuencia produce la zona de una proteina por la
que ésta se une al DNA de otros genes, activando o bloqueando su
expresién,

Hay otros genes, home6ticos o no, que se agrupan cerca de
Antennapedia sobre €l mismo cromosoma en Drosophila y que tam-
bién incluyen una homeosecuencia. Los genes de estos grupos se
denominan genes Hom. Los genes Hom o codifican extremidades u
6rganos concretos, sino que su funcion es especificar la situacion en
el cuerpo, a lo largo del cje anteroposterior. Es interesante que el
orden de los genes Hom en el cromosoma es el mismo que el orden
en que se expresan a lo largo del cuerpo (Figura §-18). Uno de los
descubrimientos mis interesantes de finales del siglo XX fue que
existen genes similares a los Hom de Drosophila en otros insectos, al
igual que en los cordados y en otros animales no segmentados,
como las hidras y los nematodos. También existen en plantas y leva-
duras, y quizis en todos los eucariontes. En los organismos distintos
de Drosophila, tales genes se conocen como genes Hox, aunque
actualmente todos los genes de este fipo se rednen bajo esta deno-
minacion. La mayoria de los genes Hox aparecen agrupados sobre
un cromosoma. Los mamifcros tienen cuatro grupos, cada uno en un
cromosoma diferente, y cada uno con entre 9 y 11 genes Hox. Como
en Drosopbila, el orden de los genes Hox de un grupo es el mismo
que el orden anteroposterior en que se expresan en el organismo.

Morfogé: is de ex idad
Yy 6rganos

Los genes Hox y otros genes de homeosecuencia también tienen
un papel en la configuracion de 6rganos y miembros concretos
Como se muestra en las Figuras 818 y 8-19, por ejemplo, las
regiones cerebrales y la identidad de los somitos estan eapccnﬁca»
das por genes Hoxy de Muc
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Cromosoma , /ab pb _ Did ScrAnlp be ,
de la mosca 3 5
Extremo’
anterior

Cromosomas.
de ratén

Figura 8-18

Homologia de los genes Hox en insectos y mamiferos. Tanto en unos

{mo&cz la otros del
jiones de di i Io fargo del

eje Los genes h en un solo

la mosca de = fruta, y
el ratén. ylas
partes del cuerpo en que se expresan. Las partes blancas priiongtie
en las que es dificil identificar homologias. Los genes Hox mostrados

aqui son solamente una pequefia parte de todos los genes homesticos.

rlas

otros genes del desarrollo que también estén implicados en los
patrones generales del cuerpo, contribuyen a conformar extremi-
dades y 6rganos mediante la produccion de gradientes de morfo-
genos. Un ejemplo, que ha sido estudiado por Cheryll Tickle y sus
colegas en el University College de Londres, es la formacion y el
desarrollo de los esbozos de las extremidades en el polio. Han
descubierto que se puede inducir el crecimiento de un nuevo pri-
mordio de extremidad en el costado de un embrion mediante el
implante de una bolita con factor de crecimiento de los fibroblas-
105 (FGF, siglas en inglés de fibroblast growth facton). Este resul-
tado supone que el desarrollo de los miembros normalmente se
induce mediante la activacion del gen para el FGF en las zonas
adecuadas del organismo. El esbozo de miembro puede conver-
tirse en un ala o en una pata segtn si el FGF se aplica en la parte
anterior o en la posterior del pollo.
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Cerebro Médula espinal anterior
posterior  (expresa X1Hpox 1)

Renacuajo inyectado con anticuerpos.
‘para la proteina X1Hbox 1

Figura 8-19

Alteracién del desarrollo normal del sistema nervioso 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 Xitbox 1) fue inactivada por

anticuerpos especificos contra ella, el area que deberia haber formado
la porcién anterior de la espina dorsal se transformé en su lugar en la
parte posterior del cerebro.

Cresta ectodémica
apical

Ectodermo
dorsal

Anterior

Primordio

polarizadora de extremidad

Posterior

Figura 8-20

Morfagénessde un cbozo de extremidad en un vertabrados Se muestr e squeleto et
v

establecen tres ejes en el primordio: un

El FGF tamibién contribuye 2 dar forma al miembro. Esti segre-
gado por células de la cresta ectodérmica apical en el extremo
del primordio. El FGF actda como un morfégeno que crea un gra-
diente desde la cresta ectodérmica apical hasta la base del primor-
dio. Este gradiente contribuye 2 establecer un eje proximodistal,
uno de los tres ejes que guia el desarrollo de un miembro (Figura
8-20). Los dedos se desarrollan en el extremo del eje proximodistal
con la mayor concentracion de FGF. El eje anteroposterior estd
establecido por un gradiente de sonic hedgehog, y asegura que los
dedos se formardn en el orden correcto. Finalmente, Wn7a, una
proteina producida por un gen semejante al gen wingless, que con-
trola la polacidad de los segmentos en Drosophila, contribuye a
determinar el eje dorsoventral. Wn7a hace que el lado dorsal del
ala o de la pata sea distinto del lado ventral

Biologia evolutiva del desarrollo

Los zodlogos siempre han buscado en la embriologia las claves de
la historia evolutiva, o filogenia, de los animales. Los rasgos del
desarrollo, como el nimero de hojas embrionarias o el destino del
blastoporo, sugieren relaciones evolutivas entre filos diferentes. Los
avances en la genética del desarrollo, como los descritos en la sec-
cién precedente, han hecho que la relacién entre la evolucién y el
desarrollo sea atin mis estrecha y han dado lugar a la aparicion de
una nueva disciplina, denominada biologia evolutiva del desarro-
llo. L2 biologia evolutiva del desarrollo, a menudo conocida fa
liarmente como evo-devo, se basa en el hecho de que la evolucién

Ala de polio
en desarrolio

miembro en un pollo adulto para su comparacién. Se

fibroblastos (FGF) ps

actor
apical; un eje anteroposterior por la proteina sonic hedgenoq procedente de 1 tons o acitea polarizadora; y un eje dorsoventral por la

proteina Wnt7a procedente del ectodermo dors:
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es esencialmente un proceso en el que los organismos se hacen
diferentes como resultado de cambios en el control genético del
desarrollo. E! descubrimiento de que los genes que controlan el
desarrollo son semejantes en animales tan distintos como las mos-
cas de la fruta  los ratones indica esperanzadoramente que pocr
mos reconstruir la historia evolutiva de los animales si comprende-
mes como llegd a diferir el funcionamiento de estos genes. La
biologia evolutiva del desarrollo ya ha aportado varios conceptos
importantes a nuestra concepei6n de la evolucién, pero el campo
€5 1an NuEvo que seria prematuro aceptar tales ideas como perma-
nentes. Es mejor considerarlas como interrogantes para estudios
posteriores.

;Los modelos de organizacion de los animales bilaterales
son fundamentalmente similares? Como se vio en la p. 172, el gen
chordin, uno de los responsables el desarrollo del sistema nervioso
en Ja region dorsai de las ranas, es semejante a short gasirulation,
necesario para el desarrollo del cordén nervioso ventral en Droso-
phila. Ademas, el gen decapentaplegic promueve el desarrollo dorsal
en Drosophila, y un gen similar, bone morphogenetic protein-4,
hace lo mismo ventralmente en las ranas. En orras palabras, los
insectos y los anfibios, cuyos disefios corporales son fan distintos, en
realidac comparten un control similar de sus patrones dorsoventra-
les, excepto que uno estd *hoca abajo” comparado con el otro. Estos
descubrimientos han llevado a retomar una idea propuesta por pri-
mera vez en 1822 por el naturalista francés Etienne Geoffroy St
Hilaire, cuando se dio cuenta que ai hacer la diseccién de una lan-
gosia sitvada “boca arriba’, el cordsn nervioso se encontraba sobre
i tbo digestivo, y el corazon por debajo, como en un vertebrado
en posicién normal. La idea de que un vertebrado es como un inver-
tebrado *boca abajo” fue ripidamente rechazada, pero actualmente
los bi6loges estén considerando de nuevo si los modelos corporales
de y estin invertidos uno
con respecto al otro.

Puede deducirse la anatomia de las especies anc:xtﬂl:s
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con un pequerio efecto, la evolucion de los distintos grupos podria
ser el resuliado de cambios en el ritmo, el nimero o la expresion de
unos pocos genes del desarrollo.

DESARROLLO DE 1LOS
VERTEBRADOS

La herencia comiin de los vertebrados

Un dato muy revelador de I herencia compartida por los vertebra-
dos es su patron de desarrollo comin. Donde mejor se ve es en la
gran semejanza de sus embriones tras e estado de gastrula (Figura
21). La similitud se produce en un breve momento del desarrollo,
cuando los caracteres basicos compartidos por los cordados (tul
nervioso dorsal, notocorda, hendiduras faringeas con arcos adrti-
cos, corazén ventral y cola postanal) estdn presentes aprogimada-
mente en la misma etapa del desarrollo. Este punio de iguaidad,
cuando los embriones son casi intercambiables, es de lo mids
extraordinario, si se tiene en cuenta la gran variedad de huevos y
los muy diferentes tipos de desarrollo temprano que han conver-
gido hacia un disefio comin. Después, y conforme continia el
desarrollo, los embriones se diferencian en rimo y en direccion,
haciéndose reconocibles como miembros de su clase, después de
su orden, luego de su familia y, finalmente, de su especie. La con-
tribucién fundamental del desarrollo de los veriebrados a nuestro
conocimiento de la homologia y la herencia evolutiva compartida
se describe en el Capitulo 6, en la seccion de Ontogenia, Filogenia,
¥ Recapitulacién, p. 116,

Los amniotas y el huevo amniético
Los reptiles, las aves y los mamiferos forman un grupo monofilético

extintas a partir de los genes del desarrolio
sus descendientes? El hecho de que los patrones doreoveniies
sean similares en protéstomos y deuteréstomos sugiere que el ante-
cesor comtin més reciente de ambas ramas tenia un modelo de orga-
nizacién dorsoventral simitar, con un corazén y un sistema nervioso
separados por el twbo digestivo. También se puede deduci, a partir
de la semejanza de los grupos Homy/Hox en los insectos y ios corda-
dos, que el antecesor comin més reciente de proiéstomos y deute-
r6stomos pudo haber sido segmentado, y que tales segmentos se
diferenciaron por la accién de genes similares. Puede que ambién
tuviera ojos rudimentarios, como se deduce del hecho de que genes
semejantes, eyeless/Pax-6, estin implicados en la formacién de los
ojos en diversos protéstomos y deuterdstomos,

La evolucion progresa por la acumulacién gradual de
numerosas mutaciones pequeﬁas, © puede actuar a través
de relativamente s en unos cuantos genes del
desarrollo? El hecho de que T fommcen de patas o de ojos pueda
inducirse mediante la mutacién en un gen sugiere que éstos y otros
6rganos se desarrollan modularmente (p. 173). Si esto es asi, se
podrian haber adquirido o perdido miembros u 6rganos completos
durante ia evolucién como resultado de una o unas pocas mutacio-
aria 12 teoria de Darwin del gradualismo (p. 121).
0, entonces la evolucion apareniemente cdpida de
numerosos grupos de animales durante los pocos millones de afios
de la explosion cambrica se explicaria con mayor facilidad. En
vez de necesitar la muracion de numerosos genes, cadz una de cllas

de Amniotas, porque sus embriones se
desarroilan en el interior de un saco membranoso, cl amnios. El
amnios es una de las cuatro membranas extraembrionarias que
componen un sofisticado sistema de sustento y proteccion en el
huevo amnidtico (Figura 8-22), que evolucions cuando los prime-
10 amniotas aparecieron a finales del Paleozoico.

£l amnios s una bolsa llena de liguido que enciefra al embrién
¥ le proporciona un medio acuoso en el que flota, protegido de cho-
ques y adherencias,

1a evolucién de la primera membrana extwénibiionaria, el saco
vitelino, es en realidad millones de arios anterior a la aparicion de
los amniotas. El saco vitelino, con su vitelo interior, es un caricrer
patente en todos los embriones de peces. Tras la sclosion, la larva
de pez en crecimiento depende del vitelo restante para mantenerse
hasta que comience 2 alimentarse por si misma (Figura 8-23). El saco
vitelino funciona de forma diferente en los animales que dan a luz 2
sus crias. En muchos vertebrados viviparos de diferentes grupos, el
saco vitelino se vasculariza y se asocia intimamente con el fracto

p x de la madre, la de nutrientes

y el intercambio de gases respiratorios entre la macre y el feto. Asi
se forma una placenta con saco vitelino. La masa de vitelo es una
estructura extraembrionaria, ya que no es realmente una parte del
embrion en si, y el saco vitelino es una membrana extrembrionaria
porque es una estructura accesoria que se desarroila aparte del
cuerpo del embrion y se desecha una vez que se ha consumido
el vitelo.
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PEZ SALAMANDRA

Figura 8-21

HOMBRE

Embriones de vertebrados dibujados a partir de fotografias. Embriones tan distintos como los de un pez, un tritén, una tortuga, un ave y un

ser humano muestran una gran se

mejanza tras la gastruiacion. En este estado (fila de arriba) presentan rasgos comunes a todo el subfifo

Vertebrados. Conforme avanza i desarrollo divergen, y cada uno se va haciendo mds reconocible como miembro de su clase, orden, familiay

especie respectivos.

Aantoides Embrién

Figura 8-22
Huevo amnictico en una stapa inicial del desarrollo, en el que se muestra un embrién de pollo y
sus membranas extraembrionarias.

E alantoides es un saco que sale del who digestivo poster
y funciona como depdsito de los desechos metabdlicos que se acu-
‘mulan durante el desarroilo, y como superficie respiratoria para el
- ntercambio de oxigeno-y dicxtdeie-car-
bono.

El corion, la membrana mis cxtema, s
encuentra justo bajo la ciscara del huevo y
encierma a todo ¢l sistema embrionario. Con
forme el embrion crece y aumenta su demanda
de oxigeno, el corion y ef alantoides se fusio-
nan paca formar la membrana cosioalantoi
dea. Esta doble membranz esti provista de
una rica red vascular conectada a la circulacion
del embrién. Situada inmediatamente por
debajo de la ciscara porosa, la membrana
corioalantoidea funciona como un “pulmén”
provisional a través del cui se produce el libre
intercambio de gases, anhidrido carbénico y
oxigeno. Por tanto, el huevo amnidtico pro
porciona un completo sistema de susiento vi
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Figura 8-23

Larva de pez con su saco vitelino. A, La larva de un lenguado, de
un dia de vida, tiene un gran saco vitelino. 8, Tras diez dias de
crecimiento, la larva ha desarrollado una boca, 6rganos sensoriales
¥ un tubo digestivo. Agotadas sus reservas de vitelo, ahora debe
procurarse su propio sustento para crecer y sobrevivir.

para el embribn, encerrado en una ciscara dura. El huevo amnidico
es una de las adaptaciones més importantes aparecidas en la evolu-
cin de los vertebrados.

La evolucion de un huevo amnidtico con ciscara hizo que
reproduccion necesitara de la fecundacion interna. El macho debe
introducir el esperma directamente en el tracto reproductor de L
hembra, ya que los espermatozoides deben alcanzar el vulo antes
de que se forme la cascara 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 prictica
Ia ocurrente estrategia de desarrollarse deniro del cuerpo de la
madre. Ya hemos visto c6mo ku gastrulacion de los mamiferos se
parece mucho a a de los amniotas que ponen huevos. Los prime-
105 mamiferos también ponian huevos, y atn hoy en dia, hay
mamiferos, los monotremas (el omitorrinco y el equidna) que
ponen huevos con mucho vitelo, muy parecidos 2 los de las aves.
En los marsupiales (mamiferos con marsupio, como las zarigiie-
yas y los canguros), los embriones se desarrollan durante algin
tiempo en ¢l itero de la madre. Pero el embrion no “echa raices”
(no se implania) en la pared uterina, y en consecuencia recibe
poco alimento de su madre antes del nacimiento. Por tanto, las
crias de los marsupiales nacen inmaduras y deben guarecerse en
una bolsa de la pared abdominal de la madse, donde se alimentan
con leche (la reproduccion de los marsupiales se describe en las
Dp. 628-629)

Todos los restantes mamiferos, que componen el 94% de la
clase Mamiferos, son mamiferos placentarios. Han desarro-
llado una placenta, una sorprendente estructura fetai a traves de
la cual se nutre el embrion. La evoiucion de este 6rgano fetal
requirié una reestructuracion sustancial, no solo de las membra-
nas extraembrionarias que forman la placenta, sino también del
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oviducto materno, parte del cual tuvo que dilatarse para formar
un alojamiento  largo plazo para el embrion, el iitero. A pesar
de estas modificaciones, el desarrollo de las membranas extra-
embrionarias en los mamiferos placentarios es muy similar al de
los amniotas que ponen huevos (comparar las Figuras 8-22
y 824,

Una de fas cuestiones mds inirigantes que plantea la placenta es
Jpor qué no es rechazada inmunolgicamente por la madre? Tanto
a placents como el embrién son genéticamente extraiios para fa
madre porque contienen proteinas (el lamado compleio principal
de histocompatibilidad, p. 775) distintas a las suyas. Cabria esperar
que los tefidos uterinos rechazaran el embrion, al igual que la
madre rechazaria un Grgano trasplantadio de su propio hijo. La pla-
centa es el dinico trasplante extrafio con éxito, o alégrafo, porque
ha desarrollado medicas para suprimir la respuesta inmunitaria
que apareceria normalmente contra el feto por parte de la madre.
Determinados experimentos sugieren que el corion produce profei-
nas y linfocitos que bloquean Ia respuesta inmunitaria normal al
suprimir la formaci6n de anticuerpos especificos por paree de s
madre

Los primeros estados de la segmentacion de los mamiferos, des-
critos en la Figura 8-13E, tienen lugar mientras el blastocisto baja
por el oviducto hacia el Gtero, propulsado por mecanismos ciliares
¥ por la peristalsis muscular. Cuando el bilastocisto humano tiene
unos seis dias y estd formado por unas 100 células, contacta con el

endometrio uterino (el epitelio del itero) y se implanta (Figura 8-25).
Al contactar, las células del wofoblasto proliferan rapidamente y pro-
ducen enzimas que atacan y degracan el epitelio del endometrio, lo
que permite al blastocisio hundirse en él. Para el undécimo o duodé-
cimo dia, el blastocisto estd totalmente enterrado y rodeado por una
“laguna” de sangre materna. El trofoblasto se h:

ce mds grueso, y

Vsilosidades

o

embrionario
cordon
umbllical

alanioico e ——ee

Figura 8-24

Esquema general de las membranas extraembrionarias de

un mamifero, que muestra su desarrollo paralelo al del pollo

{compérese con la Figura 8-22). La mayor parte de las membranas

extraembrionarias de los mamiteros han sido redirigidas hacia nuevas

funciones.
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envia miles de diminutos salientes digitiformes, las vellosidades
coribnicas. Estcs salientes se hunden 2 modo de raices en el endo-
metrio uterino después de que se haya implantddo el embrion. A
medida que se produce el crecimiento y las necesidades embriona-
rias de alimento e intercambio de gases aumentan, la gran prolifera-
ci6n de vellosidades en la placenta incrementa enormemente su
superficie. Aunque la placenta humana de un feto llegado a término
sélo mida 18 cm de digmetro, su superficie absorbente total es
aproximadamente de 13 m?: 50 veces la superficie de ia piel en el
nifio recién nacido.

Dado que el embrion de los mamiferos estd protegido y alimen-
tado por la placenta en vez de nuirirse del vitelo almacenado, jqué
ocurre con las cuatro membranas extraembrionarias que ha here-
dado de los primeros amniotas? El amios permanece sin modificar
y s una cubierta acuitica protectora en la que flota el embrion. El
Saco vitelino persiste lleno de liquido, aunque no contiene vitelo
Ahora tiene una aueva funcion: durante la primera parte del desa-
rrollo es la fuente de células madre que dan lugar a I sangre, célu-
las linfticas y gametos. Estas céiulas madre posteriormente emigran
2l intesior del embrién en desarrollo. En organismos como los mapa-
ches v los ratones, un saco vitellino densamente vascularizado se
implanta en el Gtero, junto con fa tipica placenta. Las otras dos ment-
branas, alantoides y corion, se destinan toralmente a nuevas funcio-

4 semanas

nes. El alantoides pronto deja de utilizarse como almacén de resi-
duos metabolicos; en lugar de esto, deviene el cordén umbilical,
que relaciona fisica y funcionaimente al embrién con ka placenta. El
corion, por otro lado, constituye la mayor parte de la placenta misma.
El resto de Ia placenta se forma a parti del endometrio uterino adya-
cente.

El embri6n crece répidamente y, al final de la cuarta semana
de desarrollo en el hombre, todos los priacipales 6rganos del
cuerpo han comenzado a formarse. En ese momento, el embrién
mide unos 3 mm y pesa 0.02 g. Durante las dos primeras semanas
de desarollo (el periodo germinal) el embrion es bastante resis-
tente a Ias influencias extenas. Sin embargo, durante las siguientes
ocho semanas, cuando se van a conformar la mayoria de los 6rga-
nos y se delimitard fa forma del cuerpo (¢l periodo embrionario),
of embrion es mis sensible a alteraciones que pueden causar mal-
formaciones (como fa exposicion al aicohol o las drogas tomados
por la madre) que en cualquier otro periodo. El embrion pasa a ser
feto sproximadamente a los dos meses tras fa fecundacién. Esto
inicia el periodo fetal, que es fundamentalimente una fase de cre-
cimiento, aunque algunos sistemas de drganos (especiaimente los
sistemas nervioso y endocrino) contindan su desarroilo. El feto
crece desde aproximadamente 28 mm y 2.7 g u los 60 dias, hasta
unos 350 mm y 3000 g 2 término (9 meses).

Embrién implantado

Cavidad uterina

Figura 8-25
Desarrollo inicial del embrién humano y sus membranas
extraembrionarias.
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DESARROLLO DE ORGANOS Y
SISTEMAS

Durante la gastrulacion se forman las tres capas germinales. Se dife-
sencian, como ya se ha visto, primero en una masa celular primor-
dial y luego en 6rganos y tejidos especificos. Durante este proceso,
las células quedan progresivamente compromeridas hacia su dife-
renciacion especlﬁ(a Los derivados de la tres capas aparecen en la
Figura

La asignacion de las primeras membranas embrionarias a “laminas
gemminales” especificas (no deben confundirse con las “células germi-
nsles’, los Gvios y los espemmatozoices) se hace por conveniencia
de los embri6logos, y no tiene que ver con el embrion en si. Mientras
que las tres ldminas germinales se diferencian normalmene e los
tejidos y Grganos que se describen aqui, no es la limina germinal por
si misma la que detesmina la diferenciacion, sino ms bien la posi-
ci6n precisa de una célula embrionaria en relacién con oiras células.

Céluias
germinales
primordiales

Figura 8-26

Derivados de las capas embrionarias an los mamiferos.
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Derivados del ectodermo: sistema
nervioso y crecimiento de los nervios

El encéfalo, la médula espinal y casi todas las estructuras epiteliales
del cuerpo derivan del ectodermo primitivo, y estin entre los prime-
105 6rganos que aparecen. mmedxmmeme sobre la notocorda, el
ecrodermo se engruesa para formar la placa neural. Los bordes de
esta placa sobresalen, se pliegan y se unen por encima formando un
largo tubo: el tubo neural. Este tubo da lugar a la mayor parte del
sistema nervioso: anteriomente se ensancha y se diferencia en el
encéfalo  los nervios craneales: posteriormente forma la médula es
nal y los nervios motores. La mayor parte del sistema nervioso pes
ico deriva de las células de la cresta neural, que emigran anies de
que el tubo neural se cierre (Figura 8-27). Entre la multitud de tipos
celufares y estructuras diferentes que se originan en I cresta neural
estin partes de los nervios craneales, células de pigmento, cartilago
huesos de la mayor parte del craneo, incluidas las mandibulas, los
gangiios del sistema nervioso autonomo, la mécula de las glindulas
adrenales y las contribuciones a otros diversos Grganos endociinos.
El tejido de la cresta neural es exclusivo de los vertebrados y

* Epitalio externo del cuerpo y sus derivados
Pslo, ufias, gléndulas epiteliales, revestimiento de ia boca,
esmalte dental, cistalino def aio intermo, epitelios nasal y olfativo
- +Tubo neural
Ennémlo, méduia spinl norvos moores
- = Cresta n
anghos anacisias y nervios, médula adrenal, gangiios
simpéticos, Créneo, arcos branquiales, dentina dentaria

i s Notocorda

« Revestimiento de las cavidades torécica y abdominal

* Sistema circulatorio
angre, médula Gsea, tefio linftico,
encoleio de los vasos sanguineas y linféticos

o+ Somitos
Misculo esquelético, hueso y cartilago del esqueleto
{excepto el crénec), dermis, te‘vdu conjuntivo

~—~ - » Organos del sistema urogenital
Uréter, rifién, gonades, b reproductores

» Epitelio del tracto respiratorio

e * Faringe
Soisas faringeas,
tircices, paratircides
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fue probablemente de vital importancia en la evolucion del crineo y
las mandibulas de este grupo.

/Como se forman los miles de millones de axones en el cuerpo?
Qué es lo que dirige su formacién? Los bitlogos estuvieron intriga-
dos con estas pregunts, que no parecen tener ficil respuesta.
Puesto que un axon finico puede alcanzar mas de un metro de
longitud (por ejempio, los nervios motores que corren desde.la
médula hasta los dedos de los pies) parecia imposible que una sola
célula pueda alargarse de esta forma. La respuesta tuvo que esperar
al desarrollo de uno de los mis poderosos instrumentos de que
disponen los bidiogos: la técnica del cultivo celular.

En 1907, el embrislogo Ross G. Harrison descubrid que podia
mantener neuroblastos (células nerviosas embrionarias) vivos

Placa neural
Pliegua neural

@ Ecidermis
A Cresta neural

Figura 8-27
Desarroilo del tubo y
las crestas neurales a
partir de la placa neural
ectodérmica.

\ Tubo neurai

Gurante semanas fuera del cuerpo, colocindolos en una gota de
linfa de rana pendiente de la parte inferior de un cubreobjetos.
Observando a los nervios crecer diariamente, comprob6 que cada
fibra nerviosa procedia de una sola célulz. A medida que las fibras
se prolongan, los materiales para su crecimiento fluyen dei centro
del ax6n hacia el extremo en crecimiento, donde se incorporar en el
nAuevo protoplasma (Figura

La segunda cuestion —;qué dirige el crecimiento del ner-
vior— ha tardado mds en desvelarse. Una opinion que se acepté
bien hacia los afios cuarenta fue la que establecia que el cre-
cimiento del nervio es un proceso difuso y aleatorio. Se crey6 que
el sistema nervioso se formaba como un entramado equipoten:
© pigina en blanco, que podria més tarde adquirir forma para
usarse en un sistema funcional. El sistema nervioso parec;
blemente complejo para’pensar que las fibras nerviosas pudieran
encontrar su camino selectivamente hacia tantos destinos predeter-
minados. iSin embargo, parece que esio es exactumente o que
hacen! Trabajos recientes sobre el sistema nervioso de los inverte-
brados indican que cada uno de los miles de millones de axones
nerviosos adquiere una ficha de identificacion quimica que, de
algiin modo, les dirige comrectamente a lo largo de la via adecuada.
Hace muchos afos, Harrison observé que un axon en formacien
terminaba en un “cono de crecimiento’, a partir del cul se extien-
den gran cantidad de finas prolongaciones pseudopodiales que
forman numerosos filamentos o filopodios (Figura 8-28). Investiga-
ciones recientes han demostrado que el cono de crecimiento esti
dirigido por un conjunto de moléculas-guia, secretadas a lo largo
de su ruta, y por el destino final del axén. Este sistema de indica-
dores quimicos que debe, obviamente, estar dirigido genética-
mente, es precisamente un ejemplo de la asombrosa precisién que
caracteriza al proceso completo de diferenciac

crei-

que se extienden
numerosas
profongaciones
pseudopodiales
filiformes. Estas sirven

‘i
|

del crecimiento.
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La técnica de cultivo de tejidos desarrollaca por Ross G. Harrison es
acrualimente muy utlizada por cientificos de todos los campos de la
investigacion biomédica, y no solamente por los embriélogos. El
gran impacto de esta técnica se ha producido en los Gltimos tiempos.
Harrison fue dos veces candidato al Premio Nobel (1917 y 1933),
pero nunca le fue otorgado porque, ironicamente, se pensd que el
método de culivo de tejidos tenia *hastante poca importancia”.

Derivados del endodermo: tubo
digestivo y arcos branquiales

En el embrion de rana, el intestino primitivo aparece durante la gas-
tulacion al formarse la cavidad interna, o arquénteron. A partir de
esta cavidad endodérmica simple se desarrolla ef revestimiento del
tacto digestivo, de la faringe, de los pulmones, de la mayor parte
del higado y el pancreas, de las glindulas troides y paratiroides, y el
timo (Figura 8-26)

En owos vertebrados, ¢l tubo digestivo se forma a partir del
iniestino primitivo y constituye un reborde que sobresale del saco
vitelino por crecimiento y repliegue de la pared del cuerpo (Figura
8-29). Los extremos de ese who se abren al exterior y estin revesti-
dos de ectodermo, mientras que el resto del wbo lo estd por el
endodermo. Los pulmones, el higado y el pancreas surgen del
intestino anterior.

Entre los mas intrigantes derivados del tracto digestivo se encuen-
tan los arcos (branquias) y las bolsas faringeas, que hacen su apari-
cién en las primeras etapas embrionarias de todos los veriebrados
(Figura 8-21). Durante el desarrolo, los sacos faringeos tpizados por
endodermo interaccionan con el ectodermo que los cubre para formar
los arcos branquiales. En los peces, los arcos branquiales se desarro-
llan como branquias y estructuras que las soportan, y que sirven como
6rganos respiratorios. Cuando los primitivos vestebrados colonizaron
la tierra, las branquias no se podian usar para la respiracion aérea y
fueron susiituicas por pulmones, desarollacios independientemente.

4Por qué entonces persisten l0s arcos branquiales en los embrio-
nies de los vertebrados temestres? Aunque [os arcos branquiales no
sirven para la funcién respiratoria ni en los embriones ni en los adul-
05 de los vertebraclos terrestres, permanecen como primordios necesa:
rios para una gran variedad de otras estrucuras. Por ejemplo, el primer

Glandula
Encéfalo  tiroides

Estomago

Pancreas

niestno Figura 8-29
Derivados del tracto

digestivo de un
embrién humano.
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arco y su saco revestido de endodermo (el espacio entre dos arcos
adyacentes) forman las mandibulas superior ¢ inferior y el oido inierno
de los vertebrados superiores. La segunda, tercera y cuarta bolsas bran-
quiales contribuyen a formar las amigdalas, las glindulas paratiroides y
el timo. Asi pues, podemos comprender por qué los arcos branquiales
y otras estructuras de los peces aparecen en los embriones precoces de
los mamiferos. La funcién original se ha perdido, pero las estucturas
se conservan para nuevos usos. El gran conservadurismo de las prime-
s etapas del desarrollo embrionatio nos ha proporcionado una vision
teleescapica dle los origenes de s nuevas adaptaciones.

Estructuras derivadas del mesodermo:
soporte, movimiento y corazén

£l mesodermo forma el esqueleto de los vertebrados, el tejido muscu-
lar, el sistema circulatorio, y los érgnos urinarios y reproductores
(Figura 8-26). Puesto que los vertebrados han aumentado en tamadio
v las estructuras esqueléricas, del move y del
transporte derivadas del mesodermo constituyen una parte atin
mayor de la masa corporal.

La mayoria de los musculos proceden del mesodermo, que se
extiende a cadla lado del tubo neural (Figura 8-30). Este mesodermo
se divide en series longitudinales de somitos (38 en los seres huma-
n0s) que por delaminacion, fusién y migracion se convierten en el
esqueleto axial, ia dermis dorsal y los mdsculos de la espalda, la
pared del cuerpo y las exwemidades.

El mesodermo primitivo da lugar al primer 6rgano funcionai: el
corazén embrionario. Guiados por el endodermo subyacente, dos
grupos de células mesodémicas precardiacas se desplazan iguai que
amebas hasta una posicion central, 2 ambos lados del tbo digestivo
primitivo. Estos grupos celulares se diferencian como un par de
tbos de doble pared. que mds tarde se fusionan en un Gnico tbo
fino y sencillo (Figura 8-14, p. 168),

Conforme las células se van agrupando, se hacen evidentes las
primeras contracciones. En el embrion de pollo. un animal muy
apreciado para los estudios de embriologia experimental, el cor
26n primitivo late hacia ef segundo dia de los 21 del periodo de
incubacién; empieza a latir antes de que se hayan formado verda-
deros vasos sanguineos y antes de que haya sangre que bombear.
A medida que se desarrolla un primordio de ventriculo. las contrac-
ciones espontineas de las células se combinan en un latido débil
pero riumico. Enonces se desarrollan nuevas cimaras, cada una
con un latido intrinseco més ripido que el de su predecesora.

Figura 8-30
Embrion humano que
muestra los somitos,
que se diferenciaran en
musculo esquelético y
esqueleto axial.

Somitos

Hendiduras
branquiales

(= Estonode

Cordon
extremcad
umbilical anterior
—————————— Esbozo d&
P oxtrrmidad
Cola postanal g posterior

182 PARTE DOS  Continuidad y evolucicn de a vida animal

Finalmente, un 4rea especializada del mésculo cardiaco, lla-
mada nodo atriosinusal, da lugar al seno venoso y toma la com-
pleta direccién del latido (el papel del nodo atiosiiusal en la excita-
cion del corazon se describe en la p. 694). De este modo se constituye
el marcapasos cardiaco primario. Cuando el corazén ha logrado un
Jatido fuerte y eficaz se abren los canales vasculares deatro del
embrién y a través del vitclo. Dentro de los vasos estén las primeras
células sanguineas primitivas, suspendidas en el plasma.

El temprano desarrollo del corazén y de la circulacion s impres-
cindible para la continuacién del desarrollo embrionario porque, sin
circulacién, el embrién no podria obtener los materiales para su cre-
cimiento. EI alimento es absorbido del vitelo y llevado al resio del
cuerpo del embrion; el oxigeno es transporiado 2 odos [0 tejidos y
el diéxido de carbono ¥ otros desechos se expulsan. El embrion
depende touimente de estos sistemas exraembrionarios, y la circu-
lacién es el enlace vital que los relaciona.

1a biologia del desarrollo se ocupa de la aparicion del orden y Ia
complejidad durante el desarrollo de un nuevo individuo a partir
de un huevo fecundado, y del control de este proceso. El primitivo
concepto de la preformacion del siglo xvin dio paso a la eoria de la
epigénesis, que mantiene que el desarrollo es la aparicién progresiva
e nuevas estructuras que surgen como producto de un desarrollo
anterior. La fecundacion de un 6vulo por un espermatozoide resta-
blece el nGmero diploide de cromosomas y activa el desarrollo det
huevo. Tanto el évulo como el espermatozoide han desarrollado
mecanismos que facilitan una fecundacién eficaz. El espermatozoide
es, en esencia, un nicleo haploide muy condensado provisto de un
flagelo locomotor. Muchos 6vulos liberan atayentes quimicos
el espermatozoide, y la mayoria poseen receptores de superficie que
Solamente reconocen a los espermatozoides de su misma especie;
todos presenian mecanismos para impedir la polispermia.

Durante la segmentacién, el zigoto se divide ripidamente y, en
general, de forma sincronica, produciendo una blistula multicelu-
ar. La segmentacién estd en gran maners influida por la cantidad
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 (holoblisticos) y generalmente presentan un desarro-
lio indirecto, con un estado larvario entre el embrion el adulto. Los

wevos con vitelo abundante, como los de las aves, los repriles y la
mayoria de los artopodos s6lo se dividen parcialmente (merobldsti-
cos) y no suelen tener etapa farvaria

Los animales metazoos bilaterales s pueden dividir en dos
grandes lineas baséndose en diversos rasgos del desarrollo. Los pro-
tostomos se caracterizan por la segmentacion en mosaico, én la que
Ia boca se forma en © cerca del blastoporo embrionario. Los deute-
r6stomos tienen una segmentacién reguladora, y la boca se forma
después que ef ano y no a partir del biastoporo.

En la gastrulacién, fas células de la superficie del embrion migran
hacia el interior de éste para formar las capas germinales (endodermo,
ectodermo y mesodermo). Al igual que a segmentacion, ia gastrula-
ci6n se ve afecacia en gran medida por fa cantidad de vitelo.

A pesar de los distintos destinas de las células embrionarias,
cada una de ellas contiene un genoma complero, y por @i, la
misma informacion. El desarrollo inicial a lo largo de la segmen-
tacion estd regido por determinantes citopldsmicos derivados del
genoma materno y localizados en el cértex del huevo. Conforme s
acerca la gastrulacién, ¢l control pasa gradualmente de maternal a
embrionatio, a medida que 0 genes nucleares del propio embrion
comienzan a transcribir MRNA.

La diferenciacion armoniosa de los tejidos se produce en tres
etapas generales: formacion del patrén, dererminac posi-
cibn en el cuerpo, ¢ induccién de los miembros y Organos apro-
piados en cada posicion. Cada estado esdd guiado por morfogenos.
La formacién de patrones se refiere a la determinacion de los ejes

y bilateral (izay cho). En
estd establecido por

los anfibios, el cje

como la cordina, del organizador de Spemann en el creciente gris
del zigoto. En Drosophila, este eje esté dererminado por el morfo-
geno bicoide, transcrito a partic de mRNA materno depositado en el
exremo anterior del huevo. En éste ¥ otros animales segmentados,

los morfégenos activan genes que dividen el cuerpo en cabeza, torax
y abdomen, y después en segmentos orientados correctamente. Las
estructuras apropiadas de cada segmento son inducidas luego por
genes homedticos, caracterizados por una secuencia especifica de
bases, llamada secuencia homebtica. Las mutaciones en fos genes
homedticos producen el desarrollo de estructuras inadecuadas en un
segmento: patas en la cabeza, por ejemplo.

1a posicion anteroposterior de un embrién estd determinada por
genes homedticos ¥ olros genes que contienen secuencias homeo-
ficas, situados en grupos sobre determinados cromosomas. Estos
genes, llamados genes Hox, existen no solamente en Drosophila y
en los anfibios, sino al parecer en todos los animales. Cada gea
Hox actia en una 2ona concreta dei cuerpo segiin su posicion en el
grupo. Asi, un gen Hox en un extremo del grupo solamente actuard
en el extremo anterior del embrion, produciendo morfégenos que
son responsables de las estructuras propias de la cabeza. Los ejes

e izquierdo-derecho estin de forma simi-
Jlar por morfgenos que solamente se producen en las regiones ade-
cuadas del embrién. De forma semejante, los morfégenos guian €l
desarrollo de los miembros a lo largo de los tres ejes. Ha resultade
que los morfogenos son notablemente similares en animales tan
distintos como Drosophila y los anfibios. Estos hallazgos han dado
lugar 2 la aparicién e la biologia evolutiva del desarrollo, que se
basa en la idea de que la evolucion de una gran variedad de anima-
Ies ha sido ef resultado de cambios en Ia posicion y en el ritmo de
relativamente poces genes que controlan el desarrolio.

El estado de postgdstrula del desarroilo de los veriebrados repre-
senta una importante convergencia morfologica, n la que los ver-
tebrados con mandibulas, desde los peces hasta la especie humana.
tienen caracteres comunes. Conforme avanza el desarrollo, estos ras-
gos van haciéndose cada vez mas caracteristicos de la especie.

Los amaiots son veriebrados terrestres que desarrollan mem-
branas extraembrionarias durante su vida como embriones.
cuatro membranas son amnios, corion, alantoides y saco vitelino,
cada una de ellas con una funcion especifica de soporte vital para
embrion que se desarrolla dentzo de un huevo (como en los reptiles
¥ las aves) o dentro del Gtero (mamiferos).

embrion de los mamiferos s alimentado mediante la placent
una compleja estructura matemo-fetal que se forma en ta pared ute-
rina. Durante la gestacion, la placenta se wansforma en un érgano
independiente, nutitivo, endocrino  regulador paa el embricr
1as hojas embrionarias formadas en la gastrulacion se diferen-
cian en tejidos ¥ 6rgancs. El ectodermo da lugar a la pi
nervioso: el endodermo se convierte en el wbo digestivo, Iz faringe.
los pulmones y ciertas glindulas; y del mesodermo se formardn los
rganos musculares, esqueléticos, circulatorios ¥ excretores.

Las

g
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1. éQué se conoce por epigénesis? jEn qué diferia el concepio de
epigénesis de Kaspar Friedrich Wolff de Ia nocion anterior de
preformacion?

2. ;C6mo se prepara el Gvulo durante la ovogénesis para la
fecundacion? Por qué esta preparacion s esencial para el
desarrolio?

5. Describa los acontecimientos que se producen tras el contacto
de un espermatozoide con un Gvulo. ;Qué es la polispermia y
c6mo se evita?

Qué se conoce por “activacién’ en embriolog

5. (C6mo afecta la cantidad de vitelo a Ia segmentacién? Compare
las de una estrella de mar y un ave.

6. ;Cuil es ls diferencia enre la segmentacion radial y la espiral?

7. 2Qué otros rasgos distintivos del desarrolio se asocian a
menudo con la segmentacién espiral y la radial?

Qué es el desarrollo indirecto?

9. Utilizando el embrion de una estreila de mar como ejemplo,
describa la gastrulacion. Explique como la masa inerte de vitelo
afecta a la gastrulacion en los embriones de anfibios y aves

10. ;Cudl es la diferencia entre e origen esquizocélico y el

enterocélico de la cavidad del cuerpo?

1. Describa dos aproximaciones eperimentales diferentes

que sirvan como prueba de la equivalencia nuctear en los
embriones animales

Carrol, $B., J K. Grenier, and $.0. Weatherbee, 2005. From DNA
diversity: molecular genetics and the evolution of animai <\ea|g" =
2 Malden, Massachussets, Blackwell Publishing. £ modelo corpor:
e los animales se desarvolla mediante una jerarquia de interacciones
génicas. Conforme se van conociends tales interacciones. los bislogos
buscan punios comunes en las “berramientas génicas o sona i
cariedad de taxores
CibelliJ. B, R. P Lanen and M. D. West. 2002. The first human cloned
embryo. Sci. Am. 2 1 . Describe la prinera clonacion de
briones s pero solo en el estucio de seis células. Muchas
cientiicos siguen siendo escépticos.
Degran BM. S s, and C Lastous. 2005 Sponge development 1od
i Comp. Biol. 45:335-341
a ¢t de una demosponja, la
migracion celular produce wna gdstrula con dos capas, que desarrolla
una tercera capa anies de convertirse en una larva nadadora libre. Si
este pasron resulta ser gereral, sugiere que tanio el estado de bidstuia
como el de gastrula estaban presentes en fos metazo0s ancesirales
Gilbest, SF. 2003. Developmental biology, ed. 7. Sunderland, Massach
Sinauer Associates. Combina aspectos descriplivus y mecanicisias,
buena seleccion de gjemplos de muchos grupus animales.
Gilbert, SE., and A. M. Raunio (eds ) 1997. Eml brolegy:consrutin
the organism. Sunderland, Massachussets. Sinauer Associe
embrivlogia de numerosas grupos animales.

Visite la pagina elecudnica de este libro (On Line Learning Cen-
ren) en www. manipzlde, donde encontrard enlaces y
materiales adicionales.
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12, ;Qué se conoce por “induccién” en el sentido usado en
embriologia? Describa el famoso experimento de Spemann
Mangold, y explique su trascendencia

Qué son los genes homedicos y qué es Iz secuencia
homedtica que contienen? ;Qué son los genes Hox? ;Cuil es el
significado de su existencia, aparentemente universal, en los
animales?

14. ;Cusl es la prueba embrionaria de que los vertebrados son un

grupo monofilético?

15, LCu anas extraenibrionarias del huevo
amniético de aves y reptiles, y cudl es I funcion de cada una
de ellas?

16. ¢Cuil es el destino de las cuatro membranas extraembrionarias

del huevo amnidtico de los mamiferos placentarios?

Esplique qué tiene que ver el “cono de crecimiento” que
observé Ross Harrison en el extremo de fibras nerviosas en
crecimiento, con la direccion de éste.

18. Cite dos sistemas orgdnicos derivados de cada una de las res
capas embrionarias.

19. ;Qué caracteres del desarrollo se utizan para
animales en prot6stomas y deuterbsiomos?

les son las cuatro men

Goodman, C. 5., and M. |. Bastani. 1984. How embryonic nerve cells
tecogaize one another. Sci Am. 251:56-66 (Dec.). La investigacion con
larvas de insectos demestra que las newronas en desarrollo siguer:
rutas marcadas con moléculas especijicas.

Leys.S. P., and D. Eerkes-Medrano. 2005 Gastrulation in calcareous
sponges: in search of Haeckel's gastraea. Integr. Comp. Biol. 45342
51. La ingresion de células durdiite la embriogénesis produce dos
capas germinales (interpretadas como ina gastrulacion) en Sycon,
una esponja calcirea. £l patron ancestral de gasirulacion puede ser
mediante ingresicn en lugar de por invaginacion, que se produce

mucho mis tarde durante la metamorfosis larvaria

Nussein-Voihard, C. 1996. Gradients th: development
Sci. Am. 27555461 (Aug.). Un relato de la invesiigacion del auior
ganadora del Nobel .

Rosenberg. KX, and W. R Trevathan, 2001, The evohuion o humar bih

Sci. am. 2857 la especte
bunana es la dnica entre los primaies que necesita asistencia durante
el paro.

welpert L 199 The comph of the embey. Oxtord. Oxtord Universiy

Press. Escrito para los 1o espectalistas, este fibro proporciona detalles y.

praindidact b odos s rloges iereados o ¢ deserroll

Biodiversidad de un arrecife de coral.

El patrén arcuitecténico de los animales
Taxonomia y flogenia de los animales
Grupos de protozoos

Los mesoz00s y los parazoos

Los animales radiados

Los animales bilaterales acelomados

Los animales pseudocelomades

Los moluscos

Los anélidos y taxones proximos

Los ecdisozoos “menores™

Los trilobites, los quelicerados y los mirid-
podos

Los crusticeos,

Los hexépodos

Los quetognatos, los equinodermos y los
hemicordados

Los cordados

Los peces.

Los primeros tetrépodos y los anfibics mo-
demos

El origen de los amiotas y fos repliles no
aviares

Las aves

Los mamiferos




Los pélipos de los cnidarios tienen simetria radial y un grado de
organizacion celular-tisular. (Dendronephthya sp.).

Nuevos disefios para la vida

Hoy en dia los zoslogos reconocen 34 filos de animales multi-
lulares. cada uno de ellos caracterizado por un arquetipo o
modelo de organizacion propio y por un conjunto de propieda-
des biologicas que lo distinguen de los demas filos. Casi todos
elios son supervivientes de los quizds 100 filos que aparecieron
hace 600 millones de anos, durante la «explosion cimbrica-, el
suceso evolutivo mis importante en la historia geolégica de la
da. En el corto espacio de tiempo de unos cuanios millones
de aios, se eswblecieron I inmensa mayoria de los aiquetipos
Jue conocemos actualmente, junto con otros de los que Gnica-
mente tenemos noticia a través del registro fosil. Al encontrarse
con un mundo con muy pocas especies y muy poco, o nada,
competitivo. estas nuevas formas de vida se diversiticaron, pro-
duciendo nuevos disefios en la arquitectura animal. Las oca

El patrén arquitecténico
de los animales

siones de especiacion que siguieron a los principales sucesos
de extincion solamente produjeron variaciones de patrones ya
conocidos o existentes.

Los patrones establecidos, en forma de diferentes modelos
de organizacién, se ransmiten como un linaje, de una poblacion
ancesiral @ sus descendientes: los moluscos tienen una concha
resistente, los miembros anteriores de las aves se transforman en
alas. Estos rasgos ancestrales fimican el desarrollo morfoidgico de
los descendientes, sea cual sea su formi de vida. Aungue el cuerpo

e los pingiiinos estd modificado para la vida ac s alas y
Ias plumas de sus ancestros nunca se adapraran tan bien como las
escamas de los peces. A pesar de la evolucion estru
nal, las nuevas formas estan limitadas por los d
de sus antecesores.

isefios

186 PARTE TRES La diversidad de los animales.

1 satirico inglés Samuel Butler proclamaba que el cuerpo humano

10 era mis que -un par de pinzas sitadas sobre un fuelle y una

cacerola, y tado el conjunto fijado sobre unos zancos-. La mayo-
ria de la gente, menos cinica que Butler estaria de acuerdo en calificar
al cuerpo como una complicadisima maravilla arquitecténica viviente.
Lo que no es fan obvio, quizis, es que la arquitectura del hombre y
la de Ia mayoria de los restantes animales s€ ajustan al mismo patron
establecido. La uniformicad bisica de la organizacion biolégica deriva
de Ia ascendencia comn de los animales y de su consitucién celular
bisica. A pesar de las enormes diferencias en complejidad estructural
de los organismos, desde el protozoo mds simple hasta el hombre,
todos ellos comparten un disefio material intrinseco y un modelo fua-
cional fundamental. En esta introduccion a los capitulos sobre diversi-
dad (Capitulos 11-28), consideraremos el nimero finito e arquetipas*
que sustentan a aparente diversidad de las formas animales y exami-
naremos algunos de los rasgos arquitectonicos que comparten.

LA ORGANIZACION JERARQUICA
DE LA COMPLEJIDAD ANIMAL
Se pueden reconocer cinco grados de organizacion entre los distin-

t0s grupos de organismos unicelulares y de metazoes (Tabla 9-1).
cm erado es mds complejo que el precedente, y se construye sobre

Los grupos unicelulares son los organismos eucariontes més sim-
ples y representan el grado de organizacion protopldsmico. Estas for-
mas unicelulares son, en cualquier caso, organismos completos que
levan a cabo todas las funciones vitales bisicas, tal como las enten-
demos en los animales mis complejos. Dentro de los limites celulares
presentan una organizacion sorprendente, con divisin de funciones,
posesion de estructuras de soporte, mecanismos locomorores, fibrll
y estrucnuras sensoriales simples. La diversidad que se aprecia en los

Grados de organizacion en la complejidad de los organismos

1

inca célul, fa unidad fundarmental de a vida. n e inteior ceiar, o protoplasma estd

Aot drncads s evidence una division de rabaio,de forma que

tin implicadas, poreiempl, en I reproducdén, mientras que aras
loestén en'  como Volvor, <o 5
célas reproductoras, se encuentian en el grado celular ce orgarizadéi. Muchos
autores. rambién sitan 3 as esponjas en estenivel.

s 2 cabounafund
i s
) bos

medusas y s garientes

( porguela
Un excelente

entian dispersas,
{a red nervi

es ora etapa en l2 complfidad. Los rganos generalmente estén formados por mis
deun tefdo y tienen funciones mis especializadas aue as de fos tefdos.
o platelmint, p

y yoductoes. En fos platelmintos, los
aganas eproductores han sobrepasado ol grado ce t
como un sistema reproductor
5. rado de organiacn de rganastenss. Cand s s
para reaizar inadas, legamos al mé

dos-érgancs  se estructuran

a de Grgancs. Los i n
como 3 ciracidn, s respiracin  acisgeston Los anmales s simples con st
grado de organizacin son los nemertinos, Gue poseen un sistema digestvo completo

cependiente d a La mayoria de resentan este

nivel e organizacidn.

* (. del T') Utilizaremos, en este capitulo especialmente, pero también a
lo largo del fibro, el término arquetipo como equivalente espariol del inglés,

body plan o del aleman bauplan. Este término, por otro lado equivaiente
212 xpresicn model de organizacion,se st o a idea de pat ron,
modelo o disefio, y ademas tiene connotaciones temporales que se adaptan
perfectamenta 3 1 concepciones fllogenéticas que subyacen a los modelos
marfolégicos de los animales. Por otra parte, no &5 un término Nuevo, ya
fue introducide por Owen en el sigio XIX con un significado parecido.
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organismos unicelulares se ha conseguido mediante la variacién de
patrones de estructuras subcelulares, organulos, y de Ia célula en su
conjunto (Capitulo 11).
metazoos, o animales multicelulares, desarrollaron una
imayor complejidad estructural al combinar las células en unidades
mayores. Una célula de metazoo es una parte especializada del con-
junto del organismo , a diferencia de los seres unicelulares, es inca-
paz de llevar una vida independiente. Las células de un organismo
muliicelular estdn especializadas para cumplir los distintos objetivos
que llevan a cabo los elementos subcelulares en las formas unicelu-
lares. Los metazoos mas simples muestran el grado de organizacion
celudar, en el que las células tienen division de funciones, pero en
cambio 10 estan estrechamente asociadas para llevar a cabo come-
tidos colectivos (Tabla 9-1). En el grado tisular, mas compleio, las
células similares se agrupan y realizan sus funciones comunes como
un conjunto altamente coordinado, denominado tejido. En los ani-
males con organizacion del grado fefidos-Grganos, los tejidos se dis-
ponen en unidades funcionales atin mayores, denominadas Grga-
n0s. Generalmente un tipo de tejico se encarga de llevar el peso de
la funcién primordial dei 6rgano, como Io hace el tejido muscular
en el corazén; otros tejidos (epitelial, conjuntivo, nervioso) tienen
papeles de apoyo. Las células principales de un organo reciben el
nombre de parénquima (Gr. para, al lado, + enchyma, infusion).
Los tejidos de soporte contituyen ¢l estroma (Gr. stroma, lecho)
Por ejemplo, en el pancreas de los veriebrados, las células secretoras
constiruyen ¢l parénquima; la capsula y la estructura de tejido con-
juntivo representan el estzoma
La mayor parte de los metazoos tienen un nivel de complejidad
adicional, en el que distintos 6rganos actdan juntos como sistemas
orgénicos. En los metazoos se pueden distinguir once tipos de sis-
temas orginicos: esquelético, muscular, tegumentario, digestivo, res-
iratorio, circulatorio, excretor, nervioso, endocrino, inmunitario y
reproductor. La enorme diversidad evolutiva de estos sistemas orgi-
nicos es el objeto de estudio de los Capitulos 14 a 28.

ARQUETIPOS DE LOS ANIMALES

Como ya se apunt6 en la introduccion de este capitulo, ei modelo
de organizacin ancestrai limita la forma del linaje descendiente.
Los arquetipos de los animales difieren en el grado de organiza-
cion, en Ia simetria corporal, en el nimero de hojas embrionarias

Simetria esférica
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y en el niimero de cavidades corporales. La simetria generalmente
puede determinarse por el aspecto externo del animal, pero otros
rasgos de organizacion habitualmente necesitan de un examen mas
detallado

Simetria animal

L simetria trata del equilibrio de las proporciones, o corresponden-
cia en tamano y forma de las partes o estructuras situadas en lados
opuesios de un plano medio (plano de simeua)

La simetria esférica implica que cualquier plano que pase por
el centro divide ai cuerpo en mitades equivalentes o especulares
(Figura 9-1, izquierda). Este tipo de simeiria se encuentra princi-
palmente en ciertzs formas unicelulares, y es raro en los animales.
Las formas esféricas son las mejor adaptadas para la flotacion y para
desplazarse por rodamienio.

simetria radial (Figura 9-1, centro) aparece en formas que
pueden quedar divididas en mitades semejantes por mds de dos
planos que contengan a su eje longitudinal. Se trata de las formas
tbulares, de vasija o cuenco que aparecen en algunas esponjas y en
s hidras, medusas, erizos de mar y similares, en las que un extremo
del eje longitudinal es generalmente la boca (la superficie oral). En
tas formas sesiles, como las hidras y las anémonas de mas, el disco
basal de fijacién constituye la superficie aboral. Una variante de
esta simetria es la simetria birradial, en la que solo dos planos
que pasan a través del eje oral-aboral producen mitades simétricas,
debido a que alguna de las partes del animal es Gnica o par, antes
que radial. Los crenéforos (p. 282), de formas mds o menos glo-
bulares, pero con un par de tenticulos, son un buen ejemplo. Los
animales radiales y birradiales son generalmente sésiles, flotadores
pasivos o nadadores débiles. Los animales radiales, al carecer de los
extremos anterior y posterior, interactian con su entomno en todas
direcciones, lo que constituye una ventaja en las formas sésiles, que
se alimentan de presas que se acercan desde cualquier direccion
o dos filos de simetria primariamente radial en estado adulto,
los Cnidrios y los Crendforos, se han denominado Radiados, aun-
que hay resultados filogenéticos que sugieren que este grupo no es
monofilético (p. 285). Los equinodermos (estrellas de mar y demds
parientes) son animales en principio bilaterales (sus larvas son
bilaterales) que han adoptado Ia simetria radial ai llegar al estado
adulto.

Figura 9-1

Simetria animal. Se ilustran
organismos con simetria
esférica, radial y bilateral.

Simetria bilateral
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En la simetria bilateral solamente un plano sagital puede
dividir al animal en mitades especulares izquierda y derecha
(Figura 9-1, derecha). La aparicion de la simetra bilateral en ta
evolucién animal constituyd un enorme avance, ya que los anima-
Jes bilaterales estin mucho mejor adaptados para moverse en una
direccion determinada (hacia delante) que los animales con sime-
tria radial. Los animales bilaterales forman un grupo monofilético
de filos denominado Bilateria.

L simetria bilateral estd esurechamente ligada a la cefalizacién,
a diferenciacion de una cabeza. La concentracion de tejido nervioso
y 6rgancs de los sentidos en la cabeza conlleva ventajas evidentes
para un organismo que se desplaza por su medio con esie extremo
por delante. Esta es la disposicion mis cficaz de los sistemas de
fecepcion y respuesia a estimulos ambientales. Generalmente la
boca también se localiza en la cabeza, ya que gran parie de la acti
vidad animal esta dirigida a la consecucion de alimento. La cefali-
zaci6n estd siempre acompaiada por una diferenciacion a lo largo
del eje anteroposterior, si bien la evolucion de este eje puede haber
precedido a la cefalizacién. i

Revisemos ahora alguno de los términos necesarios para scfa-
lar o localizar regiones en ¢! cuerpo de los animales bilaterales
(Figura 9-2). Anterior, designa el extremo cefdlico o de la cabeza;

sor, el extremo opuesto, o -cola~; dorsal, el lado del -lomo-
y ventral, el del vientre o l frente. Medial se refiere a Ia linea
media longitudinal del cuerpo; lateral a fos lados. Las partes dista-
les son las que se encuentran més lejos del centro del cuerpo que
un punto de referencia; las proximales las que estin mds cerca. Un
plano frontal (también llamado a veces plano coronal) divide a
un cuerpo bilateral en dos mitades, dorsal y ventral, al estar situado
longitudinalmente y contener al eje izquierda-derecha; forma un
ingulo recto con el plano sagital, que divide al animal en dos
mitades, izquierda y derecha. El plano transversal contiene a los
ejes e ha, y es icular tanto al
plano sagital como al frontal, lo que produce en el animal mita-
des, antesior y posterior (Figura 9-2). En los vertebrados, pectoral
designa Ia regién del pecho o la soportada por las extremidades
anteriores, y pélvico hace lo propio para lus caderas o el drea sobre
las extremidades posteriores.

Ventrai

Figura 9-2
Los planos de simetria tal y como aparecen en un animal de simetria
bilateral.

Cavidades corporales y hojas
embrionarias

Una cavidad corporal es un espacio interno. E! ejemplo més simple
es el espacio digestivo, pero la gran mayoria de los animales tiene
una segunda cavidad, menos aparente, fuera del tubo digestivo,
Cuando esta segunda cavidad esti llena de liquido puede “acolchas”
v proteger al digestivo de fuerzas ejercidas sobre ei organismo. En
algunos animales, como las lombrices de tierra, ambién forma parte
del esqueleto hidrostitico y se usa para la locomocién.

Los animales difieren en la presencia y en el nimero de cavi
dades internas. Lus esponjas, en el grado de organizacién celular,
no tienen cavidades corporales, ni siquiera una cavidad dige:
tiva. Puesto que las esponjas comparien una misma secuencia
de desarrollo con los demds metazoos ;por qué carecen de cavi-
dad digestiva? ;En qué punto de la secuencia de! desarrollo se
forma el tubo digestivo? Las esponjas, como todos los metazoos,
se desarrollan desde el zigoto hasta un estado de blastula. Una
blastula esférica tipica estd compuesta por una capa de células
que rodean a una cavidad liena de liquido (Figura 8-9). Esta cavi-
dad, el blastocele, no tiene abertura al exterior, por lo que 1o
puede servir como digestivo. En las esponias,
de la bléstuia, las células se reorganizan para constituir el animal
adulto, aunque algunos investigadores argumentan que existe un
estado de gastrula antes de la reorganizacién (véase la Figura 9
y el Capitulo 12)

En el resto de los animales, ¢l desarrollo pasa desde el estado
de blistula ai de gdstrula cuando una cara de la bldstwia se mete
hacia dentro, creando una depresion (Figura 9-3). Esta depresion se
convierte en el tubo digestivo, mbién conocido como gastrocele
o arquénteron. Su abertura externa es el biastoporo, que gene-
ralmente se convierte en ka boca o en el ano de! animal adulto. Las
paredes del digestivo constituyen el eadodermo, mientras que la
capa externa de céluls, que rodean al blastocele, constituye el ecto-
dermo (Figura 9-3). Ahora el embrion tiene dos cavidades, un diges-
Gvo y un blastocele. Animales como las anémonas y las medusas s
desarrollan a pastir de estas dos capas genminales y se denominan
diblésticos (Figura 9-5). Tipicaniente estos animaies tienen simeuia
radial en estado adulto. El blastocele, lleno de liquido, persiste en
algunos animales, pero en otros queda ocupado por una tercer
hoja embrionariz, <l mesodermo. Los animales que poseen ecto-
dermo, mesodermo y endodermo se denominan triblasticos y son,
en su mayoria, bilaterales.

Modos de formacion del mesodermo
Las células que forman el mesodermo derivan dei endodermo, pero
hay dos maneras en las que puede formarse unz capa intermedia de
tejido ¢ Enlos el se forma a
partir de céiulas endodérmicas que migran desde las proximidades
del blastoporo al interior del blastocele (Figura 9-34). T ello,
pueden aparecer tres modelos de organizacion diferentes: acelo-
mado, pseudocelomado y celomado (Figura 9-34).
En el modelo acelomado, lus células mesodérm
completo el blastocele, dejando al digestivo como Gnica
poral (Figura 9-34). La region entre la epidermis ectodérmica y el
to digestivo endodermico queda ocupada por una masa celulas
esponjosa, ¢l parénquima (Figura 9-4). El parénquima deriva del
tejido conjuntivo embrionario y s importante en la asimilacioa y !
transporte de mo en la eliminacion de los desechos
metabolicos.
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sodermo reside en diferentes partes de la géstrula durante la formacion de los modelos de organizacion acelomado, pseudocelomado y
csquizoceica (A Bl mesodermo ¥ el celoma se forman simultaneamente en el modelo enterocélico (8).

En el modelo pseudocelomado, [z cara externa del blastocele
estd tapizada por células mesodérmicas, dando lugar a dos cavi-
dades: un blastocele persistente y una cavidad digestiva (Figuras
934 y 9-4). El blastoceie pasa a denominarse enonces pseudo-
cele; el nombre significa “falso celoma” y hace referencia a que el
mesodermo s6o reviste la cavidad parcialmente, en lugar de hacerlo
por completo, como ocurre en el verdadero celoma.

En el modelo esquizocélico, las células mesodérmicas llenan
el blastocele, formando una banda de tejido macizo alrededor del
digestivo. Entonces, y mediante muerte celular programada, se abre
un espacio dentro de la banda mesodérmica (Figura 9-3A). Este
nuevo espacio es el celoma. El embrion tiene ahora dos cavidades,
el digestivo y ef celoma

En los deurerostomos, el mesodermo se forma segdn un modelo
enterocético, en el que las células de la porcion centzai del epitelio
digestivo comienzan a crecer hacia fuera en forma de sacos, expan-
diéndose en el blastocele (Figura 9-3B). Las paredes del saco en
expansién forman un anillo mesodérmico. Conforme [0 5acos se mue-
ven hacia fuera, dejan un espacio en su interior, que constituye una
cavidad tica © celom. Evennualmente, los sacos se desprenden

del epitelio digestivo, encerrando en su interior un celoma limitado por
mesodermo por todos lados. Este celoma llena por completo el blasto-
cele. El embrin tiene dos cavidades, el digestivo y el celoma.

Un celoma formado por enterocelia es funcionaimente equi-
valente a un celoma formado por esquizocelia, tal como aparecen
en el pian de organizacion eucelomado (Figura 9-4). Ambas cavi-
dades estin limitadas por mesodermo y tapizadas por el perito-
neo*, una delgada membrana de células derivada del mesodermo
(Figura 9-4). Los mesenterios mesodérmicos suspenden a los
6rganos en el celoma (Figura 9-4). No hay peritoneo en un pseu-
doceloma

* (. de/ T.) Aunque el original inglés hace aqul referencia al peritoneo, el
termino m
precio, £ reaiidad ol peritoneo & solaments na forma especiaiiads
de mesotelio, que se da en los vertebrados y en muy pocos grupos de
invertebrados.
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Tipos del plan de organizacion acelomado, pseudocelomado y

eu(e\amadu. que se muestran en secciones transversales de animales
Véanse las del el peritoneo

¥ los érganos corporales.

Origenes de los modelos de
organizacién a partir del desarrolio
Los animales tribliisticos siguen una de las distintas vias fundamen-
les de desarrollo para formar una blastula a partir de un 2igoto
(Figura 9-5). Las ruas més comunes son a segmentacion espiral o la
radial (Figura 810, p. 165).

1a segmentacion radial esid acompanada tipicamente por
ott0s tres rasgos: el blastoporo da lugar ai 2no y una nueva aber-
tura deviene la boca, el celoma se forma por enterocelia y el
desarrollo es regulador (Figura 8-10, p. 165). Los animales con
estas caracteristicas son deuteréstomos (Figura 9-5, ruia inferion);
este grupo incluye a los erizos de mar y 4 los cordados

La segmentacién espiral produce un embrién cuyo patrén de
desamroilo difiere del descrito para los deuter6stomos: el blasto-
poro da lugar a la boca, el desarrollo es en moszico (Figura §-10,
P 165), y el mesodermo se forma 2 partir de una célula particular

del embrién, el blastomero 4d (p. 169). El cuerpo puede ser ace-
lomado, pseudocelomado o celomado (Figura 9-5, ruta central).
si existe un celoma se forma por esquizocelia. Los animales con

estas n los este grupo
incluye a los moluseos ¥ a los gusanos segmentados, eatre otros
(Figura 9-5).

Los lofotrocozoos se distinguen de los protéstomos ecdisozoos
(no mostrados en la Figura 9-5) en los que la segmentacién toma.
distintas formas, como un tipo espiral, una segmentacién superficial
en la que los ncleos proliferan dentro de un citoplasma comtn
antes de separarse mediante miltiples divisiones citoplismicas
(Figura 8-15, p. 170) y un patrén inicialmente semejante 2 la seg-
mentacién radial. Los ecdisozoos pueden ser celomados o pseudo-
celomados; entre ellos se encuentran los insectos, 1os crusticeos
los nematodos.

Disefio de un tubo digestive completo
y segmentacién

Unos cuantos diblésticos y triblisticos tienen un tubo digestivo
incompleto o ciego, en el que el alimento debe entrar y salir por
la misma aberwura, pero la inmensa mayoria de formas presentz un
tbo digestivo completo (Figura 9-5). Un tubo digestivo completo
hace posible el flujo unidireccional del alimento de la boca al ano.
Un organismo construido de esta manera es esenciaimente un tubo
digestivo que s encuentra en el interior de otro tubo corporal. El
disefio de un twbo dentro de otro tubo ha resultado ser muy versét
los miembros de los filos animales mds comunes, nto vertebrados
como invertebrados, siguen este modelo.

La segmentacion, también llamada metameria, es oo rasgo
comiin en los metazoos. La segmentacion es la repeticion seriada de
unidades corporales a lo largo del eje longirudinal del organismo.
Cada una de estas unidades se denomina segmento o metimero.
En organismos como las lombrices de tierra y otros anélidos (Figura
9-6), en los que la metameria se presenta de forma més clara, ia dispo-
sicion segmentada afecta a estructuras, tanto internas como externas,
de varios sisteas. Se da una repeticién de misculos, nervios, vasos
sanguineos y sedas locomotoras. Otros Grgancs, como los sexuales,
pueden repetirse solamente en unos cuantos segmentos. En muchos
otros animales, incluido el hombre, la mayor parte de la organizacién
segmentada ha quedado enmascarada por cambios evolutivos.

La aparicion de la segmentacién en los modelos de organiza-
ci6n fue un suceso evolutivo relevante. La segmentacion permite
una mayor movilidad corporal y una mayor complejidad estructural
y funcional. Su potencial se pone 2mpiiamente de manifiesto en
el filo Artropodos, el mayor conjunto de animales de la tierra. La
segmentacion se encuentra, ademds de en los Artr6podos, en los
flos Anélidos y Cordados (Figura 9-6), aunque una segmentacion
superficial del ectodermo y Ia pared del cuerpo puede aparecer en
diversos grupos de animales. La importancia y el potencial de la
segmentacion se tratan en los Capitulos 17 y 18

COMPONEF
L0O8 METAZA

El cuerpo de los metazoos est formado por componentes celulares,
derivados de las tres hojas embrionarias (ectodermo, mesodermo y
asi como por
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C ext Tul:

Los animales metazoos presentan dos componentes acelulares
importantes: los fluidos corporales y los elementos estructurales
extracelulares. En todos los cumetazoos, los fluidos corporales se
subdividen en dos <compartimientos- fluidos: el constituido por los
espacios intracelulares, deniro de las células corporales, y aque-
lios que ocupan el espacio intercelular, fuera de las células. En
fos animales con sistemas vasculares cerrados (como los gusanos
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Ei término -intercelular-, que significa -entre las células., no debe
confundirse con el término -intracelular., que significa <dentro de fas
céluhs.

Los elementos estructurales extracelulares consituyen ef mate-
rial de soporte del organismo, que incluye al tejido conjuntivo laxo
(especialmente bien desarrollado en los vertebrados, pero presente
en todos los metazoos), el cartilago (moluscos y cordados), el hueso

, los fluidos se dividen
2 5u vez en el plasma sanguineo (2 porcion fluida de la sangre) y
el fluido intersticial, mbién llamado fluido tisular, que ocupa el
espacio alrededor de las células. Sin embargo, muchos invertebrados
tienen sistemas circulatorios abiertos, sin una separacion real entre
el piasina sanguineo y i fluido intersticial. Esias relaciones se verdn
con detalle en el Capitulo 31

y la cuticula (artropodos, nematodos, anéidos y otros).
Estos elementos proporcionan estabilidad mecinica y proteccion
(Capitulo 29). En aigunos casos, también funcionan como depbsito de
sustancias o materiales para intercambio y sirven como medio para las
reacciones extracelulares. La diversidad de los elementos esqueléticos
extracelulares caracteristica de los diferentes grupos de animales se

describe en los Capitulos 15 2 28.
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de forma independiente. La segmentacién proporciona una
especializacion mas variada, ya que los segmentos, especialmente en
los artrépodos, se modifican para llevar a cabo distintas funciones.

Componentes celulares: los tejidos

Un tejido es un grupo de células similares (junto con sus correspon-
dientes productos celulares) especializadas para llevar a cabo funciones
comunes. El estudio de los tejicos se denomina histologia (Gr. histos
tejido, + logos, estudio). Todas las células de los metazoos forman parte
de algin tejido. A veces, las células de un mismo tejido pueden ser
de diversos tipos, y ciertos tejidos tienen gran cantidad de materiales
extracelulares,

Durante el desarrollo embrionario, las capas germinaies se diferen-
cian en cuatro clases de tejidos: epitelial, conjuntivo, muscular y ner-
vioso (Figura 9-7). La lista es sorprendentemente corta, con s6lo cuatro
(ipos bisicos, que son capaces de satiscer los diversos requerimientos
de la vida animal

Tejido epitelial

Un epitelio s una capa celular que tapiza una superficie, extera o
interna. Sobre la superficie del cuerpo, el epitelio forma una cubierta
protectora. En el interior, los epitelios tapizan todos los érganos, asi
como Ios canales y conductos por los que se transportan diversos
materiales y secreciones. Asi, los iones y las moléculas deben pasar
a traves de las células epiteliales al moverse desde y hacia todas
fas células del organismo. En consecuencia, existe un gran ndmero
de moléculas transportadoras situadas en las membranas celuiares
(Capitulo 3). En muchas superficies, las células epiteliales s modifi-
can para formar glindulas, productoras de moco lubricante o sustan-
cias especializadas, como hormonas o enzimas

Los epitelios se clasifican de acuerdo con la forma de sus
céluias y el nimero de capas que presentan. Los epitelios simples
(una sola capa de células; Figura 9-8) se encuentran en todos los
metazoos, mientras que los epitelios estratificados (varias capas
celulares; Figura 9-9) estén restringidos casi exclusivamente a los
vertebrados. Todos los tipos de epitelios estin sustentados por
una membrana basal subyacente, que es una condensacion de la
sustancia fundamental del tejido conjuntivo pero que es secretada
tanto por células conjuntivas como epiteliales. Los vasos sangui-
neos no penetran nunca en los tejidos epiteliales, por lo que éstos
dependen de la difusion de oxigeno y nutrientes desde los
adyacenes.

Tejido conjuntivo
Los tejidos conjuntivos constituyen un grupo de tejidos diverso,
con funciones de union y so tin tan extendidos que si se
eliminaran todos los restantes tejidos del cuerpo, todavia resulta-
cia patente la forma de éste. El tejido conjuntivo se compone de
células refativamente escasas, una gean cantidad de fibras extra-
celulares ¥ un fluido, conocido como sustancia fundamental,
en i que se encuentran incluidas estas ltimas (el conjunto de
ambos se denomina matriz). Se distinguen varias formas dife-
rentes de tejido conjuntivo. En los verebrados existen dos tipos
de tejido conjuntivo propiamente dicho: I tejido conjun-
tivo laxo, compuesto por fibras y células errantes suspendidas
en una sustancia fundamental gelatinosa, y <! tejido conjun-
tivo denso, como el de los tendones y ligamentos, compuesto
de fibras agrupadas (Figura
9-10). Gran parte del componente fibrilar del tejido conjuntivo
esti formado por coldgeno (Gr. kolla, goma, + geios, origen
o ascendencia), un material proteico de gran forualeza elistica
El coligeno es la proteina mis abundante del reino animal, y
aparece en el cuerpo alli donde se requieren flexibilidad y res;
tencia. El tejido conjuntivo de los invertebrados, como el de los
vertebrados, consiste en células, fibras y una mateiz fundament
y muestra una gran diversidad de estructuras, desde histologias
altamente celulares hasta otras acelulares.

Oros tipos de tejido conjuntivo son ia sangre, la Tinfa, los
fiuidos tisulares (considerados colectivamente como tejidos
culares), el tejido adiposo (grasa), el cartilago y el hueso. El
tejido vascular esta compuesto por células peculiares en vna matriz
fundamental acuosa, el plasma. En condiciones normales, el tejido
vascular carece de fibras. La composicion de la sangre se tra en el
Capitulo 31.

El cartilago es una forma semirrigida de tejido conjuntivo, con
fibras agrupadas estrechamente y embutidas en una matriz gelati-
nosa (Figura 9-10). El hueso es un tejido conjuntivo que contiene
sales de caicio organizadas alrededor de fibras coligenas (Figura
9-10). La estructura del cartlago y del hueso se describe en la sec-
cion sobre el esqueleto, en el Capitulo 29

Tejido muscular

El misculo es el tejido mis comin del cuerpo de la mayoria
de los animales. Con pocas excepciones. s orlgmz a partir del
mesodermo. y & unidad es 1z célu muscular o Sbra musculas,
A traves del luminico,
el miisculo estriado presenta bandas transversales alternas, claras
y oscuras (Figura 9-11). En los vertebrados se reconocen dos tipos
de musculo estriado: el misculo esqueiético y el cardiaco. En
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Tipos de tejidos en un vertebrado. Se muestra la localizacion de los tejidos en

los invertebrados se ha descrito un tercer tipo de masculo estria-

o, llamado misculo de estriacién oblicua. El misculo liso
(0 miisculo visceral), que carece de las tipicas bandas alternas del
misculo estriado, s¢ encuentra tanto en los vertebrados como en
los invertebrados, aunque se han descrito grandes diferencias entre
cllos (Figura 9-11). El citoplasma, no especializado, de los miscu-
1os se llama sarcoplasma. y los elementos contrictiles del interior
de la fibra reciben el nombre de miofibrillas. El movimiento mus-
cular se trata en el Capitulo 29

Tejido nervioso

El tejido nervioso estd especializado en la recepeion de estimulos y
en la conduccion de impulsos de una parte del cuerpo a otra. Lo
dos tipos celulares bisicos del tejido nervioso son las neuronas
(Gr. nervio), la unidad funcional bisica del sistema nervioso, ¥
la neuroglia (Gr. nervio, + glla, goma), una variedad de células
10 nerviosas que aislan las membranas neuronales y desempenan
diversas funciones de soporte. La anatomia funcional de una célula
nerviosa tipica estd esquematizada en Ia Figua 9-12. El funciona-
tejido nervioso se trata en el Capitulo 33

una rana.

COMPLEJIDAD ¥ TAMAND
CORPORALES

Los grados mis complejos en la organizacién de los metazoos han
permitido. y hasta cierto punto han provocado, la evolucion de gran-
des amaiios corporales (Figura 9-13). El gran tamario tiene diversas
consecuencias, wnto fisicas como ecolégicas, para el organismo. Con-
forme los animales aumentan de Mo, & superficie corporal crece
mucho més despacio que el volumen corporal. Esto ocurre porque la
superficie corporal aumenta con el cuadrado de k longitud longirud?),
mientras que el volumen (y con &l la masa) aumenta con el cubo de la
longitud (longitud?. En otras palabras, un animal grande tiene menos
superficie con respecto a su volumen que oo animal con fa misma
forma pero de menor umasio. La superficie de un animal grande
puede resuliar insuficiente para | respiracion y la nuticion de céhulas
sinuadas profundamente en cl interior del cuerpo. Exisien dos posibles
soluciones a este problema. Una es plegar o invaginar la superficie cor-
poral, par aumentar su drea il o, como han hecho los plateimintos
aplanar ef cuerpo en forma de cina 0 de disco de maneza que no haya
ningiin espacio interno lejos de la superficie. Esta solucion permite at
organismo crecer sin aumentar su complejidad interna. Sin embargo,
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Figum 9-8
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pulmones y otras superficies, en las que permite la difus iva de
gasesy fluidos tisulares dentro y fuera de tales ovidades B, Epitelio
cuhaldal simple, compuesto por clulas bajas de secdén cuadraga.

g

tuhulof, como los de los rifiones  las glandulas salivales, y pueden
tener una acividad seretors o de absorcion. C, Epitelio columnar
e s altas y

generaimente poseen nuciecs alargados. Bte tipo de epitelio aparece
en superficies con gran capacidad de absorcidn, como el tracto intestinal
de a mayora de los animales. Las clulas presentan 2 menudo saientes
e aumentan

la superficie de abs , como ex
los tractos reproductores femeninos, las o som cios.

Membrana Lz
basal  (espacpolibre)

Clula epitelial
escamosa simple

la mayoria de los animales grandes han adoptado la segunda solucién:
el desarrollo de sistemas de transporte intemo para acarrear nutrientes,
gases y productos de desecho entre las células y el medio extemmo.

Un mayor tamafio protege al organismo ante cambios ambienta-
les. Proporciona una mayor defensa ante los depredadores  posibi
lita tacticas ofensivas; ambién permite una wilizacion mis eficaz de
la energia metabolica. Un mamifero grande consume mis oxigeno
que uno pequedio, pero el coste de mantener la temperatura cor-
poral es menor, por gramo de peso, para el mamifero grande que
para el pequeiio. Los animales grandes también pueden moverse
con menor coste energético que los pequenos. Por jemplo, un
mamifero grande consume més oxigeno al correr que oo de menor
tamafio, pero el coste energético de mover 1 g de su cuerpo a lo
fargo de una distancia determinada es mucho menor para el animal
grande que para el pequerio (Figura 9-14). Por todas estas razones,
Ias oportunidades ecol6gicas de los animales grandes son muy dife-
rentes de las de los pequenos. Las grandes radiaciones adaptativas
experimentadas por los taxones de animaes de tamafio grande se

Membrana Superiicie
basal  Nicieos externa

Epitelio escamoso simple

Membrana
basal

i
veiiosidades Nicleos

La tendencia del mmafio corporal a aumentar en las lineas de
descendencia se conoce como -ley de Cope de! aumento flé-
tico-, que recibe su nombre de paleontslogo y naturalista ame-
ricano del siglo XIX Edward Drinker Cope. Cope se dio cuenta
de que los linajes comienzan con pequedos organismos que dan
lugar a otros mayores y, finalmente, a formas gigantes. Co
cuencia, estas Gltimas se extinguen, o que supone una Oportu-
nidad para que nuevos linajes desarrollen a su vez formas cada
vez mds grandes. 1a regla de Cope se ajusta a los vertebrados
que 0o vuetan y 2 muchos grupos de invertebrados, aunque la
explicacion lamarckiana de Cope —ios organismos evolucio-
narian siguiendo un impulso intemo para alcanzar un mayor

taxones animales contienen linajes que muestran una miniatu-
rizacién evolutiva, contradiciendo la ley de Cope, por ejemplo,
los insectos.

detallarin més adelante en los capitulos
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Superticie
externa

Clula epitolial

estratificada

Nicleo Célula del epitelio
de transicion

Ts o
conjuntivo
Figura 9-9

Tipos de epitelio estratificado.

Desde los organismos relativamente simples que constituyeron los
comienzos de la vida en la Tierra, la evolucién animal ha progresado
2 lo largo de una secvencia histrica de formas cada vez mds com-
plejas. Los organulos se integraron en células, las células en tejicos,
Ios tejidos en 6rganos y los 6rganos en sistemas. Mientras que un
protezoo lieva a cabo todas las funciones vitales dentro de los limites
de una tnica célula, un animal multicelular evolucionado es un com-
ple'o e anicaces subordinacas o ganizadas en niveles sucesivos.
Cada organismo ha heredado un modelo de organizacion des-
crito en términos de simetrfa corporal, nimero de hojas embrio-
narias, grado de organizacion y nimero de cavidades corporales.
La mayoria de los animales presenta simetria bilateral, aunque en
algunos grupos aparece simetria esférica o radial. La mayor parte de
Ios animales son triblsticos y se desarrollan a partir de tres hojas
embrionarias, pero los cnidarios y algunas otras formas son diblésti-
cos. Las esponjas carecen de hojas embrionarias y poseen un grado
de organizacion celular, mientras que el resto de animales tiene un
2rado de organizacion tisular
Todos los animales, salvo las esponjas, tienen una cavidad
digestiva. En la mayor parte de ellos existe otra cavidad que rodea
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Epitello estratificado esca

Consite e varies (g€ dos a mschas
capas de células adaptadas a la
proteccién contra la abrasion
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 oral, el es6fago y el canal anal
de muchos vertebrados, asi como la
vagina de los mamiferos

Epitelio de trans
especiai de epitelio estratificado,

tipo de epitelio se encuentra en
el tracto urinario y Ia vejiga de fos
vertebrados. En su estado relajado
parece estar compuesto por cuatro o
cinco capas celulares, pero cuando se
estira parece tener solamente dos o
tres capas de céluias muy aplanadas,

Epitelio de transicién estirado

2 la anterior. Esta segunda cavidad puede ser un pseudocele o un
celoma. Existen dos sistenas de formacion del celoma, la enteroce-
lia y la esquizocelia.

Los animales triblésticos se dividen en protéstomos y deute-
s6siomos, de acuerdo con su particular secuencia de des: Asu
vez, los protéstomos se dividen en lofotrocozoos y ecdisozoos, de
acuerdo con caracteres del desarrolio mds detallaclos.

El cuerpo de los metazoos ests formado por células, la mayoria
de las cuales estin funcionalmente especializadas; fluidos corpora-
les, dlivididos en intracelulares y exiracelulares; y elementos esiruc-
turales extracelulares, fibrosos o amorfos, que desempenan diversas
funciones en el espacio extracelular, Las células de los metazoos se
organizan en diversos tejidos, cuyos tipos basicos son el epitelial, el
conjuntivo, el muscular y el nervioso. Los tejidos se organizan a s
vez en unidades funcionales mayores, denominadas érgancs, ¥ por
Gitimo, los 6rganos se asocian para formar sistemas.

Una consecuencia del incremento en la complejidad anatomica
&5 un aumento del tamaito corporal, lo que offece ciertas ventajas,
como ura depredacion cfectiva, un menor coste energético en fa
locomocién y una mejora de la homeostasis.
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Nicleo  Fibra coldgena Fibra elstica
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B Tejidio conjuntivo denso c Eanllngn

Figura 9-10
Tipos de tejido conjuntivo. A, Tejido conjuntivo laxo. También Hlamado tejido conjuntivo areolar, es el
«material de relleno» del cuerpo, que fija vasos sanguineos, nervios y érganos. Contiene fibroblastos
que sintetizan las fibras, sustancia conjuntiva fundamental y mauovagos errantes que fagocitan
agentes patogenos o céluias danadas. Los diferentes tipos de fibras son fuertes fibras colagenas,
gruesas y de color rojo en la fotografia; y fibras elésticas, mas delgadas y ramificadas, formadas por
Iz proteina elastina. £l tejido adiposo (grasa) se considera un tipo de tejido conjuntivo laxo. B, Tejido
Confuntiva denso, Forma tandones, igamentos y esias, Spusstas estas Gimas como laminas o
bandas de tejido alrededor del musculo esquelético. En el tendén (como se muestra aqui) \as fibras
coligenas son extremadaments 312  stin dipuestas muy estrechamente C. Cartlago. 5 untefido
conjuntivo propio de los vertebrados, compuesto por una firme sustancia fundamental gelifica
(matriz) que contiene células (condrocitos) alojadas en pequenas huecos Ilamados lagunas, y Dﬂr
colageno o fibras elasticas (segun el tipo de cartilago). En el cartilago hialino, que se muestra aqui,
tanto las fibras colagenas como la matriz estan tefidas umiomvememe ¥ 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 adya(emes D, Hueso. Es el mas fuerte de
fos tejide de los contiene fibras d Las células
, estan a?wada: en idades (lagunas) de la matriz. Los
osttoclms se comunican entre si mediante una fina red de conductos denominados canaliculos.
Los vasos sanguineos, muy abundantes en el hueso, estan situados en canales mayores, como los
‘canales centrales. El hueso se remodela continuamente a lo largo de ia vida del animal, y puede
autorrepararse incluso tras haber sufrido grandes dafios.

Fibra de

e Ao, E5un s o sirado que

Misculo cardiaco. Es otro tipo de misculo
estriado que solamente se encuentra en

Masculo esquelético. & un tipo de

versebrados. Las coias de muscula liso son

tiras o bandas largas, de extremos aguzados,
cada una de las cuales contiene un Gnico

nicleo. €l msculo liso es el tipo més comn en

los invertebrados, en los que funciona como
musculatura de la pared del cuerpo y fimita
conductosy esfinteres. En los vertebrados, el
musculo liso tapiza las paredes de los vasos
sanguineos y rodea érganos internos, como
elintestino y el utero. En los vertebrados se
conoce como miisculo involuntario, porque
generalmente su contraccién no se produce
bajo control consciente.

Figura 9-11

Tipos de tejido muscuiar.

que se encuentra tanto
en verlebrsdns como en invertebrados.

Est3 compuesto por fibras cilindricas
extremadamente largas, en realidad son
células multinucleadas que pueden alcanzar
de un extremo a otro el musculo. Observadas
con el microscopio luminico, las células

el corazén de los vertebrados. Las células
son mucho més cortas que las del masculo
esquelético y tienen un unico nicleo por
célula. El misculo cardiaco es una red
ramificada de fibras en la que las céfulas
individuales estén conectadas unas con otras
mediante complejos de unién llamados
discos intercalares. £ musculo cardiaco se
considera un musculo involuntario debido

2 que o requiere actividad nerviosa para
estimular su contraccion. €n lugar de ello,

Ia frecuencia cardiaca esté controlada por
células especiaiizadas como amarcapasos»,
situadas en el propio corazén. No obstante,
los nervios autdnomos procedertes del
cerebro pueden alterar la actividad de tales
celulas.

El misculo esquelético se llama también
musculo voluntario (en los vertebrados), ya
que se contrae cuando es estimulado por los
nervios bajo cantrol cerebral consciente.
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Figura 9-12

Anatomia funcional de una neurona. Def cuerpo celular, o soma,

se extienden una o mas dendritas (Gr. dendron, arbol), que reciben
impulsos eléctricos desde los receptores u otras células nerviosas, y

un Gnico axén que transporta impulsos desde el cuerpo neuronal
hasta otra célula nerviosa o un drgano efector. El axén recibe a
menudo ef nombre de fibra nerviosa. Los puntos de contacto de unos
nervios con otros o con rganos efectores son uniones especializadas
denominadas sinapsis.
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Figura 9-13

Grafico que muestra fa evolucién del aumento de tamaio (longitud)
en los organismos en diferentes periodos de la vida en la Tierra.
Obsérvese que ambas escalas son logaritmicas.
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Figura 9-14

Coste neto de la carrera o galope para mamiferos de varios tamafios.
Cada punto representa el coste (medido segiin la tasa de consumo de
oxigeno) de mover 1 g de peso corporal a o largo de 1 km. Este coste
disminuye con el aumento de tamano.
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1. Gite los cinco niveles de complejidad en la organizacion de
los organismos y explique c6mo cada uno de ellos es més
avanzado que el precedente.

2. ;Puede sugerir por qué durante Iz evolucion de linajes
animales independientes ha habido una tendencia hacia el
miximo aumento posible del tamafio corporal? ;s inevitable
quz la complejidad ambién aumente junto con el tamao? ;Por

3. ,Cuﬂ e el significado de los ténninos -parénguimia y estroma:
en cuanto a su relacién con los 6rganos corporales’

4. Los fluidos corparales de los eumetazoos estin sepmdos en

Nombre tales v explique

c6mo difiere esta separacion en animales con sistemas
circulatorios abiertos y cerrados.

5. Cudles son los cuatro tipos principales de tejidos en el cuerpo
de un metazoo?

6. «Como podia d.Asnnguuse entre un epitelio simple y uno

itelio

explicar su presenm tapizando fa cavidad bucal, e esofago y
la vagina, en vez de un epitelio simple?

7. Cuiles son los tres elementos del tejido conjuntive? Cite
algunos ejemplos de los diferentes tipos de tejido conjuntivo.

8. Cusles son los tres tipos de misculo que se encuentran en los
animales? Explique como cada uno de ellos estd especializado
en distintas funciones.

. Describa las principales caracteristicas, estructurales y
funcionales, de una neurona.

10. Asigne a cada grupo animal su arquetipo o modelo de
organizacion correspondiente.

—— Unicelular a. Nematodos
— Agregado celular b. Verebrados
___ Sac