donde llega el potencial generador y
creador de los procesos evolutivos? To-
das estas son cuestiones importantes
que estan intimamente relacionadas con
los argumentos que hemos expuesto.
Una preponderancia de relaciones de
homologia frente a homoplasia, indica-
ria que en la naturaleza los disefios
estructurales tienen un caracter excep-
cional y que posteriormente estos se
extienden a diferentes formas de vida a
través de procesos evolutivos de
diversificacion. Por el contrario, la abun-
dancia de homoplasias respaldaria que
en los procesos evolutivos los disefios
estructurales surgen con frecuencia re-
petidamente.

Pero la cuestién no es nada facil.
¢ Cémo puede saberse si un determina-
do parecido entre dos estructuras es
resultado de una relacion de homologia
odehomoplasia? Enel caso deque sean
estructuras que fosilicen bien y que su
registro fésil sea bastante completo el
problema puede estar resuelto. El Gnico
inconveniente es que ambas son condi-
ciones muy restrictivas en la evelucion
de amniotas que so6lo son aplicables a
determinados ejemplos de estructuras
musculo-esqueleticas.

En este sentido, el estudio de la
evolucién del sistema nervioso de
amnictas, méas concretamente de su
telencéfalo, se convierte en un gjemplo
paradigmatico. En lo que respecta al
sistema nervioso, los fosiles son préacti-
camenteinexistentes, y los escasos ejem-
plares que existen son Unicamente mol-
des fosiles que solo dan idea de la forma
general y tamafo del encéfalo. Existe
ademas otra particularidad; probable-
mente, los condicionamientos morfofun-
cionales son muy intensos en el sistema
nervioso debido a una caracteristica pa-
tente: su complejidad. En sentido am-
plio, cuanto més complejo es un sistema
dinamico menor es el niUmero de varia-
ciones o modificaciones que permiten
que ese sistema sea estable. Es decir, fa
complejidad que requieren determina-
dos circuitos nerviosos para desarrollar
las tareas bajo su responsabilidad po-
dria limitar drasticamente el nimero de
disefos estructurales que posibilitarian
cumplir dichas funciones. Habitualmen-
te se acepta que cuanto mayor sea el
namero dedetalles semejantes entre dos
estructuras, mayor es la probabilidad de
que ambas estructuras sean homélogas
pero jhasta donde pueden llegar a pare-
cerse dos estructuras originadas inde-
pendiente debido a condicionamientos
funcionales?

La neocorteza de mamiferos es la
estructura mas singular del telencéfalo
de este grupo y constituye la base anaté-
mica de las elaboradas capacidades
mentales de los representantes de este

grupo en general y del hombre en parti-
cular. La neocorteza se estructura en
laminas paralelas a la superficie externa
deltelencéfalo, en cadaunadelas cuales
se distribuyen diferentes tipos de
neuronas con conexiones también dife-
rentes. La mayor parte de las neuronas
de la neocorteza se orientan de una
forma claramente radial, perpendicular-
mente a la superficie pial y a los limites
de las laminas, de forma que los axones
y dendritas de los somas situados enuna
capa determinada discurren también
por otras capas estableciendo una
complejisimared de contactos sinapticos.
Las fibras que portan informacion sensi-
tiva a la neocorteza penetran en esta
siguiendo recorridos predominantemen-
te radiales y por tanto atravesando per-
pendicularmente varias capas. Superfi-
cialmente se distingue una capa (deno-
minada capa |, donde a diferencia del
resto decapas, unabuena partede axones
y dendritas se disponen de forma
tangencial). :

En el telencéfalo de reptiles existe
otra estructura denominada cresta
ventricular dorsal (CVD). Esta se halla
estructurada en [aminas concéntricas,
paralelas a la superficie ventricular. Una
buena parte de sus neuronas se halla
orientada de forma radial, aunque su
morfologia es diferente dela que presen-
tan los tipos mas caracteristicos de la
neocorteza. La cresta, también recibe
informacidén sensitiva de centros nervio-
sos similares a los de mamiferos y las
fibras que penetran en la cresta presen-
tan una orientacién claramente radial.
Mas auln existe una capa superficial, que
denominamos zona periventricular, enla
que dendritas y axones se orientan de
formatangencial, paralela a la superficie
del ventriculo. Los parecidos que pueden
establecerse entre ambas estructuras en
cuanto a estos detalles estructurales
pueden ser considerados cuando menos
notables. ;,Podriamos decir, por tanto,
que se trata de disefos estructurales
homoélogos? Sorprendentementelas res-
puestas mas coherentes parecen apun-
tar en sentido contrario.

En primer lugar, en ningdn anfibio
estudiado hasta la fecha (recuérdese
que los anfibios son el grupo diferente a
reptiles y mamiferos mas préximos al
origen comun deambos grupos y quelos
amniotas surgieron durante la evolucion
a partir de anfibios) se ha hallado ningu-
na estructura que presente un disefio
estructural comparable al de la cresta o
la neocorteza. Ademas los moldes fési-
les de los antepasados de los reptiles y
mamiferos actuales sugieren que hasta
mucho tiempo después de que ambas
lineas divergieran no surgio cada unade
esta estructuras independientemente y
probablemente enmomentos diferentes.

¢, Cémo explicar entonces que am-
bos disefios sean similares? Una estruc-
tura que procesa informacién sensitiva
variada y compleja debe en primer lugar
contar con la posibilidad de discriminary
diferenciar inicialmente cada unidad de
informacién para procesaria de una for-
maindependiente aunque paralela. Para
ello es necesario que al menos en princi-
pio cada neurona reciba contactos del
menor nimero de fibras posible. Ello se
consigue orientando fibras y neuronas
receptoras en un mismo eje, en este
caso, el eje radial.

Pero ademas, un procesamiento
que permita elaborar respuestas mini-
ma-mente complejas, requiere relacio-
nar entre si o integrar las diferentes
unidades de informacién. Si las unida-
des de procesamiento inicial se orientan
radial-mente, las conexiones que sean
responsables de los procesos integrativos
deberan orientarse de forma tangencial,
es decir, perpendicularmente a las co-
nexiones anteriores, tal como sucede en
la capa | de neocorteza y la zona peri-
ventricular de la CVD.

Deestemodo, esteejemplo concreto
permite ilustrar de qué modo determina-
das restricciones funcionales pueden
favorecer que en la naturaleza surjan
més de una vez unos mismos disefios
estructurales.

M.J. Andreu (Profesor de Ensefianza
Secundaria).

(_BIOLOGIA ANIMAL )

LA SEGMENTACION CEFALICA EN LOS
VERTEBRADOS

Existen animales cuyo cuerpo esta
constituido por la repeticion de un nime-
ro determinado de segmentos similares.
Este es el caso de los gusanos anélidos,
como las lombrices de tierra. A este
fendmeno se le denomina metameria.
Los artropodos son capaces de explotar

las posibilidades que ofrece la metameria
de una forma que no es ajena, probable-
mente, a su éxito evolutivo. En estos
animales los apéndices articulados pue-
den repetirse de forma similar a lo largo
del cuerpo (como en los ciempiés), pero
también pueden modificar su plan bési-



co de construccion paradar lugara apén-
dices especializados con funciones es-
pecificas. ‘

En los vertebrados, la metameria
s6lo afecta a una parte del cuerpo. La
musculatura de los peces se dispone en
segmentos en forma de W. Las vérte-
bras, aunque sufren una redisposicion
durante su desarrollo, también reflejan
un origen segmentario. Algo similar ocu-
rre con las costillas y con el rifidon
embrionario. En todos estos casos se
trata de derivados del mesodermo dor-
sal, el Unico tejido que manifiesta clara-
mente la metameria durante la vida
embrionaria.

¢ Existe alguna sefial de metameria
en la cabeza de los vertebrados? A lo
targo de la historia las opiniones se han
sucedido sobre este tema. Wolfgang
Goethe, el escritory filosofo de la natura-
leza alemén, afirmaba que el craneo era
una sucesion de vértebras ensancha-
das, por lo que participaba de la organi-
zacién segmentaria del tronco. Esto se

Mesencefalo
|

Rombencefalo

Prosencéialo

(R1-R7: Rombémeros)

esdecir, decélulas dela placaneural que
migran hacia los laterales del cuerpo.
Tanto los arcos branquiales como el
propio tubo nervioso son, por tanto, teji-
dos neuroectodérmicos, y la idea gene-
ralizada era que la metameria, en
vertebrados, implicaba exclusivamente
a los dominios del mesodermo.

Una serie de recientes y sorprenden-
tes descubrimientos esta haciendo pro-
gresar laidea de la existencia de estruc-
turas segmentarias durante el desarrollo
de la cabeza de los vertebrados. Los
mecanismos de control de dicho desa-
rrollo podrian ser de naturaleza similar a
los querigen la segmentacién cefalica en
los insectos. Al parecer, cada segmento
estaria constituido por un par de
rombémeros, una poblacién determina-
da de células de la cresta neural y otra
poblacién de células mesodérmicas [Hunt
et al., Nature, 353, 861 (1991); Gilland y
Baker, Acta Anatomica, 148, 110 (1993),
Krumlauf, Trends Genet., 8, 106 (1993)].
Los patrones de expresién de grupos de

Maduln espinal

Migracién
de celulas
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neural

Dominilos de expresion:
grupo Hox2 (incluye Hoxa-2)
grupo Hoxd

grupo Hoxd
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Arcomandibulay Axco hioideo

ha mostrado incierto, aunque es verdad
que la porcion occipital del craneo pare-
ce derivar de un esbozo vertebral modi-
ficado.

Existen otras estructuras repetitivas
en la cabeza de los vertebrados. Por
ejemplo, las branquias de los peces, que
se forman transitoriamente en los em-
briones delos tetrapodos. También adop-
tan una disposicién repetitiva unas de-
marcaciones transversales que apare-
cen en el rombencéfalo del embridn de
todos los vertebrados. Se denominan
rombomeros, y existen siete u ocho, de
los que cinco son siempre claramente
visibles.

Ninguna de estas estructuras
repetitivas se consideraban relaciona-
das con la metamerfa. El esqueleto de
los arcos branquiales se forma a partir
del mesénquima de las crestas neurales,

Axcobranquial 1

genes Hox coinciden con los limites de
cada segmento. Recordemos que los
genes Hox son el equivalente en
veriebrados de los genes homedticos
que controlan la segmentacion en
Drosophila [ver Encuentros en la Biolo-
gia, 8,3, (1993)]. El esquema que repro-
ducimos, basado en figuras de las tres
referencias antes citadas, permite com-
prender mejor esto. Puede comprobarse
como cada par derombomeros posee un
patrén Gnico de expresion de genes Hox,
un auténtico codigo combinatorio. Tam-
bién puede comprobarse cémo las po-
blaciones de células de la cresta neural,
que se originan a nivel de cada par de
rombomeras y que migran para formar
los arcos branqguiales anteriores, tam-
bién participan de este cédigo. Es impor-
tante retener esto, porque el destino de
cada arco branquial anterior, en los

vertebrados mandibulados, va a ser dife-
rente. Pero para explicar esto debemos
hacer una disgresion filogenética.

Los primeros vertebrados carecian
de mandibulas, y su alimentacion era
exclusivamente filtradora. A partir de un
arco branquial determinado, se desarro-
flaron en un grupo de peces primitivos
unas mandibulas que cambiaron, ya para
siempre, el régimen alimenticio de los
vertebrados. Estas mandibulas
branquiales, denominadas “primarias”
existen adin en animales como los tiburo-
nes y las rayas, y son sostenidas gene-
ralmente por el segundo arco branquial
modificado, denominado “arco hioideo”.
Sin embargo, la mayor parte de los
vertebrados actuales poseen unas man-
dibulas secundarias, formadas a partir
de huesos de revestimientodérmico. Las
mandibulas primarias y el arco hioideo
se forman durante el desarrollo, pero
luego acaban desempefiando funciones
diversas. En los mamiferos, las mandi-
bulas primarias dan lugar al yunque y al
martillo del oido medio, asi como a un
hueso de la base del craneo, el
alisfenoides. El arco hioideo origina el
estribo del oido medio y parte del esque-
leto que soporta la lengua.

Contodo esto queremos sefialargue
los arcos branquiales anteriores, a lo
largo de la evolucion, desarroilan una
especificidad morfolégica, algo analogo
a lo que comentabamos antes con res-
pecto a los apéndices de los artropodos,
susceptibles de modificaciones a partir
de un mismo plan repetitiva. ¢Pueden
teneralgo que ver los mecanismos antes
citados de expresion genética con la
identidad -y con el destino- de cada arco
branquial?

Aqui es donde nos encontramas con
un resultado sorprendente. Un equipo
francés de genéticos moleculares ha
conseguido inactivar el gen Hoxa-2 en el
ratén por recombinacién homologa [Rijli
et al., Cell 75, 1333 (1993)]. Observe-
mos en la figura que este gen se expresa
a nivel de los rombomeros 3y 4, y de la
poblacién de células de la cresta neural
que forman el arco hioideo. Si estas
células pierden su codigo propio, quedan
“marcadas” de forma similar a las que
migran desdelos rombémeros 1y 2 para
formar el arco mandibular.

L os ratones homocigdticos, carentes
de la expresion del gen Hoxa-2, mueren
al nacer. Su examen descubre la
duplicacién de toda una serie de estruc-
turas relacionadas conelarco mandibular.
Los ratones no tienen estribo ni esquele-
to hioideo en la base de la lengua, pero
tienen dos yungues, dos martillos y, en
lugar de un segundo aliesfenoides, como




serfa de esperar, tienen un
pterigocuadrado, un hueso del paladar
que desaparecié en la transicion de rep-
tiles a mamiferos. Parececlaro quela no
expresion del gen Hoxa-2, que actuaba
como un selector, ha bastado para origi-
nar un cambio de identidad del arco
hioideo al arco mandibular. Esto es lo
que se denomina una “transformacion

homedtica”. Este resultado subraya ain
més la idea de que existe un sustrato
morfolégico repetitivo, especificado
genéticamente, en el desarrollo de la
cabeza de vertebrados. Volveremos so-
bre esta cuestién préximamente.

R. Mufioz-Chapuli (Profesor Titular de
Biologia Animal).

( BIOLOGIA VEGETAL )

SISTEMAS DE AUTOINCOMPATIBILIDAD EN
PLANTAS CON FLORES (II).

El segundo mecanismo de incompa-
tibilidad mas ampliamente extendido para
prevenir la endogamia en plantas con
flores es el denominado Sistema de In-
compatibilidad Esporofitica. Al igual que
la incompatibilidad gametofitica opera al
nivel de la interaccion entre células del
pistilo y el polen. Ambos sistemas se
basan en la capacidad del pistilo para
reconocer e inhibir la germinacién y/o
posterior desarrollo de su propio polen,
asl como cualquier otro genéticamente
relacionado (ver namero anterior). De
esta manera se fuerza que los cruza-
mientos se realicen entre genotipos me-
nos relacionados, aumentando la posibi-
lidad de generar variabilidad por el pro-
ceso de recombinacion.

La denominacién de esporofitico

~ deriva de que el fenotipo del grano de
polen que determina su posterior
interaccién con el pistilo viene dada por
el genotipo diploide de la planta parental
{esporofito) y no por el genotipo haploide
del propio grano de polen (gametofito).
Este sistema ha sido descrito en miem-
bros de las familias Compositae,
Convolvulaceae y Brassicaceae, siendo
el de esta (itima el mejor caracterizado
hasta el momento.

La especificidad en la interacion po-
len-pistiloenla familiaBrassicaceaeesta
controlada por un dnico locus con un alto
grado de polimorfismo, denominado
locus 5, aligual que en el Sl-gametofitico.
Para que se produza la respuesta incom-
patible basta que las plantas que gene-
ran el grano de polen y el pistilo compar-
tan un mismo alelo para el locus S, delos
dos que incluye su genotipo diploide.

Elanélisis genético y molecularen el
género Brassica ha permitido el aisla-
miento y caracterizacién de un par de
genes que parecen estar implicados en
este mecanismo de incompatibilidad
Ambos genes estan fisicamente ligados

y son geneticamente inseparables, es
decir que cada genotipo Sl viene deter-
minado por un par relacionado y no
separables por procesos de
recombinacién.[Boyes y Nasrallah Mol.
Gen. Genet. 236, 369 (1983); Steinetal.,
Proc. Natl. Acad. Sci USA 88, 8816
(1991)]

Uno de estos dos genes codifica la
denominada glicoproteina especifica del
locus S (SLG). La comparacion de las
secuencias de los distintos alelos
clonados con las de aquellos que codifi-
can las glicoproteinas S implicadasenla
incompatibilidad gametofiticaindican que
estos genes no estan relacionados.

Elotro gen codifica lo que parece ser
una proteina asociada a membrana. Su
analisis sugiere que consta de un domi-
nio extracelular glicosilado, el cual com-
parte un alto grado de similitud con la
secuencia de SLG, conectado con un
dominiointracelular conactividad quinasa
através de un dominio transmembranal.
Su estructura global es muy similar a la
del receptortirosin-quinasa del factor de
crecimiento en animales, porlo que sele
ha denominado Receptor Quinasa del
locus S (SRK).

Diversas evidencias son consisten-
tes conlaimplicacién de estos dos genes
en el fenémeno de incompatibilidad: a)
Ambos genes son altamente polimdrficos,
tal y como cabria esperar del elevado
numero de genotipos S existentes Mien-
tras que SLG y el dominio extracelular de
SRK comparten un alto grado de identi-
dad en sus secuentias en un genotipo S
concreto, estos a su vez presentan una
divergencia significativa cuando se com-
paran con otros genotipos S. b) Ambos
genes se expresan exclusivamente en
estructuras reproductoras. El producto
del gen SLG se encuentra en altos
niveles en las paredes de las células del
estigma con las que interacciona el po-

len, hallandose también presente en las
anteras. Porsu parte, elgen SRK presen-
ta un patron de expresidn similar. c¢) La
expresion de estos genes estad
correlacionada en el tiempo con el desa-
rrollo de estas estructuras reproductoras
y la capacidad del estigma para discrimi-
nar entre grano de polen compatibles e
incompatibles. Los estigmas inmaduros
no presentan la capacidad de reconocer
el polen incompatible y sélo la llegan a
desarrollarun diaantes de la aperturade
la flor. El inicio de la actividad de los
genes SLG y SRK coincide con el desa-
rrollo de esta capacidad.

Sin embargo, la prueba mas conclu-
yente de que estos genes son responsa-
bles de la incompatibilidad reproductora
ha derivado del estudio de mutantes y
variantes del género Brassica que han
perdido este comportamiento
reproductor. La pérdida de la respuesta
de incompatibilidad estd asociada con
unos bajos o nulos niveles de
glicoproteina SLG en unos casos
[Nasraltah et al., Plant J. 2, 497 (1992)]
y de la proteina SRK en otros [Nasrallah
et al., Plant J. 5, 373 (1994)]. Por otro
lado, el fenotipo autocompatible asocia-
do con una mutacion que anula la activi-
dad delgen SRKindica que este receptor
no interviene en el desarrollo de tubos
polinicos compatibles.

Los resultados parecen indicar que
los productos de los genes SLG y SRK
son determinantes de la respuesta de
incampatibilidad esporofitica, pero
¢ como actdan estas proteinas en el re-
conocimiento del polenincompatible por
las células receptoras del estigma? El
papel de la proteina SRK puede deducir-
sede suestructura yactividad bioquimica.
El contacto entre una célula del estigma
y un grano de polen incompatible activa-
ria a la SRK protein-quinasa en su domi-
nio extracelular, esta sefial seria trans-
mitida al dominio intracelular provocan-
do |a fosforilacién de sustratos celulares.
De esta forma se acoplaria el proceso de
reconocimiento polen-pistilo @ una cade-
na de transmision de sefial que conduci-
riafinalmente ainhibirlagerminacion del
grano de polen incompatible.

La especificidad en la respuesta in-
compatible podria derivar de la
interaccién entre las proteinas SLG y
SRK asociadas a un mismo genotipe S.
Sin embargo, puesto que ambos genes
presentan el mismo patrén de expresion
temporal y espacial, siendo principal-
mente activos en las células receptoras
delestigma, seha sugeridolaimplicacion
de uno 0 mas componentes adicionales
localizados en la superficie del polen
[Nasrallah y Nasrallah. Plant Cell, 5,
1325 (1993)]. Este componente podria



