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(FISIOLOGIA VEGETAL)

SISTEMAS PRIMARIOS DE TRANSPORTE DE
PROTONES EN CELULAS VEGETALES

Plasmalema.

En ausencia de una pared rigida, es
indispensable para las células animales
mantener estable su potencial osmético
y asi mantener su forma. Esta funcion
bésica se atribuye a la bomba Na*-K*,
que excluye iones sodio del citoplasma.
Dicho mecanismo genera una marcada
asimetria en la concentracion de sodio
dentro y fuera de la célula. La escasa
capacidad electrogénica de la bomba
Na*-K*y la gran actividad de los canales
para K*, hacen que el incremento de
potencial electroquimico para el sodio
(Ap,,*) esté dominado por el término de
concentracidn, siendo el término eléctri-
co (Em) relativamente pequefio.

A diferencia de las células animales,
en las que rige una economia Na*-K*, las
células vegetales presentan una econo-
mia basadaenflujos de H*. Estas células
poseen una pared celulésica rigida, y
resuelven sus problemas osméticos
mecanicamente: tienden a equilibrar el
potencial osmético con el de turgencia,
fimitando asi la incorporacion de agua y,
por extensién, la idnica. En consecuen-
cia, este tipo de célula puede crecer en
medios pobres o carentes de Na*. Como
en bacterias, los protones son extruidos
del citoplasma por medio de una bomba
primaria, generando a ambos lados dela
membrana un gradiente de protones,
siendo el citoplasma alcalino y negativo.
Como regla general, el término domi-
nante en el incremento de potencial
electroquimico de protones (A, +) es el
eléctrico, es decir el potencial de mem-
brana (Em), que suele alcanzar valores
superiores a -200 mV.

Tipicamente, el plasmalema de las
células vegetales tiene una ATPasa para
protones (H*-ATPasa) como bomba pri-
maria’. Est formada por un polipéptido
simple de unos 100 kD, que contiene
unos 920 aminoacidos y pertenece a una

familia de ATPasas de membrana, P-
ATPasas, quetranslocan un grupo diver-
so de cationes y que forman un interme-
diario aspartil-fosfato durante la catalisis
[Maathuis and Sanders, Current Opinion
in Cell Biology, 4, 661-669 (1992), Serra-
no, Annu. Rev. Plant Physiol., 400, 61-94
(1989)]. La H'-ATPasa presente en el
plasmalema es sensible a concentracio-
nes micromolares de ortovanadato
[Nakamoto y Slayman, J. Bioenerg.
Bjomembr., 21, 621-632(1989)]. Secree
que este inhibidor actla como analogo
del fosfato, uniéndose a la region de
fosforilacion del enzima. Las funciones
de la H'-ATPasa de plantas son bésica-
mente tres: impulsar el transporte de
solutos acoplado al gradientede protones,
controlar ef pH citoplasmatico y, proba-
blemente, controlar el crecimiento en
extension de las células vegetales a tra-
vés dela acidificacion dela pared celular.
No es sorprendente, por tanto, que la
actividad de la bomba esté regulada
tanto por reguladores del crecimiento
(auxinas fundamentalmente) como por
una variada serie de estimulos primarios
[Hageretal , Planta, 185, 527-537 (1991)].

Tonoplasto.

El tonoplasto es la membrana de la
vacuola. En él existen, ademas de cana-
les para diversos iones, sistemas de
transporte primario y secundario. En
concreto, la vacuola posee dos sistemas
de transporte primario para protones,

una ATPasa y una pirofosfatasa.

El mecanismo de reaccién, la
especificidad en el tipo de inhibidor y la
estructura que posee, diferencian clara-
mente aesteenzima dela H*-ATPasade!
plasmalemay la incluyen dentro del gru-
po de las V-ATPasas, ampliamente dis-
tribuidas en las endomembranas de las
células eucariotas [Parry et al., J. Biol
Chem., 263, 20025-20032 (1989)]. E
tratamiento de los tonoplastos con iones
caotrépicos o con MgATP en frio produce
la disociacién de la membrana de dos
subunidades (de 70y 80 kD) que se uner.
al ATP, mientras que otras dos
subunidades (16 y 100 kD) permanecer.
unidas a la membrana. En consecuen-
cia, la estructura que se propone pare
este enzima es parecida a las ATPasa:
deltipo F, que se encuentran en la mem-
brana interna de la mitocondria, en los
tilacoides y en bacterias. La semejanzz
en la secuencia de aminoécidos de laz
distintas subunidades, hace suponer que
las V-ATPasas y las F-ATPasas estar.
relacionadas evolutivamente; sin embar-
go las P-ATPasas parecen tener un ori-
gen distinto. )

Ademéas de una H*-ATPasa, €
tonoplasto posee un segundo sistema d
transporte de protones hacia el interic:
dela vacuola que consume como fuentc
de energia i6n pirofosfato (PPasa). Est.
enzima parece estar ausente de lac
endomembranas de las células anima
les. Su estructura parece ser la de ur
polipéptido simple de 81 kD. El bombec
de protones a través de este enzim:
tiene, como requisito indispensable, Iz
presencia de Mg*? y K*. La secuenciza
primaria de este tipo de pirofosfatasas
unidas a membrana no presenta diferen-
cias con la de las pirofosfatasas libres.
Aun careciendo de la secuencia de I

Sistemnas primarios de transporte de protones en células vegetales................... 1
Del Tethys al Mediterraneo: una biota en busca de diversidad...................... 2
La cuticula vegetal Y SURUGHA TOSIl ..........c.corevereeeereeereeeeeesreeseessesseesseeeeessons 4
La segmentacién cefilica en los vertebrados (y 2): el modelo prosomérico...4
El canto de las aves: una cuestién de neuronas ........ eesriesrsnstisenanernssrserareses 5
La percepcién de los fenémenos y la comprensién de la estructura de

JEIMGUOFIA......oeetrvrtt ettt res s sv st ssseassessesensesesssases s sr s e menens 7




pirofosfatasa reversible de Rodospirillium

rubrum, parece probable queambas pro-
cedan de un ancestral comdn [Maathuis

plasmalema

and Sanders, Current Opinion in Cell
Biology, 4, 661-669 (1992)]. La actividad
delaH'-ATPasayla PPasadeltonopiasto
generan un pH acido en el interior de la
vacuola, y cargan su interior positiva-
mente con respecto al citoplasma. La
fuerza proton motriz que se genera se
usa para la acumulacién de iones

metabolizables comoNO,, 80,y H,PO,
, no metabolizables como K*, Na*, Ci' y
Ca'?, aminodacidos, azucares y, por (iti-

tonoplasto

~ VACUOLA _

mo, acidos organicos de bajo peso
molecular (especialmente malato). Ade-
mas intervienen, como su analoga del
plasmalema en la homeostasis del pH
citoplasmatico.

La razén de la presencia de dos
sistemas primarios de transporte para
protones a nivel vacuolar es aun materia

de debate. La presencia de la PPasa
podria explicarse como un medio de
conservar laenergia acumulada en elion
pirofosfato en forma de asimefria de H”
en el tonoplasto, que estabilizaria la con-
centracién de pirofosfato junto con otras
pirofosfatasas libres [Rea y Sanders,
Plant Physiol., 71, 131-141 (1887)]. Otra
posibilidad es que laPPasa sea capazde
transportar, no sclo protones, sino tam-
bién potasio al lumen vacuolar [Davies et
al., FEBS Lett., 278, 66-68 (1991)]. Am-
bas hipétesis sugieren una funcion alter-
nativa a la mera génesis de fuerza protor
motriz, lo que excluiria, en parte, la com-
petencia con la H*-ATPasa deltonoplasto.
Aunque, atn hoy, no se han caracteriza-
* do todos los sistemas de transporte se-
cundario a nivel de tonoplasto, parece
evidente que la acumulacion de agua er.
la vacuola, funcién clasica asignada &
este organulo, esta controlada por di-
chos sistemas detransportey atraves de
elios conectada al metabotismo.

1 L as bombas primarias son sistemas de
transporte primario. Se comportan comc
electroenzimas que catalizan el transporte de
solutos sin alterarios quimicamente. Corres-
ponden al concepto tradicional de transporte
activo. Labomba sodio-potasio (Na*-K* ATPasa,
ola bomba de calcio (Ca*? ATPasa) pertenecer:
a esta categoria.

José A. Fernandez (Profesor Titular
de Biologia Vegetal) y M. Jesus Garcia
{Becaria de Investigacion).

(" PALEONTOLOGIA )

DEL TETHYS AL MEDITERRANEO : UNA
BIOTA EN BUSCA DE IDENTIDAD

Quignard {Boll. Zool., 45, 23 (1978)]
admite la presencia, en el Mediterraneo,
de 562 especies y subespecies de peces,
agrupadas en 343 géneros y 150 fami-
lias. Puede decirse que en estos Gitimos
17 afios laictiofauna mediterranea se ha
visto incrementada en algunas especies
mas.

¢ De dénde proceden éstas especies
colonizadoras?. En un intento de agru-
par alas especies presentes enla cuenca
mediterranea, los distintos autores han
seguido dos caminos, en funcion de (i)
los cambios geoclimaticos acaecidos en
este Mar y (i) la distribucién actual de
dichas especies. Para intentar compren-
der un poco cdmo ha sido la dinamica de

Ja poblacion ictica mediterrénea es nece-
sario recordar los cambios acaecidos en
este Mediterraneo desde aquella Pangea
disgregada en pedazos.

Durante el periodo Eoceno-Oligoceno
(55-24,6 m.a.) existia un Mar Mesogeo
entre las placas africana y euroasiatica,
que Suess denominé Tethys, y que per-
sistié desde el Cambrico inferior al Ter-
ciario superior.

EnelEcocenolaictiofauna del Tethys,
que se nutre basicamente del Atlantico y
del Indo-Pacifico, es una comunidad de
tipo tropical de aguas célidas con mayo-
res afinidades indo-pacificas -Menidae,
Chaetodontidae, Acanthuridae,
Ephippidae, Zanclidae, ...-. Pruebas

paleontolégicas de esta época las en-
contramos en el maravilloso yacimientc
eocénico del Monte Bolca (ltalia). Er
este rico enclave paleoictiologico se en
cuentran fésiles cuyos representantec
actuales estan muy relacionados cor
arrecifes coralinos y de los cuales nc
encontramos ningQn representanteen €:
Mediterraneo actual .

Por el contrario, las comunidades
oligocénicas del Mesogeo difieren.
biogeograficamente, de las del Eocenc
por ladesaparicién deun gran ntmero de
géneros y la aparicién de formas cor
afinidades atlanto-mediterraneas que
podemos encontrar actuaimente en e
Mediterraneo. En los yacimientos
oligocénicos iranies, estudiados per
Arambourg, de los 32 géneros encontra-
dos: 23 poseen representantes actuales
en el Atlantico y Mediterraneo, 13 en lg
region indo-pacifica y en la mediterra-
neo-atlantica y 9 son exclusivos de la
indo-pacifica [Blot, Journées ichthyol.,
CIESM, (1870)].




Vestigios de la ictiofauna de este
Tethys se encuentran en especies que,
geogréficamente, se presentan tanto en
las costas americanas, mediterraneas o
asiaticas, como Blennius cristatusy Zeus
faber (junto a sus especies afines). A
nivel genérico se pueden incluir especies
de, Sparus, Echelusy Cepola [Quignard,
Boll. Zool., 45, 23 (1978)]. :

Un proceso geoldgico, que tendra
gran influencia sobre el futuro de la
ictiobiota mediterranea, es la orogenia
multiple del denominado Plegamiento
alpino (Eoceno-Mioceno). Una conse-
cuencia de estos movimientos es el cie-
rre definitivo de la cuenca mediterrédnea
con el Indo-Pacifico (Mioceno inferior),
quedando Gnicamente conectada con el
Atlantico por dos brazos de mar, separa-
dos entre si por la cordillera Bético-
Rifefia.

Durante el Mioceno medio se reduce
aunpasoy es enel Messinense (Mioceno
superior), més concretamente durante
sudenominada “crisis de salinidad”, cuan-
do este Paleomediterraneo queda aisla-
do totalmente del Atlantico. Este periodo
de tiempo esta marcado por importantes
sucesos geodinamicos e hidrodinamicos,
que dan como resultado una serie de
evaporaciones sucesivas -no compen-
sadas con los aportes existentes- que
transforman la cuenca en una serie de
ambientes acuaticos locales (grandes
lagos). Una consecuencia de todo este
proceso es la extincién de casi todas las
especies. Pérés yPicard (Recl. trav. stn.
mar. Endoume, 47, 1964) mencionan,
sin embargo, la existencia de una pobla-
cién, que se adaptd y persisitié durante
esta crisis de salinidad y que pudo haber
participado en la repoblacién dei Medite-
rraneo actual desde el Plioceno. Esta es
la ictiofauna que Arambourg denomina
Paleomediterranea.

Esta crisis de salinidad marca el
‘antes y después” de las poblaciones
icticas mediterraneas; es a partir de este
momento cuando los distintos investiga-
dores empiezan a plantearse el proble-
ma de sus afinidades biogeogréficas, y
un punto importante de debate es el caso
de los endemismos.

Para Quignard el nivel de especies
endémicas permite apreciar la eficacia
del relativo aislamiento de este mar,
nombrando 97 endemismos geogréficos
en la actualidad. Por el contrario,
Tortonese es mas excéptico y se pregun-
ta ¢ Qué es un animal mediterraneo?.

Ekman (Zoogeography of the sea,
1953) sugiere que los endemismos me-
diterraneos pueden tener tres origenes:
(i) aparicién durante el aislamiento del
Mediterraneo (final Mioceno) y evolucion
subsiguiente por especiacion de otras
especies relictas del Mioceno o por inmi-

gracién duranteel Plioceno, el Pleistoceno
y el Cuaternario; (ii) se han mantenido,
s6lo en el Mediterraneo, desde una épo-
ca antigua y han desaparecido del resto
de océanos debidos a cambios
hidrolégicos de origen climatico, o (iii)
pueden haber persistido desde la
fragmentacion delmar Mesogeo o Tethys.

En el Plioceno se abre de nuevo el
Estrecho de Gibraltar y las aguas atlan-
ticas, junto con una fauna de tipo
subtropicaltemplado, retomanla cuenca
mediterranea. A partir de este momento
la historia de la biota mediterréanea esta
unida a las poblaciones icticas del Atlan-
tico.

Posteriormente, a principios del
Cuaternario, las aguas superficiales del
Mediterraneo sufren un periodo de bajas
temperaturas (glaciar) que permitea una
ictiofauna de tipo boreal noratlantica
(Sprattus sprattus, Platichthys flesus, Raja
clavata,...) colonizar la cuenca. A este
periodo le sigue otro, postglacial, que
favorece la entrada de una ictiofauna
“sahariana/senegalense” (Serranidae,
Esparidae, Labridae, ...), caracteristica
de aguas mas calidas. Enriqueciendo la
biota mediterranea que, en este momen-
to, presentaba caracteristicas boreal-
noratlantica y elementos endémicos que
provenian de la ictiofauna pliocénica
(paleomediterranea).

En fa actualidad la comunidad medi-
terraneano solo se enriquecea expensas
del Atlantico, a través de Gibraltar, sino
que a partir del 15 de agosto de 1869, le
llegan nuevas especies de origen
indopacifico, a traves del Canal de Suez.
Conexién que desde el Mioceno no man-
tenia el Mediterraneo con el {ndico. A
estas migraciones actuales de especies,
a traves del Mar Rojo, se les denomina
Lessepsianas, en honor a Fernando de
Lesseps, ingeniero que proyecté y cons-
truy6 el Canal de Suez.

Ben Tuvia [Fish. Bull., 76,249 (1978)]
comenta como despues de 108 afios de
la abertura del Canal de Suez se han
datado la presencia de 36 especies de
peces (dos selacios y 34 teledsteos),
presentes en el Mar Rojo, en aguas del
Levante mediterranec, lo que representa
entre un 8-10 % de las especies presen-
tes en esta cuenca. Sin embargo, sélo
dos -0 quizas tres- especies mediterra-
neas han colonizade aguas del Mar rojo
(Liza aurata, Dicentrarchus punctatus |y
posiblemente Carcharhinus plumbeus).
De estas 36 especies indo-pacificas, 16
son aprovechadas comercialmente, que
representan en la actualidad el 30 % del
total de las capturas en las costas de
Israel.

En la cuenca occidental, y mas con-
cretamente en nuestro Mar de Alboran,
aln no se ha datado ningln elemento

indo-pacifico, aunque si lo han sido en
las costas cercanas de Tunez y Libia
(Siganus luridus, Stephanofepis diaspros
y Leiognathus kiunzingeri). Esta cuence
presenta una alta influencia atlantica en
suictiofauna, porotroiado comprensible,
ya quela masade agua superficial atlan-
tica es un buen vehiculo de transporte
para las especies del otro lado del Estre-
cho.

En un estudio elaborado entre 198C
y 1985 [Reina, Cah. Biol. Mar., 28, 7C
(1987)] sobre la ictiofauna infralitoral de
la costa malaguefia se destaca el bajo
endemismo, geografico, alcanzadoenla
zona, ya que Unicamente diez de las 132
especies datadas son exclusivas dei
Mediterraneo (Raja asterias, Gobius
strictus, Pomatoschistus kneri,
Pseudaphya ferreri, Symphodus
rostratus, Opeatogenys gracilis. ...). Este
porcentaje, de endemismo, alcanzadc
en la franja infralitoral se va haciendc
menor conforme se muestrean areas de
mayor batimetria. ‘

El resto de especies capturadas se
encuadran zoogeograficamente en: 27
especies boreal-noratlanticas (20'6 %),
las tropicales y subtropicales se situar,
en 31 especies (23'7%), 24 cor.
unadistribucion ibero-marroqui(18'3 %),
y 40 especies presentan una distribuciér,
atlanto-mediterranea (30'5%). Estos da-
tos situan la influencia atiantica de lza
costa malaguefa, en cuanto a su pobla-
cion ictica infralitoral, en un 74'3 %.

Maurin (J./cth. CIESM, 1970) estime
enun 88%, el nUmero de especies comu-
nes en ambos lados del Estrecho de
Gibraltar, entre los 100 y 700 metros
comentando dicho autor como este por-
centaje va decreciendo conforme no:
alejamos hacia el este de esta cuenc:
mediterranea.

Aungue entre los investigadores hay
unanimidad en destacar el caracter at
lantico de la ictifauna actual del Medi-
terraneo. Tambiénexiste, una cierta unior
en intentar marcar diferencias entre lo:
elementos comunes de las dos comuni-
dades. Ejemplos los encontramos en: (i
el estudio de las diferencias vertebralec
entre poblacicnes (Sardina, Merluza, efc.
del Atlantico y del Mediterraneo; (ii) enlc
composicidn de sus poblaciones, ya que
el Mediterraneo presenta una mayor ri-
queza especifica al nivel dela plataforma
continental y por el contrario una mayor
pobreza en zonas profundas, Unicamen-
te siete especies sehan datado por deba-
jo de los 2.000 metros y ninguna por
debajo de los 3.000 metros; y por su-
puesto (iii) en la presencia de los
endemismos.

Lo que si demuestran los estudios
biogeograficos es el caracter atiantico de
la ictiofauna actual mediterranea, a ex-



cepcién de la cuenca oriental con una
influencia indopacifica en alza. Asuvez,
cada cuenca (Mar de Alboran, Adriatico,
Golfo de Gabes, Mar Egeo, Mar Negro,
etc.) posee una comunidad ictica muy
particular que viene a depender de su
localizacion geografica, condiciones
geoclimaticas y caracteristicas fisico-
quimicas de sus aguas.

Podemos concluir con las palabras
de Arambourg, que comenta, como el
Mediterraneo constituye un centro activo
de intercambio y evolucién de las faunas
marinas de otros mares y océanos.

J.A, Reina Hervas (Profesor de Ense-
fianza Secundaria)

(BIOLOGIA VEGETAL )

LA CUTICULA VEGETAL Y SU HUELLA FOSIL

La cuticula vegetal, o membrana
extracelular que cubre la parte aérea de
las plantas, ha demostrado en los alti-
mos afios ser de una gran importancia
taxonoémica, al reflejar los patrones celu-
lares de la epidermis subyacente. Pero
este papel clave queda aun puesto de
mayor relieve en el caso de los restos
fosiles vegetales. EI motivo no es otro
que, en muchos casos, la cuticula pasa
por ser la Gnica fuente de informacién
anatémica disponible [Spicer, R. A,
Advances in Botanical Research, 16, 95
(1989)]. De este modo, la membrana
cuticular se convierte en la parte vegetal
que mejor soporta los procesos de
fosilizacion, ofreciendo los datos sufi-
cientes para la identificacién y clasifica-
cion de fa planta de la que procede. Tal
esasique, hoy endia, el analisis cuticular
es considerado como una técnica
estandar importante de investigacién en
paleoboténica. Mas aun, a través del
estudio de diferentes similaridades epi-
dérmicas es posible relacionar restos de
distintos érganos como pertenecientes a
la misma estructura vegetal.

Paor todo lo anteriormente expuesto,
queda patente el interés hacia un estudio
pormenorizado del proceso de fosilizacion
y hacia el conocimiento exhaustivo de la
estructura y la composicién quimica de
la cuticula. De esta forma, se puede
llegar a una mejor interpretacion de la
informacion ofrecida por los restos fési-
les. Frente a la investigacion de la
fosilizacion en distintos medios ambien-
tes actuales, concentrada en los proce-
sos necroldgicos que sufren las plantas
y en el desarrollo de procesos
sedimentarios, Ultimamente esta cobran-
do auge un estudio mas detallado de la
composicién quimica cuticular[Tegelaar
et al., Paleobiology, 17, 133 (1991)].

Las cuticulas de las plantas superio-
res son de una naturaleza quimica
heterogénea. Ademas de una fraccidn,
normaimente pequefia, de ceras (tanto

epi como intracuticulares), nos encon-
tramos conuna estructurainsoluble com-
puesta por dos biopolimeros, los cuales
pueden presentarse juntos o por separa-
do en la misma membrana cuticular : la
cutina y el, alin bastante desconocido,
cutan. La naturaleza quimica de ambos
es muy diferente, de ahi que su resisten-
cia a la multitud de procesos que sufren
durante la fosilizacion sea, asimismo,
muy distinta. Asi, la cutina, un poliéster
de elevado peso molecuiar y grado de
entrecruzamiento compuesto principal-
mente de hidroxiacidos alcanoicos C ¥
C,, funcionalizados, es muy inestable
frente a los procesos de degradacion
quimicos y bioguimicos. No sucedeigual
con el cutén, componente mayoritario de
muchas de las cuticulas fésiles estudia-
das hasta el momento: Waldria speciosa,
Autunia conferta, Ginkgo huttonii,...[Nip
et al., Organic Geochemistry, 10, 769
(1986)]. Su presencia en plantas actua-
les es, sinembargo, escasa, a excepcion
de la hoja de Beta vulgaris, cuya mem-
brana cuticular es casi practicamente
cutan. Esté también confirmada su exis-
tencia, junto a cutina, en
monocotiledéneas como Agave ameri-
cana y Clivia miniata, en cantidad que
depende de la edad de la hoja.

Lanaturalezay biogénesis del cutan
son casi totalmente desconocidas hasta
el momento. Si parece evidente que esta
compuesto por una parte polisacarida y
otra de naturaleza hidrocarbonada, con
aportaciones aromaticas y alifaticas, for-
mando unaestructura degran consisten-
cia. La riqueza en enlaces carbono-car-
bono le confiere una gran estabilidad,
causa que explicaria que sea el
biopolimero cuticular que resiste mejor
el proceso defosilizacién. Deesta forma,
no solo las cuticulas formadas exclusi-
vamente por cutan, sino que también
aquéllas mezcla del mismo y cutina,
dejaran una impronta fésil constituida
practicamente por cutan. La cutina sélc
aparece en fésiles de muy buena conser-
vacién, aunque también se han encon-
trado derivados de cutina ricos en enla-
ces tipo éter, quimicamente muy esta-
bles. Se piensa que estos derivados,
encontrados exclusivamente en
angiospermas dicotileddneas, guardan,
como no, relacion con su estructura qui-
mica; especificamente, con su riqueza
en grupos epoxi, que en ciertas condicio-
nes, reaccionan generando los ya men-
cionados enlaces éter, dedificil hidrélisis.
Por otro lado, alin no se explica por qué
este complejo biopolimero extracelular
ha visto reducida tan drasticamente su
presencia durante la evoluciéon de las
plantas vasculares.

Queda, por tanto, puesta de mani-
fiesto la importancia en la investigacion
bésica sobre la cuticula vegetal, en la
obtencion de mayor informacién sobre
su estructura y composicién, que permi-
ta un mejor aprovechamiento de los da-
tos ofrecidos por los restos fosiles. La
mejor comprension delanaturalezadela
cuticula vegetal y de los factores que |z
afectan son necesarios para un analisic
mas completo y riguroso.

José F. Villena {Becario de Investiga-
cién) y A. Heredia (Profesor Titular de
Bioquimica).

(BIOLOGIA ANIMAL )

LA SEGMENTACION CEFALICA EN LOS VERTE-
BRADOS (y 2): EL MODELO PROSOMERICO.

En el niimero 22 de Encuentros en la
Biologia, correspondiente al mes de
marzo, comentébamos la probable exis-
tencia de una organizacién segmentaria
en el rombencéfalo o parte posterior del
encéfalo de vertebrados. Esta organiza-

cibn se manifiesta tanto a nive:
morfolégico (los rombdémeros) como por
un patrén muy definido de expresién de
los genes Hox. Cada segmentc
embrionario, segln la hipotesis que ma-
nejabamos, parece constar de un par de



rombomeros, un cddigo especifico de
expresién de genes Hox, y una poblacion
de célulasdelacresta neuralquevaadar
lugar, entre otros derivados, al esqueleto
branquial.

¢ Qué sucede con la porcién anterior
del encéfalo de vertebrados? En esta
porcién anterior, o prosencéfalo, se van
a desarrollar los hemisferios cerebrales,
asi como el té&lamo y el hipotalamo. En
principio, todo parece indicar que la si-
tuacion es muy diferente con respecto a
la existencia de un hipotético patron
segmentario. En el prosencéfalo
embrionario no existen constricciones
patentes que definan segmentos visi-
bles, como sucede en el rombencéfalo.
Por otra parte, el punto de vista general-
mente aceptado acerca de la organiza-
cion del encéfalo es el llamado “modelo
columnar”, que hace hincapié en la dis-
posicién logitudinal de las estructuras
nerviosas. Ademas, los genes del com-
plejo Hox no llegan a expresarse a ese
nivel. De hecho, ningGn gen Hox se ex-
presa por delante del rombencéfalo.

A pesar de estos inconvenientes, un
grupo de neurobidlogos, entre los que
figuran dos profesores de la Universidad
de Murcia, ha propuesto lo que denomi-
nan "el modelo prosomérico”, es decir, la
hipétesis de que el prosencéfalotambién
esté organizado de forma segmentaria
[Rubenstein et al., Science, 266, 578
(1994)]. ; Que evidencias existen a favor
de esta hipétesis? Sobretodo, la existen-
cia de patrones de expresion de genes
homedticos en areas muy definidas del
prosencéfalo delos embriones de polloy
raton. Los autores citan una treintena de
estos genes, que contienen la secuencia
homeoboxaunqueno pertenecenal com-
plejo Hox. Es interesante resaltar que
entre estos genes se encuentran miem-
bros de las familias Dix, Emx y Otx,
homélogos de genes que regulan la or-
ganizacion de la cabeza en Drosophila.

Segtin Rubinstein y sus colaborado-
res, existirian seis segmentos o
“prosémeros” denominados, de atras
hacia delante, como p1, p2... p6. El gen
Gbx-2, por ejemplo, se expresa a nivel
lateral en p2. Sonic hedgehog, a su vez,
marca el limite entre p2 y p3, y asi
sucesivamente.

¢ Qué interés puede tener esta hipd-
tesis? Es posible que contribuya a com-
prender mejorlos procesos de formacion
de patrones e histogénesis en un érgano
tan extraordinariamente complejo como
el encefalo anterior. Es posible que la
hipdtesis revele también la existencia de
“organizadores transversales”, es decir,
anillos de neuroepitelio, dispuestos a
nivel de los limites intersegmentarios,

con propiedades inductoras. La hipGte-
sis también tiene implicaciones evoluti-
vas. No debe ser casual que genes
homologos dirijan la formacion de la
cabeza en moscas y en vertebrados.
Ademas, fendmenos de duplicacion,
deleccion o reespecificacion de segmen-
tos pueden estar relacionados con las
grandes modificaciones del encéfalo
anterior que se registran en la evolucion
de los vertebrados. v

Los autores de la hipdtesis no la
consideran, de momento, aplicable alos
primordios del neocértex, los que origi-
nan lacorteza cerebral delos mamiferos.
No existe, en las primeras etapas del
desarrollo, una particién transversal de
los primordios neocorticales en domi-
nios de expresién génica.

La idea generalizada es que la for-
macién de patrones en el neocortex de-
pende fundamentalmente de las
aferencias talamicas, es decir, de la lle-
gada de axones procedentes del tdlamo.
Sin embargo, una experiencia publicada
muy poco antes del articulo de Rubinstein
y cols. sefiala, por primera vez, la posibi-
lidad de que exista una especificacién
regional del neocdrtex anterior a la llega-
da de las aferencias talamicas [Cohen-
Tannoudjietal., Nature, 368, 460 (1994)).
Se trata de la proporcionada por una
linea de ratones transgénicos en cuyo

genoma se ha insertado el gen LacZ de
Escherichia coli. Estos ratones expresan
este gen, cuyo producto es el enzima
beta-galactosidasa, en el neocértex de!
embrién, concretamente en las neuronas
de la capa IV del drea somatosensorial.
La expresion se considera como un mar-
cador intrinseco de identidad del cértex
somatosensorial. Los investigadores rea-
lizaron experimentos consistentes en e
trasplante de un fragmento de los
primordios corticales a otras zonas de:
encéfalo, como el cerebelo, oincluso se
injertaron en cerebros de ratones recién
nacidos. La extraccion de los injertos se
hizo antes de la llegada de las aferencias
taldmicas. Pues bien, apesar de esto, las
neuronas expresaron el marcador, indi-
cando que su proceso de diferenciacion,-
como parte de la corteze
somatosensorial, ya estaba iniciado er.
elmomento del injerto. Una posible expli-
cacién de este resultado podria estar er.
los procesos de organizacién segmentaria
y especificacién regional propuestos por
el modelo prosomérico.

R. Mufioz-Chéapuli, Profesor Titular de
Biologia Animal.

(_NEUROBIOLOGIA )

EL CANTO DE LAS AVES: UNA CUESTION DE
NEURONAS

El canto de las aves es uno de esos
comportamientos gque muestra un
dimorfismo sexual acentuado. En la
mayoria delas especies, sonlos machos
los que cantan con mas frecuencia o, al
menos, producen cantos mas comple-
jos. Este dimorfismo sexual en el com-
portamiento del canto llega a extremos
como en el caso de una especie de
pinzon, el pinzén cebra australiano, en la
cual sélo canta el macho. En otros casos,
como el del canario, ambos sexos son
capaces de cantar, pero es el macho el
gue produce cantos mas elaborados y
complejos.

Gran parte de la estructura actstica
del canto de‘las aves se produce modu-
lando elflujo de aireque pasa através del
6rgano vocal o siringe, un érgano muscu-
lar interpuesto en las vias respiratorias

de las aves. La siringe consiste esencial-
mente en una caja resonante que contie-
ne unas membranas vibratiles en st
interior, cuyo ‘tono’ es regulado por la
tensién contréctil de fibras musculares
esqueléticas (algo parecido ocurre cor
las cuerdas vocales de la laringe, que
regulan el flujo de aire que pasa porella
modificando de esa forma el tono de e
voz). Los péjaros cantores han desarro-
llado un sistema de nlcleos (grupos
neuronales distinguibles
histolégicamente) en el encéfalo que
contribuyen al aprendizaje y produccion
del canto (ver figura). La contraccién de
la musculatura de la siringe esta gober-
nada por motoneuronas, localizadas er.
un ndcleo denominado hipogloso (H),
cuyos axones inervan directamente las
fibras musculares de ese drgano (en



mamiferos y en el hombre, las neuronas
del ndcleo hipogloso inervan la
musculatura delalengua). Las neuronas
del nlcleo hipogloso estan inervadas, a
su vez, por las neuronas de otro nucleo,
el denominado niclec robusto del
arquiestriado (RA), el cual recibe co-
nexiones de otros dos nlicleos principa-
les. Una que proviene diréctamente del
denominado ‘centro vocal superior (CVS)
y otra que proviene del nlcleo
magno-

celular lateral del neoestriado anterior
(MLNA) (ver figura). La via que une las
neuronas del CVS con las del RAy H se
considera como la principal via eferente
para la produccién del canto, mientras
quela via que une al ndcleo MLNA, junto
con otros nlcleos encefalicos, con RA 'y
H esta implicada especificamente en el
aprendizaje del canto. Ambas vias estan
interrelacionadas y confluyen sobre las
neuronas del RAy éstas, asuvez, son las
que ‘controlan’ a las motoneuronas del
nicleo hipogloso.

El dimorfismo sexual del comporta-
miento del canto en las aves esta asocia-
do con grandes diferencias entre ma-
chos y hembras en las regiones neurales
que controlan el canto. Asi por ejemplo,
las regiones del canto en los machos
adultos depinzdn cebra pueden contener
hasta 3-4 veces mas neuronas queen las
hembras adultas, aunque en los pollue-
los recién eclosionados el nimero de
neuronas es basicamente similar en los
dos sexos. Se sabe que las hormonas
gonadales, andrégenos y estrégenos,
regulan la muerte celular por todo el
sistema nervioso, creando diferencias
sexuales en el nUmero de neuronas en
ciertas regiones implicadas en compor-

tamientos sexualmente dimoérficos. Se
hademostrado que esta diferencia sexual
en el comportamiento del canto y su
sustrato neuronal estan controlados por
el ‘ambiente’ hormonal temprano. Cuan-
do se tratan a hembras de pinzones
cebra con estradiol en las primeras se-
manas de vida después de la eclosion,
sus regiones del canto se masculinizan y
estos pajaros son capaces de producir
cantos tipicos de machos cuando se
tratan con andrégenos en adultos. La
masculinizacién incrementa

tanto el numero
como el tamafio de
las neuronas en
varias de las regio-
nes encefalicas
que controlan el
canto, producien-
do también los
cambios corres-
pondientesen los
circuitos
neuronales y en

la sensibilidad
del sistema del
canto a los
androgenos.
Hay evidencias
convincentes

de que, al me-

nos en dos de

las regiones

del canto (el
RA y el
MLNA), las

diferencias sexuales en el nimero de
neuronas es consecuencia de la regula-
cién de la supervivencia neuronal por los
estrégenos. :

Mientras que estos estudios de dife-
renciacién sexual indican que la muerte
neuronal regulada por hormonas esta-
blececircuitos ‘sexuales’ apropiados para
el comportamiento vocal aprendido, hay
también evidencias que apayan que este
mismo proceso posibilita los cambios
estacionales que ocurren en el compor-
tamiento vocal de algunas especies de
pajaros cantores. Asi por ejemplo, los
canarios machos adultos, al contrario
que los pinzones cebra, modifican sus
cantos cada afio cuando se acerca la
época del cortejo y apareamiento.

Enresumen, en los pajaros cantores
la muerte neuronal interviene de forma
prominente creando los circuitos,
sexualmente dimérficos, para el com-
portamiento del canto y, también,
remodelando estos circuitos durante la
plasticidad vocal en la vida adulta. En €l
pinzon cebra, este dimorfismo viene de-
terminado por grandes diferencias sexua-
les en la pérdida de neuronas relaciona-
das con el canto que tiene lugar durante
el desarrolio y que esta bajo controlde las

hormonas esteroides. También, en algu-
nas especies como el canario, las hor-
monas gonadales estan implicadasenla
pérdida y el reemplazo estacional de
neuronas que acompafla a la
remodelacién anual del canto.

J.C. Davila (Profesor Titular de Biolo-
gia Celular).




( ENSENANZA DE LAS CIENCIAS )

LA PERCEPCION DE LOS FENOMENOS Y LA
COMPRENSION DE LA ESTRUCTURA DE LA
MATERIA

Las investigaciones sobre |las ideas
delos alumnos, a las que se han dedica-
do atencidén en numeros anteriores de
esta seccion, han resaltado una serie de
aspectos que influyen en la comprension
de la Quimica, fundamentalmente en su
iniciacién. Estos hacen referencia a lo
siguiente:

(a) Dificultades derivadas de la per-
cepcion de los hechos experimentales
por los alumnos .

(b) Confusién e indiferenciacion en-
tre los diferentes niveles utilizados en la
Quimica.

(c) Problemas relacionados con el
lenguaje, y

(d) Presentacion dela guimica en los
materiales de ensefianza.

Dada la extensién disponible, vamos
acentrarnos en el primero de estos apar-
tados.

Algunos autores consideran que par-
te de las dificultades especificas en la
iniciacion del aprendizaje de la Quimica
radican en la percepcion que los alum-
nos hacen de los fendmenos cotidianos
o de las actividades experimentales de
clase. Su forma de percibir los fenéme-
nos no les permite, en muchas ocasio-
nes, establecer y distinguir categorias
validas que sirvan de fundamento a un
adecuado desarrollo conceptual. Asi, los
alumnos centran su atencién en determi-
nados estimulos que les hace clasificar
en una misma categoria, por ejemplo, la
efervescencia y la ebullicidn.

Schollum y Osborne (1985) desta-
can, con relaciéon a los aspectos
perceptivos, las siguientes cuestiones:

* El problema de lo inobservable :

Comentan lo siguiente: “Incluso los
alumnos de catorce afios tienen a veces
dificultades para aceptar que lo que no es
directamente observable, pueda existir o
formarse (el aire suele ser una excepcién
aesterechazo). Hemos encontrado alum-
nos de ensefianza secundaria que creian
que no habia oxigeno en un tubo de
ensayo porque no podian verio dentro.. ..
Suelen creer que al aire no influye activa-
mente en el hecho de arder, aunque lo
consideren como un catalizador. Muchos
creen que en cuanto el vapor que sale de
una tetera deja de ser visible, es que se

ha transformado en aire. Su percepcion
del mundo conocido, familiar, es distinta
a la que tienen los cientificos”.

* El problema del sabor, olor y color.

Los jévenes poseen o desarrolian
ideas no cientificas debido a confusiones
sobre qué es lo que prueban, huelen o
ven. Algunos chicos consideran que cuan-
do el azicar se disuelve en agua caliente
“no queda nada més que el gusto”, o
cuando un cristal de colores brillantes se
disuelve en el agua, entonces “el color
sale del cristal”; o piensan que si se
calienta alcanfor en la parte delantera de
la habitacién "sélo es el olor” lo que llega
alaparte de atras. La substancializaciéon
de las propiedades aparece como una
fuente de dificultad a la hora de diferen-
ciar conceptos basicos tales como los de
“mezcla” y “compuesto” (Sanmartin,
1989).

Por desgracia, son esta clase de
experimentos los que suelen utilizarse
para iniciar a los alumnos en la naturale-
za de la materia como algo constituido
por particulas. Dado que sus puntos de
vista acerca del color, el olor y el gustd,
pueden ser bastante diferentes de los
que tienen los profesores, no debe sor-
prendernos que lo que se pretende mos-
trar con ello no sea lo que acaban perci-
biendo la mayoria de los alumnos.

* La visién continua de la materia.

Unadelaideas enlas que se asienta
la Quimica es la vision discontinua de la
materia . Asi, el problema fundamental
quizas sea, la visién continua que mu-
chos alumnos tienen de la materia. Esto
se ha puesto de manifiesto en una gran
cantidad de trabajos sobre tdpicos dife-
rentes, persistiendo esta vision en alum-
nos de edades y niveles de instruccién
elevados, lo que le convierte en un pro-
blema central para la comprensién de la
quimica.

Autores como Gabel, Samuely Hund
(1987) creen que esta falta de compren-
sién de la naturaleza corpuscular de la
materia puede estar relacionada, en pri-
mer lugar, con la falta de capacidad de
razonamiento formal y una pobre habili-
dad devisualizaciony, ensegundo lugar,
con la ausencia de diferenciaciones
adecuadas entre conceptos basicos

como: sodlido, liquido, gas, elemento,
compuesto, sustancia, mezcla, disolu-
cion, etc. y a la falta de instruccién sobre
estos términos relacionados con la es-
tructura corpuscular de la materia

Sila percepcién de algunos hechos y
fendmenos aparece como fuente de
dificultades, cabria preguntarse cuél es
el papel que éstos deben jugar en la
ensefianza de la Quimica. Sobre esta
cuestion existen distintas posturas.

Llorens (1987) consideraimportante
evaluar hasta que punto puede ser acon-
sejable una introduccion de tipo eminen-
temente fenomenolégico de los concep-
tos de quimica, siendo necesario , qui-
zas, un esfuerzo teérico que, desde los
niveles iniciales, vaya progresivamente
condicionando y guiando la observacién
y la experimentacion.

Johnstone (1982) y Schollum y
Osborne (1985), atn reconociendo las
dificultades antes descritas, consideran
que es importante que los alumnos vean
y manejen productos quimicos, descri-
ban sus propiedades y aprendan algc
sobre los cambios a un nivel descriptivc
y funcional con objeto de adquirir una
base con la que relacionar el aprendizaje
posterior. Siempre que sea posible esos
materiales y cambios deberian estar re-
lacionados o relacionarse con el mundc
conocido fuera del laboratorio, asi como
conideas familiares a los alumnos.

Algunas investigaciones (Lee y colb,
1993) apuntan que, desde edades tem-
pranas (11-12 afios), es posible trabajar
con los alumnos sencilios modelos teo-
ricos que les permitan explicar los he-
chos experimentales.

(Referencias bibliogréficas disponi-
bles a través del autor).

A. Blanco (Profesor Asociado de
Didéctica de las Ciencias Experimen-
tales).
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