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odos tendemos a pensar del modo que nos ha sido
inculcado por nuestro Zeitgeist!, el clima intelec-
tual general de nuestra cultura. Es por ello que este
capitulo adquiere una especial importancia para el lector.
Verd que es el producto intelectual de un Zeitgeist que

suscita un modo de pensar sobre las bases bioldgicas de la
conducta que no concuerda con los hechos. El objetivo
principal de este capitulo es ayudarle a que su pensa-
miento acerca de la biologia de la conducta esté en conso-
nancia con la ciencia psicobioldgica actual.

Reflexiones acerca de la biologia de la conducta: de las dicotomias

a las relaciones e interacciones

Tendemos a no prestar atenciéon a las sutilezas, incohe-
rencias y complejidades de nuestra existencia, y a pensar
en términos de simples dicotomias, mutuamente exclu-
yentes: verdadero-falso, bueno-malo, atractivo-poco atrac-
tivo, etc. Lo que atrae de esta forma de pensar es su
simplicidad.

Hay dos tipos de preguntas que se suelen hacer sobre
la conducta, las cuales son un ejemplo de la tendencia a
pensar en ella en términos de dicotomias: (1) ;Es organico
o0 psicégeno? (2) ;Es heredado o aprendido? Se ha com-
probado que ambas preguntas no estdn bien orientadas; sin
embargo, figuran entre las que se hacen con mas frecuen-
cia en clase de biopsicologia. Por eso aqui insistimos en ello.

(Es organico o psicogeno?

La idea de que los procesos humanos caen dentro de una
de dos categorias, organico o psicogeno, surgio en el siglo
xvII de un conflicto entre la ciencia y la Iglesia Catélica. Du-
rante gran parte de la historia de la civilizacién occiden-
tal, la verdad era aquello que la Iglesia decretaba como tal.
Después, en torno al ano 1400, las cosas empezaron a cam-
biar. Las hambrunas, plagas y ejércitos saqueadores que
azotaron repetidamente Europa durante la Edad Media
amainaron y el interés se volvié hacia el arte, el comercio
y la erudicién —este fue el periodo del Renacimiento (de
1400 a 1700)—. Algunos eruditos renacentistas no estu-
vieron conformes con seguir los dictados de la Iglesia; en
vez de ello empezaron a estudiar los hechos directamente,
observandolos, y asi surgi6 la ciencia moderna.

Gran parte del conocimiento cientifico que se acumulé
durante el Renacimiento estaba en desacuerdo con los dog-
mas de la Iglesia. Pero el prominente filésofo francés René
Descartes resolvio el conflicto. Descartes (1596-1650) pro-
puso una filosofia que, en cierto sentido, asignaba una
parte del universo a la ciencia y otra a la Iglesia. Argument6
que el universo se compone de dos elementos: (1) la ma-
teria fisica, que se comporta conforme a las leyes de la na-

! Literalmente, espiritu de los tiempos (N. del T.).

turaleza y por lo tanto es un objetivo de estudio apropiado
para la investigacion cientifica, y (2) la mente humana (el
alma, el yo o el espiritu), que carece de sustancia fisica,
controla la conducta humana, no obedece a leyes natura-
les y por lo tanto es el terreno apropiado de la Iglesia. Se asu-
mid que el organismo humano, incluyendo el cerebro, era
algo totalmente fisico, al igual que lo eran los animales.

El dualismo cartesiano, como se lleg6 a conocer a la fi-
losofia de Descartes, fue tolerado por la Iglesia Catélica, y
asi la idea de que el cerebro humano y la mente son enti-
dades distintas fue aceptada por una gran mayoria. Pese a
que han transcurrido siglos de avances cientificos, ha per-
sistido hasta nuestros dias. La mayor parte de las personas
entienden ahora que la conducta humana tiene una base
fisiolégica, pero muchos siguen aferrados al postulado
dualista de que hay una clase de actividad humana que de
algin modo va mds alla del cerebro humano (Searle, 2000).

(Es heredado o aprendido?

La tendencia a pensar en términos dicotémicos se extiende
al modo de pensar acerca del desarrollo de las capacida-
des comportamentales. Durante siglos, los eruditos han
discutido silos humanos y otros animales heredan sus ca-
pacidades comportamentales o las adquieren mediante
aprendizaje. Habitualmente se hace referencia a esta dis-
cusién como el debate herencia-ambiente [0 naturaleza-
crianza].

La mayor parte de los primeros psic6logos experi-
mentales norteamericanos eran acérrimos defensores del
factor medio ambiente (aprendizaje) en el debate heren-
cia-ambiente (de Waal, 1999). Esta cita tan frecuente de
John B. Watson, el padre del conductismo, es un ejemplo
del grado de dicho convencimiento:

No tenemos ninguna prueba auténtica de la herencia de los
rasgos [comportamentales]. Tendria plena confianza en el
prondstico final favorable de un bebé sano, de buena cons-
titucién, educado con esmero, aunque descienda de una
larga estirpe de pillos, asesinos ladrones y prostitutas. ;Quién
tiene alguna prueba de lo contrario?

... Denme una docena de nifios sanos, de buena consti-
tucién, y mi propio mundo especifico donde criarlos y les ga-
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rantizo que puedo tomar a cualquiera de ellos, al azar, y for-
marle para que llegue a ser un especialista en cualquier
campo que yo elija: médico, abogado, artista, empresario o,
si, incluso mendigo o ladrén. (Watson, 1930, pp. 103-104)

Al mismo tiempo que la psicologia experimental
echaba raices en Norteamérica, la etologia (el estudio del
comportamiento animal en el habitat natural) se conver-
tia en el enfoque dominante del estudio de la conducta en
Europa. La etologia europea, a diferencia de la psicologia
experimental norteamericana, se centré en el estudio de las
conductas instintivas (conductas que presentan todos los
miembros afines de una especie, incluso aunque parezca
que no han tenido la posibilidad de aprenderlas) y resalt6
el papel de lo innato, o los factores hereditarios, en el des-
arrollo de la conducta. Puesto que no parece que las con-
ductas instintivas sean aprendidas, los primeros etélogos
supusieron que eran por completo de cardcter hereditario.
Estaban equivocados, pero también lo estaban los prime-
ros psicélogos experimentales.

Inconvenientes de pensar en la biologia
de la conducta en términos
de las dicotomias tradicionales

La polémica organico frente a psicégeno y la de herencia
frente a medio ambiente se basaban en modos de pensar

:) ) incorrectos acerca de la biologia de la

conducta; un nuevo tipo de pregun-
tas estd dirigiendo el auge actual de
la investigacién biopsicoldgica (Churchland, 2002).
;En qué consiste el error de estas antiguas formas de pen-
sar sobre la biologia de la conducta y cuél es el nuevo en-
foque?

La idea organico o psicogeno se encuentra con
problemas No mucho después de que la Iglesia Ca-
télica autorizara oficialmente el dualismo mente-cerebro
de Descartes, comenzé a ser atacado por la opinién
publica.

En 1747, Julien Offroy de la Mettrie publicé una nota ané-
nima que escandaliz6 a Europa ... La Mettrie huy6 a Berlin,
donde se vio obligado a vivir en el exilio el resto de su vida.
sSu delito? Habia defendido que el pensamiento es un pro-
ducto del cerebro —un agravio peligroso, para el modo de
ver de sus coetdneos—. (Corsi, 1991, contraportada).

Hay dos tipos de pruebas en contra de la idea orgdnico
o psicégeno (psicdgeno aqui se refiere a la suposicion de que
algunos aspectos de las funciones psicolégicas humanas
son tan complejos que no es posible que sean producto de
un cerebro fisico). El primer tipo estd compuesto por las
muchas evidencias de que incluso los cambios psicolégi-
cos mds complejos (p.ej., cambios de la consciencia de si

mismo, de la memoria o de la emocién) pueden estar cau-
sados por lesiones o por estimulacién de partes del cere-
bro (véase Kosslyn y Andersen, 1992). El segundo tipo de
pruebas estd compuesto por las numerosas evidencias de
que algunas especies no humanas tienen capacidades que
en un principio se suponia que eran estrictamente psico-
légicas y, por lo tanto, estrictamente humanas (véanse
Clayton, Bussey y Dickinson, 2003; Hauser, 2000). Los dos
casos siguientes ilustran estos dos clases de pruebas. Ambos
tratan de la consciencia de si mismo, que en gran medida
se considera el sello distintivo de la mente humana (véase
Damasio, 1999).

El primer caso es el de «el hombre que se cay6 de la
camav, escrito por Oliver Sacks (1985). Este —el paciente,
no Sacks— padecia asomatognosia, una falta de cons-
ciencia de partes del propio cuerpo. La asomatognosia,
por lo general, afecta a la parte izquierda del cuerpo y
suele deberse a una lesion del I6bulo parietal derecho (véase
la Figura 2.1). El segundo caso describe la investigaciéon de
G. G. Gallup (1983) sobre la existencia de consciencia de
s mismo en los chimpancés (véanse Parker, Mitchell y
Boccia, 1994 y la Figura 2.2).

Lébulo parietal derecho

La asomatognosia suele deberse a una

lesion del lobulo parietal derecho.
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Una vez mds se puso palido —tan pélido que crei
que iba a desmayarse—. «No lo sé», dijo. «No tengo ni
idea. Ha desaparecido. Se ha ido. No la encuentro por
ninguna parte.»

(Reproducido con autorizacion de Simon & Schuster Adult Publis-
hing Group de EIl hombre que confundié a su mujer con un sombrero y
otros relatos clinicos, por Oliver Sacks. Copyright» 1970, 1981, 1983, 1984,
1985 por Oliver Sacks).

El caso de los chimpancés

y el espejo

m Las reacciones de los chimpancés a su

propia imagen indican que tienen conciencia de si mismos. En
esta foto se ve como reacciona el chimpancé ante una
mancha de tinta roja brillante inodora que se le pintd en el
arco de la ceja estando anestesiado. (Fotografia de Donna
Bierschwale, cortesia del New Iberia Research Center.)

El caso del hombre

que se cayo de la cama

Se sinti6 bien durante todo el dia y se quedé dormido
al anochecer. Cuando desperté también se sentia bien,
hasta que se movié en la cama. Entonces encontrd,
como dijo, «la pierna de alguien» en la cama —juna
pierna humana amputada, algo horri-
blel—. Al principio se quedo atdnito, sen-
tia asombro y repugnancia... [Luego] sele
ocurri6 algo... Estaba claro que una de las enfermeras...
habia robado una pierna de la sala de operaciones y la
habia metido bajo las sdbanas de su cama para gastarle
una broma... Cuando la tiré fuera de la cama, por alguna
razén él se fue detrds —y ahora la tenia pegada a él—.
«jMire eso!», grito... «;Ha visto alguna vez algo tan
horripilante, tan horrible?»...
«jCalmal! le dije. {Tranquilo, no se preocupe!»
«;...Por qué...?» dijo irritado, agresivo.
«Porque es su pierna», le contesté. «;No reconoce
su propia pierna?»...
...«jAh, doctor!», dijo. «;Me estd enganando! Usted
estd compinchado con esa enfermera...»
«Escuche, le dije. «Creo que usted no se encuen-
tra bien. Por favor, déjenos llevarle de nuevo a la cama.
Pero quiero hacerle una dltima pregunta. Si esto —esta

Un organismo es consciente de si mismo en la medida
en que puede mostrarse capaz de convertirse en objeto
de su propia atencién... Una de los modos de com-
probar la capacidad de un organismo de convertirse en
objeto de su propia atencién es enfrentarle a un espejo.

...Puse delante de un espejo uno por uno a una
serie de chimpancés adolescentes, criados en grupo...
Invariablemente, su primera reaccion ante el espejo fue
responder como si estuvieran viendo a otro chim-
pancé... Sin embargo, al cabo de unos dos dias,... em-
pezaron a usar el espejo para acicalarse y explorar
partes de su cuerpo que nunca habian visto antes v,
paulatinamente, empezaron a hacer pruebas con el re-
flejo de su imagen haciendo muecas, mirandose de
arriba abajo y adoptando posturas extrafias, mientras
seguian los resultados en el espejo...

De modo que, en un intento de aportar una
prueba mds convincente de que se reconocian a si
mismos, disefié una prueba con menor grado de in-
tromisiéon y mds rigurosa... Se anestesi6 a los chim-
pancés... les pinté con cuidado por encima del arco de
una ceja y la mitad superior de la oreja opuesta con
una tinta de color rojo brillante, soluble en alcohol e
inodora...

Cuando se recuperaron de la anestesia. .. se les vol-
vi6 a situar delante del espejo como prueba determi-
nante de reconocimiento de si mismos. Al ver sus caras
pintadas en el espejo, todos los chimpancés respon-
dieron dirigiéndose reiteradamente a las marcas, in-
tentando tocar y examinar las zonas marcadas de sus
cejas y orejas al tiempo que observaban la imagen en
el espejo. Ademds, dedicaron mas del triple de tiempo
a observar el espejo... Varios chimpancés hicieron tam-
bién notables intentos de examinar visualmente estas
marcas faciales y de oler los dedos con los que las ha-
bian tocado. Supongo que el lector reaccionaria de
forma muy parecida si al despertarse una manana viese
motas rojas en su cara.

cosa— no es su pierna izquierda... sentonces, dénde (De «Hacia una psicologia comparada de la mente», por G. G. Gallup,
estd su pierna izquierda?» Jr., American Journal of Primatology 2: 237-248, 1983.)
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La idea herencia o medio ambiente se encuentra
con problemas La historia de la idea herencia o medio
ambiente puede resumirse parafraseando a Mark Twain:
«Los informes de su muerte se han exagerado mucho».
Cada vez que se ha desacreditado, ha vuelto a surgir en una
forma algo modificada. En primer lugar, se comprob¢ que,
ademds de la genética y el aprendizaje, hay otros factores
que influyen en el desarrollo de la conducta. Se demostré
que también influyen factores tales como el medio am-
biente fetal, la alimentacidn, el estrés y la estimulacion
sensorial. Esto llevé a ampliar el concepto de medio am-
biente de modo que incluyera una serie de factores rela-
cionados con la experiencia, ademds del aprendizaje. De
hecho, hizo que la dicotomia herencia o medio ambiente
pasara de referirse a «factores genéticos o aprendizaje» a
aludir a los «factores genéticos o la experiencia».

Luego se argumenté de modo convincente que la con-
ducta siempre se desarrolla bajo el control conjunto de la
herencia y del medio ambiente (véanse Johnston, 1987;
Rutter, 1997),y no bajo el control de uno o de otro. Frente
a este descubrimiento, muchos simplemente sustituyeron
un tipo de ideologia herencia o medio ambiente por otra
similar. Dejaron de preguntarse: «;Es genético o es resul-
tado de la experiencia?» y empezaron a plantearse: «;En
qué medida es genético y en qué medida es resultado de la
experiencia?»

Al igual que las primeras versiones de la pregunta he-
rencia o ambiente, la version de «cudnto es genético» y
«cudnto es resultado de la experiencia» bdsicamente estd
mal planteada. El problema es que se basa en la premisa de
que los factores genéticos y los relacionados con la expe-
riencia [factores ambientales] se combinan de forma adi-
tiva —que una capacidad comportamental, como la
inteligencia, se genera combinando o mezclando tantas
partes de genética y tantas de experiencia, en lugar de por
la interaccion de la genética y la experiencia—. Una vez que
hayamos aprendido mds sobre cémo interaccionan los
factores genéticos y la experiencia, podremos apreciar
mejor lo absurdo de esta suposicion. Pero mientras tanto,
permitaseme ilustrar su inconsistencia mediante una me-
tafora inmersa en una anécdota:

El caso de la estudiante

que reflexionaba

Una de mis alumnas me cont6 que habia leido que la
inteligencia consiste en un tercio de genética y dos
tercios de experiencia, y se preguntaba si eso era cierto.
Debi6 quedarse extranada cuando empecé mi res-
puesta describiendo una experiencia en los Alpes. «Es-
taba subiendo tranquilamente por la pendiente de una

cima cuando of un ruido inesperado. Delante de mi,
ddndome la espalda, habia un hombre joven sentado

al borde de un precipicio tocando un
extrano instrumento musical. Me (

senté detrds de él sobre una gran roca
a pleno sol, tomé mi almuerzo y comparti con él su ex-
periencia. Luego me levanté y bajé de la cima, sin mo-
lestarle».

Le plantee la siguiente pregunta a mi alumna: «;Si
yo pretendiera llegar a comprender mejor esta musica,
serfa acertado empezar por preguntarme cudnto de ella
provenia del musico y cudnto del instrumento?»

«Eso seria una tonteria», dijo. «La musica procede
de ambos; no tiene sentido preguntarse cuanto pro-
viene del musico y cudnto del instrumento. De alguna
manera, la musica es el resultado de la interaccién
entre ambos. Deberfa preguntarse acerca de la inter-
accién».

«iEso esl», dije. «<Ahora comprendes porqué...»

«No me diga nada mds», me interrumpié. «Com-
prendo lo que quiere decir. La inteligencia es el resul-
tado de la interaccion entre los genes y la experiencia,
y no tiene sentido tratar de descubrir cuanto proviene
de los genes y cudnto de la experiencia».

«Y esto puede aplicarse a cualquier otro rasgo
comportamental», anadi.

Varios dias después la alumna irrumpi6 en mi des-
pacho, buscé en su bolso y sacé un objeto conocido.
«Creo que éste es su misterioso instrumento musi-
cal», dijo. «Es una guaira® peruanav. Ella tenfa razén...
una vez mds.

La intencién de esta metéfora, por si el lector lo ha ol-
vidado, es poner de manifiesto por qué no tiene sentido
tratar de comprender la interaccién entre dos factores pre-
guntdndose cudnto contribuye cada factor. No habriamos
de preguntarnos cudnto contribuye el mdsico y cudnto la
guaira al sonido de la guaira; ni cudnto contribuye el agua
y cudnto la temperatura a la evaporacion; ni cudnto con-
tribuye el macho y cudnto la hembra a la cépula. Del
mismo modo, no deberfamos preguntarnos cudnto con-
tribuyen los factores genéticos y cudnto los relacionados
con la experiencia al desarrollo de la conducta. En cada
caso, la respuesta estd en conocer la naturaleza de la in-
teraccion (véanse Lederhendler y Schulkin, 2000; New-
combe, 2002; Rutter y Silberg, 2002). La importancia de
pensar de este modo interactivo acerca del desarrollo le re-
sultara evidente al lector en el Capitulo 9, que se centra en
los mecanismos de desarrollo neural. De cualquier manera,
por el momento le basta con comprender que las neuro-

2 Guaira o zampoiia: flauta peruana (N. del T.).
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nas se activan mucho antes de haberse desarrollado por
completo y que el curso posterior de su desarrollo (p.ej.,
la cantidad de conexiones que establecen, o si sobreviven
o no) depende en gran parte de su actividad, la cual estd
desencadenada en gran medida por las experiencias ex-
ternas.

Un modelo de la biologia de la conducta Hasta aqui
en este apartado hemos examinado por qué se tiende a
pensar acerca de la biologia de la conducta en términos de
dicotomias, y hemos visto algunas de las razones por las que

EVOLUCION

» N
¥
GENES ’

» k EXPERIENCIA
-

comportamentales que presenta
cada individuo en el momento actual »

Evolucion actual sobre el

conjunto de genes que influyen
en la conducta del que disponen los
miembros de cada especie.

Los genes de cada individuo
inician un programa particular
de desarrollo neural.

El desarrollo del sistema
nervioso de cada individuo
depende de la interaccion con
su medio ambiente
(esto es, de su experiencia).

Las facultades y tendencias

estan determinadas por las
caracteristicas particulares de su
actividad neural, algunas de las cuales
se perciben como pensamientos,
sentimientos, recuerdos, etc.

La conducta que presenta cada
individuo surge de la interaccion
entre las caracteristicas de su actividad
neural en curso y su percepcion

de la situacion presente.

El éxito de la conducta de cada
individuo influye en la probabilidad
de que sus genes se transmitan
a generaciones futuras.

el
R

este modo de pensar no es el adecuado. Revisemos ahora
el modo de pensar sobre la biologia de la conducta que han

seguido muchos biopsicdlogos (véase
Kimble, 1989). Este se ilustra en la Fi- ( (

gura 2.3. Al igual que otras ideas nota-
bles, es sencilla y logica. El modelo se reduce a la sencilla
premisa de que toda conducta es resultado de la interaccién
entre tres factores: (1) la dotacion genética del organismo,
que es producto de su evolucion; (2) su experiencia; y (3)
su percepcién de la situacién actual. Examine detenida-
mente el lector este modelo y considere sus implicaciones.

)

SITUACION
ACTUAL

y

‘

Esquema que ilustra la idea que tienen muchos biopsicdlogos de la biologia de la conducta.



Los tres apartados siguientes del presente capitulo ver-
san sobre tres elementos de este modelo de conducta: la
evolucién, la genética y la experiencia en el desarrollo de

Evolucion humana

La biologia moderna comenz6 en 1859 con la publicacién
de la obra Sobre el origen de las especies, de Charles Darwin.
En esta magnifica obra, Darwin describid su teoria de la
evolucién,—Ila teoria, por excelencia, que ha ejercido mas
influencia en las ciencias bioldgicas—. Darwin no fue el
primero en sugerir que las especies evolucionan (sufren
cambios graduales sistemdticamente) a partir de especies
ya existentes, pero si fue el primero que acumulé una gran
cantidad de pruebas a favor de ello y el primero que apunté
cémo tiene lugar la evolucion.

Darwin presentd tres tipos de datos para apoyar su
afirmacién de que las especies evolucionan: (1) docu-
menté la evolucidn de los registros fosiles a través de es-
tratos geoldgicos cada vez mas recientes; (2) describid las
sorprendentes semejanzas estructurales que existen entre
las especies vivas (p.ej., la mano humana, el ala del pdjaro
y la garra del gato), las cuales sugerian que habian evolu-
cionado a partir de antepasados comunes, y (3) sefial6 los
cambios mds importantes que se habian llevado a cabo en
plantas y animales domésticos mediante programas de
crianza selectiva. Sin embargo, la prueba mds convincente
de evolucién procede de la observacion directa del proceso
evolutivo. Por ejemplo, Grant (1991) observo la evolucion
de los pinzones de las Islas Galdpagos —una poblacion es-
tudiada por el propio Darwin— tras s6lo una temporada
de sequia. En la Figura 2.4 se representan estos cuatro
tipos de pruebas.

Darwin defendi6 que la evolucién ocurre mediante se-
leccion natural. Hizo notar que los miembros de cada es-
pecie varian considerablemente en su estructura, fisiologfa
y conducta, y que los rasgos hereditarios que se asocian con
indices elevados de supervivencia y de reproduccién son
los que tienen mds probabilidad de transmitirse a las
generaciones posteriores. Argumenté que la selecciéon na-
tural, cuando se repite generacion tras generacion, de-
semboca en la evolucién de las especies mejor adaptadas
para sobrevivir y reproducirse en sus respectivos nichos
ecoldgicos. Darwin llamé a este proceso seleccién natural,
con el fin de resaltar su similitud con las practicas de
crianza selectiva artificiales empleadas por los criadores de
animales domésticos. Al igual que los criadores de caba-
llos crian caballos mds rapidos cruzando selectivamente los
mds rdpidos de la reserva con la que cuentan, la naturaleza
crea animales mds aptos cruzando selectivamente los mas
aptos. La aptitud, en el sentido darwiniano, es la capacidad
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la conducta. El apartado final se ocupa de la genética de las
diferencias psicolégicas.

de un organismo para sobrevivir y contribuir con sus genes
a la siguiente generacion.

La teoria de la evolucién se oponia a diversos puntos
de vista dogmadticos arraigados en el Zeitgeist del siglo X1X,
de modo que inicialmente se topd con obstdculos. Aunque
todavia quedan vestigios de esta resistencia, practicamente
ninguno procede de quienes aceptan lo evidente (véase
Mayr, 2000):

No existe una oposicién significativa en el dmbito de la cien-
cia biolégica a la idea de evolucién por seleccién natural. Esta
requiere légicamente el principio de seleccién natural; aun-
que, por supuesto, hay quien ha argumentado que esto es una
tautologia mds que una ley empirica... El desarrollo subsi-
guiente de relevantes nuevas areas de la biologia, como la ge-
nética y la bioquimica, no ha hecho mds que reforzar la
conclusion de Darwin de que los hechos convierten en «in-
eludible» la creencia en la teoria de la evolucién por selecciéon
natural. (Daly y Wilson. 1983, p. 7).

Evolucion y conducta

Algunas conductas desempefan una funcién evidente en
la evolucién. Por ejemplo, la capacidad de encontrar co-
mida, de esquivar a los depredadores o de defender a las

propias crias obviamente aumentan la
capacidad del animal para transmitir (:
sus genes a generaciones posteriores.

Otras conductas desempenan una funcién menos evi-
dente, pero no menos importante (véanse, p.ej., Bergman
et al., 2003; Dunbar, 2003; Silk, Alberts y Altmann, 2003).
Dos ejemplos de ello son la dominancia social y la con-
ducta de cortejo.

Dominancia social Los machos de muchas especies
establecen una jerarquia de dominancia social estable me-
diante combates con otros machos. En algunas especies,
estos combates suelen entrafar lesiones fisicas; en otras,
entranan fundamentalmente posturas y gestos amena-
zantes hasta que uno de los dos combatientes se echa atrs.
El macho dominante normalmente gana los combates
contra todos los otros machos del grupo; el macho ndamero
dos normalmente gana los combates contra los otros ma-
chos, excepto contra el dominante, y asi sucesivamente en
sentido descendente en la jerarquia. Una vez establecida la
jerarquia, las hostilidades disminuyen, ya que los machos
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Cuatro tipos de pruebas

que apoyan la teoria de que las especies
evolucionan.

de posicion baja en el rango aprenden a evitar o a some-
terse rdpidamente a los machos dominantes. Puesto que la
mayor parte de las peleas tiene lugar entre machos que
compiten por una posicién alta en la jerarquia social, los
machos de posicidn baja pelean poco; asi pues, los niveles
mds bajos de la jerarquia por lo general sélo se reconocen
con imprecision.

;Por qué la dominancia social es un factor importante
en la evolucién? Una razén es que, en algunas especies, los
machos dominantes copulan més que los no dominantes,
y por lo tanto son mas eficaces en cuanto a transmitir sus
caracteristicas a las generaciones posteriores. McCann
(1981) estudio el efecto de la dominancia social en la fre-

Los fésiles encontrados
cambian sistematicamente
de un estrato geoldgico

a otro. Aqui se ilustra la
evolucién del craneo
e de los hominidos.

Mediante programas de
crianza selectiva se han
producido cambios
importantes en plantas
y animales domésticos

Se ha observado el proceso
de la evolucidén. Por ejemplo,
una sequia de 18 meses

en una de las Islas Galapagos
dejoé Unicamente semillas
grandes, dificiles de comer,

y llevé al aumento del tamafo
del pico de una especie de
pinzones.

Se dan soprendentes
semejanzas estructurales
entre diversas especies vivas
(por ejemplo, entre un

brazo humano y el ala

de un murciélago).

cuencia con que copulaban 10 elefantes marinos machos
que convivian en la misma playa de cria. La Figura 2.5
ilustra cémo estos enormes animales se desafian entre
ellos, levantandose para ganar estatura y empujandose
con el pecho. Normalmente, el mas pequeno de los dos se
echa atrds; si no lo hace, se entabla una feroz batalla con
mordeduras en el cuello. McCann observé que el macho
dominante consumaba alrededor del 37% de las cépulas
durante el estudio, mientras que el infortunado ndmero 10
de la jerarquia sélo el 1% (véase la Figura 2.5).

Otra razdn por la que la dominancia social es un fac-
tor importante en la evolucion es que, en ciertas especies,
las hembras dominantes tienen mds posibilidades de en-
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gendrar una descendencia mds numerosa y mds sana. Por
ejemplo, Pusey, Williams y Goodall (1997) encontraron
que los chimpancés hembra situados en las posiciones
mds altas de la jerarquia tenfan mds descendencia; y que
ésta tenia una mayor probabilidad de llegar a la madurez
sexual. Atribuyeron estas ventajas al hecho de que los chim-
pancés hembras de posiciones altas tenian mds posibili-
dades de seguir teniendo acceso a zonas ricas en alimentos.

Conducta de cortejo En muchas especies, la copula
se precede de una compleja serie de sefiales de cortejo. El
macho se acerca a la hembra y le da muestras de su inte-
rés. Su sefal (que puede ser olfativa, visual, auditiva o tdc-
til) puede provocar una senal por parte de la hembra, lo
cual a su vez provoca otra respuesta del macho, y asi
sucesivamente hasta que sucede la cédpula. Pero no es
probable que ocurra la cépula si uno de los miembros de
la pareja no reacciona adecuadamente a las senales del
otro.

Se piensa que las sefiales de cortejo promueven la evo-
lucién de nuevas especies. Permitasenos explicarlo. Una es-
pecie es un grupo de organismos que desde el punto de
vista reproductor estan aislados de otros organismos; es
decir, los miembros de una especie s6lo pueden tener una
descendencia fértil si se emparejan con miembros de la
misma especie. Una nueva especie comienza a bifurcarse
de otra ya existente cuando hay algin obstdculo que difi-
culte la reproduccion entre una parte de la poblacién de
la especie existente y el resto de la especie (Peterson, So-
berén y Sanchez Cordero, 1999). Una vez que se ha for-
mado una barrera reproductora semejante, esta parte de
la poblacién evoluciona independientemente del resto de
la especie hasta que la fecundacién cruzada resulta im-
posible.

9
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e—{ FIGURA 2.5 ) Dos enormes

elefantes marinos machos se desafian uno
a otro. El elefante marino macho
dominante copula mas frecuentemente que
los que estan més abajo en la jerarquia de
dominio. (Adaptado de McCann, 1981.)

10 Others

La barrera reproductora puede ser geogréfica. Por
ejemplo, unos cuantos pdjaros pueden volar juntos a una
isla desierta, donde muchas generaciones de su descen-
dencia se reproducen entre ellos y evolucionan formando
una especie aparte. Otra posibilidad —para volver al punto
de partida—, es que la barrera reproductora sea compor-
tamental. Algunos miembros de una especie pueden esta-
blecer pautas de cortejo diferentes, y éstas pueden crear una
barrera reproductora entre ellos y el resto de sus congé-
neres (miembros de la misma especie).

Desarrollo de la evolucion humana

Estudiando los registros fosiles y comparando las especies
actuales, los seres humanos hemos mirado hacia atrds en
el tiempo y hemos reunido las piezas de la historia de la
evolucion de nuestra especie —aunque todavia se siguen
discutiendo algunos detalles—. En este apartado se
resume la evolucién humana, tal como se entiende hoy
en dia.

Evolucion de los vertebrados Los organismos acud-
ticos multicelulares complejos aparecieron por primera
vez en la tierra hace unos 600 millones de afios (Vermeij,
1996). Unos 150 millones de afios después evolucionaron
los primeros cordados. Los cordados son animales con
tronco nervioso dorsal (nervios de gran tamano que dis-
curren a lo largo del centro de la espalda o dorso); repre-
sentan 1 de las 20 o mds amplias categorias, o tipos, en que
los zodlogos agrupan a las especies animales. Los prime-
ros cordados con huesos vertebrales para proteger su
tronco nervioso dorsal aparecieron unos 25 millones de
afios mds tarde. Los huesos vertebrales se denominan
vértebras, y los cordados que las poseen, vertebrados.
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Los primeros vertebrados fueron peces ¢seos primitivos.
Hoy en dia existen siete clases de vertebrados: tres clases
de peces, mas los anfibios, los reptiles, las aves y los ma-
miferos.

Evolucion de los anfibios Hace unos 410 millones de
afnos, los primeros peces dseos se aventuraron fuera del
agua. Los peces que pudieron sobrevivir en tierra durante
cortos periodos de tiempo tenian dos grandes ventajas: po-
dian escapar de las charcas de aguas estancadas a las aguas
frescas vecinas, y podian beneficiarse de las fuentes de ali-
mento terrestres. Las ventajas de la vida en tierra fueron
tantas que la selecciéon natural transformd las aletas y las
branquias de los peces dseos en patas y pulmones respec-
tivamente —y fue asi como se desarrollaron los primeros
anfibios hace unos 400 millones de afios—. Los anfibios
(p-.ej., las ranas, los sapos y las salamandras) necesitan vivir
en el agua durante su fase de larva; sélo los anfibios adul-
tos pueden sobrevivir en tierra.

Evolucion de los reptiles Hace unos 300 millones de
anos evolucionaron los reptiles (lagartos, serpientes y tor-
tugas) a partir de los anfibios. Los reptiles fueron los pri-
meros vertebrados que ponian huevos recubiertos de
cdscara y que tenian el cuerpo cubierto de escamas secas.
Estas dos adaptaciones redujeron el grado de dependen-
cia de los reptiles respecto a los hébitat acudticos. Un rep-
til no tiene que pasar las primeras etapas de su vida en el
medio ambiente acudtico de un estanque o un lago; en
lugar de ello, las pasa en el ambiente acuoso de un huevo
recubierto de cdscara. Y una vez que ha salido del casca-
rén, el reptil puede vivir lejos del agua ya que sus escamas
secas reducen en gran medida la pérdida de agua a través
de su piel permeable.

Evolucion de los mamiferos Hace unos 180 millo-
nes de afios, en plena era de los dinosaurios, surgié una
nueva clase de vertebrados a partir de una linea de pe-
quenos reptiles. Las hembras de esta nueva clase alimen-
taban a sus crias con la secrecién de unas glandulas
especiales llamadas gldndulas mamarias, raz6n por la cual
a los miembros de esta linea se les dio el nombre de ma-
miferos. Con el tiempo, los mamiferos dejaron de poner
huevos; en lugar de ello las hembras gestaban sus crias en
el medio ambiente liquido del interior de sus cuerpos
hasta que estaban suficientemente maduras para nacer. El
ornitorrinco es una especie superviviente de mamifero
que pone huevos.

Elhecho de pasar la primera etapa de la vida dentro de
la madre resulté ser muy ttil para sobrevivir; aporté la se-
guridad a largo plazo y la estabilidad ambiental necesarias
para que se lleven a cabo los complejos procesos de des-
arrollo. Hoy en dia, existen 14 6rdenes diferentes de ma-
miferos. El orden al que pertenecemos nosotros es el de los

primates. Los seres humanos —con nuestra humildad ca-
racteristica—, llamamos asi a nuestro orden por el término
latino primus, que significa «el primero» o «el mds im-
portante». Existen cinco familias de primates: prosimios,
monos del Nuevo Mundo, monos del Viejo Mundo, simios
y hominidos. En la Figura 2.6 aparecen ejemplos de estas
cinco familias de primates.

Se cree que los simios (gibones, orangutanes, gorilas y
chimpancés) evolucionaron a partir de una linea de monos
del Viejo Mundo. Al igual que los monos del Viejo Mundo,
los simios tienen brazos largos y pies prensiles especiali-
zados para desplazarse por los drboles; y tienen pulgares
oponibles que no son lo suficientemente largos para re-
sultar muy ttiles en manipular objetos con precision (véase
la Figura 2.7 en la pdgina 32). Sin embargo, al contrario que
los monos del Viejo Mundo, los simios no tienen cola y
pueden andar erguidos cortas distancias. Los chimpancés
son los parientes vivos mas préximos de los seres huma-
nos: aproximadamente un 99% del material genético es
idéntico en las dos especies (véanse O’Neill, Murphy y Ga-
llagher, 1994).

Surgimiento del género humano La familia de los
primates que incluye a los seres humanos es la de los ho-
minidos. Simplificando, esta familia se compone de dos gé-
neros: Australopithecus y Homo (Homo erectus y Homo
sapiens). No obstante, los seres humanos (Homo sapiens)
son la tnica especie de hominidos supervivientes. La fa-
xonomia (clasificacion) de la especie humana se ilustra en
la Figura 2.8 en la pdgina 32.

Los fésiles y las pruebas genéticas de la evolucién hu-
mana son en la actualidad tema de extenso debate entre
expertos (véanse Cann, 2001; Wong, 2003). Sin embargo,
la mayoria opina que los australopitecos evolucionaron
hace unos seis millones de afios en Africa a partir de una
linea de simios (australo significa «del sur» y pithecus,
«simio»). Se cree que varias especies de Australopithecus
vagaron por las llanuras de Africa durante unos cinco mi-
llones de anos antes de llegar a extinguirse (véase Tatter-
sall y Matternes, 2000). Los australopitecos median sélo 1,3
metros y tenian encéfalos pequenos; pero el andlisis de los
huesos de su pelvis y de sus piernas indica que su postura
era erguida como la nuestra. Cualquier duda sobre su
postura erguida se disip6 ante el descubrimiento de las
huellas fosilizadas que se muestran en la Figura 2.9 en la
pagina 32 (Agnews y Demas, 1998).

Se cree que la primera especie Homo evoluciond a par-
tir de una especie de Australopithecus hace unos dos mi-
llones de afios (Wood y Collard, 1999). La caracteristica
mds distintiva de la originaria especie Homo era su gran ca-
vidad cerebral (de aproximadamente 850 cm?), mayor que
la del Australopihtecus (unos 500 cm?) pero menor que la
de los seres humanos modernos (unos 1.330 cm?). La ori-
ginaria especie Homo utilizaba fuego y herramientas (véase
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(_ FIGURA 2.6 ) Ejemplos de cinco familias de primates diferentes.

Ambrose, 2001), coexisti6 en Africa con varias especies de
Australopithecus durante aproximadamente medio millén
de afios hasta que éstos se extinguieron, y empezaron a
emigrar en gran ntimero de Africa hacia Europa y Asia hace
1,7 millones de anos (véase Vekua et al., 2002).

Unos 200.000 afios atras (Piébo, 1995), la primitiva es-
pecie Homo fue reemplazada gradualmente en el registro
f6sil por los seres humanos modernos (Homo sapiens). A
pesar de que los tres atributos primordiales de los seres hu-

manos —encéfalo grande, posicion erguida y manos libres
con pulgares oponibles— se han manifestado durante
cientos de miles de afios, extranamente la mayoria de los
logros humanos son recientes. La produccién artistica
(p-€j., las pinturas rupestres y las tallas) no apareci6 hasta
hace unos 40.000 afios, la ganaderia y la agricultura no se
establecieron hasta hace unos 10.000 anos (véase p.ej.,
Denham et al., 2003), y la escritura no se inventd hasta hace
unos 3.500 anos.
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Ser humano Chimpancé

Comparacion de los pies y manos de un

ser humano y un primate.

REINO Animal

FIGURA 2.9 Huellas fosilizadas de hominidos
Australopithecus que atravesaron a zancadas las cenizas
TIPO Cordados volcénicas africanas hace unos 3,6 millones de afios. Dejaron

: un rastro de 70 metros. Eran dos adultos y un nifio; el nifio a
menudo caminaba sobre las huellas de los adultos.

CLASE Mamiferos
|
’ Reflexiones acerca de la evolucion
ORDEN Primates humana
En la Figura 2.10 se representan las principales ramas de
FAMILIA Hominidos la evolucién de los vertebrados. Al exa-
' minarla, hay que considerar la evolu- C:

E ‘ cién en perspectiva y tener en cuenta

GENERO Homo los ocho puntos siguientes, con frecuencia malinterpreta-
; | dos, sobre la evolucion:

ESPECIE Sapiens 1. El proceso evolutivo no avanza en una tnica linea.

Aunque se suele pensar en una «escalera» o escala
evolutiva, serfa mucho mds adecuado emplear la
FIGURA 2.8 ) Taxonomia de la especie humana. metdfora de un denso arbusto.
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Evolucion de los vertebrados.

2. Los seres humanos tenemos pocos motivos para
reclamar la supremacia evolutiva. Somos la dltima
especie superviviente de una familia (la de los ho-
minidos) que ha existido tan sélo durante un mo-
mento fugaz del tiempo de la evolucidn.

3. La evolucién no siempre se desarrolla lenta y gra-
dualmente. Cambios repentinos del entorno pueden
desencadenar rdpidos cambios evolutivos (es decir,
en unas cuantas generaciones) (véase Becker, 2002)
o por mutaciones genéticas adaptativas (véase Elena,
Cooper y Lenski, 1996). Si la evolucién humana
ocurrid de forma gradual o de forma repentina sigue
siendo motivo de intenso debate entre los paleon-
télogos (los que estudian cientificamente los f6siles)
—véase Kerr (1996)—. Mds o menos al mismo
tiempo que los hominidos evolucionaban, hubo un
repentino enfriamiento de la tierra que llev6 a una
disminucién de las selvas y un aumento de los pas-

MULTICELULARES COMPLEJOS

tizales en Africa. Puede que esto acelerara la evolu-
ci6n humana.

. Pocos frutos de la evolucion han sobrevivido hasta

nuestros dias —sdlo han perdurado las puntas del
arbusto evolutivo—. Menos del uno por ciento de
las especies conocidas existe todavia.

. Laevolucién no progresa hacia una perfeccién pre-

determinada —la evolucién es un diablillo, no un
arquitecto—. Los aumentos de la capacidad de
adaptacion se dan mediante cambios en programas
de desarrollo existentes; y los resultados, aunque
representan mejoras en su contexto ambiental par-
ticular, nunca son un diseno perfecto (véase Nesse
y Williams, 1998). Por ejemplo, el hecho de que el
esperma de mamifero no se desarrolle eficazmente
a la temperatura corporal llevé a la evolucién del
escroto —el cual no es precisamente una solucién
perfecta para un problema de disefio—.
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6. No todas las conductas ni las estructuras existentes
son adaptativas. A menudo la evolucién ocurre me-
diante cambios en los programas de desarrollo que
desembocan en varias caracteristicas relacionadas,
de las cuales puede que sélo una sea adaptativa —
los productos secundarios incidentales evolutivos
que no contribuyen a la adaptaciéon se denominan
spandrels>—. Asimismo, las conductas y estructu-
ras que en un momento fueron adaptativas pueden
llegar a ser no adaptativas, o incluso desadaptativas,
si cambia el medio ambiente. El ombligo del ser hu-
mano es un spandrel: no tiene una funcién adapta-
tiva y no es mds que un subproducto del cordén
umbilical.

7. No todas las caracteristicas adaptativas existentes
evolucionaron para desempefiar su funcién actual.
Algunas caracteristicas, llamadas exaptaciones, evo-
lucionaron para cumplir una funcién y mas tarde
fueron reclutadas para realizar otra (Buss et al.,
1998; Tattersall, 2001). Por ejemplo, las alas de los
pdjaros son exaptaciones —se trata de extremidades
que en un principio evolucionaron con el fin de
servir para caminar—.

8. El hecho de que haya semejanzas entre las especies
no significa necesariamente que éstas tengan un
origen evolutivo comun. A las estructuras que son
similares porque tienen un origen evolutivo comutn
se llaman homdlogas; a las que son similares pero
no tienen un origen evolutivo comun se denominan
andlogas. Las semejanzas entre estructuras analogas
son el resultado de la evolucién convergente, la
evolucidn en especies no relacionadas de soluciones
similares para los mismos requerimientos ambien-
tales. Decidir si una semejanza estructural es andloga
uhomologa depende de un cuidadoso andlisis de la
semejanza. Por ejemplo, el ala de un pdjaro y el
brazo de un ser humano tienen en comun su es-
tructura esquelética basica subyacente, lo cual su-
giere un antepasado comun (véase Burke y Feduccia,
1997); por lo contrario, el ala de un péjaro y el ala
de una abeja tienen pocas semejanzas estructurales,
aunque desempenan la misma funcién.

Evolucion del encéfalo humano

Los primeros estudios sobre el encéfalo humano se cen-
traron en su tamano. Estos estudios estaban motivados
por la idea de que existe una estrecha relacion entre el ta-

3 En biologia evolutiva, spandrel, término introducido por Lewontin y
Gould (1979) en su critica a las teorias de adaptacion de los sociobi6-
logos; podria traducirse al castellano como «enjuta»: espacio entre los
arcos que sostienen una béveda al que se le atribuye una funcién se-
cundaria (N. del T.).

mano del encéfalo y la capacidad intelectual; supuesto
que rapidamente se encontré con dos problemas. En pri-
mer lugar, se ha demostrado que los seres humanos mo-
dernos, a quienes los seres humanos modernos consideran
las mds inteligentes de las criaturas, no son los que tienen
el encéfalo mds grande. Con encéfalos que pesan aproxi-
madamente 1.350 gramos, los seres humanos se sitian
muy por debajo de las ballenas y los elefantes, cuyos en-
céfalos pesan entre 5.000 y 8.000 gramos (Harvey y Krebs,
1990). En segundo lugar, se ha encontrado que el tamafio
del encéfalo de intelectuales célebres (p.ej., Einstein) era
comun y corriente, en verdad no parejo al de su gigantesco
intelecto. Ahora resulta obvio que, a pesar de que los en-
céfalos de los seres humanos adultos sanos varian consi-
derablemente de tamafio —entre unos 1.000 y 2.000
gramos—, no hay una relacién clara entre el tamano ce-
rebral y la inteligencia.

Un problema evidente al relacionar el tamano del en-
céfalo con la inteligencia es el hecho de que los animales
mas grandes suelen tener encéfalos mas grandes, supues-
tamente porque los cuerpos mas grandes necesitan mas te-
jido cerebral para controlarlos y regularlos. Asi pues, el
hecho de que los hombres més grandes por lo general ten-
gan encéfalos mds grandes que los hombres pequenos, de
que los hombres suelan tener encéfalos mds grandes que
las mujeres, y de que los elefantes tengan encéfalos mas
grandes que los seres humanos no indica algo concreto
sobre la inteligencia relativa de estas poblaciones. Este pro-
blema llevé a proponer que el peso del encéfalo, expresado
como porcentaje del peso total del cuerpo, podria ser una
medida mds fiable de la capacidad intelectual. Esta medida
permite a los seres humanos (con un 2,33%) recuperar su
legitima posiciéon por delante de los elefantes (con un
0,2%), pero también permite que tanto los seres humanos
como los elefantes sean superados por el gigante intelec-
tual del reino animal, la musarafia (con un 3,33%).

Un modo mads razonable de abordar el estudio de la
evolucién cerebral ha sido comparar la evolucién de dife-
rentes regiones cerebrales (Finlay y Darlington, 1995; Ki-
llacky, 1995). Por ejemplo, ha sido util considerar por
separado la evolucion del tronco del encéfalo y la del ce-
rebro (entendiendo aqui por éste, los hemisferios cere-
brales). En términos generales, el tronco del encéfalo regula
actividades reflejas que son decisivas para la superviven-
cia (p.ej., la frecuencia cardiaca, la respiracién y la gluce-
mia), mientras que el cerebro estd implicado en procesos
adaptativos mds complejos tales como el aprendizaje, la
percepcién y la motivacion.

La Figura 2.11 es una representacion esquematica del
tamario relativo del tronco del encéfalo y del cerebro en
varias especies que son descendientes vivas de especies a
partir de las cuales han evolucionado los seres humanos.
En ésta figura se destacan tres aspectos importantes de la
evolucién del encéfalo humano. El primero es que ha
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aumentado de tamafio a lo largo de la evolucidn; el se-
gundo, que la mayor parte del aumento de tamano con-
cierne al cerebro; y el tercero, que ha habido un incremento
en la cantidad de circunvoluciones —pliegues de la su-
perficie cerebral—, lo cual ha aumentado considerable-
mente el volumen de la corteza cerebral (la capa mas
externa del tejido cerebral).

Sin embargo, las semejanzas entre los encéfalos de dis-
tintas especies relacionadas son mas significativas que las
diferencias. Todos los encéfalos estdn compuestos por neu-
ronas, y las estructuras neurales que forman el encéfalo de
una especie casi siempre pueden encontrarse en los encé-
falos de especies relacionadas. Por ejemplo, en la corteza pa-
rietal de los seres humanos, de los monos y de los gatos se
han encontrado neuronas que responden a la cantidad de
objetos que hay en una muestra de ellos, independiente-
mente de cudles sean los objetos (véanse Dehaene, 2002;
Nieder, Freedman y Miller, 2002).

Psicologia evolucionista: comprender
los vinculos de apareamiento

Muchos psicélogos han adoptado el enfoque evolucio-
nista. Por supuesto, un nuevo campo de la psicologia, al

que se ha llamado psicologia evolucio-
nista*, se ha constituido en torno suyo. (

La psicologia evolucionista trata de en-
tender la conducta humana considerando las presiones
que llevaron a su evolucién. Parte del trabajo mds intere-
sante y controvertido en este campo se ha centrado en
preguntas acerca de las diferencias sexuales en la eleccion
de pareja, preguntas que quiza el lector esté plantedndose
en su propia vida (véase Geary, 1999).

En la mayoria de las especies, el apareamiento es total-
mente promiscuo. La promiscuidad es un plan de apare-
amiento en el que los miembros de ambos sexos copulan
indiscriminadamente con muchas parejas diferentes du-
rante cada periodo de apareamiento. Aunque este tipo de
cépula indiscriminada es el modo predominante de re-
produccién (véase Small, 1992), los machos y las hembras
de algunas especies establecen vinculos de apareamiento
(relaciones de apareamiento duraderas) con miembros
del otro sexo.

La mayoria de los mamiferos tienden a establecer vin-
culos de apareamiento. ;Por qué? Una influyente teoria,
propuesta originalmente por Trivers (1972), atribuye la
evolucion del establecimiento de estos vinculos en los ma-
miferos al hecho de que sus hembras paren una canti-
dad relativamente pequefa de crias indefensas y que se

4 La disciplina de psicologia evolucionista (evolutionary psychology), a
diferencia de la que en espaiiol se denomina psicologia evolutiva (deve-
lopmental psychology), busca comprender la conducta del ser humano
desde el enfoque de la biologia evolutiva. Puede considerarse una ver-
sién moderna de la sociobiologia (N. del T.).
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desarrollan lentamente. Como resultado, para los mami-
feros macho resulta adaptativo permanecer con las hem-
bras que portan su descendencia y favorecer que ésta se
desarrolle satisfactoriamente. Un mamifero macho que se
comporta asi, tiene mds posibilidades de traspasar sus ca-
racteristicas hereditarias a las generaciones venideras. Por
consiguiente, la selecciéon natural ha promovido la evolu-
cién en los mamiferos macho de la tendencia a vincularse
con las hembras con las que han copulado. De igual modo,
existe una presion de seleccion sobre los mamiferos hem-
bra para comportarse de manera que induzca a los machos
avincularse con ellas, ya que esto aumenta sus posibilida-
des de transmitir sus propias caracteristicas hereditarias a
las generaciones futuras. En muchas especies, los vinculos
de apareamiento duran toda la vida.

El modelo de vinculo de apareamiento mds prevalente
entre los mamiferos es la poligamia, un arreglo en el que
un macho establece vinculos de apareamiento con mds de
una hembra. ;Cémo evolucioné la poligamia en tantas
especies de mamiferos? Las pruebas sugieren que evolu-
ciond como el sistema predominante de apareamiento en
los mamiferos porque los mamiferos hembra hacian una
contribucién mucho mayor que los machos a la crianza de
su prole (Trivers, 1972). En los mamiferos, las madres lle-
van a sus crias en desarrollo en el interior de sus cuerpos,
a veces durante muchos meses, y luego les amamantan y
cuidan de ellos después de que hayan nacido. Por lo con-
trario, los padres de los mamiferos a menudo no contri-
buyen a la reproduccién mds que con el esperma. Una de
las principales consecuencias de esta disposicién parental
unilateral es que las hembras de los mamiferos sélo pue-
den tener unos cuantos descendientes durante su vida,
mientras que los machos pueden engendrar muchos des-
cendientes.

Ya que cada mamifero hembra sélo puede tener unos
cuantos descendientes, tiene que asegurarse de que sus ca-
racteristicas hereditarias van a transmitirse a futuras ge-
neraciones en la cantidad suficiente. En particular, es
importante que se aparee con machos especialmente aptos.
Aparearse con machos aptos aumenta la posibilidad de que
su descendencia sea apta y pase sus genes, junto con los de
su pareja, a la siguiente generacién; también aumenta la
probabilidad de que, por pequefio que sea el apoyo pa-
rental que su descendencia reciba del padre, serd eficaz. Asi
pues, segun la teoria actual, la tendencia a establecer vin-
culos de apareamiento sélo con los machos mas aptos evo-
lucioné en las hembras de muchas especies de mamiferos.
Por lo contrario, dado que los mamiferos macho pueden
engendrar tantos descendientes, ha habido poca presion
evolutiva sobre ellos para que sean selectivos en su apare-
amiento —los machos de la mayoria de las especies de
mamiferos establecerdn vinculos de apareamiento con tan-
tas hembras como puedan—. La consecuencia inevitable
del apareamiento selectivo de los mamiferos hembra y del

apareamiento no selectivo de los mamiferos macho es la
poligamia (véase la Figura 2.12).

La prueba mads sélida a favor de la teoria que la poli-
gamia evoluciona cuando las hembras contribuyen mds
que los machos a la reproduccién procede de los estudios
de poliandria. Esta es un plan de apareamiento en el cual
una hembra establece vinculos de apareamiento con mas
de un macho. La poliandria no se da en los mamiferos, s6lo
ocurre en especies en las que la contribucién de los machos
a la reproduccién es mayor que la de las hembras. Por
ejemplo, en una especie que se ajusta a la poliandria, el ca-
ballito de mar, la hembra deposita sus huevos en la bolsa
del macho, él las fertiliza y las lleva consigo hasta que han
madurado lo suficiente para valerse por si mismas (véase
Daly y Wilson, 1983.

La opinién actual es que tanto el aumento de talla cor-
poral como la tendencia a entablar peleas evolucionaron
en los machos de los mamiferos porque las hembras de los
mamiferos tienden a ser mds selectivas en su vinculo re-
productor. Debido a la selectividad de las hembras, la com-
petitividad entre los machos por las parejas para
reproducirse se hace violenta, y sélo los contendientes que
ganan transmiten sus genes. Por lo contrario, las hembras
de la mayoria de las especies tienen pocos problemas en en-
contrar una pareja para reproducirse.

Aunque la mayoria de los mamiferos son poligamos, el
3% de las especies de mamiferos, incluidos los seres hu-
manos, son basicamente mondgamos. La monogamia es
un modelo de vinculo de apareamiento en el que se esta-
blecen vinculos duraderos entre un macho y una hembra.
A pesar de que la monogamia es el sistema de vinculo de
apareamiento mds frecuente en los seres humanos, es im-
portante recordar que no es el sistema predominante en los
mamiferos.

1 1
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Los caballos, al igual que la mayoria de
los animales, son poligamos. El semental se reproduce con
todas las yeguas de la manada en virtud de sus victorias sobre
otros machos.



Se piensa que la monogamia ha evolucionado en las es-
pecies de mamiferos en las que cada hembra puede pro-
ducir mas crias, o crias mds aptas, si tiene una ayuda no
dividida (véase Dewsbury, 1998). En tales especies, cual-
quier cambio en la conducta de la hembra que anime a un
macho a unirse exclusivamente con ella incrementaria la
probabilidad de que sus caracteristicas hereditarias se
transmitan a generaciones ulteriores. Un cambio conduc-
tual semejante es que cada hembra mantenga a otras hem-
bras en edad de procreacion lejos de su pareja. Esta
estrategia es particularmente eficaz si una hembra no co-
pula con un macho hasta que éste haya permanecido con
ella durante un cierto tiempo. Una vez que hubo evolu-
cionado esta pauta de conducta en las hembras de deter-
minadas especies, la estrategia 6ptima de apareamiento en
los machos cambiaria. Le seria dificil al macho unirse con
muchas hembras, y la mejor oportunidad para el macho
de tener una descendencia apta numerosa seria unirse con
una hembra apta y dedicarle a ella y su descendencia la
mayor parte de su esfuerzo reproductor. Por supuesto, en
una relacién mondgama, es importante que los machos es-
cojan hembras fértiles y que las hembras escojan machos
que las protejan eficazmente a ellas y a su descendencia.

Conviene no perder de vista el hecho de que la impor-
tancia de la psicologia evolucionista no reside en las mu-

chas teorias que ha generado. Es fécil
:) especular sobre cémo ha evolucionado

una determinada conducta humana
sin haber refutado nunca una teoria, ya que no se puede
saber con certeza coémo ha evolucionado una conducta
existente. Las buenas teorfas sobre la evolucién compor-
tamental incorporan predicciones sobre las conductas que
ocurren, de modo que las predicciones —y por lo tanto las
teorias— puedan examinarse. Las teorias que no pueden
someterse a prueba son poco utiles.

Fundamentos de genética

Darwin no comprendié dos de los hechos clave en los que
estaba basada su teoria de la evolucién. No comprendi6
por qué los congéneres se diferencian unos de otros, ni
cémo se transmiten de padres a hijos las caracteristicas
anatémicas, fisioldgicas y comportamentales. Mientras
Darwin cavilaba sobre estas cuestiones, en sus archivos
habia un manuscrito sin leer en el que estaban las res-
puestas. Le habia sido enviado por un desconocido monje
agustino, Gregor Mendel. Desafortunadamente para Dar-
win (1809-1882) y para Mendel (1822-1884), la trascen-
dencia de las investigaciones de Mendel no se reconocié
hasta la primera parte del siglo xx, mucho tiempo después
de la muerte de ambos.
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La precedente teoria evolucionista de elecciéon de pa-
reja es una teoria que ha llevado a muchas predicciones
sobre aspectos actuales de la eleccién de pareja en seres hu-
manos. Buss (1992) ha confirmado varias de ellas; (1) Los
hombres de la mayoria de las culturas valoran la juventud
y el atractivo (ambos son indices de fertilidad) en sus pa-
rejas mds de lo que lo hacen las mujeres; en contraposicion,
las mujeres valoran el poder y la capacidad de ingresos eco-
némicos mds que los hombres. (2) El atractivo fisico es lo
que mejor predice qué mujeres se unirdn con hombres de
alto nivel profesional. (3) La principal estrategia de las
mujeres para atraer a una pareja es aumentar su atractivo
fisico; la de los hombres, hacer alarde de su poder y sus re-
cursos. (4) Los hombres son mds propensos que las mu-
jeres a ser adulteros.

El anterior andlisis de la psicologia evolucionista —y
otros similares— hace posible entender tres puntos clave.
Primero, ilustra la capacidad del andlisis evolucionista
para procurar entendimiento de incluso los procesos psi-
colégicos mas complejos. Segundo, destaca que los seres
humanos somos el resultado de unos 600 millones de anos
de adaptacion. Y tercero, subraya el hecho de que los seres
humanos estamos relacionados con todas las demds espe-
cies animales —en algunos casos, mas estrechamente de lo
que nos gustaria— (véanse Dess y Chapman, 1998; Whi-
ten y Boesch, 2001).

Incluso nuestras esperanzas y deseos mds intimos son
producto de la evolucién. Es de suma importancia, sin

embargo, tener en cuenta que las ten-
dencias comportamentales que ha im-

preso la evolucién existen en los seres
humanos sin que esto requiera que lo comprendamos o in-
cluso que seamos conscientes de ello; y que todas las ten-
dencias hereditarias son moduladas por la experiencia
(véase Eagly y Word, 1999). Pensémoslo.

Genetica mendeliana

Mendel estudié los mecanismos de la herencia en las plan-
tas del guisante. Al disefiar sus experimentos, tomé dos sa-
bias decisiones. Decidi6 estudiar los rasgos dicotomicos y
decidié asimismo comenzar sus experimentos cruzando
los descendientes de lineas reproductoras puras. Los ras-
gos dicotémicos son los que ocurren de una manera o de
otra, pero nunca en combinacién. Por ejemplo, el color de
la semilla es un rasgo dicotémico de la planta del guisante:
cada una tiene semillas o bien marrones o bien blancas. Las
lineas reproductoras puras son lineas de reproduccién en
las que los miembros que se han cruzado siempre produ-
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cen una descendencia con el mismo rasgo (p.ej., semillas
marrones), generacion tras generacion.

En uno de sus primeros experimentos, Mendel estudié
la herencia del color de la semilla: marrén o blanco. Em-
pez6 por cruzar la descendencia de una planta del guisante
que procedia de una linea pura de semillas marrones con
la de otra que procedia de una linea pura de semillas blan-
cas. Toda la descendencia de este cruce tenia semillas
marrones. A continuacién, Mendel cruzé a estos descen-
dientes de primera generacién con los de otra y encontrd
que aproximadamente las tres cuartas partes de la segunda
generacion resultante tenfan semillas marrones y aproxi-
madamente un cuarto tenia semillas blancas. Mendel re-
piti6 este experimento varias veces con diversos pares de
rasgos dicotémicos de la planta del guisante, obteniendo
siempre el mismo resultado. Uno de los rasgos, al que
Mendel llam6 rasgo dominante, se manifesté en todos los
descendientes de la primera generacidn; el otro rasgo, de-
nominado por Mendel rasgo recesivo, se manifest6 en al-
rededor de una cuarta parte de la descendencia de segunda
generaciéon. Mendel habria obtenido resultados similares
si hubiera llevado a cabo este experimento con lineas re-
productoras puras de seres humanos con ojos marrones
(rasgo dominante) y con ojos azules (rasgo recesivo).

El resultado del experimento de Mendel era contrario
a la premisa central en la que se habian basado todas las
ideas acerca de la herencia: que la descendencia hereda los
rasgos de sus progenitores. De alguna manera, el rasgo re-
cesivo (semillas blancas) se traspasé a una cuarta parte de
la segunda generacién de las plantas del guisante a través
de la primera generacidn, que no tenia este rasgo. Se alude
a los rasgos que manifiesta un individuo como su fenotipo;
a los que puede traspasar a su descendencia mediante su
material genético, como su genotipo.

Mendel discurrié una teoria para explicar sus resulta-
dos. Esta implicaba cuatro ideas. En primer lugar, Mendel
propuso que existen dos tipos de factores hereditarios para
cada rasgo dicotémico —por ejemplo, que un factor de se-
milla marrén y un factor de semilla blanca controlan el
color de la semilla—. Hoy en dia llamamos gen a cada fac-
tor hereditario. En segundo lugar, Mendel apunt6 que
cada organismo posee dos genes para cada uno de sus ras-
gos dicotémicos; por ejemplo, cada guisante posee ya sea
dos genes de semilla marrén, ya dos genes de semilla
blanca, ya uno de cada. Los dos genes que controlan el
mismo rasgo se llaman alelos. Se dice que los organismos
que tienen dos genes idénticos para un rasgo son homo-
cigéticos en cuanto a ese rasgo; mientras que aquellos con
dos genes diferentes para un rasgo son heterocigéticos en
cuanto a dicho rasgo. En tercer lugar, Mendel sugiri6 que
uno de los dos tipos de genes de cada rasgo dicotémico do-
mina al otro en los organismos heterocigéticos. Por ejem-
plo, los guisantes con un gen de semilla marrén y un gen
de semilla blanca tienen siempre semillas marrones por-

que el gen de semilla marrén es dominante sobre el de se-
milla blanca. Y en cuarto lugar, Mendel defendi6 que en lo
referente a cada rasgo los organismos heredan al azar uno
de los dos factores de su «padre» y uno de los dos factores
de su «madre». En la Figura 2.13 se ilustra cémo la teoria
de Mendel explica los resultados de su experimento sobre
la herencia del color de la semilla del guisante.

Cromosomas, reproduccion y ligamiento

Hasta principios del siglo xx no pudieron localizarse los
genes dentro de los cromosomas —estructuras filiformes
en el niicleo de la célula—. Los cromosomas se hallan por
parejas, y cada especie tiene un nimero caracteristico de
pares de cromosomas en cada una de las células de su
cuerpo; los seres humanos tenemos 23 pares. Los dos genes
(alelos) que controlan cada rasgo se sitdan en el mismo
locus, uno en cada cromosoma de un par determinado.

El proceso de division celular que produce gametos (los
6vulos y los espermatozoides) se llama meiosis —véase
Sluder y McCollum (2000)—. Durante la meiosis, los cro-
mosomas se dividen y un cromosoma de cada par se di-
rige a cada uno de los dos gametos
resultantes de la divisiéon. En conse-
cuencia, cada gameto tiene sélo la
mitad del nimero habitual de cromo-
somas (23 en los seres humanos); y
cuando un espermatozoide y un évulo
se fusionan durante la fertilizaciéon
(véase la Figura 2.14) se forma un cigoto —un évulo fer-
tilizado— con la dotacién completa de cromosomas. Todas
las demas divisiones de las células somaticas tienen lugar
mediante mitosis. El nimero de cromosomas se duplica
justo antes de la divisién mitdtica, de modo que, cuando
tiene lugar la division, las dos células hijas acaban por
tener la dotacién cromosdémica completa. En la Figura
2.15, pdgina 39, se representan la meiosis, la fertilizaciéon
y la mitosis.

La meiosis explica gran parte de la diversidad genética
dentro de cada especie. En los seres humanos, por ejem-
plo, cada divisién meiética produce dos gametos. Cada ga-
meto contiene 1 cromosoma de cada uno de los 23 pares
presentes en las células somdticas. Puesto que cada uno de
los 23 pares se distribuye al azar entre los dos gametos, cada
ser humano puede producir gametos con 22° (8.388.608)
combinaciones diferentes de cromosomas.

A principios del siglo xx, Morgan y sus colaboradores
(1915) realizaron el primer estudio exhaustivo sobre liga-
miento. Encontraron que existen cuatro grupos distintos
de genes en la mosca de la fruta. Si una de estas moscas he-
redaba de un progenitor el gen para un rasgo pertene-
ciente a un grupo, tenfa una mayor probabilidad (mads del
0,5) de heredar genes de otros rasgos procedentes del
grupo del mismo progenitor. Dado que las moscas de la
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fruta tienen cuatro pares de cromosomas, Morgan y cola-
boradores concluyeron que entre rasgos que estdn codifi-
cados en el mismo cromosoma se da ligamiento. Estaban
en lo cierto: se ha encontrado que, en cada especie en que

FIGURA 2.14 ) Durante la fertilizacion los
espermatozoides se unen a la superficie de un 6vulo; sélo
uno entraré en el évulo y lo fertilizara.

se ha examinado el ligamiento, la cantidad de grupos de
rasgos ligados es equivalente al ndmero de pares de cro-
mosomas.

Si los genes se transmiten de generacién en genera-
cién mediante los cromosomas, ;por qué no se heredan
siempre juntos los genes que estdn en un mismo cromo-
soma? El ligamiento entre los pares de genes de un tnico
cromosoma varia de ser casi total (cerca del 1,0) a darse casi
por azar (justo por encima del 0,5) [ligamiento parcial].

Morgan y sus colaboradores propusieron que el en-
trecruzamiento genético aporta la solucion al problema
del ligamiento parcial. En la Figura 2.16, pdgina 39, se
muestra como opera el entrecruzamiento. Durante la pri-
mera fase de la meiosis, una vez que se han replicado los
cromosomas, éstos se alinean por pares. Luego habitual-
mente se entrecruzan entre ellos en puntos aleatorios, se
parten en los puntos de contacto y se intercambian seg-
mentos. En consecuencia, los padres rara vez transmiten
grupos intactos de genes cromos6micos a sus hijos. Cada
uno de nuestros gametos contiene cromosomas que son
combinaciones ensambladas tnicas de cromosomas, he-
redadas de nuestra madre y nuestro padre.
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Los espermatozoides se producen Los 6vulos se producen
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genético; esta es la razén de que no siempre
se hereden juntos todos los genes que

contiene un cromosoma. . .
Entrecruzamiento genético.



El fenémeno del entrecruzamiento es importante por
dos motivos. Primero, al asegurar que los cromosomas no
pasan intactos de generacién en generacion, los entrecru-
zamientos aumentan la diversidad de la especie. En cierto
sentido, el entrecruzamiento reordena la baraja genética
antes de que los cromosomas se distribuyan aleatoria-
mente a la siguiente generacion. Segundo, el estudio de los
entrecruzamientos fue el primer medio que tuvieron los
genetistas para construir mapas genéticos. Como cada
entrecruzamiento ocurre en un punto aleatorio a lo largo
del cromosoma, el grado de ligamiento entre dos genes in-
dica lo cerca que estdn uno de otro. No suele darse entre-
cruzamiento entre genes adyacentes; sin embargo, es
frecuente entre genes que se localizan en los extremos
opuestos de un cromosoma.

Cromosomas sexuales y rasgos ligados
al sexo

Existe una excepcion a la regla de que los cromosomas
siempre se encuentran por pares homologos o idénticos.
Esta excepcidn es la de los cromosomas sexuales, el par de
cromosomas que determina el sexo de un individuo. Hay
dos tipos de cromosomas sexuales, X e Y; y los dos tienen
un aspecto diferente y contienen genes diferentes. En los
mamiferos, las hembras poseen dos cromosomas X y los
machos, un cromosoma X y un cromosoma Y. Los rasgos
sobre los que influyen los genes de los cromosomas se-
xuales se denominan rasgos ligados al sexo. Practicamente
todos los rasgos ligados al sexo estan controlados por genes
del cromosoma X, ya que el cromosoma Y es pequefo y
contiene pocos genes (véase Jegalian y Lahn, 2001).

Los rasgos controlados por genes del cromosoma X se
dan con mds frecuencia en un sexo que en otro. Si el rasgo
es dominante, se da con mds frecuencia en las hembras.
Estas tienen el doble de posibilidades de heredar el gen do-
minante porque tienen el doble de cromosomas X. En con-
traposicion, los rasgos recesivos ligados al sexo se presentan
mas frecuentemente en los machos. Esto se debe a que los
rasgos recesivos ligados al sexo s6lo se manifiestan en hem-
bras que poseen dos de los genes recesivos —uno en cada
uno de sus cromosomas X—, mientras que los rasgos se
manifiestan en todos los machos que poseen el gen ya que
éstos sélo tienen un cromosoma X. El ejemplo clasico de un
rasgo recesivo ligado al sexo es el daltonismo. Debido a
que el gen del daltonismo es bastante infrecuente, las hem-
bras casi nunca heredan dos de ellos y, por lo tanto, casi
nunca presentan el trastorno. Por lo contrario, todos los
machos que poseen un gen del daltonismo lo padecen.

Estructura del cromosoma y replicacion

Cada cromosoma es una molécula de 4cido desoxirribo-
nucleico (ADN), formada por dos hebras. Cada hebra es
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una secuencia de nucleétidos adheridos a una cadena de
fosfato y desoxirribosa. Existen cuatro nucledtidos: ade-
nina, timina, guanina y citosina. La secuencia de estos nu-
cle6tidos en cada cromosoma es lo que constituye el codigo
genético —asi como la secuencia de letras constituye el c6-
digo de nuestro lenguaje—.

Las dos hebras que componen cada cromosoma estdn
enrolladas una alrededor de otra y unidas por la fuerza de
atraccién entre la adenina y la timina, y entre la guanina
y la citosina. Este tipo de unién especifica tiene una con-
secuencia importante: las dos hebras que componen cada
cromosoma se complementan perfectamente una a otra.
Por ejemplo, la secuencia de adenina, guanina, timina, ci-
tosina y guanina de una hebra estd siempre adherida a la
secuencia complementaria de timina, citosina, adenina,
guanina y citosina de la otra. En la Figura 2.17 se ilustra la
estructura del ADN.

La adenmna y la
fimina se unen

La guanina y Ia
CHGSING 5& unan

m llustracion esquematica de la estructura

de una molécula de ADN. Adviértase la unién complementaria
de los nucledtidos: timina con adenina y guanina con citosina.
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La replicacién es un proceso clave en la molécula de
ADN. De no existir, no seria posible la divisién mitética de
la célula. La Figura 2.18 explica cdmo se cree que ocurre
la replicacion del ADN (véase Losick y Shapiro, 1998). Las
dos hebras de ADN empiezan a desenrollarse. A conti-
nuacion, los nucleétidos de cada una de las hebras que han
quedado expuestos atraen a los nucle6tidos complemen-
tarios que estan libres en el liquido del nicleo. Asi, cuando
hayan acabado de desenrollarse, se habrdn producido dos
moléculas de ADN de doble hebra, cada una de ellas idén-
tica a la original.

La replicacién cromosémica no siempre procede con-
forme al plan establecido, puede haber errores. A veces,
éstos son graves. Por ejemplo, los pacientes con sindrome
de Down, que estudiaremos en el Capitulo 10, tienen un

cromosoma de mds en cada célula. Pero es mas frecuente
que los errores en la duplicacién consistan en mutaciones
—alteraciones fortuitas en genes especificos—. En la ma-
yoria de los casos, las mutaciones desaparecen del conjunto
de genes tras pocas generaciones debido a que los orga-
nismos que las heredan son menos aptos. No obstante, en
contadas ocasiones, las mutaciones aumentan la aptitud y
contribuyen asi a una rapida evolucion.

Codigo genético y expresion
de los genes
Existen distintos tipos de genes. Los mejor conocidos son

los genes estructurales —genes que contienen la in-
formacion necesaria para la sintesis de una tnica pro-

e
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- Se originan dos
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( FIGURA 2.18 ) Replicacion del ADN. A medida que se desenrollan las dos hebras de la molécula de ADN original, los
nucleétidos de cada hebra atraen nucleétidos complementarios libres. Una vez que se han desenrollado totalmente, se habran creado

dos moléculas de ADN, cada una idéntica a la primera.



teina—. Las proteinas son largas cadenas de aminoacidos;
controlan la actividad fisioldgica de las células y son com-
ponentes importantes de la estructura celular. Todas las cé-
lulas del organismo (es decir, las del cerebro, las del pelo y
las de los huesos) contienen exactamente los mismos genes
estructurales. ;Cémo se desarrollan, entonces, distintos
tipos de células? La respuesta reside en una compleja ca-
tegoria de genes, a menudo llamados genes operadores.

Cada gen operador controla un gen estructural o un
grupo de genes estructurales relacionados. Su funcién
consiste en determinar si cada uno de sus genes estruc-
turales han de iniciar o no la sintesis de una proteina
(esto es, si el gen estructural se expresard o no) y en qué
medida.

El control de la expresién genética mediante genes
operadores es un proceso importante ya que determina
cémo se va a desarrollar una célula y cémo funcionard una
vez que haya madurado. Los genes operadores son como
interruptores, y al igual que los interruptores, pueden re-
gularse de dos modos. Algunos estin normalmente des-
activados [«apagados»] y son regulados por proteinas de
unién del ADN [o proteinas reguladoras ligantes de ADN]
que los activan [«encienden»]; otros suelen estar activados
y son regulados por proteinas de unién del ADN que au-
mentan, disminuyen o inhiben su actividad. Muchas de
estas proteinas estan bajo el influjo de sefiales que la célula
recibe de su medio (véase Darnell, 1997). Este es pues
—por si atn no se le ha ocurrido al lector— el principal
mecanismo mediante el cual interacciona la experiencia
con los genes para influir sobre el desarrollo.

El proceso de expresién de un gen estructural se re-
presenta en la Figura 2.19, pdgina 44. Primero, el pe-
quefio segmento del cromosoma que contiene el gen
estructural se desenrolla y este segmento de la hebra del
ADN sirve como plantilla para la transcripcién de una
corta hebra de acido ribonucleico (ARN). El ARN es se-
mejante al ADN, excepto en que contiene el nucle6tido
uracilo en vez de timina, y una cadena compuesta por fos-
fato y ribosa en vez de por fosfato y desoxirribosa. La
hebra de ARN transcrita recibe el nombre de ARN men-
sajero debido a que transporta el cddigo genético desde
el nucleo de la célula. Una vez que ha salido del ntcleo,
el ARN mensajero se une a uno de los muchos ribosomas
del citoplasma celular (el liquido traslicido que hay den-
tro de la célula). El ribosoma entonces se desplaza a lo
largo de la hebra de ARN mensajero, traduciendo el c6-
digo genético a medida que avanza.

Cada uno de los grupos de tres nucle6tidos consecuti-
vos que hay a lo largo de la hebra de ARN mensajero se
llama codén. Cada codén informa al ribosoma acerca de
cudl de los 20 tipos distintos de aminodcidos debe agregar
ala proteina que se estd construyendo; por ejemplo, la se-
cuencia guanina-guanina-adenina informa al ribosoma
de que debe afiadir el aminodcido glicina. Cada tipo de
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aminodcido es transportado al ribosoma por moléculas de
ARN de transferencia; cuando el ribosoma lee un codén,
atrae una molécula de ARN de transferencia que se une al
aminodcido apropiado. El ribosoma lee codén tras codéon
y anade aminodcido tras aminodcido, hasta que llega a un
coddn que le dice que se ha acabado de fabricar la prote-
ina, momento el que cual se libera dicha proteina al cito-
plasma. Por lo tanto, el proceso de expresién genética
implica dos fases: la transcripcién del cédigo de la secuen-
cia de nucledtidos del ADN en un c6digo de la secuencia
de nucleétidos del ARN, y la traduccién de esta dltima en
una secuencia de aminodacidos.

ADN mitocondrial

Hasta ahora, sélo hemos estudiado el ADN que compone
los cromosomas del nucleo de la célula. Puede que el lec-
tor tenga la impresiéon de que todo el ADN esta en el nu-
cleo. No es asi. Las mitocondrias celulares también
contienen ADN (ADN mitocondrial). Las mitocondrias
son estructuras que generan energfa y se localizan en el ci-
toplasma de la célula. Todos los genes mitocondriales se he-
redan de la madre.

El ADN mitocondrial interesa mucho a los cientificos
por dos motivos. El primero es que varios trastornos se
deben en parte a una mutacién del ADN mitocondrial. El
segundo es que como las mutaciones
parecen desarrollarse en el ADN mito- <:
condrial a un ritmo relativamente
constante, el ADN mitocondrial puede utilizarse como un
reloj evolutivo (véase Kaessmann y Pdibo, 2002). Los and-
lisis de las mutaciones del ADN mitocondrial han confir-
mado los datos paleontolégicos de que los hominidos
evolucionaron en Africa y se extendieron por la tierra
(Wallace, 1997). (Véase la Figura 2.20 en la pagina 45.)

Proyecto Genoma Humano:
iy después qué?

Podria decirse que el proyecto cientifico mds ambicioso de
todos los tiempos se inicié en 1990. Conocido como el
Proyecto Genoma Humano, consiste en una colabora-
cién de estructura abierta entre los principales centros de
investigacion y equipos investigadores independientes de
varios paises. El objetivo de esta colaboracién fue elabo-
rar un mapa de los tres mil millones de nucle6tidos que
componen los cromosomas humanos. Esta ambiciosa tarea
se finaliz6 en el ano 2001 con la publicacién simultdnea del
primer borrador del genoma humano en Nature y en
Science, dos de las revistas cientificas mds prestigiosas.
Quiza lo mas sorprendente del genoma humano es la
relativamente pequena cantidad de genes que incluye
—s6lo una fraccion de los nucledtidos del genoma hu-
mano forman parte de los genes cldsicos que codifican
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La molécula de ADN se desenrolla
parcialmente, dejando expuesto
, el gen estructural que ha de transcribirse.

A partir de la hebra de ADN que
ha quedado expuesta la
informacion se transcribe en una hebra
de ARN mensajero, el cual traslada
el codigo genético desde el nucleo
hasta el citoplasma de la célula
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el extremo de la hebra de ARN
mensajero, un codon le ordena
liberar la proteina que ya se ha
completado.

{_ FIGURA 2.19 ) Expresion de un gen. A la transcripcion de un segmento

de ADN en una hebra complementaria de ARN mensajero le sigue
la traduccion de la hebra de ARN mensajero en una proteina.
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(_ FIGURA 2.20 ) El analisis del ADN mitocondrial indica que los hominidos

evolucionaron en Africa y se extendieron por la tierra en una serie de migraciones.

(Adaptado de Wallace, 1997.)

proteinas—. En la actualidad se estima que la cantidad total
de estos genes cldsicos oscila en torno a los 34.000, s6lo
aproximadamente la mitad de los del genoma del ratén y
so6lo tres veces mds de los del genoma de la mosca de la
fruta. La funcién de los numerosos nucledtidos que no
estan implicados en la sintesis de proteinas sigue siendo un
misterio.

La relativamente pequefa cantidad de genes humanos
indica que la complejidad humana se debe a una cantidad
relativamente pequena de cambios genéticos y que la com-

plejidad biolégica evoluciona mas me-
diante mejoras en la expresion genética

que mediante un aumento de la canti-
dad de genes (Claverie, 2001). Esto nos traerd todo un
nuevo cimulo de enigmas biolégicos y cuestiones filosé-
ficas (Pdibo, 2001).

Muchos sobreestiman hasta qué punto el haber desci-
frado el genoma humano contribuird al conocimiento del
desarrollo humano. Es un gran paso, pero atin estamos
muy lejos de la meta final: saber como contribuyen los fac-
tores genéticos a la conducta humana, en toda su comple-
jidad y multiplicidad.

De manera que, ahora que contamos con un bosquejo
del genoma humano, ;qué viene después? La investiga-
cién sobre el genoma actualmente se centra en cinco im-
portantes lineas de estudio (véase Plomin y McGutftin,

2003). En primer lugar, se estd intentando identificar los
genomas de mds especies; esta investigacion avanza rapi-
damente y nos proporcionard un contexto comparativo
para interpretar los datos humanos. En segundo lugar, las
investigaciones previas se ha centrado en partes del ge-
noma humano que son comunes a todos los seres huma-
nos; ahora, el interés va desplazindose a las muchas
variaciones que se dan entre los seres humanos. En tercer
lugar, se estdn determinando las diferencias en las pautas
de expresion genética del cuerpo humano. En cuarto lugar,
se estd identificando la proteina que codifica cada gen hu-
mano. Y en quinto lugar, se estd averiguando la funcién de
cada proteina que codifica un gen.

Aunque alcanzar estos cinco objetivos serd un logro
asombroso, conseguirlo seguird estando aun lejos de la
meta final. Llegar a saber como influyen los genes en el des-
arrollo de la conducta humana requerird saber cémo los
productos de tantos genes interacttian entre siy con la ex-

periencia —pensando que cada atri-
buto comportamental estd controlado ( (
por un Unico gen es un gran, pero fre-

cuente, error (véase Kosik, 2003) —. Hace unos cuantos
afios, yo hubiera asegurado que alcanzar semejante cono-
cimiento es algo imposible, pero ahora, tras haberse iden-
tificado el genoma humano, no estoy seguro. ;Qué opina
el lector?
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ara comprender como funciona el cerebro, lo pri-

mero que se requiere es comprender qué es el cere-

bro —conocer los nombres y la localizacién de sus
estructuras principales y como se conectan entre si—.
Este capitulo inicia al lector en estos aspectos fundamen-
tales de la anatomia cerebral.

Antes de comenzarlo, quisiera disculparme por la falta
de previsién que mostraron los primeros neuroanatomis-
tas al elegir los nombres de las estructuras neuroanatémi-
cas —pero, ;como hubieran podido anticipar que el latin

y el griego, los idiomas de las personas instruidas en su
época, ya no serian obligatoriamente moneda de uso co-
rriente en los dmbitos universitarios de nuestros dias?—.
Para ayudar al lector, se da el significado lateral [etimol6-
gico] de muchos de los términos neuroanatémicos; y se ha
hecho este capitulo lo mas corto posible, abarcando sélo
las estructuras mds importantes. Aun asi, no se puede
negar que aprender sus nombres y su localizacién le re-
querira un esfuerzo considerable.

Organizacion general del sistema nervioso

Divisiones anatomicas del sistema
nervioso

El sistema nervioso de los vertebrados estd compuesto por
dos divisiones: el sistema nervioso central y el sistema ner-
vioso periférico (véase la Figura 3.1). En términos genera-
les, el sistema nervioso central (SNC) es la parte del
sistema nervioso que se localiza dentro del crdneo y la co-
lumna vertebral; el sistema nervioso periférico (SNP) es
la parte que se sitda fuera del crdneo y de la columna ver-
tebral.

El sistema nervioso central consta de dos partes: el en-
céfalo! y la médula espinal. El encéfalo es la parte del SNC
que se localiza dentro del crdneo. La médula espinal es la
parte que se sittia en el interior de la columna.

El sistema nervioso periférico EN EL CD
consta asimismo de dos partes: el sis- /gq ¢l médukﬁ@
tema nervioso somdtico y el sistema | Sistema nervioso
nervioso neurovegetativo [también lla- | pueden revisarse
mado con frecuencia, neurovegeta- las diferencias entre
tivo]. El sistema nervioso somatico Las ramas eferentes

e las divisiones
(SNS) es la parte del SNP que se rela- | somaticay
ciona con el medio ambiente externo. | neurovegetativa del
Estd formado por nervios aferentes, | SNP. Préstese

que transmiten las sefiales sensitivas? atezc"’ln e"I
. , Jo] articular a los
desde la piel, los musculos esqueléti- pa
diferentes

cos, las articulaciones, los ojos, los
oidos, etc., hacia el sistema nervioso

neurotransmisores
que utilizan estas

central; y los nervios eferentes, que | dos divisiones.

! El término inglés brain se refiere alo que en espaol se denomina en-
céfalo aunque, coloquialmente, se utilice el término cerebro como si-
nénimo. Estrictamente hablando, el cerebro consiste en los niveles
superiores del encéfalo —telencéfalo y diencéfalo— (N. del T.).

2 En la traduccién de este libro, el término «sensitivo» se emplea para
referirse a lo que concierne a la sensibilidad en general; mientras que
«sensorial» alude a lo relacionado con los érganos de los sentidos (N.
del T.).

Sistema nervioso
central

Sistema nervioso
periférico

m Sistema nervioso central (SNC) y

sistema nervioso periférico (SNP) del ser humano. El SNC se
representa en rojo y el SNP en amarillo. Adviértase que
incluso las porciones de los nervios que estan dentro de la
médula espinal se consideran parte del SNP.



conducen las sefiales motoras desde el sistema nervioso
central hasta los musculos esqueléticos. El sistema ner-
vioso neurovegetativo [0 autdnomo (SNA)] es la parte del
sistema nervioso periférico que regula el medio ambiente
interno del organismo. Estd formado por nervios aferen-
tes, que llevan las senales sensitivas desde los 6rganos in-
ternos al SNC, y de nervios eferentes, que conducen las
senales motoras desde el SNC hasta los 6rganos internos.
El lector no confundird los términos aferente y eferente si
recuerda las numerosas palabras que implican la idea de
ir hacia algo que empiezan por a (p.ej., avanzar, aproxi-
marse, arribar) y las muchas que aluden a alejarse y em-
piezan por e (p.ej., embarcar, escaparse).

El sistema nervioso neurovegetativo tiene dos tipos
de nervios eferentes: simpdticos y parasimpaticos. Los
nervios simpaticos son los nervios motores neuro-
vegetativos que proyectan desde el SNC hasta la zona
lumbar (zona inferior de la espalda) y la tordcica (zona
del térax o pecho) de la médula espinal. Los nervios
parasimpaticos son los nervios motores neurovegetati-
vos que proyectan desde el encéfalo y la region sacra (zo-
na mads baja de la espalda) de la médula espinal. (Véase
el Apéndice 1.) (Pidale a su profesor que le especifique
hasta qué punto somos responsables del material de los
apéndices.) Todos los nervios simpéticos y parasimpati-
cos son vias neurales de «dos fases»: Las neuronas simpd-
ticas y parasimpadticas proyectan desde el SNC y recorren
s6lo una parte del trayecto hasta el érgano de actuacién
(llamado a veces érgano «diana») antes de establecer si-
napsis con otras neuronas (neuronas de la segunda fase),
las cuales transmiten la sefal el resto del camino. No obs-
tante, los sistemas simpdtico y parasimpadtico se diferen-
cian en que las neuronas simpdticas que surgen del SNC
establecen contacto sindptico con neuronas de segunda
fase a una distancia considerable de su 6rgano de actua-
cién, mientras que las neuronas parasimpdticas que sur-
gen del SNC contactan cerca de su érgano de actuacion
con neuronas de segunda fase, de corto recorrido (véase
el Apéndice I).

El enfoque tradicional de las funciones respectivas de
los sistemas simpdtico y parasimpdtico destaca tres prin-
cipios fundamentales: (1) que los nervios simpdticos esti-
mulan, organizan y movilizan los recursos energéticos
ante situaciones de emergencia; mientras que los nervios
parasimpadticos actian conservando la energia; (2) que
cada 6rgano de actuacion neurovegetativo recibe un inpur®
simpadtico y parasimpdtico opuesto, por lo que su activi-
dad estd controlada por el nivel relativo de actividad sim-
pética y parasimpdtica; y (3) que los cambios simpdticos
indican activacion psicolégica, mientras que los cambios
parasimpdticos indican descanso psicoldgico. Aunque estos
principios en general son correctos, se dan excepciones sig-

1 Aferencias o entrada de informacién (N. del T.).
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nificativas en cada uno de ellos (véanse Blessing, 1997;
Hugdahl, 1996) —véase el Apéndice II.

La mayor parte de los nervios del sistema nervioso pe-
riférico surgen de la médula espinal, pero hay 12 pares de
excepciones: los 12 pares de nervios craneales, que sur-
gen del encéfalo. Se les numera de modo secuencial, desde
la parte de delante hacia la de atrds. Los pares craneales in-
cluyen nervios puramente sensitivos, tales como el nervio
olfativo (I par) y el nervio 6ptico (II par), pero la mayoria
contienen tanto fibras sensitivas como fibras motoras. El
nervio vago (X par) es el de mayor longitud; engloba fibras
sensitivas y motoras que van hasta el intestino y proceden
de él. Los 12 pares craneales y sus 6rganos de actuacion se
representan en el Apéndice I1I; sus funciones se enumeran
en el Apéndice IV. Las fibras motoras neurovegetativas de
los pares craneales son parasimpaticas.

Los neurélogos frecuentemente examinan las funcio-
nes de los diversos pares craneales a fin de basar sus diag-
noésticos. Ya que las funciones y la localizacién de los pares
craneales son especificas, la alteracién
de las funciones de un determinado
par craneal proporciona una pista ex-
celente sobre la localizacion y extension de un tumor y de
otros tipos de patologia cerebral.

En la Figura 3.2 se resumen las principales divisiones
del sistema nervioso. Reparese en que el sistema nervioso
es un «sistema de pares».

Meninges, ventriculos y liquido
cefalorraquideo

El encéfalo y la médula espinal (el SNC) son los 6rganos
mads protegidos del cuerpo. Estan recubiertos por huesos
y envueltos por tres membranas protectoras, las tres me-
ninges. La meninge externa es una resistente membrana,
llamada duramadre. En la cara interna de la duramadre
estd la fina membrana aracnoides (membrana con forma
de tela de arana). Por debajo de la membrana aracnoides
se encuentra el llamado espacio subaracnoideo, que con-
tiene numerosos vasos sanguineos de gran tamano y li-
quido cefalorraquideo; y luego la meninge interna, la
delicada piamadre, que estd adherida a la superficie del
SNC.

El liquido cefalorraquideo (LCR) también protege al
SNG; llena el espacio subaracnoideo, el conducto central
de la médula espinal y los ventriculos cerebrales. El con-
ducto central del epéndimo es un pequeno conducto que
se extiende a lo largo de la médula espinal. Los ventricu-
los cerebrales son cuatro grandes cavidades dentro del
encéfalo: los dos ventriculos laterales, el tercer ventriculo
y el cuarto ventriculo (véase la Figura 3.3). El espacio sub-
aracnoideo, el conducto central ependimario y los ventri-
culos cerebrales estdn interconectados por una serie de
orificios, formando asi una tnica cisterna.
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El liquido cefalorraquideo sostiene y amortigua al ce-
rebro. Estas dos funciones son muy evidentes en pacien-
tes a quienes se les ha extraido liquido cefalorraquideo:
sufren agudos dolores de cabeza y sienten punzadas de
dolor cada vez que mueven la cabeza.

Elliquido cefalorraquideo es producido continuamente
por el plexo coroideo —una red de capilares (pequefios
vasos sanguineos) que sobresalen de la cubierta piamadre
y se proyectan en los ventriculos—- El exceso de liquido
cefalorraquideo es absorbido constantemente del espacio
subaracnoideo hasta amplias cavidades repletas de sangre,
los senos durales, que se extienden por la duramadre y
vierten su contenido en las grandes venas yugulares del
cuello. En la Figura 3.4 se representa cémo se absorbe el
liquido cefalorraquideo del espacio subaracnoideo y se
vierte en los grandes senos que se distribuyen a lo largo de
la parte superior del cerebro entre los dos hemisferios ce-
rebrales.

Hay ocasiones en las que el flujo de liquido cefalorra-
quideo estd bloqueado por un tumor cercano a alguno de

los estrechos conductos que unen los
m ventriculos —por ejemplo, cerca del
acueducto cerebral, el cual conecta el

tercer y el cuarto ventriculo—. Como resultado de ello, la
acumulacién de liquido en el interior de los ventriculos
hace que se dilaten las paredes ventriculares, y por lo tanto
todo el encéfalo, lo que provoca un cuadro clinico deno-
minado hidrocefalia (agua en la cabeza). La hidrocefalia se
trata drenando el exceso de liquido de los ventriculos; asi
se intenta eliminar la obstruccion.

Cuero
cabelludo

Craneo
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Barrera hematoencefalica

El encéfalo es un 6rgano electroquimico delicadamente
afinado cuya funcién puede alterarse gravemente debido
a la introduccién de ciertas sustancias quimicas. Por for-
tuna, hay un mecanismo que impide el paso de muchas
sustancias toxicas desde la sangre al encéfalo: la barrera he-
matoencefalica. Esta barrera es una de las consecuencias
de la estructura propia de los vasos sanguineos cerebrales.
En el resto del organismo, las células que componen las pa-
redes de los vasos sanguineos estdn laxamente unidas, de
manera que la mayoria de las moléculas pasan facilmente
a su través al tejido circundante. En el encéfalo, sin em-
bargo, las células de las paredes de los vasos sanguineos
estan compactamente unidas, formando una barrera que
frena el paso de muchas moléculas —en particular, de
proteinas y otras moléculas de gran tamafio—. El grado en
que los psicofdrmacos influyen en los procesos psicoléogi-
cos depende de la facilidad con la que atraviesen la barrera
hematoencefélica.

La barrera hematoencefalica no impide el paso de todas
las moléculas grandes. Algunas de ellas que son esenciales
para el normal funcionamiento del cerebro (p.ej., la glu-
cosa) son transportadas de modo activo a través de las pa-
redes de los vasos sanguineos. Ademds, en algunas zonas
del encéfalo estas paredes permiten el paso de ciertas mo-
léculas grandes; por ejemplo, las hormonas sexuales, que
tienen dificultad para penetrar en ciertas partes del encé-
falo, ingresan con facilidad en las regiones cerebrales im-
plicadas en la conducta sexual.

\

Meninge

duramadre

Meninge

aracnoides Ep——

Espacio
subaracnoideo

]
Meninge

piamadre
Corteza /

cerebral

Arteria Seno

Absorcion del liquido cefalorraquideo desde el espacio subaracnoideo (en azul) a un seno principal.

Obsérvense las tres meninges.
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Células del sistema nervioso

La mayoria de las células del sistema nervioso son de dos
tipos bdsicamente diferentes: neuronas y neurogliocitos. En
los dos subapartados siguientes se examina su anatomia.

Anatomia de las neuronas

Las neuronas son células especializadas en recibir, condu-
cir y transmitir sefales electroquimicas. Presentan una
sorprendente diversidad de formas y tamanos (véanse
Maccaferri y Lacaille, 2003; Mott y Dingledine, 2003; Sil-
berberg, Gupta y Markram, 2002); pero muchas son si-
milares a las que se ilustran en las Figuras 3.5y 3.6.

Cuerpo celular. Centro
metabdlico de la neurona;
también llamado soma
neuronal.

Principales

rasgos distintivos externos de
una neurona tipica.

Anatomia externa de las neuro-  ENELCD @
nas En la Figura 3.5 se ilustran los [ iNecesita
principales rasgos distintivos externos | ayuda para

de un tipo de neuronas. Para comodi- ::'::2::; '36 s
dad del 1ect0¥, en la ilustracién se in- neuronas? Consulte
cluye la definicién de cada estructura. | ¢ modulo
Aprender los
Anatomia interna de las neuro- | elementos externos
nas LaFigura 3.6 es una representa- | 9€ Unaneurona.
cién de los principales rasgos distintivos internos de un
tipo de neuronas. También aqui se ha incluido en ella la de-

finicién de cada estructura.

Membrana celular. Membrana semipermeable
que rodea a la neurona.

] Dendritas. Prolongaciones cortas que surgen
- ————— del cuerpo celular; reciben la mayoria de los
contactos sinapticos de otras neuronas.

Cono axoénico. Region de forma
triangular en la union del axén y el
cuerpo celular.

Axén. Prolongacion larga y
estrecha que surge del cuerpo
celular.

=
d
Mielina. Aislamiento graso ‘
alrededor de muchos
axones. Nodulos de Ranvier. -
Puntos de unién entre
los segmentos de .

mielina.

Botones terminales.
Terminaciones, semejantes a
botones, de las ramas de los
axones, que liberan sustancias
quimicas en las sinapsis.

Sinapsis. Puntos de contacto entre
neuronas adyacentes a través de los
que se transmiten las sefales quimicas.
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Reticulo endoplasmico. Sistema de Nucleo. Estructura esférica Mitocondrias. Centros de
membranas plegadas en el soma localizada en el soma neuronal liberacion de energia aerdbica
neuronal; las porciones rugosas (las que contiene ADN. (que consume oxigeno).
que contienen ribosomas) intervienen
en la sintesis de proteinas; las lisas
(las que no contienen ribosomas)
participan en la sintesis de grasas.

Citoplasma. Citoplasma. Fluido
traslucido en el interior de la célula.

Ribosomas. Estructuras celulares
internas en las que se sintetizan las
proteinas; se localizan en el reticulo
endoplasmico.

Aparato de Golgi. Sistema de
membranas que empaqueta las
moléculas en vesiculas.

Microtubulos. Filamentos
encargados del transporte rapido
de material por toda la neurona.

Vesiculas sinapticas. Paquetes
membranosos esféricos que
almacenan moléculas de
neurotransmisor listas para ser
liberadas; se localizan cerca de las
sinapsis.

Neurotransmisores. Moléculas
que liberan las neuronas activas e
influyen en la actividad de otras
células.

Principales rasgos distintivos internos de una neurona tipica.
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Membrana celular de la neurona La membrana
celular de la neurona estd formada por una doble capa
lipidica.—dos capas de moléculas grasas (véase la Figu-
ra 3.7)—. Insertadas en esta doble capa lipidica se en-
cuentran numerosas moléculas proteicas que constituyen
la base de muchas de las propiedades funcionales de la
membrana celular. Algunas proteinas de membrana son
proteinas del canal, a través de las cuales pueden pasar de-
terminadas moléculas. Otras son proteinas sefial, que trans-
miten una senal al interior de la neurona cuando moléculas
especificas se unen a ellas en la superficie externa de la
membrana.

Tipos de neuronas En la Figura 3.8 se muestra un
modo de clasificar las neuronas que se basas en la canti-
dad de procesos (es decir, proyecciones [0 prolongacio-
nes]) que surgen de su cuerpo celular. Una neurona que
tiene mdas de dos procesos se denomina neurona multi-
polar; la mayorfa de las neuronas son multipolares. Una
neurona con un proceso se denomina neurona unipolar,
y una neurona con dos procesos se clasifica como neurona
bipolar. Las neuronas con axones cortos, o sin axon, se lla-
man interneuronas; su funcion consiste en integrar la
actividad neural que ocurre dentro de una tnica estruc-
tura cerebral, no en transmitir sefales de una estructura
a otra.

En términos generales, existen dos tipos de estructuras
neurales macroscdpicas en el sistema nervioso: las forma-

Proteina
del canal

Doble
s capa
de lipidos

La membrana

celular es una doble capa de lipidos
con proteinas sefial y proteinas del
canal insertadas en ella.

das primordialmente por cuerpos celulares y las formadas
primordialmente por axones. A las agrupaciones de cuer-
pos celulares en el sistema nervioso central se les llama na-
cleos, y en el sistema nervioso periférico, ganglios.
(Obsérvese que el término niicleo tiene dos significados
neuroanatémicos distintos: se refiere a una estructura den-
tro del cuerpo celular de la neurona y a un grupo de cuer-
pos celulares en el SNC.) En el sistema nervioso central, a
los conjuntos de axones se les denomina fasciculos [o
haces] y en el sistema periférico, nervios.

Neurogliocitos: la mayoria olvidada

Las neuronas no son las tinicas células que existen en el sis-
tema nervioso; las otras se llaman neurogliocitos [o célu-
las gliales]. Estas dltimas superan en nimero a las neuronas
en una proporciéon de diez a uno.

Existen cuatro tipos de neurogliocitos (Fields y Stevens-
Graham, 2002). Los oligodendrocitos son un tipo de neu-
rogliocitos. Emiten prolongaciones que se enrollan en torno
alos axones de algunas de las neuronas del sistema nervioso
central. Estas prolongaciones son ricas en mielina, una sus-
tancia grasa aislante; y la vaina de mielina que forman au-
menta la velocidad y eficacia de la conduccién axdnica. Una
funcién similar es llevada a cabo en el sistema nervioso
periférico por las células de Schwann, un segundo tipo
de neurogliocitos. Los oligodendrocitos y las células de
Schwann se representan en la Figura 3.9. Obsérvese que

Proteina
senal
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Neurona Neurona Interneurona

~ unipolar bipolar multipolar multipolar FIGURA 3.8 ) Neurona unipolar, neurona

bipolar, neurona multipolar e interneurona.

i

Mielinizacién en el sistema
nervioso central

Mielinizacidon en el sistema
nervioso periférico

m Mielinizacion de los axones del SNC por un oligodendrocito y mielinizacion de los axones
del SNP por células de Schwann.
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FIGURA 3.10

Los astrocitos tienen afinidad por los vasos sanguineos y forman una matriz que da soporte a las neuronas. En
la fotografia de la izquierda se ve una seccidn de tejido cerebral teiiida con una tincion para neurogliocitos; los canales sin tefiir son

vasos sanguineos. La imagen derecha es una representacion tridimensional de la izquierda, mostrando coémo los pies de los astrocitos
recubren los vasos sanguineos y contactan con las neuronas. Compérense los dos recuadros. (Fotografia por cortesia de T. Chan-Ling.)

cada célula de Schwann constituye un segmento de mielina,
mientras que cada oligodendrocito aporta varios seg-
mentos de mielina, a menudo a més de un axon. Otra di-
ferencia importante entre las células de Schwann y los
oligodendrocitos es que sélo las primeras pueden guiar el
proceso de regeneracion (volver a crecer) de los axones tras
una lesion. Esta es la razon de que la regeneracién axénica
eficaz en el sistema nervioso de los mamiferos inicamente
se dé en el SNP.

Un tercer tipo de neurogliocitos son los astrocitos. Son
los més grandes de los neurogliocitos y se les llama asi por-
que tienen forma de estrella (astro significa «estrella»). Las
prolongaciones con forma de brazos de algunos astrocitos
recubren la superficie de los vasos sanguineos que recorren
el cerebro y también establecen contacto con los cuerpos ce-
lulares de las neuronas (véase la Figura 3.10). Estos astroci-
tos especificos intervienen en el paso de sustancias quimicas
desde la sangre a las neuronas del SNC, pero otros astroci-
tos realizan una serie de funciones diferentes.

Y un cuarto tipo de neurogliocitos son los microglio-
citos. Estos responden a las lesiones o a las enfermedades

absorbiendo los desechos celulares y desencadenando las
respuestas inflamatorias.

Durante décadas se ha supuesto que la funcién de los
neurogliocitos era simplemente la de proporcionar so-
porte a las neuronas —aportandoles sustancias nutritivas,
limpiando los desechos y formando un entramado para
mantener ensamblados los circuitos neurales— (glia sig-
nifica «pegamento»). Pero este limitado punto de vista
sobre la funcién de los neurogliocitos estd desapareciendo
rapidamente. En los dltimos anos se ha demostrado que
participan en la transmision de senales, enviando senales
a las neuronas y recibiendo senales de ellas; y también que
controlan el establecimiento y mantenimiento de sinap-
sis entre neuronas; asimismo se ha comprobado que in-
tervienen en los circuitos neurogliales (Haydon, 2001)
Ahora que esta primera oleada de descubrimientos ha
centrado la atencién de los neurocientificos en los neu-
rogliocitos, la apreciacion de su papel en la funcién del
sistema nervioso aumentard rdpidamente. Estos subes-
timados actores estin pasando a ocupar el centro de la
escena.

Técnicas y orientaciones en neuroanatomia

En este apartado del capitulo se describen, en primer lugar,
unas cuantas de las técnicas neuroanatomicas mds fre-
cuentemente utilizadas. Luego, se explica el sistema de
orientaciones que usan los neuroanatomistas para descri-
bir lalocalizacién de las estructuras en el sistema nervioso
de los vertebrados.

Técnicas neuroanatomicas

El principal problema para visibilizar las neuronas no es lo
diminutas que son. El principal problema es que las neu-
ronas estdn tan compactamente empaquetadas, y sus axo-
nes y dendritas entrelazados de un modo tan complejo que



mirar a través del microscopio una seccién de tejido neu-
ral sin preparar no revela casi nada acerca de él. La clave del
estudio de la neuroanatomia estd en preparar el tejido neu-
ral de distintos modos, cada uno de los cuales permite ver
claramente un aspecto diferente de la estructura neuronal;
y luego combinar los conocimientos obtenidos de cada
una de las preparaciones. Vamos a explicar esto mediante
las siguientes técnicas neuroanatémicas.

Tincion de Golgi  Una de las mayores bendiciones que
le sucedié a la neurociencia en sus primeros afios fue que
Camilo Golgi, un médico italiano, descubriera acciden-
talmente a principios de 1870 la llamada tincién de Golgi.
Golgi estaba intentando tefiir las meninges, mediante la ex-
posicién de una seccidn de tejido neural a dicromato po-
tasico y nitrato de plata, cuando observé algo asombroso.
Por alguna razén desconocida, el cromato de plata gene-
rado por la reaccién quimica de las dos sustancias que
Golgi estaba utilizando penetr6 en unas cuantas neuronas
de cada una de las ldminas de tejido y tind por completo
de negro cada una de estas neuronas. Este descubrimiento
hizo posible ver neuronas individuales por primera vez,
aunque sélo su contorno (véase la Figura 3.11). Las tin-
ciones que tifien absolutamente todas las neuronas de una
ldmina no revelan su estructura, ya que éstas estdn unidas
de un modo muy compacto.

W gl R W o

m Tejido neural tefiido con el método de

Golgi. Debido a que solo unas cuantas neuronas absorben la
tincién, se puede apreciar claramente su contorno pero sus
estructuras internas no pueden verse. Por lo general, en una
sola preparacion sélo se consigue ver parte de una neurona.
(Ed Reschke © Peter Arnold, Inc.)
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Tincion de Nissl Aunque la tincién de Golgi permite
ver con toda claridad el contorno de las pocas neuronas
que absorben el tinte, no aporta ninguna indicacién acerca
de la cantidad de neuronas que hay en un drea ni del ca-
rcter de su estructura interna. El primer procedimiento
de tincién neural para superar estos inconvenientes fue
la tincién de Nissl, método desarrollado por Franz Nissl
—un psiquiatra alemdn— en la década de 1880. La sus-
tancia que se utiliza mds frecuentemente siguiendo el mé-
todo de Nissl es violeta de cresilo. Esta y otras tinciones de
Nissl penetran en todas las células de una seccién, pero de
hecho sélo se unen a las estructuras de los cuerpos celu-
lares de las neuronas. Asi, se puede estimar la cantidad de
cuerpos celulares que hay en una zona contando el nimero
de puntos teiiidos con sustancia de Nissl. La Figura 3.12 es
una fotografia de una lamina de tejido cerebral tenida con

Tincion de Nissl. Aqui se presenta una
seccion coronal del hipocampo de rata, tefiida con sustancia de
Nissl, con dos niveles de amplificacion para ejemplificar dos
aplicaciones de la tincion de Nissl. Con poca amplificacion
(recuadro superior), la tincion de Nissl proporciona una
indicacion macroscopica de la estructura cerebral al tefir
selectivamente grupos de somas neurales (en este caso, las
capas del hipocampo). Con mas amplificaciéon (recuadro
inferior), se pueden distinguir somas neurales individuales vy,
por lo tanto, contar la cantidad de neuronas en diversas éreas.
(Cortesia de mis buenos amigos Carl Ernst y Brian Christie,
Department of Psychology, University of British Columbia.)
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violeta de cresilo. Obsérvese que sélo las capas compues-
tas principalmente por cuerpos celulares neuronales estin
densamente tefidas.

Microscopia electronica Una técnica neuroanat6-
mica que aporta informacién detallada sobre los porme-
nores de la estructura neuronal es la microscopia
electrénica. Dada la naturaleza de la luz, el limite de
aumentos de la microscopia dptica es de unos 1.500, nivel
de aumento insuficiente para revelar los sutiles detalles
anatomicos de las neuronas. Se pueden obtener mds deta-
lles recubriendo delgadas ldminas de tejido neural con
una sustancia que absorba electrones, la cual es asimilada
por las distintas partes de la neuronas en distinto grado, y
pasando luego un haz de electrones a través del tejido para
impresionar una placa fotografica. El resultado es una mi-
crofotografia electrénica que pone de manifiesto con todo
detalle los pormenores de la estructura de las neuronas
(véasela Figura 4.10). Un microscopio electrénico de barrido
proporciona microfotografias electronicas espectaculares,
en tres dimensiones (véase la Figura 3.13), pero no puede
conseguir tantos aumentos como un microscopio elec-
trénico convencional.

Técnicas neuroanatomicas de marcado  Estas téc-
nicas son de dos tipos: métodos de marcado anterégrado
(hacia delante) y métodos de marcado retrégrado (hacia
atras). Los métodos de marcado anterégrado los emplea un
investigador cuando quiere marcar las vias de los axones
que emergen de cuerpos celulares localizados en una de-
terminada region. El investigador inyecta en el drea una de
las diversas sustancias quimicas que normalmente se uti-
lizan para el marcado anterdégrado —sustancias que son
absorbidas por los cuerpos celulares y luego transportadas
hacia delante a lo largo de los axones hasta los botones ter-

Microfotografia electronica de barrido
reforzada con color del cuerpo celular de una neurona (en
verde), tachonado de botones terminales (en naranja). Cada
neurona recibe numerosos contactos sinapticos. (Cortesia de
Jerold J. M. Chun, M. D.; Ph. D.)

minales—. Después de unos cuantos dias, se extrae el en-
céfalo y se corta en secciones. Las secciones son tratadas en-
tonces para revelar la localizacién de la sustancia quimica
inyectada. Los métodos de marcado retrégrado funcionan a
la inversa: se aplican cuando el investigador busca marcar
las vias de los axones que llegan a una region determinada.
Elinvestigador inyecta en la regién una o varias de las sus-
tancias quimicas que habitualmente se utilizan para el
marcado retrégrado —sustancias que son absorbidas por
los botones terminales y luego transportadas hacia atrds a
lo largo de los axones hasta los cuerpos celulares. Tras
unos dias, se extrae el cerebro y se corta en finas laminas.
Las secciones se tratan entonces para poner de manifiesto
la localizacién de las sustancias inyectadas.

Orientaciones en el sistema nervioso
de los vertebrados

Le seria dificil al lector adquirir un conocimiento de la dis-
tribucion de una ciudad desconocida sin un sistema de co-
ordenadas de direccién: Norte-Sur, Este-Oeste. Lo mismo
pasa con el sistema nervioso. Asi pues, antes de iniciarle en
la localizacién de las principales estructuras del sistema
nervioso, se describiré el sistema tridimensional de coor-
denadas de direccién que utilizan los neuronatomistas.

Las direcciones en el sistema nervioso de los vertebra-
dos se describen haciendo referencia a la orientacién de la
médula espinal. Este sistema es sencillo en la mayoria de
los vertebrados, como se indica en la Figura 3.14. El sistema
nervioso de los vertebrados tiene tres ejes: anterior-poste-
rior, dorsal-ventral y medial-lateral. Primero, anterior sig-
nifica hacia el extremo de la nariz (el extremo anterior) y
posterior significa hacia el extremo de la cola (el extremo
posterior). A estas mismas direcciones en ocasiones se les
llama rostral y caudal, respectivamente. Segundo, dorsal
significa hacia la superficie de la espalda o la parte supe-
rior de la cabeza (la superficie dorsal), y ventral significa
hacia la superficie del pecho o la parte inferior de la cabeza
(la superficie ventral). Y tercero, medial significa hacia la
linea media del cuerpo y lateral, lejos de la linea media,
hacia las zonas laterales del cuerpo.

Los seres humanos vinimos a complicar este simple tri-
ple eje (anterior-posterior, dorsal-ventral y medial-lateral)
al empefiarnos en caminar sobre nuestras patas traseras.
Esto cambia la orientacién de nuestros hemisferios cere-
brales respecto a nuestra médula espinal y nuestro tronco
cerebral.

Ellector puede evitarse muchas confusiones si recuerda
que el sistema de direcciones neuroanatémicas en los ver-
tebrados se adaptd para utilizarse en seres humanos de
modo que los términos empleados para describir la posi-
cién de diversas superficies del cuerpo son las mismas en
los seres humanos que en los vertebrados mds representa-
tivos, los que no tienen una postura erguida. Repdrese, en
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particular, en que la parte superior de la cabeza humana y
la espalda del cuerpo humano se califican ambos de dorsal,
aun cuando estdn en direcciones distintas; y que la parte in-
ferior de la cabeza humana, asi como la parte delantera, re-
ciben el nombre de ventral, aunque estdn igualmente en
direcciones distintas (véase la Figura 3.15). Para soslayar esta
complicacién, a menudo se emplean los términos superior
e inferior para referirse a la parte superior y la parte infe-
rior, respectivamente, de la cabeza de los primates.

ANTERIOR POSTERIOR

MEDIAL
LATERAL
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Orientaciones
anatomicas en vertebrados representativos,
mis gatos Sambala y Rastaman.

POSTERIO

En las paginas siguientes el lector vera esquemas de sec-
ciones (laminas) del encéfalo cortado en uno de tres pla-
nos diferentes (secciones horizontales, secciones frontales
(también llamadas coronales) y secciones sagitales. Estos
tres planos se ilustran en la Figura 3.16. Un corte que des-
ciende por el centro del encéfalo, entre los dos hemisferios,
se denomina seccion sagital media. Uno que corta en angulo
recto cualquier estructura larga y estrecha, como la médula
espinal o un nervio, se llama seccién transversal.

Orientaciones anatémicas

en el ser humano. Repérese en que la
orientacion en los hemisferios cerebrales se ha
girado 90° respecto a los de la médula espinal y
el tronco del encéfalo debido a la inusitada
posicion erguida de los seres humanos.

Plano
sagital

Plano
horizontal

(_ FIGURA 3.16 ) Planos horizontal, frontal (coronal) y

sagital en el encéfalo humano y una seccion transversal de la
médula espinal humana.

Plano

frontal Seccién

transversal
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Médula espinal

En los tres primeros apartados de este capitulo el lector ha
aprendido las divisiones del sistema nervioso, las células
que lo componen y algunas de las técnicas neuroanaté-
micas que se utilizan para estudiarlo. Este apartado inicia
suascenso por el SNC humano comenzando por la médula
espinal. Los dos dltimos apartados del capitulo se centran
en el cerebro.

Cuando se hace una seccidon transversal, resulta evi-
dente que la médula espinal contiene dos zonas diferentes
(véase la Figura 3.17): una zona interna formada por sus-
tancia gris con forma de H, rodeada por una zona de sus-
tancia blanca. En su mayor parte, la sustancia gris esta
compuesta por cuerpos celulares e interneuronas amieli-
nicas; mientras que la sustancia blanca lo estd por axones
mielinicos. (Es la mielina lo que le da a la sustancia blanca
su brillo blanco satinado.) Los dos brazos dorsales de la
sustancia gris de la médula se designan astas dorsales y los
dos brazos ventrales, astas ventrales.

Pares de nervios raquideos estdn unidos a la médula es-
pinal, uno a la izquierda y otro a la derecha, en 31 niveles

e _FIGURA 3.17
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diferentes de la médula. Cada uno de los 62 nervios ra-
quideos se divide cerca de la médula (véase la Figura 3.17),
y sus axones se unen a la médula espinal a través de dos
raices: la raiz dorsal o la raiz ventral.

Todos los axones que componen la raiz dorsal, ya sean
somdticos o neurovegetativos, proceden de neuronas sen-
sitivas unipolares (aferentes); sus cuerpos celulares se
agrupan justo fuera de la médula, formando los ganglios
de la raiz dorsal. Muchos de sus terminales sindpticos se
encuentran en las astas dorsales de la sustancia gris me-
dular (véase la Figura 3.18). En contraposicién, los axo-
nes que forman la raiz ventral vienen de neuronas
motoras multipolares (eferentes), cuyos cuerpos celula-
res se localizan en las astas ventrales. Las neuronas que
forman parte del sistema nervioso somédtico proyectan a
musculos esqueléticos; las que pertenecen al sistema ner-
vioso neurovegetativo proyectan a ganglios, donde esta-
blecen sinapsis con neuronas que, a su vez, proyectan a
6rganos internos (corazén, estdmago, higado, etc.). (Véase
el Apéndice I.)

Raices dorsal y ventral de la médula
espinal.

Neurona
sensitiva Dorsal/
multipolar

( FIGURA 3.18 ) Esquema de una seccidn transversal de

la médula espinal.

e Conducto
motora Ventral cer]trg! del
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R

Este es un buen momento para que el lector haga una pausa
con el fin de examinar su cerebro. éEsta preparado para seguir
adelante con las estructuras del encéfalo y la médula espinal?
Examine su grado de comprension de los apartados preceden-
tes de este capitulo uniendo con una linea el término de la co-

lumna de la izquierda y la frase apropiada de la columna dere-
cha. Las respuestas correctas se presentan en la parte inferior
de esta pagina. Antes de seguir adelante, revise los datos rela-
cionados con sus errores y omisiones.

. Sistema nervioso neurovegetativo
. Acueducto cerebral

. Cono axonico

Dorsal

Membrana celular

. Pares craneales
Superior o dorsal

. Cuerpo celular

. Vesiculas sinapticas

. Oligodendrocitos

. Nissl

. Duramadre

. Seccion sagital media
. Golgi

ONOU A WN =

R
A NN =0 0

23T FATTS@ 0 QO0 T

Paquetes de moléculas neurotransmisoras
SNP menos sistema nervioso somatico
Conecta el tercer ventriculo con el cuarto

Tine los cuerpos celulares

Parte superior de la cabeza de los vertebrados
Meninge externa

Entre el cuerpo celulary el axén

Contiene el ntcleo de una neurona

Olfativo, 6ptico y vago

Axones mielinizados del SNC

Una seccion descendente a través del centro del encéfalo
Parte superior de la cabeza de los primates
Tifie el contorno de las neuronas

Doble capa lipidica

Las cinco divisiones principales del encéfalo

Un paso importante para aprender a vivir en una ciudad
desconocida es aprender los nombres y la situacién de sus
principales barrios o distritos. Quienes disponen de esa in-
formacion facilmente pueden comunicar a otros, en tér-
minos generales, la localizacién de cualquier punto en la
ciudad. En gran parte por la misma razén, en este apartado
se le presentan al lector los cinco «barrios», o divisiones,
del encéfalo

Para comprender por qué se considera que el encéfalo
se divide en cinco partes, se necesita conocer las primeras
fases de su desarrollo (véase Swanson, 2000). En el embrién
de los vertebrados, el tejido que finalmente se transforma
en el SNC puede verse como un tubo repleto de liquido
(véase la Figura 3.19). Los primeros indicios de un cerebro
en vias de desarrollo son tres ensanchamientos que apa-
recen en el extremo anterior de este tubo. Estas tres ca-
maras con el tiempo formardn el prosencéfalo, mesencéfalo
y rombencéfalo del individuo adulto.

Antes del nacimiento, los tres ensanchamientos ini-
ciales del tubo neural se convierten en cinco (véase la Fi-
gura 3.19). Esto ocurre debido a que la cdmara del
prosencéfalo da lugar a otras dos diferentes, y lo mismo
sucede con la del rombencéfalo. Desde el plano anterior
al posterior, los cinco ensanchamientos que forman el

encéfalo en desarrollo son: el telencéfalo, el diencéfalo, el
mesencéfalo (o cerebro medio), el metencéfalo y el mie-
lencéfalo (encéfalo significa «dentro de la cabeza»). Estos
finalmente se diferencian en las cinco divisiones del en-
céfalo adulto. Cuando era estudiante, para recordar su
orden me ayudaba de esta regla mnemotécnica: el telen-
céfalo se situa en el tope superior y las otras cuatro divi-
siones se asientan debajo suyo, por orden alfabético.

La localizacion del telencéfalo, diencéfalo, mesencé-
falo, metencéfalo y mielencéfalo en el cerebro humano
adulto se representa en la Figura 3.20. Adviértase que en
los seres humanos, al igual que en otros vertebrados su-
periores, el telencéfalo (los hemisferios cerebrales izquierdo
y derecho) es el que experimenta el mayor grado de evo-
lucién durante el desarrollo. A las otras cuatro partes del
encéfalo a menudo se les denomina, en conjunto, el tronco
del encéfalo, —el tronco sobre el que se asientan los he-
misferios cerebrales—. Al mielencéfalo se le suele designar
bulbo raquideo.
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Prosencéfalo

Mesencéfalo

—o

( FIGURA 3.19 ) Primeras fases del

desarrollo del encéfalo de mamifero,
ilustrado en secciones horizontales
esquematicas. Comparese con el encéfalo
humano adulto de la Figura 3.20.

( FIGURA 3.20 ) Divisiones del encéfalo

humano adulto.

Rombencéfalo

Médula espinal

Telencéfalo
(hemisferios
cerebrales)

Diencéfalo

Mesencéfalo
(cerebro medio)

Metencéfalo

Mielencéfalo
(bulbo raquideo)

Médula espinal

Prosencéfalo
Telencéfalo
Diencéfalo

Mesencéfalo
Metencéfalo

Rombencéfalo
Metencéfalo
Mielencéfalo

Principales estructuras del encéfalo

Ahora que el lector conoce las cinco divisiones principa-
les del encéfalo, es el momento de que sepa cudles son sus
principales estructuras. Este apartado del capitulo em-
pieza su revision de las estructuras cerebrales por el mie-
lencéfalo, luego asciende a través de las otras divisiones
hasta el telencéfalo. Las estructuras cerebrales marcadas en
negrita que presentan y se definen en este apartado no
estan incluidas en la lista de palabras clave al final del ca-
pitulo. En lugar de ello, se enumeran conforme a su loca-
lizacién en la Figura 3.30, pagina 79.

Un recordatorio antes de ahondar en la anatomia ce-
rebral: las coordenadas de direccion son las mismas para
el tronco del encéfalo que para la médula espinal, pero
estdn rotadas 90° respecto al prosencéfalo.

Mielencéfalo

No es de sorprender que el mielencéfalo (o bulbo raqui-
deo), la division mds posterior del encéfalo, esté compuesto
en gran medida por fasciculos que trasmiten sefiales entre



el resto del encéfalo y el cuerpo. Desde el punto de vista psi-
colégico, una parte interesante del mielencéfalo es la for-
macion reticular (véase la Figura 3.21). Se trata de una
compleja red compuesta por unos 100 nticleos diminutos,
que ocupa la parte central del tronco encefélico desde el li-
mite posterior del mielencéfalo hasta el extremo anterior del
mesencéfalo. Se le llama asi porque parece una red (reticulo
significa «pequena red»). En ocasiones, a la formacion re-
ticular se le denomina sisterna reticular activador, ya que
parece que algunas de sus partes intervienen en la activacion
[arousal]. No obstante, los diversos nicleos de la formacién
reticular estdn implicados en una serie de funciones —in-
cluyendo el sueno, la atencién, el movimiento, el manteni-
miento del tono muscular y varios reflejos cardiacos,
circulatorios y respiratorios. Seguin esto, referirse a este con-
junto de nticleos como a un sistema puede llevar a error.

Metencéfalo

El metencéfalo, asi como el mielencéfalo, alberga maltiples
fasciculos ascendentes y descendentes, y también parte de

Protuberancia
Cerebelo

Formacioén Bulbo raquideo

reticular ! ]

Estructuras del mielencéfalo (bulbo

raquideo) y del metencéfalo humanos.
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la formacién reticular. Dichas estructuras forman una pro-
minencia, conocida como protuberancia [0 puente], sobre
la superficie ventral del tronco cerebral. La protuberancia
es una de las principales partes del metencéfalo; la otra es
el cerebelo (pequeiio cerebro) —véase la Figura 3.21—. El
cerebelo es la estructura, grande y lobulada, que se sitta
sobre la superficie dorsal del tronco del encéfalo. Es una es-
tructura sensitivomotriz de gran importancia: una lesién
del cerebelo anula la capacidad de controlar con precisiéon
los movimientos y adaptarlos a los cambios de circuns-
tancias. No obstante, el hecho de que las lesiones cerebe-
losas también produzcan una serie de alteraciones
cognitivas sugiere que las funciones del cerebelo no se res-
tringen al control sensitivomotor.

Mesencéfalo

El mesencéfalo, al igual que el metencéfalo, consta de dos
partes. Estas son el téctum y el tegmentum (véase la Figu-
ra 3.22 en la pagina 72). El téctum (techo) es la zona dor-
sal del mesencéfalo. En los mamiferos, incluye dos pares de
prominencias: los tubérculos cuadrigéminos (pequenas co-
linas). El par posterior, al que se llama tubérculos cua-
drigéminos inferiores, tiene una funcién auditiva; el par
anterior, al que se denomina tubérculos cuadrigéminos
superiores, tiene una funcién visual. En los vertebrados in-
feriores, la funcion del téctum es integramente visual, por
lo que se conoce como téctum optico.

El tegmentum es la divisién del mesencéfalo ventral al
téctum. Ademads de la formacién reticular y de los fasci-
culos que lo atraviesan, el tegmentum contiene tres es-
tructuras «coloreadas» que interesan mucho a los
biopsicdlogos: la sustancia gris periacueductal, la sustan-
cia negra y el nucleo rojo (véase la Figura 3.22). La sus-
tancia gris periacueductal es la sustancia gris que se
localiza en torno al acueducto cerebral, el conducto que
comunica el tercer ventriculo con el cuarto. Resulta de es-
pecial interés debido a que interviene como mediador de
los efectos analgésicos (de reduccion del dolor) de los far-
macos opioides. Ambos, la sustancia negra y el ntucleo
rojo, son componentes importantes del sistema sensitivo-
motor.

Diencefalo

El diencéfalo contiene dos estructuras: el tdlamo y el hi-
potélamo (véase la Figura 3.23 en la pagina 72). El tilamo
es la gran estructura, compuesta por dos l6bulos [o par-
tes], que constituye la porcion superior del tronco encefa-
lico. Cada 16bulo se asienta a uno de los lados del tercer
ventriculo, y los dos estan unidos por la masa intermedia,
que atraviesa el ventriculo. En la superficie del tdlamo se
pueden observar ldminas (capas) blancas, formadas por
axones mielinizados.
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m Mesencéfalo (cerebro medio)

humano.

Talamo Talamo
Bandas derecho izquierdo
de axones
mielinizados

Hipotalamo

Diencéfalo humano.



El tdlamo incluye muchos pares diferentes de ntcleos,
la mayoria de los cuales proyectan a la corteza. Algunos son
niicleos de relevo sensorial —nucleos que reciben senales de
los receptores sensitivos, las procesan y luego las transmi-
ten a las zonas apropiadas de la corteza sensitiva—. Por
ejemplo, los nucleos geniculados laterales, los nucleos
geniculados mediales y los niicleos ventrales posteriores
son importantes centros de relevo de los sistemas visual,
auditivo y somatosensitivo, respectivamente. La organiza-
cién del tdlamo se presenta en el Apéndice V.

El hipotalamo se localiza justo debajo del talamo an-
terior (hipo significa «debajo») —véase la Figura 3.24—.
Representa un papel importante en el control de varias

Hipotalamo humano

(en color) con relacidn al quiasma 6ptico
y a la hipdfisis.
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conductas de motivaciéon. Hasta cierto punto, ejerce sus
efectos regulando la liberacion de hormonas por parte de
la hipéfisis, que pende del hipotdlamo en la superficie
ventral del cerebro. El significado literal de hipdfisis es
«gldndula mucosa». Se descubrié en estado gelatinoso tras
la nariz de un cadaver sin embalsamar, y erréneamente se
asumi6 que era la principal fuente del moco nasal.
Ademas de la hipdfisis, en la cara inferior del hipotd-
lamo pueden verse otras dos estructuras: el quiasma 6p-
tico y los cuerpos mamilares (véase la Figura 3.24). El
quiasma éptico es el punto en el que convergen los ner-
vios dpticos, procedentes de cada ojo. Su forma de X se debe
a que algunos axones del nervio éptico decusan (cruzan

Cuerpos 1

. mamilares |
Quiasma |

optico "u
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al lado opuesto del cerebro) a través del quiasma 6ptico.
A las fibras que decusan se les llama contralaterales (pasan
de un lado del cuerpo al otro) y a las que no decusan, ho-
molaterales* (permanecen en el mismo lado del cuerpo).
Los cuerpos mamilares, que a menudo se consideran parte
del hipotdlamo, son un par de nicleos esféricos que se si-
tdan en la cara inferior del hipotdlamo, justo detras de la
hipofisis. Los cuerpos mamilares y los otros nticleos del hi-
potélamo se ilustran en el Apéndice VI.

Telencefalo

El telencéfalo, la mayor de las divisiones del encéfalo hu-
mano, media sus funciones mds complejas. Inicia el mo-
vimiento voluntario, interpreta la informacién sensitiva y
media procesos cognitivos complejos tales como aprender,
hablar y solucionar problemas.

Corteza cerebral Loshemisferios cerebrales estan cu-
biertos por una capa de tejido llamada corteza cerebral.
En los seres humanos, la corteza cerebral estd muy plegada
(arrugada) —véase la Figura 3.25—. Estas circunvolucio-
nes hacen que aumente la cantidad de corteza cerebral sin
que aumente el volumen cerebral total. No todos los ma-
miferos tienen una corteza con circunvoluciones; la ma-
yoria de ellos son lisencéfalos (con un encéfalo liso). Antes
se pensaba que la cantidad y el tamaiio de las circunvolu-
ciones determinaban la capacidad intelectual de una es-
pecie; sin embargo, parece ser que estos atributos se
relacionan mds con el tamafo corporal. Todos los mami-
feros grandes tienen una corteza cerebral muy plegada.
Las grandes hendiduras de una corteza plegada se de-
nominan cisuras, y las pequenas, surcos. Las prominencias
entre las cisuras y los surcos se llaman circunvoluciones.
En la Figura 3.25, resulta evidente que los hemisferios ce-
rebrales estdn casi completamente separados por la méyor
de las cisuras: la cisura longitudinal. Los hemisferios ce-
rebrales estdn conectados directamente por unas pocas
vias que atraviesan la cisura longitudinal. Estas vias que co-
munican los hemisferios reciben el nombre de comisuras
cerebrales. La comisura cerebral mas grande es el cuerpo
calloso, que puede verse claramente en la Figura 3.25.
Como indica la Figura 3.26, las dos delimitaciones
principales en la cara lateral de cada hemisferio son la ci-
sura central y la cisura lateral. Estas cisuras dividen par-
cialmente cada hemisferio en cuatro 16bulos: el 16bulo
frontal, el 16bulo parietal, el Il6bulo temporal y el I16bulo
occipital. Entre las circunvoluciones mds grandes figuran
la circunvolucién precentral, que contiene la corteza mo-
tora; la circunvolucién poscentral, que abarca la corteza
somatosensitiva (sensibilidad corporal), y la circunvolu-

4 Aunque con frecuencia se utilice el término ipsilateral (N. del T.).
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Principales cisuras de los hemisferios

cerebrales en el ser humano.

cién superior temporal, que incluye la corteza auditiva. La
funcién de la corteza occipital es enteramente visual.

Alrededor del noventa por ciento de la corteza cerebral
humana es neocorteza (corteza nueva); es decir: corteza
formada por seis capas, de evolucidn relativamente re-
ciente (Northcutt y Kaas, 1995). Tradicionalmente, las
capas de la neocorteza se numeran de I a VI, empezando
por la superficie. En la Figura 3.27, pdgina 76, se muestran
dos secciones adyacentes de neocorteza. Una de ellas se ha
tenido con sustancia de Nissl para poner de manifiesto la
cantidad de cuerpos celulares y su forma; la otra se ha te-
fiido con tincién de Golgi para que se pueda apreciar el
contorno de un pequefo porcentaje de sus neuronas.

En las secciones que se presentan en la Figura 3.27
pueden verse tres importantes caracteristicas de la anato-
mia neocortical. En primer lugar, resulta obvio que hay dos
tipos basicamente diferentes de neuronas corticales: pira-
midales (con forma de pirdmide) y estrelladas (con forma
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( FIGURA 3.26 ) Lobulos de los hemisferios cerebrales.

de estrella). Las células piramidales son grandes neuronas
multipolares, con un cuerpo celular en forma de pira-
mide, una gruesa dendrita, llamada dendrita apical, que se
extiende directamente desde el dpice de la pirdmide a la su-
perficie de la corteza, y un axén muy largo. En contrapo-
sicion, las células estrelladas son pequenas interneuronas
(neuronas con axén corto o sin axén), en forma de estre-
lla. En segundo lugar, resulta evidente que las seis capas de
la neocorteza se diferencian en cuanto al tamafo y la densi-

3.6 ~ Principales estructuras del encéfalo 75

dad de cuerpos celulares, asi como en la proporcion relativa
de cuerpos celulares estrellados y piramidales que con-
tienen. En tercer lugar, puede apreciarse que muchas
dendritas y axones largos atraviesan la neocorteza en sen-
tido vertical (esto es, en dngulo recto respecto a las capas
corticales). Este flujo vertical de informacion es la base de
la organizacién columnar de la neocorteza: las neuronas
de una determinada columna vertical de la neocorteza
suelen formar un minicircuito, el cual lleva a cabo una fun-
cién particular (Laughlin y Sejnowski, 2003).

Una cuarta caracteristica importante de la anatomia
neocortical no puede verse en la Figura 3.27: aunque toda
la neocorteza consta de seis capas, las capas varian de un
area a otra (Brown y Bowman, 2002; Passingham, Stephan
y Kotter, 2002). Por ejemplo, ya que las células estrelladas
de la capa IV estdn especializadas en recibir senales sensi-
tivas del tdlamo, esta capa estd muy desarrollada en las
areas de la corteza sensitiva. A la inversa, como las células
piramidales de la capa V conducen senales desde la neo-
corteza al tronco del encéfalo y la médula espinal, la capa
V tiene un grosor considerable en las dreas de la corteza
motora.

El hipocampo es una zona primordial de la corteza
que no es neocorteza —sdlo tiene tres capas—. El hipo-
campo se encuentra en la linea media de la corteza cere-
bral, donde ésta se repliega sobre si misma en el 16bulo
temporal medial (véase la Figura 3.25). Este pliegue da
lugar a una forma que, en corte transversal, recuerda en
algo a un caballito de mar (hipocampo significa «caballito
de mar»).

El sistema limbico y los ganglios basales Aunque
gran parte de la region subcortical del telencéfalo estd ocu-
pada por axones que proyectan a y desde la neocorteza,
existen varios grandes grupos nucleares subcorticales. A al-
gunos de ellos se les considera parte, bien del sisterna lim-
bico, o bien del sisterna motor de los ganglios basales. El
término sistemna puede inducir a error en este contexto; el
nivel de certidumbre que implica no estd garantizado. No
estd del todo claro qué hacen exactamente estos hipotéti-
cos sistemas, qué estructuras han de incluirse en ellos exac-
tamente, ni siquiera si es apropiado considerarlos un
sistema unitario. Sin embargo, si no se toman en sentido
literal, los conceptos de sistema limbico y de sistema motor
de los ganglios basales proporcionan una forma util de con-
ceptuar la organizacion de la regién subcortical.

El sistema limbico es un circuito de estructuras de la
linea media que rodean el talamo (limbico significa «ani-
llo»). Participa en la regulacién de las conductas moti-
vadas —que incluyen las cuatro F [en inglés] de la
motivacién: huir («fleeing»), comer («feeding») luchar
(«fighting») y tener sexo («sexual behavior»). (Esta broma
es tan vieja como la biopsicologia, pero es buena.) Ademas
de otras estructuras ya mencionadas aqui (p.ej., los cuer-
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] Neocorteza
Las seis capas i e
de la neocorteza cerebral (Modificado sustancia

de Nissl

de Rakic, 1979).

=l <

SUSTANCIA
BLANCA

Célula
estrellada /\

pos mamilares y el hipocampo, las principales estructuras
del sistema limbico incluyen a la amigdala, el trigono ce-
rebral, la corteza cingulada y el septum pellucidum.
Comenzaremos a trazar el circuito limbico (véase la Fi-
gura 3.28) por la amigdala —un nucleo con forma de al-
mendra localizado en el polo anterior del 16bulo temporal
(amigdala significa «almendra») (véase Swanson y Petro-
vich, 1998)—. Posterior a la amigdala estd el hipocampo,
que atraviesa el 16bulo temporal medio bajo el tdlamo.
A continuacién vienen la corteza cingulada y el trigono
cerebral. La corteza cingulada es una amplia regién de la
neocorteza de la circunvolucién del cingulo (o del cuerpo
calloso) en la cara medial de los hemisferios cerebrales,
justo en el plano superior del cuerpo calloso. Rodea a la su-
perficie dorsal del tdlamo (cingulado significa «que rodea»).
El trigono cerebral [o férnix], el fasciculo principal del
sistema limbico, también rodea al tdlamo dorsal. Parte del
extremo dorsal del hipocampo y gira hacia arriba, descri-
biendo un arco que recorre la cara superior del tercer ven-
triculo, y acaba en el septum y los cuerpos mamilares

Neocorteza
tenida con
tincion

de Golgi

Axones y dentritas;
algunos cuerpos celulares.

I I Células estrelladas
compactamente unidas;
unas cuantas células
piramidales pequenas.

I I I Gélulas estrelladas
laxamente unidas;
células piramidales de
tamano intermedio.

IV Bandas de células

estrelladas
compactamente
unidas; ninguna
célula piramidal.

V Células piramidales de gran
tamafio; unas cuantas
células estrelladas
laxamente unidas.
VI Células piramidales de
diversos tamafios;
células estrelladas
laxamente unidas.

e <C < Axones mielinizados
T 7 cz) % de células piramidales;
s < < algunos cuerpos
—
=————bm celulares
o)
n

(%

(férnix significa «arco»). El septum es un nucleo de la linea
media, situado en el polo anterior de la corteza cingulada.
Varios fasciculos de fibras conectan el septum y los cuer-
pos mamilares con la amigdala y el hipocampo, comple-
tando asi el anillo limbico.

Los nucleos basales se ilustran en la Figura 3.29. Como
hemos hecho con el sistema limbico, empecemos a exa-
minarlos por la amigdala, que se considera parte de ambos
sistemas. Extendiéndose desde cada amigdala, primero en
direccion posterior y luego en direccién anterior, se en-
cuentra el gran nuicleo caudado parecido a una cola (cau-
dado significa «con forma de cola»). Cada ntcleo caudado
forma un circulo casi completo; en el centro, conectado a
él por una serie de puentes de fibras, estd el putamen. En
conjunto, el caudado y el putamen, ambos con aspecto es-
triado o rayado, se conocen como el neoestriado («es-
tructura estriada»). La otra estructura de los nucleos
basales es la pdlida estructura circular conocida como
globo palido. El globo pélido se sitda en un plano medial
respecto al putamen, entre el putamen y el tdlamo.
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Corteza

cingulada FIGURA 3.28 ) Principales estructuras
derecha

del sistema limbico: amigdala, hipocampo,
corteza del cingulo, trigono cerebral, septum
pellucidum y cuerpos mamilares.

Corteza
cingulada
izquierda

Hipocampo

Amigdala

Cuerpos
mamilares

Talamo

Putamen

Cola del

Cabeza del caudado

caudado

( FIGURA 3.29 ) Nucleos basales:

amigdala, neoestriado (caudado y putamen)
y globo pélido. Obsérvese que, en esta vista,
el globo pélido derecho esta en gran parte
oculto detras del tdlamo derecho, y que el
globo palido izquierdo lo esta tras el
putamen izquierdo. Hablando del globo
palido, recientemente un colega y amigo,
Michael Peters, de la Guelph University, me
ha hecho la observacion de que, aunque el
globo pélido suele considerarse una
estructura telencefalica, en realidad deriva
de tejido diencefélico que se desplaza a su
localizacion telencefélica durante el
desarrollo prenatal.
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EXPL

ESU CEREBR

Si el lector no ha estudiado antes la anatomia macroscopica del
encéfalo, su cerebro probablemente esté abrumado por la so-
brecarga de nuevos términos. A fin de comprobar si esta pre-
parado para seguir adelante, examine su cerebro completando
las siguientes casillas correspondientes a una vista sagital media
de un encéfalo humano real. (Sera todo un reto pasar de es-
quemas en color a una fotografia.)

Las respuestas correctas se dan en la parte inferior de la pa-
gina. Antes de continuar, revise el material relacionado con sus
errores y omisiones. Fijese en que la Figura 3.30 incluye todos
los términos de anatomia cerebral que han aparecido en negrita
en este apartado y, por lo tanto, es un medio excelente para
hacer una revision.

Los nucleos basales desempenan un papel fundamen-
tal en la ejecucién de las respuestas motoras voluntarias.

3 Especialmente interesante es una via
'mpl"' que proyecta al neoestriado desde la sus-

clinica . )
tancia negra del mesencéfalo. La enfer-

medad de Parkinson, un trastorno caracterizado por
rigidez, temblores y escasez de movimientos voluntarios,
se asocia con degeneracién de esta via.

En la Figura 3.30 se resumen las principales divisiones
y estructuras del encéfalo —aquellas cuyas palabras clave
han aparecido en negrita en este apartado—.

La Figura 3.31, pagina 80, concluye este capitulo por ra-
zones que demasiado a menudo se pierden en la baraja de
términos y tecnologia neuroanatémicos. La he incluido

. Lébulo

. Circunvolucion

. Tubérculo cuadrigémino

. Cuerpo

ventriculo.

aqui para ilustrar la belleza del cerebro y el ingenio de los
que estudian su estructura. Confio en que el lector se sienta
inspirado por ella. Me pregunto qué pensamientos con-
tuvieron alguna vez sus circuitos.
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Neocorteza
Hipocampo

Cisura central
Cisura lateral
Cisura longitudinal

Circunvolucion precentral
Circunvolucion poscentral
Circunvolucion temporal superior
Circunvolucién cingulada

Lébulo frontal
Lébulo temporal
Lobulo parietal
Lébulo occipital

Amigdala
Hipocampo
Trigono cerebral
Corteza cingulada
Septum pellucidum
Cuerpos mamilares

Amigdala
Caudado
Putamen
Globo palido

} neoestriado

Cuerpo calloso

Masa intermedia

Nucleo geniculados laterales
Nucleos geniculados mediales
Nucleos ventrales posteriores

Cuerpos mamilares

Tubérculos cuadrigéminos superiores
Tubérculos cuadrigéminos inferiores

Formacion reticular
Acueducto cerebral
Sustancia gris periacueductal
Sustancia negra

Nucleo rojo

( FIGURA 3.30 ) Resumen de las principales estructuras del encéfalo. Este esquema
contiene todas las palabras clave de anatomia cerebral que aparecen en negrita

en el Apartado 3.6.
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El ingenio de la tincion
neuroanatémica. Esta seccion se tifi6 con una
tincidon de Golgi y una tincién de Nissl. En las
neuronas piramidales tefiidas con la tincidn de
Golgi, pueden verse claramente los somas
neuronales piramidales, las largas dendritas
apicales y las numerosas espinas dendriticas.
Cada célula piramidal tiene un largo y estrecho
axon, que se proyecta desde de la parte inferior
de la preparacion. (Cortesia de Miles Herkenham,
Unit of Functional Neuroanatomy, National Institute of
Mental Health, Bethesda, MD.)

N Revsicn de s tenas D

Este capitulo ha contribuido relativamente poco al des-
arrollo de los temas de este libro; dicho desarrollo se ha re-
trasado temporalmente mientras se le presentaban al lector

—— las dreas y estructuras clave del encé-
cll?l'l)i :gzcmne falo humano. El conocimiento de los
fundamentos de neuroanatomia le

servird de base para estudiar las funciones cerebrales en ca-
pitulos posteriores. Sin embargo, el tema de las implica-
ciones clinicas ha surgido tres veces: la importancia de los

pares craneales en el diagnéstico neu-
rolégico, el papel del bloqueo del acue-
ducto cerebral en la hidrocefalia y la
implicacion del dafio de la via que va
desde la sustancia negra al neoestriado
en la enfermedad de Parkinson.

EN EL CD

Para lecturas
relacionadas con
el Capitulo 3, véase
la copia impresa.
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CEE ucstones porareisionor D

. sCuadl de las siguientes posiciones extremas piensa el
lector que estd mds cerca de la verdad?: (a) El objetivo
primordial de toda investigacion psicolégica ha de ser
relacionar los fendmenos psicoldgicos con la anatomia
de los circuitos neurales. (b) Los psiclogos deben
dejar el estudio de la neuroanatomia a los neuroana-
tomistas.

. Quizd el error mas conocido en la historia de la biopsi-
cologia fue el que cometieron Olds y Milner (véase el Ca-
pitulo 15). Se equivocaron al implantar un electrodo en
el cerebro de una rata, y la punta del electrodo de esti-
mulacién fue a parar a una estructura desconocida.
Cuando posteriormente examinaron los efectos de la
estimulacion eléctrica de esta estructura desconocida, hi-

cieron un fantdstico descubrimiento.
Parecia que la rata encontraba la es-
timulacién cerebral extremada-
mente placentera. De hecho, la rata
podia presionar una palanca du-
rante horas con una frecuencia ex-
tremadamente alta si cada vez que la
presionaba se producia una breve estimulaciéon de su
cerebro a través del electrodo. ;Si el lector hubiera
tropezado por casualidad con este fendmeno de auto-
estimulacién intracraneal, qué procedimientos neuro-
anatémicos hubiera utilizado para identificar el lugar de
estimulacion y los circuitos neurales implicados en sus
efectos placenteros?

EN EL CD

{Estudiando
para un examen?
Intente hacer los
ejercicios de
practica del
Capitulo 3.

Anterior, 66

Astas dorsales, 68

Astas ventrales, 68

Astrocitos, 69

Barrera hematoencefilica, 59

Células de Schwann, 62

Células estrelladas, 75

Células piramidales, 75

Conducto central del
epéndimo, 57

Contralaterales, 74

Decusacion, 73

Dorsal, 66

Duramadre, 57

Espacio subaracnoideo, 57

Fasciculos [0 Haces], 62

Ganglios, 62

Inferior, 67

Interneuronas, 62

Lateral, 66

Liquido cefalorraquideo,
57

Medial, 66

Membrana aracnoides, 57

Meninges, 57

Microgliocito, 64

Microscopia electrénica, 66

Nervios, 62

Nervios aferentes, 56

Nervios eferentes, 56

Nervios parasimpaticos, 57

Nervios simpéticos, 57

Neurogliocitos, 62

Neurona bipolar, 62

Neurona multipolar, 62

Neurona unipolar, 62

Palabras clave

Nucleos, 62
Oligodendrocitos, 62
Organizaciéon columnar, 75
Pares craneales, 57
Piamadre, 57
Plexo coroideo, 59
Posterior, 66
Secciones frontales, 67
Secciones horizontales, 67
Secciones sagitales, 67
Seccidn transversal, 67
Sistema nervioso central
(SNQC), 56
Sistema nervioso
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[0 Auténomo] (SNA), 57
Sistema nervioso periférico
(SNP), 56

Sistema nervioso somatico
(SNS), 56

Superior, 67

Tincién de Golgi, 65

Tincién de Nissl, 65

Tronco del encéfalo, 69

Ventral, 66

Ventriculos cerebrales, 57
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{Necesita
ayuda para estudiar
las palabras clave
de este capitulo?
Revise las fichas
informaticas breves
del Capitulo 3.
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