NEUROBIOLOGIA

Cerebros
en miniatura

El modo en que las especies de menor tamaio
resuelven el problema de alojar y mantener
un cerebro voluminoso arroja nueva luz

sobre la evolucion del sistema nervioso

William G. Eberhard y William T. Weislo

El nematodo Caenorhabditis elegans posee
un sistema nervioso que es una maravilla
de la miniaturizacién. Su cuerpo, de
1 milimetro de longitud, alberga solo
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| EN SINTESIS |

El tamafio del cerebro de una especie depende  Los animales més pequefios poseen cerebros A pesar de esas limitaciones, los datos recientes ponen
del tamanio de su cuerpo, una relacién de esca-  grandes con respecto a su tamaio corporal, lo que en entredicho la idea de que los animales més diminutos,
la que se ha comprobado desde hace tiempoen  les ha obligado a desarrollar una serie de adapta-  con una masa cerebral muy reducida, poseen habilidades
los animales vertebrados y se ha confirmado ciones anatdmicas, fisioldgicas y ecoldgicas para  conductuales y capacidades mentales menos complejas
hace poco en los invertebrados. hacer frente a las restricciones que ello supone.  que los animales de mayor tamafio.
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Los animales mas diminutos han logrado modificar sus pa-
trones alométricos (como la relacion entre el tamafo del cere-
bro y del cuerpo) con respecto a los de vertebrados y otros in-
vertebrados. Las especies que siguen un determinado patrén
pertenecen a un mismo grado, y los cambios de un grado a otro
se conocen como desplazamientos de grado. El resultado es que
diferentes grupos taxonémicos presentan distintas versiones, o
variantes, de la regla de Haller.

Los mecanismos responsables de los desplazamientos de gra-
do apenas se estan comenzando a comprender. Pero esa combi-
nacion de generalidad y variabilidad en la regla de Haller pare-
ce poner en tela de juicio la supuesta uniformidad entre anima-
les en el funcionamiento del sistema nervioso central. También
ha permitido conocer los retos a los que se enfrentan los orga-
nismos diminutos. El tejido neural conlleva un elevado coste
metabdlico, mayor atin en los animales mintsculos porque po-
seen un cerebro proporcionalmente mas grande. Los animales
podrian recurrir a distintas soluciones para ahorrar costes, como
adoptar un modo de vida o conducta menos exigentes. Sin em-
bargo, los datos disponibles indican que al menos algunos ani-
males de cuerpo pequeino exhiben los mismos comportamien-
tos que sus parientes de gran tamano.

Los bidlogos han tendido a ignorar los limites minimos de
tamano corporal y los procesos fisiol6gicos asociados a la evo-
lucién de una menor masa cerebral. En su lugar, se han centra-
do en el incremento del tamafo del cerebro y las posibles re-
percusiones en la inteligencia y otros procesos mentales [véase
«Fisica de la inteligencia», por D. Fox; en INVESTIGACION Y CIEN-
CIA, septiembre de 2011]. Ademas, casi todos los datos han sido
obtenidos en adultos. Pero los problemas asociados a las deman-
das de un sistema nervioso voluminoso en un animal pequeiio
no se limitan a los taxones con adultos miniaturizados. Nume-
rosas especies tienen fases juveniles extremadamente pequenas
que son de vida libre, cuyo crecimiento y supervivencia depen-
den de sus capacidades conductuales.

Los nuevos datos sobre la alometria del cerebro en inverte-
brados entrafian consecuencias importantes. Ponen en cuestion
las hip6tesis propuestas para explicar la regla de Haller, basadas
en vertebrados, que invocan factores como la relaciéon entre vo-
lumen y superficie, la longevidad y las tasas metabdlicas. Tam-
bién ponen en duda la idea, de nuevo fundamentada en vertebra-
dos, de que los animales con cerebros grandes, en términos rela-
tivos y absolutos, poseen habilidades conductuales y capacidades
mentales mas complejas. Por todo ello, consideramos oportuno
explorar la organizacion del sistema nervioso central a escalas
muy pequeiias, donde se halla sometido a unas limitaciones di-
ferentes de las de los organismos de gran tamaifo.

LOS PROBLEMAS DE LA MINIATURIZACION
Al centrarse en el aumento del tamano cerebral a lo largo de la
evolucion, los bidlogos han tendido a pasar por alto un proble-
ma béasico que se deriva de la regla de Haller: édonde puede ubi-
carse un cerebro relativamente grande en un cuerpo reducido?
En salamandras y peces, por ejemplo, el 6rgano se aloja en una
cavidad formada por los huesos del craneo. En formas miniatu-
rizadas, algunos de esos huesos se han perdido o reducido, lo
que ha permitido dar cabida a un cerebro méas voluminoso. Los
artropodos poseen un esqueleto externo que puede deformarse
para crear mas espacio interno. Un juvenil de la arana tejedora
Anapisona simoni, con una masa corporal de menos de 0,005 mi-
ligramos, a simple vista parece una mota de polvo. Casi el 80
por ciento de su cefalotérax estd ocupado por el cerebro. Para
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albergar ese enorme 6rgano, las araiias mis pequefas presen-
tan un conspicuo saliente esternal que aumenta el volumen in-
terno del cefalotérax, donde se aloja el tejido cerebral. En algu-
nas especies de arafias y acaros, el cerebro ocupa tanto espacio
que se desborda hacia las patas, lo que da un nuevo sentido a
la expresion «pensar con los pies».

En general, no se han identificado las compensaciones ana-
tomicas que resultan del desplazamiento de otros tejidos, ni
tampoco se han determinado los costes. A veces, los cambios de
disefio implican que algunas caracteristicas deben ser sacrifica-
das con el fin de alojar un sistema nervioso central volumino-
so, lo cual puede resultar importante a la hora de establecer los
limites inferiores del tamaio corporal en un taxén. Un diminu-
to escarabajo encapuchado (Sericoderus, de la familia Corylo-
phidae), por ejemplo, posee menos miusculos en la cabeza y en
el torax que sus parientes de mayores dimensiones. El cerebro
agrandado del juvenil de la arafa saltadora Phidippus clarus
se mantiene a costa de reducir el espacio de los diverticulos del
sistema digestivo.

Otra estrategia para resolver las restricciones de espacio con-
sistiria en reducir el tamaio de las neuronas, con lo que dismi-
nuiria el tamano del cerebro a la vez que se mantendria el na-
mero de neuronas y el grado de conectividad entre ellas. No obs-
tante, los escasos datos disponibles sugieren que tales ajustes
son incompletos y que, dentro de un taxén, los animales mas
pequefios suelen presentar un menor nimero de neuronas. Las
neuronas pueden contraerse, pero solo hasta cierto punto. El
premio Nobel de fisica Richard Feynman debati6é sobre las li-
mitaciones relacionadas con el almacenamiento y recuperacion
de informacion a escalas muy pequefias; llegd a la conclusion
de que «hay mucho sitio al fondo» cuando se construyen siste-
mas artificiales de procesamiento de la informacién a nivel de
nanoescala. En biologia, sin embargo, el «fondo» de los siste-
mas de procesamiento de la informacién basados en neuronas
tiene un tamafo que solo serviria como punto de partida a Feyn-
man. Existe un limite fisico tedérico para el didmetro funcional
de un ax6n (unas 0,1 micras). Por debajo de ese valor, ya no pue-
de transmitir informacion de manera fiable porque la sefial es
enmascarada por el ruido producido por la despolarizacion es-
pontanea de las membranas. Ademas, el tamafio minimo del
cuerpo celular de una neurona esta restringido por el tamano
de su nucleo, y este a su vez, por el del genoma de la especie.

El nicleo constituye hasta un 80 o 90 por ciento del volumen
del soma celular de las neuronas en los insectos diminutos. Una
estrategia de miniaturizacion consistiria en suprimir cromoso-
mas, empaquetar atin mas la cromatina o eliminar el nicleo, lo
que daria lugar a neuronas mas pequefias. Dichas modificacio-
nes se han descrito en vertebrados, pero no se conocian en in-
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Los animales més pequeiios poseen cerebros gran-
des con respecto al tamafio del cuerpo. Entre ambos ta-
mailos se establece una relacién de escala conocida
como regla de Haller, comprobada desde hace tiempo
entre vertebrados y recién confirmada en invertebra-
dos. En las graficas se muestran las comparaciones mas
completas de que se dispone entre ambos parametros
en animales con un rango de tamafos que abarcan
15 6rdenes de magnitud. Se representa la relacién en-
tre la masa cerebral y la masa corporal en los distintos
grupos (arriba), y la relacién entre la fraccién de la
masa corporal total que se dedica al cerebro y la masa
corporal (abajo). En este tltimo caso se observa la mag-
nitud de los desplazamientos de grado entre taxones.
(Valores expresados en escala logaritmica.)

ronas. A pesar de las modificaciones extremas del sis-

Masa cerebral/masa corporal

8 tema nervioso, las avispas Megaphragma exhiben

comportamientos complejos, como la copula, el vue-
lo y la bisqueda y reconocimiento de hospedadores,
aunque estos no se han estudiado con detalle. No se
conocen los mecanismos compensatorios que permi-
ten esas conductas con un namero tan bajo de neuro-
nas, la mayoria de ellas anucleadas.

EL PRECIO DE MANTENER EL CEREBRO
Desde un punto de vista energético, el cerebro cuesta
mas de mantener que la mayoria de los otros tejidos.
Los humanos, por ejemplo, poseemos un cerebro que
representa poco mas del 2 por ciento de nuestra bio-
masa, pero consume mas del 15 por ciento de nuestra
energia metabolica basal. Ademas, para realizar una
misma operacion, un cerebro reducido exhibe una
densidad de procesamiento de informacién superior
ala de un cerebro grande, con lo que el proceso resul-
ta mas costoso en términos unitarios. Esas diferencias
implican que la seleccion natural a favor de la eficien-
cia energética acttia con mayor fuerza sobre las espe-

Masa corporal

vertebrados hasta hace poco. Alexy Polilov, de 1a Universidad Lo-
monosov de Mosci, ha demostrado que la mayoria de las neu-
ronas de las diminutas avispas parasitas Megaphragma sp.
(Trichogrammatidae), con tamanos corporales de entre 170 y
200 micras, carecen de nucleo. El sistema nervioso central de la
pupa posee unos 7400 nicleos, pero casi al final de su desarro-
1lo, gran parte de los somas neuronales se rompen, o lisan, y pier-
den el nicleo. Asi, el sistema nervioso del adulto presenta unas
7000 células sin nucleo y entre 339 y 372 células con nucleo, de
las cuales solo entre 179 y 253 se ubican en el cerebro.

Algunos cambios volumétricos en el sistema nervioso se aso-
cian también a procesos de lisis. El volumen del cerebro de la
pupa, de unas 93.600 micras ctbicas, disminuye hasta 52.200 mi-
cras en el adulto. Ademas, la cuticula de la parte posterior de
la cabeza, el area occipital, presenta numerosos pliegues, con lo
que se reduce el tamafio de la cipsula cefdlica en esa area. Cabe
destacar que el sistema nervioso central de Megaphragma my-
maripenne cuenta con muchas menos neuronas que otros in-
sectos voladores, como las moscas domésticas, con 340.000 neu-
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8 cies pequeiias que sobre las grandes. También plan-

tean la cuestion de como pagan ese elevado coste
energético los animales diminutos.

Con respecto al procesamiento de la informacion,
los animales pueden adoptar varias estrategias para reducir los
costes. Una, la de limitar el tamafio, significa reducir los tipos
de conductas y, por consiguiente, la cantidad de tejido neural
necesario para sostenerlas. Otra opcion consiste en poseer un
cerebro enorme, lo cual implica mantener distintos comporta-
mientos y asumir los altos costes metabolicos de un sistema ner-
vioso central agrandado. Por tltimo, se podria optar por una
economia en el disefio, basada en modificar las propiedades de
las neuronas y de las redes neuronales con el fin de ampliar los
comportamientos por unidad de tejido nervioso. Esta tltima
opcién permitiria a los animales pequefios exhibir conductas
equiparables a las de los grandes sin tener que invertir en sis-
temas nerviosos enormes.

Hay varias formas en que los animales adoptan una econo-
mia en el disefio y reducen la energia destinada al cerebro. To-
dos cuentan con receptores sensoriales que se ajustan a estimu-
los especificos con el fin de mejorar la eficiencia. También exis-
ten filtros que se sirven de las propiedades mecanicas de
sensores y estimulos para reducir los gastos de procesamiento

FUENTES: DE PRINCIPLES OF BRAIN EVOLUTION, POR GEORG STRIEDTER, 2005 (datos de vertebrados); DE ADVANCES IN INSECT PHYSIOLOGY, 2011 (datos de invertebrados);
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en el receptor y a niveles superiores del sistema nervioso cen-
tral. Numerosos insectos, por ejemplo, son muy sensibles a la luz
polarizada, un rasgo asociado con la alineacion de las molécu-
las de rodopsina en las microvellosidades de las membranas de
los fotorreceptores. Existen otras posibilidades para reducir los
costes del sistema nervioso central, como la transmisién anal6-
gicay la gradacion de las despolarizaciones, que funcionan a dis-
tancias pequenas y con mayor eficiencia energética que los po-
tenciales de accion utilizados por muchos animales para la co-
municacion entre neuronas. Otra estrategia consiste en emplear
las mismas neuronas para multiples tareas, tanto en funciones
sensoriales como motoras, algo habitual en los neméatodos. La
neuromodulacion resulta frecuente en los animales pequenos.
En ella se modifican los efectos de un circuito neuronal al expo-
nerlo a ambientes quimicos diferentes, lo que da lugar a com-
portamientos distintos. Los nematodos utilizan placas muscu-
lares que permiten que un Gnico proceso sinaptico estimule
varios musculos. Cabe mencionar atin otras estrategias: el con-
trol indirecto de los cilios a través de los musculos; la reduccion
del namero relativo de interneuronas, que transmiten sefiales
de una neurona a otra, en oposicion a las neuronas motoras y
sensoriales, y la reorganizacion espacial de las neuronas y de las
conexiones con el fin de minimizar la longitud total de axones y
dendritas. Esta tltima tactica puede compararse con la que rea-
liza un arquitecto cuando reduce al minimo la longitud de los
cables necesarios para proporcionar electricidad a un edificio.
El sistema nervioso del nematodo Caenorhabditis elegans se con-
sidera un disefio 6ptimo, desde este punto de vista de ahorro en
hilos conductores. También la tendencia hacia la fusién de los
diferentes ganglios del sistema nervioso central de los insectos
mas diminutos guarda relacion con esa eficiencia. Se desconoce
la frecuencia de los rasgos de ese disefio en los animales gran-
des en comparacion con los pequenos.

Otras singularidades de los sistemas nerviosos reducidos ata-
fien a las propias neuronas. Al menos en algunos grupos, las
dendritas de las células mas pequefas son a su vez mas peque-
nas y al parecer mas simples. Hace casi un siglo, el neuroana-
tomista Santiago Ramoén y Cajal protagonizé una serie de estu-
dios pioneros —y muy bellos— sobre el sistema nervioso de los
insectos. Observo que las neuronas de los insectos eran méas
complejas que las de los vertebrados. Le gustaba referirse a la
neuroanatomia de un insecto como
un «finisimo reloj de bolsillo», en
contraposicién al «viejo reloj de pie
del abuelo», correspondiente a un
vertebrado. La importancia funcio-
nal de esas diferencias neuroanato-
micas no se conoce en profundidad,
pero creemos que constituyen pun-
tos de partida prometedores para fu-
turas investigaciones.

La economia en el disefio tam-
bién podria darse a nivel de compor-
tamiento, pero ese aspecto ha sido
aun menos estudiado. Los ingenie-
ros en robdtica incorporan rasgos de
diseno conductuales para reducir al
minimo los estimulos que generan
informacién sobre el mundo exterior,
con el fin de obtener la respuesta de-
seada. Una jerarquia rigida de subru-

. . - 6 milimetros
tinas conductuales sencillas facilita-

ria un comportamiento concreto, si estas se ordenan secuencial-
mente para maximizar la accion motora deseada por bit de
estimulo sensorial. Por ejemplo, atrapar un objeto que se va po-
sicionando al azar es una tarea dificil que requiere una serie de
transformaciones de estimulos visuales en acciones motoras. En
un robot esa tarea se vuelve mas facil si ejecuta una subrutina
para girarse y encarar el objeto, lo que desencadena una segun-
da subrutina para desplazarse a una distancia determinada del
mismo. Atrapar el objeto desde una distancia y una direccion
dadas simplifica la tarea. Por lo que sabemos, la posibilidad de
que los animales pequefios tiendan a utilizar esos disefios de
comportamiento no se ha explorado nunca.

EL DESPLAZAMIENTO DE GRADO

Los desplazamientos de grado corresponden a un aumento o dis-
minucion en los coeficientes y potencias de las relaciones de es-
cala entre el tamafo del cerebro y el del cuerpo en diferentes
taxones. Se conoce poco sobre las transiciones evolutivas entre
grados. Sin embargo, resultan cruciales para comprender como
funcionan los sistemas nerviosos y como ha evolucionado la am-
plia gama de tamafos corporales en los animales. La mayor par-
te de las discusiones previas sobre ese tema han hecho hincapié
en las transiciones evolutivas hacia un cuerpo més grande y ha-
cia formas muy encefalizadas, tal vez debido a la posibilidad fas-
cinante de que ello conllevara una mayor inteligencia. Los nue-
vos datos obtenidos en invertebrados resaltan los cambios
evolutivos en la direccion opuesta —hacia la miniaturizacién—
y los problemas de disefo del sistema nervioso en un cuerpo di-
minuto. Un desplazamiento de grado pudo haber facilitado la
evolucion de los tamanos corporales pequeiios, mas que si los
animales hubiesen mantenido una relaciéon cuerpo-cerebro de
grados anteriores. Por ejemplo, si un animal que pesa 1 miligra-
mo siguiese la regla de escala de las salamandras, tendria un ce-
rebro que representaria un 20 por ciento de su cuerpo, una pro-
porcién exagerada para cualquier animal. Los desplazamientos
de grado sugieren que los taxones de reducidas dimensiones,
como las hormigas, han resuelto problemas de escalado que pa-
recerian insuperables para animales mas voluminosos, aunque
se desconoce como y por qué lo han hecho.

Los cambios de disefio que se asocian a la mayoria de los
desplazamientos de grado aiin estdn por estudiar, pero tal vez

Estas telas fueron construidas por dos arafnas
tejedoras, Allocyclosa (izquierda) y Anapisona
(arriba), con distintos tamafios corporales.
Las mediciones realizadas en las telas demues-
tran que las arafias muy pequefas, con cere-
bros mintdsculos, construyen las telas con una
precisién similar a la de las arafas grandes.
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guarden relacion con la evolucién de nuevos mecanismos de di-
sefio neural. Ello puede ilustrarse si se comparan dos grupos
muy diferentes, los nematodos, con una misera dotaciéon neu-
ronal, y los vertebrados, con una dotacion exagerada. El siste-
ma nervioso del nematodo C. elegans tiene solo 302 neuronas;
otros neméatodos y pequenos invertebrados poseen atin menos.
Cada neurona de C. elegans presenta solo unas 25 sinapsis, y las
células estan conectadas de forma uniforme y simple.

El contraste entre el cerebro de un neméatodo y el de un hu-
mano dificilmente puede ser mayor. Nuestro cerebro presenta
una cifra astronémica de neuronas (unos 85.000 millones), un
numero enorme de sinapsis por neurona (por ejemplo, unas
10.000 por cada célula piramidal de la corteza) y niveles de co-
nectividad muy altos. Solo en la corteza humana existen unos
101000000 cjrcuitos posibles, 1o que llevo al premio nobel Gerald
Edelman a describir el cerebro humano como «la selva en la
cabeza». El funcionamiento de nuestro cerebro depende mas
de las poblaciones de neuronas (de los patrones de actividad de
grupos de neuronas interconectadas de forma recurrente) que
de la actividad de las células individuales. La actividad por se-
parado de una neurona no es ni coherente ni atil en el tra-
tamiento de la informacién, mientras que de diferentes subcon-
juntos de la poblaciéon neuronal pueden surgir distintos patro-
nes de actividad neuronal [véase «El lenguaje del cerebro», por
T. Sejnowski y T. Delbruck, en este mismo niimero]. Una disfun-
cién en una neurona, por tanto, puede resultar intrascendente
para un vertebrado, pero catastréfica para un nematodo. La pér-
dida de cierta neurona en C. elegans, por ejemplo, reduce a cero
su eficacia biologica, ya que incapacita la puesta de huevos en
las hembras.

La observacién de los circuitos de un chip de ordenador y
de las fibras del cordén nervioso ventral de un nematodo, con
un numero fijo de neuronas conectadas de manera invariable,
nos hace percatar de su asombrosa semejanza. Esa estructura
contrasta con el sistema nervioso de un vertebrado, que posee
un disefio diametralmente opuesto al de un ordenador. Los pro-
cesos de desarrollo de ambos sistemas también son muy dife-
rentes. El de los vertebrados se caracteriza por una produccion
excesiva de neuronas en etapas jovenes, seguida de una elimi-
nacion selectiva de neuronas y sinapsis. El grado de destruccion
de neuronas durante el desarrollo varia entre especies y dentro
de cada una de ellas. Asi, el porcentaje de células ganglionares
de la retina eliminadas es del 80 por ciento en los gatos, entre
el 60 y 70 por ciento en las ratas, ra-
tones, macacos rhesus y humanos, y
el 40 por ciento en aves y anfibios. En
cambio, tal destruccion es casi inexis-
tente en los nematodos: en C. elegans,
se descartan ocho neuronas, siempre
las mismas, de un total de 310, es de-
cir, un 2,6 por ciento. De modo simi-

Para acomodar un sistema nervio-
so central grande en un cuerpo peque-
fio, los invertebrados deben realizar
compensaciones anatémicas. En el
adulto del escarabajo encapuchado
(Sericoderus lateralis), el cerebro se ha
trasladado casi en su totalidad de la
cabeza al protérax, desplazando otras
estructuras.

Ganglios meso-
y metatoracico
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lar, el segundo estadio juvenil y el adulto de la arafa tejedora
Argiope aurantia cuentan casi con el mismo nimero de neuro-
nas, a pesar del volumen 24 veces superior del adulto. Tales con-
trastes hacen pensar que el funcionamiento del sistema nervio-
so varfa mucho entre los distintos grupos del reino animal, en
oposicion a la homogeneidad que hallamos en la bioquimica, la
genética molecular y el desarrollo molecular. El diseio tan aus-
tero de los neméatodos representaria una adaptaciéon que per-
mitio la evolucion de un tamano corporal miniaturizado.

GRADOS Y COMPORTAMIENTO

La suposicién comtn derivada de los vertebrados —que los ani-
males de grados inferiores poseen menos capacidades conduc-
tuales— no esta bien respaldada por los hechos. En los adul-
tos de las arafias tejedoras, cuya masa corporal puede variar
hasta un factor de 400.000, no existen datos que demuestren
un rendimiento inferior en cuanto a la construccién de la tela.
Igual sucede si se comparan abejas de la miel y salamandras.
Las salamandras mas pequefas y las abejas tienen aproxima-
damente el mismo tamano corporal, pero las abejas se sitGan
en un patroén alométrico inferior al de las salamandras. Sin em-
bargo, una abeja es capaz de proezas tales como orientarse uti-
lizando puntos de referencia fisicos y la luz polarizada del sol;
aprender pautas complejas que implican diferentes modalida-
des sensoriales o conceptos generales (como diferente/similar
o encima/debajo), y usar un lenguaje para comunicar a sus
compaineras de colmena donde encontrar comida. Seria dificil
defender el argumento de que el comportamiento de una abe-
ja es inferior al de una pequefa salamandra.

Incluso los neméatodos, de neuroanatomia simple, muestran
conductas no muy diferentes a las de numerosos animales con
muchas méas neuronas. C. elegans detecta y responde a diver-
sos estimulos, como el contacto fisico con objetos, y percibe di-
versas sustancias, concentraciones de oxigeno, osmolaridad,
pH, temperatura, luz y feromonas. Esos estimulos se utilizan
para coordinar respuestas motoras y para evaluar condiciones
tales como la densidad y el sexo de congéneres. Las respuestas
motoras consisten en diferentes movimientos para nadar y
arrastrarse sobre una superficie, para invertir esos movimien-
tos o para alterarlos a intervalos fijos de tiempo. Esos anima-
les se orientan y se acercan o alejan de ciertos estimulos; forra-
jean, engullen la comida, realizan movimientos de deglucién y
defecan; buscan pareja, copulan y ponen huevos. Ademas, los

Ovariolos

Corazén

Tubo digestivo

Ganglios subesofagico
y protorécico

ADAPTADO DE «MINIATURIZATION EFFECTS IN LARVAE AND ADULTS OF MIKADO SP., ONE OF THE SMALLEST FREE-LIVING INSECTS» POR ALEXY POLILOV
Y ROLF BEUTEL EN ARTHROPOD STRUCTURE AND DEVELOPMENT, VOL. 38, PAGS. 247-270, 2010; EMMA SKURNICK (ilustracién)/AMERICAN SCIENTIST MAGAZINE



DE TRABAJOS DEL LABORATORIO DE INVESTIGACIONES BIOLOGICAS, UNIVERSIDAD DE MADRID/AMERICAN SCIENTIST MAGAZINE

neméatodos aprenden a modificar una serie
de comportamientos motores a partir de la
experiencia.

éCOMO VALORAR EL

COMPORTAMIENTO?
La idea de que los desplazamientos de gra-
do se asocian a diferencias en la capacidad
conductual entre especies se basa en la su-
posicién de que el tamafio cerebral y la ca-
pacidad conductual se hallan correlacio-
nados. Los estudios comparativos han re-
sultado a menudo confusos debido al uso
de parametros de comportamiento impre-
cisos y dificiles de definir, como la inteligen-
cia. Entretanto, una pregunta importante
sigue sin respuesta: éco6mo podemos cuan-
tificar y comparar el comportamiento en
diferentes taxones? El volumen del reperto-
rio de conductas de un animal se ha utili-
zado a veces como medida cuantitativa de
la complejidad de su comportamiento. Sin
embargo, esa idea intuitivamente atractiva
adolece de varios inconvenientes. En un es-
tudio realizado con hormigas, Blaine Cole,
actualmente en la Universidad de Houston,
destaco algunos de ellos. El parametro se
basa en decisiones subjetivas para distin-
guir entre comportamientos y presenta un
problema habitual en los sistemas artificia-
les de clasificacion. Los observadores con
un talante «fragmentador» reconoceran un
mayor nimero de comportamientos que los
«aglutinadores». Ademaés, las comparacio-
nes de repertorio se basan en varias supo-
siciones no verificadas: que cada comporta-
miento es igualmente exigente en términos
de procesamiento neural; que las conduc-
tas que se denominan del mismo modo en
diferentes especies son igualmente exigen-
tes, y que los comportamientos raros, que
suelen pasar mas inadvertidos al observa-
dor, no influyen en la evolucién del cerebro.
Asimismo, se supone que la velocidad y la
precisiéon con la que se realiza una conduc-
ta dada son las mismas en distintas espe-
cies, y que las influencias ambientales que
modulan el comportamiento resultan mi-
nimas. También se realiza el improbable
supuesto de que las colonias de laborato-
rio revelan la totalidad de las conductas importantes.

Esos problemas han llevado a algunos investigadores a adop-
tar otros parametros, tales como la frecuencia de errores en la
toma de decisiones, o el grado de precision al ajustar el compor-
tamiento a otras variables. Esos rasgos pueden compararse de
forma mas uniforme entre diversas especies. Se ha planteado la
hipotesis de que la precision del comportamiento (la capacidad
de repetir un comportamiento de modo exacto e invariable) esta
menos desarrollada en animales de cerebro pequefio. Estos pue-
den cometer errores o imprecisiones de varias maneras. Por un
lado, al poseer menos receptores sensoriales, reciben menos es-
timulos y, por tanto, disponen de una informacién del entorno
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El neuroanatomista Santiago Ramén y Cajal, galardonado con el premio Nobel,
produjo estudios pioneros, muy bellos, sobre el sistema nervioso de los insectos. En
este elegante esquema de 1915 se ilustra la compleja anatomia de las neuronas en la
retina y el 16bulo 6ptico de la abeja.

menos fiable. Ademas, realizan un procesamiento menos exhaus-
tivo de los estimulos, ya que cuentan con un reducido namero
de interneuronas o dendritas. Las respuestas motoras o de coor-
dinacion entre los diferentes apéndices pueden verse afectadas
por la escasa retroalimentacion de los proprioceptores (los sen-
sores de los estimulos del interior del cuerpo) o por el aumento
de ruido de fondo del sistema nervioso.

Los datos disponibles sobre las mis diminutas arafas teje-
doras no indican limitaciones conductuales y no confirman la
hip6tesis de la limitacion del tamafo. Esos animales exhiben
modificaciones morfoldgicas para albergar un cerebro agranda-
do, lo que indica que han desarrollado estrategias concordan-
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tes con la opcién de poseer un tamano cerebral enorme, segin
se ha descrito antes. Sin embargo, desconocemos el alcance de
esta observacion debido a la falta de datos comparativos. Tam-
poco se han comparado a fondo otras conductas en arafnas y
otros pequeiios animales. Un rasgo que podria estudiarse en di-
ferentes especies y del que podrian obtenerse resultados rele-
vantes es la capacidad para aprender y recordar distintos tipos
de experiencias.

Por ultimo, el uso de parametros demasiado genéricos, como
el tamafio total del cerebro, en lugar de medir las regiones di-
rectamente implicadas en las conductas, puede hacer confusas
las comparaciones entre especies. Los murciélagos, por ejemplo,
dependen del sentido del oido mucho mas que nosotros. Debi-
do a las diferencias de tamafo corporal, nuestra regiéon auditiva
en la zona subcortical del cerebro es mayor que la de estos qui-
ropteros, lo que demuestra que el tamafo total no es informati-
vo. Sin embargo, el tamaifo relativo revela que la region auditiva
del murciélago representa el 1,6 por ciento de su volumen cere-
bral, en comparaciéon con el 0,015 por ciento en la especie hu-
mana. El problema de asociar comportamientos con regiones es-
pecificas del cerebro se ve agravado por las diferencias cultura-
les entre las disciplinas cientificas. Las investigaciones sobre el
comportamiento suelen adoptar una estrategia comparativa y se
basan en datos de diferentes especies. En cambio, los estudios
neurobiolégicos a menudo se centran en un escaso nimero de
organismos modelo examinados en el laboratorio, donde expre-
san una gama de comportamientos mas reducida que en la na-
turaleza. De hecho, un estudio reciente demostré que, a juzgar
por el nimero de publicaciones, el 75 por ciento de los esfuerzos
de los neurocientificos se habian concentrado tan solo en tres
especies: el raton, la rata y la especie humana. Si se tiene en cuen-
ta la estimacion reciente de que existen 7,7 millones de especies
animales en el mundo, se hace patente que esos modelos repre-
sentan el 3,9 x 107 por ciento de la biodiversidad animal.

CONSECUENCIAS RELEVANTES
Los problemas asociados a la miniaturizaciéon son méas genera-
les de lo que en principio pudiera parecer. Ademas de las multi-

ples especies con adultos en miniatura, muchas presentan adul-
tos de tamafio moderado pero con estadios juveniles de vida libre
muy pequeiios. Los problemas ecologicos relacionados con la ob-
tencién y consumo de energia en los individuos jovenes segura-
mente difieren de los que tienen los adultos. Debido a los mayo-
res costes metabolicos, los animales méas pequefos viven sin duda
con unas limitaciones energéticas muy estrictas, sin gran capa-
cidad para amortiguar episodios de escasez de alimentos. Ese
hecho podria tener importantes repercusiones biolégicas, como
una reduccion de la distribucion geografica del animal o de su
supervivencia en periodos de escasez de alimentos u otros tipos
de estrés, con lo que podrian favorecerse estrategias ecologicas
alternativas. Las avispas parasitas (Hymenoptera), que utilizan
huevos de insectos como huéspedes, son uno de los insectos adul-
tos mas pequenos que se conocen, tal vez porque sus larvas eclo-
sionan en un entorno hospedador que contiene todos los nu-
trientes necesarios, lo que permite reducir al maximo el tamafo
de los huevos y las reservas energéticas.

Los estadios juveniles de las especies representarian la van-
guardia de las innovaciones evolutivas para resolver problemas
fisiologicos asociados a la reducciéon del tamafio corporal de un
linaje. ¢Guardan relacion los desplazamientos de grado con las
innovaciones que aumentan la eficiencia energética en el siste-
ma nervioso central? Por ejemplo, los gorgojos exhiben un pa-
tron alométrico entre cerebro y cuerpo de bajo grado, en com-
paraciéon con muchos otros insectos. ¢Hay disefios que hacen
que el sistema nervioso resulte mas eficiente a la hora de gene-
rar capacidades conductuales? ¢Se asocia esa eficiencia al éxi-
to evolutivo y ecoldgico de los gorgojos, uno de los taxones mas
diversos que existen en el mundo animal? Se desconocen las
respuestas a esas preguntas, en parte porque rara vez han sido
formuladas. Coincidimos con el bi6logo John Bonner, de la
Universidad de Princeton, quien subraya en su reciente libro
que «el tamafo si importa» en ecologia y evoluciéon. La com-
prension de la evolucion de la forma y la funcién del cerebro
requiere datos exhaustivos sobre neuroanatomia, neurofisiolo-
gia, comportamiento y ecologia obtenidos en una gran varie-
dad de especies, no solo en algunos animales modelo. Los es-

El diagrama de las conexiones de 70 de las 134 fibras cerca del cordén nervioso ventral del neméatodo Ascaris megalocephala
(izquierda) se asemeja a la arquitectura de un moderno chip de ordenador (derecha), con un nimero fijo de elementos y conexiones
invariables entre ellos, a diferencia de lo que sucede en el cerebro humano, donde el nimero de neuronas y la conectividad entre
ellas varia de forma drastica.
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tudios acerca del sistema nervioso y el comportamiento de es-
pecies muy pequeias tienden a revelar fen6menos que no se
observan en las mas grandes, examinadas con mayor frecuen-
cia. Las investigaciones neuroetolégicas en los taxones con ani-
males diminutos nos reservan tremendas oportunidades, asi
como la sintesis de datos e ideas de campos tan dispares como
la alometria cerebral, el comportamiento animal, la ecologia,
la neurobiologia, la zoologia clasica de invertebrados y la bio-
logia molecular y del desarrollo. El conocimiento de los patro-
nes y los procesos implicados en la miniaturizacion del cuerpo
y del cerebro podria también arrojar luz sobre aquellos asocia-
dos al aumento de tamafio, lo que puede ayudarnos a compren-
der mejor las cruciales transiciones entre grados evolutivos.
No podemos concluir este analisis sin tener en cuenta un tl-
timo aspecto. Hemos examinado varias consecuencias de la re-
gla de Haller, pero no hemos dado ninguna explicacién sobre
por qué deberia cumplirse. ¢A que se debe que organismos tan
diversos como las distintas castas de hormigas que viven en un

Las abejas, con un cerebro que alberga unas 850.000 neuronas,
exhiben comportamientos complejos, equiparables o superiores
alos de numerosos vertebrados. Mediante una danza en forma de
ocho, utilizando el angulo entre el tramo recto de la danza y la di-
reccion de la gravedad, una abeja informa a sus compaiieras so-
bre la ubicacién de los alimentos en relaci6n a la posicién del sol,
asi como la distancia de estos respecto a la colmena.

nido, los primates, las salamandras o los escarabajos posean un
cerebro grande en relacion a su reducido tamafio corporal? Los
nuevos datos sobre invertebrados ayudan a descartar algunas
interpretaciones antiguas que solo resultaban validas para de-
terminados grupos de vertebrados. Pero carecemos de una ex-
plicacion general alternativa. En biologia no es habitual que una
tendencia universal como la regla de Haller presente una serie
tan depauperada de hip6tesis para explicarla. A menudo, el pro-
blema reside en un exceso de ideas contrapuestas que deben ser
demostradas. Entender por qué la regla de Haller se cumple de
modo tan uniforme puede contribuir a responder preguntas cla-
ve acerca de la evolucion del sistema nervioso central y la exis-
tencia de los diferentes desplazamientos de grado.
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