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Resumen: Existen evidencias experimentales que demuestran la existencia de un sentido magnético en
los anfibios. Diversos anfibios pueden detectar campos magnéticos, y el uso del campo magnético
terrestre para la orientacion y la navegacion ha sido demostrado en varias especies. El campo
geomagnético proporciona a los anfibios tanto informacién direccional como informacion sobre su
posicion geografica. Asi, el vector del campo magnético proporciona informacion direccional y la
intensidad magnética y/o la inclinacion de las lineas del campo magnético desempeiian un papel como
componentes del mapa de navegacion. Actualmente son dos las hipdtesis que cuentan con mayor apoyo
experimental para explicar la magnetorrecepcion; una propone un compas quimico basado en un
mecanismo de pares de radicales en fotopigmentos especializados, mientras que la otra sugiere procesos
en los que intervienen particulas de magnetita. Sin embargo, la estructura y los principios funcionales de
los magnetorreceptores son desconocidos, y nuestra comprension de los procesos fisiologicos y
neurobioldgicos asociados a la magnetorrecepcion es considerablemente limitada. AUn asi, diversos
estudios sobre el comportamiento de orientacion de anfibios indican que poseen un compas magnético
dependiente de la luz, probablemente basado en un mecanismo de pares de radicales, y un mecanismo
posiblemente basado en particulas de magnetita, que les proporciona informacion para el mapa de
navegacion.
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Abstract: Magnetic orientation and magnetoreception in amphibians. — There is evidence that
suggests that a magnetic sense may be present in amphibians. Some amphibians can detect magnetic
fields, and the use of the earth’s magnetic field for orientation and navigation has been demonstrated in
several species. The geomagnetic field provides amphibians with directional and positional information.
Thus, the magnetic vector provides a compass, and magnetic intensity and/or the inclination of field lines
play a role as components of the navigational map. Two hypotheses are currently discussed to explain
magnetoreception; one proposes a chemical compass based on a radical pair mechanism in specialized
photopigments, while the other suggests processes involving magnetite particles. However, the structure
and functional principles of magnetoreceptors are unknown, and our knowledge of the physiological and
neurobiological processes associated with magnetoreception is still rather limited. Even so, several
studies of amphibian orientation behaviour suggest that they posses a light-dependent magnetic compass
probably based on a radical pair mechanism, and possibly a magnetite-based mechanism which is
involved in the map component of homing.

Key words: amphibian, geomagnetism, magnetic orientation, magnetoreception, navigation.

INTRODUCCION de percibir y utilizar el campo geomagnético

para orientarse (VON MIDDENDORFF, 1859;

Ya en el siglo XIX se especul6 con la posibi-  VIGUIER, 1882). Sin embargo, fue preciso
lidad de que algunos animales fueran capaces  esperar hasta la segunda mitad del siglo xx
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para hallar las primeras evidencias experi-
mentales concluyentes sobre la existencia del
sentido magnético en los animales (BROWN et
al., 1964; WILTSCHKO & MERKEL, 1966;
LINDAUER & MARTIN, 1968). Actualmente
sabemos con certeza que diversos animales,
tanto vertebrados como invertebrados,
pueden percibir el campo magnético terrestre,
usandolo como fuente fiable de informa-
cion para orientarse en sus desplaza-
mientos (SKILES, 1985; DIEGO-RASILLA,
2004; WILTSCHKO & WILTSCHKO, 2006).
Muchas especies poseen un sentido de
compas magnético que les permite orientar
sus movimientos con respecto al campo
geomagnético y sabemos que algunas incluso
utilizan la informaciéon magnética para
efectuar una verdadera navegacion, es decir,
son capaces de orientarse de regreso al hogar
(“homing”) después de ser liberadas en un
lugar desconocido, en ausencia de puntos de
referencia familiares, informacion direccional
obtenida durante el trayecto del despla-
zamiento y de cualquier tipo de contacto
sensorial con el lugar de destino (ABLE, 1980).
La capacidad de navegacién requiere un
sentido direccional (“brjula”) y un sentido de
posicion geografica (“mapa’) que procesa la
informacion espacial disponible en el lugar en
que se encuentra el animal (PHILLIPS, 1996).
De este modo, la utilizacion de un mapa
magnético de navegacion implica un sistema
de posicionamiento basado en la comparacion
de los parametros magnéticos locales con los
parametros magnéticos del lugar de destino.
Aunque la mayoria de las investigaciones
sobre orientacion magnética y magnetorre-
cepcion se han centrado en diversas especies
de aves (WILTSCHKO & WILTSCHKO, 2003), los
anfibios son también excelentes modelos para
el estudio de los aspectos ecologicos y
etologicos de la orientacidbn magnética, asi
como para profundizar en el conocimiento de
los mecanismos fisiologicos y neurobiolo-

gicos implicados en la magnetorrecepcion.
Entre los urodelos, la implicacion del campo
geomagnético en su comportamiento de
orientaciéon ha sido demostrada en Eurycea
lucifuga (PHILLIPS, 1977), Notophthalmus
viridescens (PHILLIPS, 1986 a, b, 1987; PHILLIPS
& BORLAND 1994; PHILLIPS et al., 1995;
DEUTSCHLANDER et al., 2000) y, mas recien-
temente, en Mesotriton alpestris (DIEGO-
RasiLLA 2003; DIEGO-RASILLA & LUENGO,
2004a; DIEGO-RASILLA et al., 2005) y
Lissotriton boscai (RODRIGUEZ-GARCIA &
DieGo-RAsILLA, 2006a). En los anuros,
el campo geomagnético participa en el
comportamiento de orientacion de Bufo bufo,
B. calamita, B. spinulosus (SINSCH, 1987,
1990, 1992), Rana catesbeiana (FREAKE et al.,
2002; FREAKE & PHILLIPS, 2005) y Pelophylax
perezi (DIEGO-RASILLA & PHILLIPS, 2007).
Aunque estos hallazgos han puesto de
manifiesto la importancia que tiene la
orientacion magnética en los anfibios, los
trabajos en los que se analiza la relacion entre
el campo geomagnético y los mecanismos de
orientacion de los animales se centran
principalmente en los estudios realizados con
aves (WILTSCHKO & WILTSCHKO, 1995, 2005,
2006). Hasta la fecha no ha sido publicada
una revision general sobre las implicaciones
del campo magnético terrestre en la
orientacion de los anfibios. El presente
trabajo constituye el primer esfuerzo por
presentar el estado actual del conocimiento
sobre la orientacidbn magnética en los
anfibios, analizando las diferencias entre el
sentido direccional magnético y el sentido de
mapa magnético, y revisando las principales
hipbtesis en torno a los mecanismos de
magnetorrecepcion implicados.

CARACTERISTICAS DEL CAMPO
MAGNETICO TERRESTRE

La Tierra se comporta como un enorme iman,
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con los polos magnéticos cercanos a los polos
geograficos o rotacionales. Aunque en
realidad el polo norte magnético se encuentra
en posicién sur geografica, y viceversa, se
acepta por tradicion llamar polo norte
magnético al extremo del dipolo terrestre mas
proximo al polo norte geografico, y polo sur
magnético al situado en zonas antarticas
(CampPBELL, 2003). El campo proviene de
fuentes en el nucleo y la corteza terrestre; el
campo principal lo originan las corrientes de
conveccion y remolinos del material fundido
del nucleo externo, mientras que las rocas
magnetizadas de la corteza producen campos
localizados, conocidos como anomalias
magnéticas. El dipolo del nicleo domina el
campo que percibimos (> 90%) y es
responsable de que la intensidad y direccion
del vector del campo magnético varien
sistematicamente desde el ecuador magnético
a los polos magnéticos. Su intensidad varia
desde 25 micro-Tesla (UT) en el ecuador a 65
HUT en los polos y la direccion del vector
resultante varia desde el ecuador magnético,
donde es paralelo a la superficie de la Tierra,
hasta los polos donde es perpendicular
(SKILES, 1985). Asi, las lineas del campo
magnético abandonan la superficie terrestre
en el polo sur magnético, rodean el globo y
posteriormente ingresan en la Tierra por el
polo norte magnético. Como consecuencia,
las lineas del campo apuntan hacia arriba
(hacia el espacio) en el hemisferio sur, corren
paralelas a la superficie terrestre en el
ecuador magnético y apuntan hacia abajo
(hacia el interior de la Tierra) en el hemisferio
norte (Fig. 1A). De esta forma, en cualquier
punto del planeta, el campo magnético puede
describirse como un vector en el espacio
tridimensional (Fig. 1B).

Sobre el patron general descrito se
superponen ciertas irregularidades espaciales
y temporales. Asi, el campo regular originado
en el nucleo interno puede ser localmente
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FIGURA 1. (A) Diagrama del campo magnético terrestre, en
el que las lineas de campo se representan como flechas,
mostrandose la variacion latitudinal del angulo de
inclinacion (perpendicular a la superficie en los polos y
paralelo en el ecuador) y de la intensidad magnética
(indicada por la longitud de las flechas en la figura)
(modificado de MUHEIM, 2004). (B) Parametros del vector
de campo geomagnético (modificado de WALKER et al.,
2002). F: intensidad total de campo; D: declinacion
magnética; H: intensidad horizontal o en superficie; I:
inclinacion magnética; X, Y, Z: componentes vectoriales.

FIGURE 1. (A) Schematic drawing of the Earth’s magnetic
field. The arrows represent the course of the magnetic field
lines, showing the latitudinal variation of the inclination
angle (which is perpendicular to the Earth’s surface at the
magnetic poles and parallel to the surface at the magnetic
equator) and total intensity (represented in the drawing by
the relative length of the arrows) (modified from MUHEIM,
2004). (B) Elements of the magnetic field vector (modified
from WALKER et al., 2002). F: total intensity; D: magnetic
declination; H: vector component in the surface or
horizontal intensity; I: magnetic inclination; X, Y, Z: vector
components.

distorsionado por los materiales magnéticos
de la corteza externa, responsables de las
anomalias magnéticas. Estos campos locali-
zados son generalmente pequefios (< 5% del
campo total), pero pueden variar rapidamente
en distancias cortas, con ligeros aumentos o
disminuciones en el patron global de
intensidad, raramente de mas de 1000 nano-
Tesla (nT) (PHILLIPS, 1996).

Por otra parte, el campo magnético
terrestre experimenta variaciones temporales
de origen natural, de diversa magnitud
y debidas a diferentes fuentes. Asi, las
corrientes eléctricas en la ionosfera y en la
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propia Tierra producen fluctuaciones diarias
en el campo magnético. Estas variaciones
incluyen las alteraciones diurnas regulares,
asociadas con el viento solar. La radiacion
electromagnética originada en el Sol provoca
variaciones del campo magnético que son
especialmente fuertes en la zona de la Tierra
iluminada, conduciendo a fluctuaciones a lo
largo del dia, del orden de 30 nT a 100 nT,
con descensos en la intensidad magnética es-
pecialmente durante el mediodia (CAMPBELL,
2003). Ademas, las tormentas magnéticas
ocasionales, asociadas a las llamaradas sola-
res, pueden provocar cambios mas pronun-
ciados en todos los parametros magnéticos,
con variaciones de hasta 500 nT o aun
mayores. Aparte de estas oscilaciones, que
suceden a una escala temporal pequeia,
existen cambios mas graduales en el campo
magnético, debido a modificaciones de los
patrones de corrientes generados en el propio
ndcleo externo. Esto conduce a la llamada
variacion secular, que provoca cambios en la
localizacion de los polos magnéticos que son
lo suficientemente importantes como para
obligar a revisar los mapas magnéticos a
intervalos de cinco afios (COURTILLOT & LE
MOUEL, 1988). A escalas temporales mayores
se dan cambios mas importantes, como
inversiones de la polaridad cada 10°-10°
afios, desapareciendo la componente dipolar
durante periodos de 10°-10* afios (SKILES,
1985).

Sin embargo, a pesar de las irregulari-
dades espaciales y temporales mencionadas,
se puede considerar que el patréon regular del
campo geomagnético constituye, debido a su
estructura, una fuente de informacion para la
navegacion omnipresente y relativamente
fiable (WILTSCHKO & WILTSCHKO, 2005).

Dos son los tipos de informacién propor-
cionada por el campo geomagnético: infor-
macién direccional, proporcionada por el
vector magnético, que puede ser utilizado

como una brujula, permitiendo al animal
mantener un rumbo determinado, e informa-
cion sobre la posicion geografica, que puede
ser suministrada por varios parametros del
campo magnético como son el angulo de
inclinacion, la intensidad total del campo, la
intensidad de la componente horizontal del
campo y la intensidad de la componente
vertical del campo. Estos parametros del
campo geomagnético presentan gradientes
entre los polos magnéticos y el ecuador
magnético, por lo que pueden ser utilizados
como componentes de un sistema que indique
la posicion (WILTSCHKO & WILTSCHKO, 1995,
2006; CAMPBELL, 2003; DIEGO-RASILLA,
2004).

USO DE LA INFORMACION MAGNETICA EN LA
ORIENTACION Y NAVEGACION DE LOS ANFIBIOS

Orientacion mediante compas magnético
En los anfibios han sido descritos dos
tipos de mecanismos de compds magnético
con diferencias esenciales en sus caracte-
risticas funcionales: un compas de polaridad
y un compas de inclinacién (Fig. 2). El
compas de polaridad funciona de modo
similar a las brijulas que nosotros utilizamos,
ya que usa la polaridad del campo magnético
para distinguir entre el norte y el sur
magnético. El compas de inclinacién, por el
contrario, ignora la polaridad y depende de la
direccion axial de las lineas de campo,
obteniendo informacién direccional unimodal
mediante la interpretacion de la inclinacién
de las lineas de campo con respecto hacia
arriba y abajo. Esto implica que el compas
magnético de inclinacién no distingue entre
norte magnético y sur magnético, sino entre
un movimiento ‘“hacia los polos”, corres-
pondiente al extremo del eje definido por un
menor angulo entre el vector total de campo y
la gravedad (las lineas de campo pasan a
apuntar hacia el suelo) y “hacia el ecuador”,
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donde las lineas de campo apuntan hacia
arriba (se van volviendo paralelas a la super-
ficie terrestre) (WILTSCHKO & WILTSCHKO,
2006).

Para descubrir si un animal utiliza un
compas de polaridad o uno de inclinacion
bastaria con estudiar su respuesta de
orientaciéon en un campo magnético con la
componente vertical invertida (WILTSCHKO &
WiLTscHKo, 2006) (véase Fig. 2). Se ha
comprobado que roedores (MARHOLD et al.,
1997a) y langostas (LOHMANN et al., 1995)
mantienen su orientacion al invertir 180° la
componente vertical del campo magnético, lo
que indica que poseen un compas de
polaridad, mientras que las aves (WILTSCHKO
& WILTSCHKO, 1972), los urodelos (PHILLIPS,
1986a) y las tortugas marinas (LIGHT et al.,
1993) invierten sus rumbos de orientacion, lo
que demuestra que poseen un compas de
inclinacion.

La orientacion mediante compas magné-
tico ha sido demostrada en varias especies de
anfibios, que lo utilizan en los desplaza-
mientos hacia las areas de reproduccion y en
su orientacion respecto al eje-Y (FERGUSON &
LANDRETH, 1966), eje perpendicular a la linea
formada por la orilla, sobre el que efectiian
desplazamientos hacia zonas de aguas
profundas, o bien hacia la orilla del medio
acuatico.

El triton Notophthalmus viridescens,
muestra una precisa orientacion mediante
compas magnético tanto en su comporta-

FI1GURA 2. Esquema del campo geomagnético y dos campos
experimentales vistos desde el oeste hacia el este,
mostrando los dos tipos de brujulas magnéticas
identificadas en los animales. Las flechas rojas indican la
polaridad del campo, la direccién de las lineas de campo
aparece en azul. Izquierda: campo geomagnético local, con
polaridad norte y lineas de campo apuntando sur-
arriba/norte-abajo. Centro: componente horizontal invertida
mediante bobinas Helmholtz, con polaridad sur y lineas de
campo apuntando norte-arriba/sur-abajo. Derecha:
componente vertical invertida, manteniendo la polaridad
norte, pero las lineas de campo apuntando sur-abajo/norte-
arriba. El compas de polaridad se basa en la polaridad de las
lineas de campo, sus lecturas mN, (norte magnético), en la
direccion de la polaridad, y mS (sur magnético) en la
direccion opuesta aparecen en rojo. El compas de
inclinacion se basa en la direccion de las lineas de campo y
su inclinacion; sus lecturas p (hacia el polo), donde las
lineas de campo apuntan hacia abajo, y e (hacia el ecuador),
donde apuntan hacia arriba, aparecen en azul. Obsérvese
que al invertir la componente vertical un compas de
polaridad sefiala la misma direccion que en el campo
geomagnético local, mientras que un compas de inclinacion
indica direcciones inversas (modificado de WILTSCHKO &
WILTSCHKO, 2006). g: vector gravedad, H: vector de los
campos experimentales, He: vector del campo magnético
terrestre, Hh: componente horizontal del campo, Hv:
componente vertical del campo, N: Norte geografico, S: sur
geografico.

FIGURE 2. Schematic view of the geomagnetic field and two
experimental fields viewed from west to east, showing the
two types of magnetic compass identified in animals. The
arrows indicating the polarity of the field are given in red,
the course of the field lines is given in blue. Left: local
geomagnetic field with northward polarity and field lines
running  south-up/north-down. Center:  horizontal
component reversed by Helmholtz coils, with southward
polarity and field lines running north-up/south-down.
Right: vertical component inverted, with polarity remaining
northward, but the field lines running south-down/north-up.
The “polarity compass” is based on the polarity of the field
lines, its readings mN (magnetic north), in the direction of
polarity, and mS (magnetic south) in the opposite direction,
are given in red. The inclination compass is based on the
course of the field lines and their inclination; its readings p
(poleward), where the field lines point downward, and e
(equatorward), where they point upward, are given in blue.
Note that when the vertical component of a polarity
compass is inverted it indicates the same direction as in the
local geomagnetic field, while an inclination compass
indicates reversed directions (modified from WILTSCHKO &
WILTSCHKO, 2006). g: gravity vector, H: vector of the
experimental fields, He: vector of the geomagnetic field,
Hh: horizontal component, Hv: vertical component, N:
geographic North, S: geographic South.



24 F.J. DiEGo-RASILLA & L. RobRiGUEZ-GARCIA

miento de orientacion respecto al eje-Y, como
en sus movimientos en la direccion de sus
charcas de cria una vez que han sido
desplazados desde ellas al lugar de
experimentacion (PHILLIPS, 1986a, b). Si se
invierte la componente vertical del campo
magnético cuando se estudia su orientacion
en relacion con el eje-Y, los tritones cambian
su rumbo de orientaciéon 180°, mientras que
en los experimentos en los que se orientan de
regreso al hogar los tritones no se ven
afectados por este tratamiento (PHILLIPS,
1986b). El hecho de que su capacidad de
orientacion de regreso al hogar no se vea
afectada por la inversion de la componente
vertical del campo, indica que este compor-
tamiento responde a la polaridad horizontal
del campo magnético, lo que sugiere la
existencia de dos mecanismos de magneto-
rrecepcion diferentes, uno de ellos ligado a la
orientacion respecto al eje-Y y el otro
vinculado al comportamiento de regreso
al hogar (PHiLLIPS, 1986b). Experimentos
realizados con otras especies de tritones
confirman estos hallazgos. Los tritones
alpinos, Mesotriton alpestris, después de ser
desplazados desde sus charcas de cria hasta el
lugar de experimentacidn, distante mas de 9
km, son capaces de orientarse tomando el
rumbo de vuelta a sus charcas utilizando un
compas magnético como unica fuente de
informacion direccional (DIEGO-RASILLA et al.,
2005). También hemos podido constatar la
utilizacion de un compas magnético en el com-
portamiento de orientacion respecto al eje-Y
de las larvas de tritdon ibérico, Lissotriton
boscai (RODRIGUEZ-GARCIA & DIEGO-RASILLA,
2006a), compas magnético que también
utilizan los individuos adultos de tritéon
ibérico en esta misma tarea de orientacion
(L. Rodriguez-Garcia & F.J. Diego-Rasilla,
datos no publicados).

La orientacion hacia las charcas de cria en
el caso de M. alpestris (DIEGO-RASILLA, 2003)

y la orientacién respecto al eje-Y en N.
viridescens (PHILLIPS & BORLAND, 1992a) no
son posibles en ausencia total de luz, lo que
indica que el mecanismo de magnetorre-
cepcion que controla el compas magnético es
dependiente de la luz (PHILLIPS & BORLAND,
1992b, 1994; DEUTSCHLANDER et al., 1999b;
Rtz et al., 2002). Nuestros experimentos con
tritones alpinos sugieren que los niveles
nocturnos de iluminacidén, incluso en
ausencia de la luz de la luna, son suficientes
para que opere el compas magnético (DIEGO-
RASILLA et al., 2005). Por lo tanto, el compas
magnético de los tritones parece operar bajo
niveles débiles de luz nocturna, pero no en
oscuridad total, como parece ser también el
caso en las aves migratorias (WILTSCHKO &
WILTSCHKO, 2002).

El compas magnético de los anfibios
también se ve afectado por la longitud de
onda de la luz, teniendo ésta un efecto
directo sobre el mecanismo de magne-
torrecepcion (PHILLIPS & BORLAND, 1992a,
b, 1994). En experimentos realizados con N.
viridescens se observo que cuando el
comportamiento de orientacién de los
tritones respecto al eje-Y era examinado bajo
luz de espectro total y bajo luz de longitud de
onda corta (400-450 nm) éstos se orientaban
claramente mediante compas magnético
hacia la orilla. Sin embargo, con luz de
longitud de onda larga (550-600 nm), se
orientaban mediante compas magnético, pero
siguiendo un rumbo rotado 90° en sentido
contrario al de las agujas del reloj con
respecto a la direccion de la orilla (PHILLIPS
& BORLAND, 1992b, ¢). Experimentos recien-
tes en los que hemos estudiado la influencia
de la longitud de onda de la luz sobre la
orientaciéon magnética respecto al eje-Y de
larvas de Lissotriton boscai han conducido a
idénticos resultados (L. Rodriguez-Garcia &
F.J. Diego-Rasilla, datos no publicados). Esta
rotacidon de 90° resulta de un efecto directo
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de la luz sobre el mecanismo de magneto-
rrecepeion.

PHILLIPS & BORLAND (1992¢) propusieron
un modelo para explicar como un cambio en
la longitud de onda de la luz podria alterar la
respuesta direccional de un mecanismo de
magnetorrecepcion dependiente de la luz. Este
mecanismo recibiria dos entradas de informa-
cion, la correspondiente a la luz de longitud
de onda corta y la de la luz de longitud de
onda larga. La rotacion de 90° puede expli-
carse por una interaccion antagonica entre la
entrada de onda corta (< 450 nm) y la entrada
de longitud de onda larga (= 500 nm)
(PHILLIPS & BORLAND, 1992c). Segun este
modelo, longitudes de onda intermedias, que
estimulan las dos entradas por igual, deberian
hacer que los patrones complementarios de
ambas entradas se contrarrestaran. Un claro
apoyo a este modelo lo constituye el hecho de
que los tritones examinados bajo luz de 475
nm sean incapaces de orientarse en relacion
con el campo magnético (PHILLIPS &
BORLAND, 1992c¢).

En experimentos en los que se estudiaba la
orientacion de N. viridescens con respecto a
sus lugares de reproduccion, los animales
examinados bajo luz de espectro total y bajo
luz de longitud de onda corta se orientaron de
regreso al hogar mediante compdas magnético.
Por el contrario, bajo luz de longitud de onda
larga se orientaron al azar en relacion al
campo magnético (PHILLIPS & BORLAND,
1994). Por consiguiente, la luz de longitud
de onda larga tiene diferentes efectos sobre
la orientacién respecto al eje-Y y sobre la
orientacion de regreso al hogar, lo que
confirma la intervencion de diferentes
sistemas de magnetorrecepcion en estos dos
comportamientos de orientacion (PHILLIPS &
BORLAND, 1994). En la orientacion respecto a
la orilla (eje-Y) participa un compas mag-
nético de inclinacién dependiente de la luz,
mientras que las propiedades del compor-

tamiento migratorio de los tritones son
compatibles con el uso de un sistema de
magnetorrecepcion hibrido que recibe infor-
macion de un compas magnético dependiente
de la luz y de un detector de la intensidad
(o inclinacion) no dependiente de la luz que,
a diferencia del compds, es sensible a la
polaridad del campo magnético (PHILLIPS &
BORLAND, 1994).

Dobt & HEERD (1966) identificaron en el
organo frontal de ranas (prolongacion de la
glandula pineal que es homologa al 16bulo
parapineal de la glandula pineal en urodelos),
un fotoreceptor extraocular que recibe
entradas espectrales antagoénicas coincidentes
con las sugeridas en el modelo antagonico
propuesto por PHILLIPS & BORLAND (1992c¢).
Los tritones carecen de este 6rgano, pero el
cuerpo pineal es sensible a la luz transmitida
a través del craneo. Cuando se adosan sobre
la cabeza de tritones pequefios filtros
espectrales que alteran selectivamente la
longitud de onda de la luz que alcanza la
glandula pineal, es posible determinar que las
entradas de luz de longitud de onda corta y
larga del compés magnético se encuentran de
hecho situadas en la glandula pineal o muy
cerca de ella. Por lo tanto, la orientacidon
magnética dependiente de la luz en M.
viridescens se encuentra mediada por recep-
tores extraoculares, probablemente localiza-
dos en el complejo pineal o mas profundos
en el cerebro, quizas en el hipotalamo
(DEUTSCHLANDER et al., 1999a, b; PHILLIPS et
al., 2001).

En resumen, el compas magnético de los
tritones es dependiente de la luz (PHILLIPS &
BORLAND, 1992a, b; DEUTSCHLANDER et al.,
1999b; PHILLIPS et al., 2001) y las evidencias
experimentales sugieren que se trata de un
“compas quimico” (véase el apartado “mag-
netorrecepcion quimica”) basado en las
interacciones de pares de radicales foto-
excitados con el campo magnético ambiental,
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segun direcciones especificas (SCHULTEN &
WINDEMUTH 1986; RiTZ et al., 2000).

Se dispone de poca informacion sobre las
caracteristicas del compas magnético
utilizado por los anuros en su comporta-
miento de orientacidon. Estudios realizados
por SiNscH (1987, 1990, 1992) han demos-
trado que el campo geomagnético es utilizado
por Bufo bufo, B. calamita y B. spinulosus
para orientarse en sus desplazamientos hacia
los lugares de reproduccién; sin embargo,
estos estudios no fueron capaces de deter-
minar si el campo magnético estaba im-
plicado en el sentido direccional, es decir la
“brijula” o compas, o bien en el sentido de
posicidn geografica (el “mapa”).

La orientacion mediante compas mag-
nético en anuros solamente se ha demostrado
en renacuajos de Rana catesbeiana (FREAKE
et al., 2002) y de Pelophylax perezi (DIEGO-
RasiLLa & PHILLIPS, 2007). Los renacuajos
de ambas especies se orientan mediante un
compas magnético a lo largo del eje definido
por la orilla y las aguas profundas (eje-Y). En
los renacuajos de R. catesbeiana se ha
demostrado que dicho compas magnético es
dependiente de la luz, respondiendo a la luz
de longitud de onda larga y de longitud de onda
corta de modo semejante a como lo hace el
compdas magnético que utiliza N. viridescens
para orientarse respecto al eje-Y (FREAKE &
PHiLLIPS, 2005). Por consiguiente, las brua-
julas magnéticas de urodelos y anuros
presentan propiedades semejantes, lo que
sugiere que el mecanismo de magneto-
rrecepcion dependiente de la luz se encon-
traba ya presente en el antepasado comun de
los Lissamphibia (FREAKE & PHILLIPS, 2005).

Navegacion magnética

El campo geomagnético no proporciona
solamente informaciéon direccional; la
intensidad y/o la inclinacion magnética
pueden ser utilizadas para obtener infor-

macién sobre la posicion geografica, algo
esencial para efectuar una verdadera
navegacion. Este aspecto de la orientacion
magnética estd menos documentado y las
evidencias existentes provienen de un
pequefio numero de especies (WILTSCHKO &
WiLTscHKO, 2006). Asi, la capacidad de
realizar una verdadera navegacion utilizando
el campo geomagnético ha sido confirmada
en unas pocas especies de vertebrados,
incluyendo tritones (PHILLIPS et al., 1995;
FISCHER et al., 2001), cocodrilos (RODDA
1984a, b, 1985), tortugas marinas (LOHMANN
et al., 2001, 2004), aves (BEASON & SEMM,
1996; BEASON et al., 1997, MUNRO et al.,
1997a, b; FISCHER ef al., 2003; WILTSCHKO &
WILTSCHKO, 2003) y recientemente en un
invertebrado, la langosta Panulirus argus
(BOLES & LoHMANN, 2003).

En el caso de los anfibios estd claramente
documentada en N. viridescens; cuando el
comportamiento de orientacion de estos
tritones es examinado bajo campos magnéti-
cos con valores de inclinacion caracteristicos
de lugares que distan decenas de kilometros
del lugar donde se realiza el experimento, los
animales escogen direcciones de despla-
zamiento que les habrian conducido a sus
charcas de cria si verdaderamente hubieran
sido desplazados a tales sitios. Esto muestra
claramente que pueden usar la inclinacion
magnética o una de sus componentes (la
intensidad horizontal o la vertical) para
obtener informacion sobre su posicién en
relacién con su objetivo (FISCHER et al., 2001;
PHILLIPS et al., 2002), lo que es parte del
proceso de navegaciéon que les permite
determinar el rumbo hacia casa (WILTSCHKO
& WILTSCHKO, 2006). Sin embargo, cambios
idénticos en la inclinacién no afectan a la
orientacion magnética cuando se estudia
la orientacion de los tritones en relacion con la
orilla de las charcas (orientacién respecto
al eje-Y), tarea de orientacion que no precisa
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del uso de un mapa, sino so6lo de un
mecanismo de brujula (FISCHER ef al., 2001).
Por lo tanto, las evidencias experimentales
indican que los cambios observados en la
orientacion hacia sus charcas de cria, al variar
los valores de inclinacidn, son debidos a un
efecto sobre el mapa de navegacion (PHILLIPS
et al., 2002). Asi, estos animales utilizan la
inclinaciéon magnética como fuente de
informacion sobre la posicion geografica,
para lo cual deben aprender el alineamiento
de los gradientes de inclinacion alrededor de
su charca de cria, de forma que al ser
desplazados a lugares desconocidos puedan
comparar los valores del campo geomagné-
tico local con los valores de inclinacion
existentes en su charca, determinando de este
modo su posicion geografica en relacion con
su hogar (DIEGO-RASILLA, 2004; PHILLIPS et
al., 2005).

Aunque las evidencias sobre la navega-
cion magnética en los tritones son convin-
centes, el escepticismo esta garantizado si
consideramos la dificultad que entrafia el
detectar la variacion del campo magnético
necesaria para determinar la posicion en el
rango de movimientos tipicos de los tritones
(1-2 km) (PHILLIPS ef al., 2005). La variacion
espacial en el campo magnético es extrema-
damente débil, los gradientes en el campo
magnético varian en direccion y alineamiento
dependiendo del lugar, variando en promedio
aproximadamente 0.01°/km en inclinacién y
0.01%/km en intensidad total. Ademas, los
cambios a largo plazo en el campo magnético
de la Tierra (variacion secular) y la variacion
diaria tienden a ser mayores en magnitud que
la variacion espacial que encuentra un triton
durante sus desplazamientos (PHILLIPS, 1996).
Las investigaciones realizadas con tritones
alpinos M. alpestris sugieren que atienden
preferentemente a la informacién magnética
obtenida durante la noche (cuando el campo
magnético de la Tierra es mas estable), para

elaborar su mapa de navegacion y determinar
asi su posicidon geografica en relacion con su
charca; es decir, utilizan preferentemente
medidas del campo magnético obtenidas en
momentos del dia en los que los errores
resultantes de las variaciones temporales
naturales son minimos (DIEGO-RASILLA &
PHILLIPS, 2004; PHILLIPS et al., 2005).

POSIBLES MECANISMOS DE
MAGNETORRECEPCION

Tres son los mecanismos propuestos para
explicar el proceso de la magnetorrecepcion:
la induccién electromagnética, reacciones
quimicas dependientes del campo magnético
y la participacion de magnetita biogénica
(LOHMANN & JOHNSEN, 2000; DIEGO-RASILLA,
2004). Sin embargo, la actual discusion se
centra principalmente en dos modelos
sustentados por evidencias experimentales en
cuya explicacion nos centraremos seguida-
mente: la hipotesis de la magnetita, que
propone un proceso primario en el que
participan minusculos cristales de material
permanentemente magnético, y el modelo de
los pares de radicales, que sugiere un “com-
pas quimico” basado en transiciones “singlete-
triplete” en fotopigmentos (WILTSCHKO &
WILTSCHKO, 20006).

Magnetorrecepcion quimica

Este mecanismo de magnetorrecepcion
supone la existencia de reacciones quimicas
moduladas por el campo magnético terrestre.
Aunque a primera vista puede parecer poco
probable que un campo magnético tan débil
como el de la Tierra pueda influir en una
reaccion quimica, se han propuesto varios
tipos de mecanismos en los que, bajo ciertas
circunstancias, campos de tan baja magnitud
como el terrestre, son lo suficientemente
fuertes como para influir sensiblemente en
reacciones quimicas especificas. Entre todos
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los modelos propuestos (SCHULTEN &
WINDEMUTH, 1986; RiTZ et al., 2000), los que
cuentan con mayor aceptacion actualmente
son aquellos que implican reacciones
quimicas con participacion de los llamados
“pares de radicales”, o pares de moléculas
cargadas que se mantienen en proximidad
dentro de wuna solucién (SCHULTEN &
WINDEMUTH, 1986). Puesto que ese tipo de
moléculas poseen un numero impar de
electrones, con un electron desapareado,
pueden asumir un momento magnético
propio. En general, el movimiento orbital de
cada electréon en un 4tomo crea un pequefio
campo magnético, e igualmente el giro de un
electron sobre su eje provoca un “spin” que, a
su vez, genera un segundo campo magnético.
La orientacion del campo magnético
producido por el “spin” del electron en
relacion con la orientacion del campo
producido por su movimiento orbital tiene un
pequeiio efecto sobre la energia total del
electron. Al mismo tiempo, los protones y
neutrones del ndcleo tienen “spines” que se
suman de modo complejo originando un
“spin” nuclear total. Asi, los electrones y el
nicleo poseen momentos magnéticos
intrinsecos proporcionales a su “spin”, por lo
que las moléculas formadas por muchos
electrones y nucleos adoptan estados
cuanticos con diferentes “spines” y diferentes
momentos magnéticos, llamados estados
“singlete” (aquellos que tienen “spin” igual a
cero) y estados “triplete” (con “spin” uno).
Las moléculas en diferentes estados de “spin”
son también quimicamente diferentes,
poseyendo energias distintas y reaccionando
de forma diferente, por lo que una transicion
desde un estado “singlete” a un estado
“triplete” puede, por lo tanto, actuar como un
interruptor molecular, iniciando una reaccion
sensorial, siendo esta la premisa en la que se
basan los modelos de compas magnético de
tipo quimico (LOHMANN & JOHNSEN, 2000).

El esquema de magnetorrecepcion basada
en un mecanismo de “par de radicales”,
propuesto en primer lugar por SCHULTEN &
WINDEMUTH (1986), ha sido desarrollado y
ampliado recientemente (RiTz et al., 2000)
y ha conseguido reunir un numero bastante
elevado de pruebas experimentales a su
favor al aplicarlo a aves y anfibios
(DEUTSCHLANDER et al., 1999b; Ritz et al.,
2002). En concreto, este modelo propone una
reacciéon bioquimica de transferencia de
electrones fotoinducida, que es el modo mas
comun de generar pares de radicales y donde
los campos magnéticos externos pueden
inducir cambios en los estados de “spin” de
los productos. Este sistema de magneto-
rrecepcion quimica tiene como paso inicial la
transferencia de un electrén desde una
macromolécula donante excitada a una ma-
cromolécula receptora, quedando cada una
con un electron desapareado (Fig. 3). Asi, se
pueden formar pares de radicales en estado
“singlete” con “spines” antiparalelos, los
cuales, por interconversion “singlete-triplete”
pueden pasar a convertirse en pares de tipo
“triplete”, con sus electrones libres con
“spines” paralelos. Segin este modelo, el
campo geomagnético alteraria la dindmica de
la transicion entre diferentes estados de
“spin” y, como consecuencia, la velocidad de
produccion de “tripletes” dependeria del
alineamiento de la macromolécula con
respecto al campo magnético ambiental. Por
lo tanto, esos productos quimicamente
diferentes pueden ser modulados por la fuerza
y la direccion de un campo magnético
externo, por lo que potencialmente propor-
cionarian las bases de un compas magnético
(RiTZ et al., 2000).

Sin embargo, para que un campo
magnético externo sea capaz de influir de
modo apreciable en la probabilidad de transi-
ciones entre estados “singlete” y “triplete” del
par de radicales, se tienen que cumplir una
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FiGURrA 3. Esquema del mecanismo de pares de radicales.
Una molécula absorbe un fotén de luz y se crea un par de
radicales de tipo “singlete” por transferencia de electrones.
Los procesos de interconversion “singlete-triplete”
conducen a pares de tipo “triplete”, de forma que la
produccion de “tripletes” depende del alineamiento de las
moléculas con respecto al campo magnético ambiental. Los
productos “triplete” son quimicamente diferentes de los
“singletes” y asi pueden jugar un papel en la magneto-
rrecepcion (modificado de Ritz ef al., 2000).

FIGURE 3. Diagram illustrating the mechanism of radical
pairs. A molecule absorbs a photon and, by electron transfer,
a singlet radical pair is formed. Singlet-triplet
interconversion leads to triplet pairs, with the triplet yield
depending on the alignment of the molecules in the ambient
magnetic field. Triplet products are chemically different
from the singlet products and thus may play a role in
magnetoreception (modified from RITZ et al., 2000).

serie de condiciones. En primer lugar, los
campos magnéticos internos creados por los
“spines” nucleares de la molécula deben ser
relativamente débiles. Ademas, la separacion
de los dos miembros del par de radicales debe
mantenerse dentro de un rango espacial
estrecho durante tiempo suficiente para que
ocurran las conversiones entre estados
(DEUTSCHLANDER et al., 1999b). Asimismo,
para que el sistema sea lo suficientemente
sensible como para detectar el débil campo
magnético terrestre, la reaccion de par de
radicales debe ser relativamente lenta en
términos quimicos, durando en torno a 100
nanosegundos. Sin embargo, la reaccidon
tampoco debiera ser excesivamente lenta, ya

que en ese caso las correlaciones de “spin” se
volverian aleatorias debido a los denomi-
nados procesos de relajacion “spin-enrejado”
que reducen los efectos del campo magnético
(Ritz et al, 2000). Por ultimo, la trans-
ferencia inicial de un electrén no debe
aleatorizar las relaciones iniciales de “spin”
(paralelas u opuestas) de los dos electrones de
las macromoléculas que formaran el par de
radicales. Para que todas estas condiciones se
cumplan, la reaccion del par de radicales debe
tener lugar en el interior de membranas
celulares y la transferencia inicial de un
electron debe ser inducida por fotoexcitacion,
es decir, absorcion de luz (SCHULTEN &
WINDEMUTH, 1986). Por lo tanto, ya que la
formacién de pares de radicales necesita
desencadenarse por la absorcion de un foton,
de forma similar a las reacciones foto-
sintéticas (Fig. 3), los magnetorreceptores
quimicos deben ser también fotorreceptores.
Es decir, las macromoléculas implicadas en el
par de radicales deberian ser fotopigmentos
(RiTZ et al., 2000).

Para que la magnetorrecepcion quimica
proporcione informacion direccional y pueda
servir como brujula en la orientacién espa-
cial, la produccion de productos “triplete”
resultante de la reaccion ha de variar con la
direccion en la que se mueve el animal. Por
ello, estos modelos asumen que las macro-
moléculas afectadas (fotopigmentos) debieran
estar en una disposicion ordenada, orientadas
en varias direcciones y manteniendo una
posicion fija en relaciéon al animal. Esta
condicion se cumple, por ejemplo, en la
disposicion esférica de fotopigmentos en los
ojos de vertebrados (o también en el complejo
pineal de anfibios; DEUTSCHLANDER et al.,
1999b), donde de forma adicional se da la
caracteristica de que los fotorreceptores/
magnetorreceptores estdn conectados a una
cadena de transduccién nerviosa.

RiTZ et al. (2000) sugieren que los cripto-



30 F.J. DiEGo-RASILLA & L. RobRiGUEZ-GARCIA

cromos podrian ser las moléculas fotorrecep-
toras responsables de la magnetorrecepcion
quimica. Los criptocromos son un tipo de
fotopigmentos que poseen la habilidad de for-
mar pares de radicales tras procesos de
fotoexcitacion (RI1z et al., 2002). Estos crip-
tocromos estan implicados en los sistemas
circadianos de plantas y animales, y se han
encontrado en la retina y en la glandula pineal
de muchos animales (NEMEC et al., 2005),
incluidos los anfibios (DEUTSCHLANDER et al.,
1999b).

Evidencias que apoyan la magnetorrecep-
ciéon quimica

Aunque el modelo de magnetorrecepcion
quimica mencionado no dispone aun de
ninguna prueba directa, puesto que todavia no
se conoce ninguna reaccion bioquimica
concreta que se vea afectada por el campo
geomagnético (TIMMEL & HENBEST, 2004),
existen un gran numero de evidencias a su
favor; expondremos seguidamente aquellas
que tienen estrecha relacion con los anfibios,
aunque comentaremos brevemente algunas
otras relacionadas con investigaciones so-
bre la magnetorrecepcion en aves (véase
WILTSCHKO & WILTSCHKO, 2005).

Una brajula o compas quimico del tipo
descrito seria, debido a sus caracteristicas, un
compas de inclinacidn, ya que los patrones de
respuesta serian centralmente simétricos en
torno al eje de las lineas de campo magnético,
es decir, suministrarian informacion de tipo
axial y no polar (Ritz et al., 2000), lo cual
esta en consonancia con las propiedades
descritas en las brujulas magnéticas de
grupos como las aves, las tortugas marinas y
los anfibios.

Por otra parte, la caracteristica mas
evidente de una magnetorrecepcion basada en
reacciones quimicas y fotorreceptores es su
dependencia de la luz. Esta dependencia de la
luz se ha probado en la orientacién magnética

de aves y tritones, los cuales son incapaces de
orientarse de forma correcta en situaciones
de oscuridad total (PHILLIPS & BORLAND,
1992a; DIEGO-RASILLA, 2003; WILTSCHKO &
WILTSCHKO, 2005). Ademas, si en la magne-
torrecepcion estan implicados fotopigmentos,
es poco probable que éstos absorban luz en
todo el rango del espectro, por lo que el
modelo predice que la orientaciéon por
compas magnético también deberia verse
modificada por las longitudes de onda de la
luz incidente. Estos efectos de las diferentes
longitudes de onda de la luz ambiental sobre
la orientacién magnética han sido constatados
tanto en aves (WILTSCHKO & WILTSCHKO,
2005), como en anfibios urodelos (PHILLIPS &
BORLAND, 1992b; DEUTSCHLANDER et al.,
1999a, b) y anuros (FREAKE & PHILLIPS, 2005).

Otro paso crucial en la demostracion del
modelo de magnetorrecepcion quimica es la
identificacion de la region receptora del
estimulo magnético. Las consideraciones
teoricas del modelo de Ritz er al. (2000)
sugirieron los ojos de vertebrados como el
lugar de magnetorrecepcion, tal como se ha
podido comprobar en aves, con el descu-
brimiento afadido de que la percepcion del
estimulo magnético parece restringirse al 0jo
derecho (WILTSCHKO & WILTSCHKO, 2005).
En los tritones, sin embargo, los receptores
magnéticos parecen no estar en los 0jos, sino
que estan localizados en el complejo pineal,
(DEUTSCHALNDER et al., 1999b). Ademas, el
complejo pineal de anfibios también esta
implicado en la orientacion mediante compas
solar y por luz polarizada (PHILLIPS ef al.,
2001). De acuerdo con estos hallazgos,
PHILLIPS et al. (2001) han propuesto que el
mecanismo de fotorrecepcion utilizado tanto
para la orientacion por luz polarizada como
para la orientacion mediante brujula
magnética en anfibios sea el mismo o que al
menos ambos mecanismos estén estrecha-
mente relacionados.
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Por 1ltimo, aunque los posibles mecanis-
mos fisiologicos implicados en la magneto-
rrecepcion quimica son aun practicamente
desconocidos, el modelo de par de radicales
se ha visto apoyado recientemente por una
serie de descubrimientos realizados en aves.
Asi, se han detectado respuestas electrofisio-
légicas a campos magnéticos en varias
regiones del cerebro de aves que reciben
proyecciones nerviosas procedentes del
sistema visual. Por ejemplo, se han docu-
mentado respuestas magnéticas en células
situadas en los techos dOpticos y en el nicleo
de la raiz optica basal (nBOR) y estudios
similares realizados en la glandula pineal de
palomas han puesto de manifiesto la
existencia de zonas sensibles a cambios
graduales en la fuerza de campos magnéticos
tan débiles como el terrestre (SEMM &
DEMAINE, 1986). Por otra parte, la propuesta
de que los criptocromos sean los fotorrecep-
tores implicados en la magnetorrecepcion
(Ritz et al., 2000) ha sido respaldada
recientemente al detectarse su expresion en
células retinares y de la glandula pineal, con
activacion neuronal durante el momento de la
magnetorrecepcion (NEMEC et al., 2005).

Magnetorrecepcion basada en particulas
de magnetita

Aunque el modelo de magnetorrecepcion
quimica basado en fotorreceptores ha
conseguido considerable apoyo experimental,
no permite explicar un gran nimero de
comportamientos de orientacion magnética
observados en animales. Asi, aunque se haya
demostrado que el compas magnético de
tritones, aves y moscas de la fruta es
dependiente de la luz (DEUTSCHLANDER et al.,
1999b), otros animales, como tortugas
marinas, ratas topo, abejas o el escarabajo de
la harina, son en cambio capaces de utilizar el
campo magnético para orientarse incluso en
oscuridad total (LOHMANN & LOHMANN,

1993; WILTSCHKO & WILTSCHKO, 1995;
MARHOLD et al., 1997a, b; KIMCHI & TERKEL,
2001). Por otra parte, existen especies
animales (roedores, peces salmonidos y
tritones durante su orientacion de regreso al
hogar) que presentan comportamientos de
orientacion magnética con una sensibilidad
polar directa, dificilmente explicable recu-
rriendo al modelo quimico, ya que éste
unicamente permitiria la existencia de brtju-
las de inclinacién (WILTSCHKO & WILTSCHKO,
2005). Ademas, los mecanismos de magneto-
rrecepcion quimica tampoco son capaces de
explicar la extremada sensibilidad magnética
necesaria para ciertas tareas de navegacion
detectadas en varias especies, como el uso de
un mapa de pardmetros magnéticos para
determinar posiciones geograficas. Sélo otro
tipo de sistemas de magnetorrecepcion,
basados en minerales ferromagnéticos, mos-
trarian independencia de la luz y sensibilidad
a la polaridad magnética, siendo ademas
capaces de detectar pequefios cambios en los
parametros magnéticos, con la resolucion
necesaria para un mapa de navegacion
(WALKER et al., 2002).

La magnetita es la unica sustancia
ferromagnética de origen biogénico que ha
sido detectada en los animales (KIRSCHVINK
et al., 1985; JOHNSEN & LOHMANN, 2005). Se
trata de una forma especifica de 6xido de
hierro (Fe,0,), cuyas propiedades generales
dependen de la forma y tamafio de las
particulas. La mayoria de la magnetita aislada
de animales corresponde a cristales de un
solo dominio similares a los encontrados en
bacterias magnetotacticas (KIRSCHVINK,
1989). Tales cristales son diminutos imanes
permanentemente magnetizados que se
alinean con el campo magnético terrestre si se
les deja rotar libremente.

De forma general, en este mineral se pro-
ducen interacciones entre estados de “spin”
que provocan que los “spines” de atomos
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adyacentes se alineen y acaben formando
dominios con todos los “spines” paralelos.
Asi, las particulas grandes de magnetita
incluyen multiples dominios, con sus mo-
mentos magnéticos anuldndose en su mayor
parte entre si, mientras que las particulas de
tamafio entre 1.2 pm y 0.05 pm consisten en
un dominio unico (magnetita de un solo
dominio) y tienen momentos magnéticos
estables, actuando como imanes permanentes
diminutos. Este ultimo tipo de particulas
fueron encontradas por primera vez en los
seres vivos en la década de 1970, en el
interior de bacterias magnetotacticas, y desde
su descubrimiento ha cobrado fuerza la idea
de que la percepciéon de la informacion
magnética esté mediada por mecanismos
basados en estos pequefios imanes biogé-
nicos. Estas hipdtesis de magnetorrecepcion
proponen, basicamente, que el movimiento de
cristales de magnetita en el interior de células
especializadas podria convertir la fuerza
ejercida sobre las particulas por un campo
magnético externo en una sefial mecéanica
susceptible de ser detectada por el sistema
nervioso.

Aunque adin no existe un concepto
uniforme, han sido propuestos varios
modelos de magnetorreceptores basados en
consideraciones teoricas sobre diversos tipos
de estructuras y cristales de magnetita
(WILTSCHKO & WILTSCHKO, 2005). Muchos de
estos modelos se basan en cristales de
magnetita de un solo dominio, los cuales
funcionarian como imanes permanentes,
girando respecto al alineamiento del campo
magnético de la Tierra dentro de la estructura
receptora. Estos cristales podrian mediar la
transduccion de la informacién magnética de
varias formas diferentes. Por ejemplo, una
posibilidad es que los cristales de un solo
dominio ejerzan torsion o presion en recepto-
res secundarios (mecanorreceptores) al inten-
tar alinearse las particulas respecto al campo

geomagnético externo. De forma alternativa,
la rotacion intracelular de cristales de
magnetita podria abrir canales de iones
directamente si, por ejemplo, existieran
filamentos de citoesqueleto que conectaran
esos cristales a los canales (WALKER et al.,
2002). En estos mecanismos hipotéticos,
cadenas intracelulares de magnetita de un
solo dominio permitirian a los animales
detectar tanto la direccion del vector
magnético (ya que el alineamiento medio de
los cristales seguira la direccion del campo
externo) como la magnitud de intensidad de
campo (ya que el grado de dispersion de las
particulas estd en funcién de dicho
parametro). Estos sistemas de magneto-
rrecepcion podrian incluir detectores espe-
cializados en medir direccién y detectores
especializados en medir intensidad (u otros
parametros magnéticos) de forma separada, o
bien detectores que permitiesen extraer
simultdneamente ambos tipos de infor-
maciones. En cualquier caso, los animales
podrian obtener, con una sensibilidad maxima,
tanto informacion direccional (brijula mag-
nética) como informacién de los componen-
tes del vector magnético, potencialmente
utilizable en la configuracion de mapas de
gradientes (WALKER et al., 2002).

Otros modelos de mecanismos de magne-
torrecepcion consideran particulas de mag-
netita mas pequefias que los cristales de un
solo dominio. Estas particulas, denominadas
“superparamagnéticas”, tienen distintas pro-
piedades magnéticas que la magnetita de un
solo dominio, ya que no tienen un momento
magnético permanente y, a temperatura
ambiente, su momento magnético fluctia
como resultado de procesos de reagitacion
térmica. Sin embargo, aunque estas particulas
no pueden rotar fisicamente para alinearse
con campos magnéticos externos, también
podrian ser potencialmente utilizables para
detectar informacion geomagnética. Asi, el



ORIENTACION MAGNETICA EN ANFIBIOS 33

eje magnético de un cristal superparamag-
nético rastrea el eje de cualquier campo
magnético, incluso aunque el propio cristal se
mantenga estacionario. En campos magnéti-
cos de fuerza similar al terrestre, los cristales
superparamagnéticos pueden generar campos
lo suficientemente fuertes como para atraer o
repeler otros cristales vecinos, de forma que
las interrelaciones entre cristales tendrian
igualmente el potencial de transformar la
sefial magnética en informaciéon mecanica
bajo ciertas condiciones. Se han propuesto
modelos de mecanismos basados en par-
ticulas superparamagnéticas que permitirian
al sistema nervioso detectar expansiones o
contracciones, en una Unica agrupacion de
cristales o en varios grupos dispuestos de
manera ordenada, facilitando asi la deteccion
de la direccion del campo magnético, su
intensidad o ambas caracteristicas, de forma
similar a los sistemas de cristales de un solo
dominio (JOHNSEN & LOHMANN, 2005).

Hallazgos anatéomicos que apoyan la hipd-
tesis de la magnetita en anfibios

La deteccion de magnetita en animales es
complicada debido a diversos factores. Los
cristales de magnetita son dificiles de
identificar microscopicamente, siendo dema-
siado pequeios para su deteccion por micros-
copia optica convencional y demasiado poco
abundantes en los tejidos para su deteccion
por microscopia electronica de transmision.
De forma adicional, los 6xidos de hierro son
contaminantes histologicos y ambientales
comunes y pueden ser un subproducto de
ciertos procesos bioldgicos, lo que acaba por
complicar el estudio de posibles estructuras
de deteccion magnética basadas en magnetita
(WALKER ef al., 1997). Sin embargo, la
magnetita ha terminado descubriéndose en un
gran niamero de especies animales capaces de
orientarse utilizando el campo magnético de
la Tierra (como aves, salmones, tortugas ma-

rinas y anfibios; WILTSCHKO & WILTSCHKO,
2005). Asi, particulas de magnetita han sido
localizadas en el abdomen de abejas, mientras
que en la mayoria de vertebrados parece
encontrarse en regiones de la parte frontal de
la cabeza, presentandose en general en forma
de cristales de un solo dominio.

En el caso de los anfibios, s6lo existen
pruebas de presencia de mineral ferromag-
nético en N. viridescens, si bien no se ha
definido el tipo de particulas ni su
disposicion espacial concreta (BRASSART et
al., 1999). La cantidad de material magnético
de un solo dominio encontrado en esta
especie de anfibio seria adecuada para el
funcionamiento de un receptor de intensidad
o de direccion magnética. Esto sugiere que la
magnetita podria estar implicada al menos en
la componente de mapa del comportamiento
de orientacion hacia los medios acuaticos en
esta especie.

PERSPECTIVAS FUTURAS

En algunos lugares los gradientes locales de
los parametros magnéticos no son suficiente-
mente regulares como para proporcionar
informacién fiable sobre la posicion geo-
grafica. En estos lugares los tritones pueden
ser incapaces de utilizar la informacion
magnética para orientarse de regreso al hogar,
por lo que debieran utilizar sistemas de
orientacion alternativos (FISCHER et al.,
2001). Por ejemplo, en Triturus marmoratus
hemos observado que algunas poblaciones
pueden orientarse de regreso al hogar
utilizando el campo magnético de la Tierra
(RODRIGUEZ-GARCIA & DIEGO-RASILLA,
2006b), mientras que en otras localidades no
pueden utilizar estimulos magnéticos y
regresan al hogar utilizando estimulos
celestes (DIEGO-RASILLA & LUENGO, 2002).
Profundizar en el estudio del comportamiento
de regreso al hogar de animales procedentes
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de diferentes localidades permitira conocer el
grado de plasticidad de este comportamiento,
ya que los tritones utilizan diferentes meca-
nismos de orientacion dependiendo de las
condiciones locales.

Las investigaciones sobre los mecanismos
de orientacion de los tritones demuestran que
utilizan un sistema multisensorial en el que
integran diversos tipos de estimulos, no sélo
el campo magnético, sino también estimulos
celestes (LANDRETH & FERGUSON, 1967;
DIEGO-RASILLA & LUENGO, 2002; DIEGO-
RasiLLA, 2003), olfativos (JoLy & Miaup,
1993) y acusticos (DIEGO-RASILLA &
LUENGO, 2004b, 2007). Estos hallazgos han
sido el resultado de investigaciones realizadas
en ambientes controlados, tratando de
averiguar qué informacion pueden utilizar los
anfibios y como responden a manipulaciones
controladas. De este modo ha sido posible
discernir entre mecanismos alternativos de
orientacion, si bien estos ambientes experi-
mentales privan a los animales de informa-
cion disponible en su hdbitat natural y les
causan estrés, ademas de limitar probable-
mente su comportamiento (AKESSON &
HEDENSTROM, 2007). Por lo tanto, los experi-
mentos que permitan conocer sus mecanismos
de orientacion en sus habitats naturales
acudticos y terrestres, conducirdn a una mejor
comprension del modo en que integran
informacién sensorial de distinta naturaleza
para esta tarea. Las mejoras tecnoldgicas en
los sistemas de seguimiento permiten afrontar
este nuevo enfoque; asi, los reflectores
armonicos de radar han sido utilizados con
éxito para seguir a insectos voladores (RILEY
et al., 1996; ROLAND et al., 1996; CAPALDI et
al., 2000) y podrian emplearse en el estudio
de los mecanismos de orientacion de an-
fibios.

Es preciso en el futuro obtener mapas de
las variaciones espaciales del campo mag-
nético alrededor de las charcas, ya que las

diferencias en la direccion de los gradientes
locales y regionales podrian conducir a
errores predecibles en la direccion de regreso
al hogar cuando los tritones son desplazados
mas alla del alcance del gradiente local;
ademas, estos mapas del campo local apor-
taran informacion que podra contribuir a la
identificacion de otros parametros magné-
ticos susceptibles de ser utilizados por los
animales en su orientacioén (PHILLIPS, 1996).

Finalmente, consideramos que la investi-
gacion futura en este campo debe ser inter-
disciplinar; fundamentalmente biologos y
fisicos deben unir sus esfuerzos para llegar a
comprender en toda su extension este extra-
ordinario sistema de orientacion.
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