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En los animales, los érganos de los sentidos (vista, olfato,
gusto, tacto y oido) son relevantes porque les permiten
obtener informacién de su entorno, desde cualidades
fisicas y quimicas propias del medio ambiente, hasta
las generadas por otros seres vivos que coexisten con
ellos. Laimportancia que cada sentido tiene en la sobre-
vivencia de los animales varia de un grupo a otro, lo cual
esta relacionado estrechamente con sus habitos de vida.
Por otra parte, la acumulacién de conocimientos gene-
rados por diversas disciplinas biolégicas indica que los
6rganos de los sentidos no surgieron simultaneamente
en los vertebrados; es decir, unos aparecieron primero
y otros después en la historia evolutiva de este grupo.
No obstante, el sistema nervioso mantiene el control del
funcionamiento de todos los érganos de los sentidos,
sin importar las diferencias en la complejidad estructu-
ral que puedan existir en cada grupo animal. En el caso
del olfato, se trata muy probablemente del mas antiguo
de los sentidos y su funcion ha resultado muy util en el
mantenimiento de cada linaje (Hoover, 2010).

Este sentido brinda informacién a los organismos a
partir de la deteccién de sustancias quimicas denomina-
das moléculas odoriferas, que pueden producirse desde
una fuente distante de los organismos que las perciben.
Las moléculas odoriferas terrestres son muy volatiles,
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vaporizan facilmente y estan representadas por una
gran variedad de particulas que incluyen aceites,
alcoholes, aminodcidos, ésteres y acidos; mientras
que, en un ambiente acuatico, esas moléculas son
solubles en agua. Es sorprendente que, a pesar de
la gran diversidad de moléculas odoriferas, todas
ellas son similares en tamano, forma, peso y orga-
nizacion geométrica; y todas ellas, al unirse a los
receptores olfativos, inician los procesos de neuro-
transmisién de la informacion detectada. Como re-
sultado de la percepcién de los olores, los animales
pueden reconocer presas, detectar depredadores,
buscar alimentos, buscar parejay reconocer rutas
de migracion. Ademas, el olfato puede invitar a un
organismo, o persuadirlo de acercarse a la fuente
de olor; por ejemplo, el olor desagradable de la
putrefaccion de cadaver aleja a muchos animales
que no se alimentan de carrona.

EL OLFATO EN LOS VERTEBRADOS

El sistema olfatorio en los vertebrados esta forma-
do, de manera general, por el epitelio olfatorio, el
bulbo olfatorio principal y el bulbo olfatorio acceso-
rio que envian la informacion odorifera detectada
en el ambiente hacia la corteza cerebral para que
el organismo responda de manera eficiente al es-
timulo ambiental.

El epitelio olfatorio se encuentra en la cavidad
nasal (Papes, 2018), consta de neuronas bipolares
que establecen contacto, por un lado, con el medio
en el cual se encuentran las moléculas odoriferas,
y por el otro, con el sistema nervioso central a tra-
vés del bulbo olfatorio principal. Las dendritas de
las neuronas olfatorias estan cubiertas por cilios
o microvellosidadades de las cuales se presume
que son el sitio en donde se lleva a cabo la trans-
ducciodn olfatoria, es decir, el lugar donde el men-
saje quimico es convertido en impulsos eléctricos
debido al hecho de que las moléculas odoriferas
establecen el complejo ligando-receptor con los
receptores de membrana acoplados a proteinas G
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Figura 1. Las moléculas odoriferas entran en contacto con los re-
ceptores de membrana de las células olfatorias para que se realice el
proceso de transduccion sensitiva y, con ello, se envie lainformacién
del estimulo ambiental al bulbo olfatorio y a los diversos ndcleos
y cortezas que forman parte de la via olfativa.

que, a su vez, activan las vias de sefalizacién in-
tracelular (Eisthen, 2002).

Una vez establecido el complejo ligando-recep-
tor, se inicia la transmisiéon de los impulsos ner-
viosos desde la neurona olfatoria hacia el bulbo
olfatorio principal (ver Figura 1; Hoover, 2010), que
es una estructura que contiene miles de médulos de
conectividad neuronal denominados glomérulos.
Estas estructuras son neuropilos esféricos grandes
dentro de los cuales los axones de las neuronas
olfatorias establecen contactos sinapticos excitato-
rios sobre las dendritas de las células mitrales y las
células en penacho (Mori et al., 1999) para enviar la
informacién a la corteza piriforme. Adicionalmente,
la informacién es procesada en la amigdala, en el
hipocampo y en la corteza entorrinal (Purves et al.,
2007), lo que promueve que un organismo reaccio-
ne ante un olor con una emocion, y la posibilidad
de generar memoria del estimulo olfativo. Asi, los
mamiferos pueden reaccionar ante un olor antes
de pensar en su efecto (Hoover, 2010).

Las feromonas, definidas rigurosamente como
sefales quimicas intraespecificas que comunican
informacién mutuamente benéfica sobre el esta-
do de un individuo para provocar una reaccién en
otro, son detectadas por el 6rgano vomeronasal
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Figura 2. Filogenia general de los cordados. Entre los cordados existen grupos en los cuales es clara la expresion de un sistema olfatorio (—),
y grupos de organismos en los que Unicamente se expresa el sistema olfatorio principal, lo que sugiere pérdida del sistema olfatorio accesorio
(----). No obstante, también hay un grupo en el que no hay evidencia sobre la expresion de un sistema olfatorio (---).

que envia la informacién a través de sus axones a
las células mitrales del bulbo olfatorio accesorio y,
finalmente, a las cortezas y nucleos involucrados
en este sistema sensitivo (Hovis et al., 2012). Exis-
ten varios tipos de feromonas: las primarias, las in-
formativas, las moduladorasy las liberadoras. Las
feromonas primarias estan asociadas con la fisio-
logia endocrina y reproductiva, mientras que las
feromonas informativas solo tienen como objetivo
comunicar informacion sobre el estado que guarda
el individuo. Las feromonas moduladoras son usa-
das para provocar cambios en el estado de animo
y emociones de otro individuo. Finalmente, las fe-
romonas liberadoras son sefales que se generan
para producir una respuesta conductual inmedia-
ta asociada con la atraccion sexual (Hoover, 2010).

UNA POSIBLE RUTA EVOLUTIVA DEL SISTEMA OLFATORIO
EN VERTEBRADOS

Ademas de los vertebrados, el olfato también esta
presente en algunos animales invertebrados como
los nematodos, moluscos, crustaceos e insectos;
llama la atencion de los bidlogos la similitud ba-
sica en la organizacion de los sistemas olfativos
de todos estos animales. {Cudl es la causa sub-
yacente de esta similitud? Desde el punto de vista
evolutivo, al considerar la relacién filogenética de

los grupos referidos arriba con los vertebrados, la
similitud no se debe a una herencia compartida
a partir de ancestros remotos sino a una conver-
gencia evolutiva, es decir, que cada grupo animal
adquirié de manera independiente la organizacion
del olfato como respuesta a condiciones ambien-
tales similares (Eisthen, 2002). En el caso de los
vertebrados, se observa una mayor complejidad
tanto estructural como funcional, ademas de que
los genes que codifican para los receptores de los
olores muestran una evolucién dinamica, por lo
que resulta interesante entender cémo se fue dife-
renciando este sentido en las distintas clases del
grupo, especialmente si se considera que, durante
el transcurso de la evolucion de los vertebrados,
diferentes estructuras del sistema nervioso relacio-
nadas con el olfato han incrementado su tamano de
manera diferencial; por ejemplo, el olfato juega el
papel principal en el desarrollo del sistema nervioso
de los mamiferos (Taniguchiy Taniguchi, 2014), pero
no en otras clases.

Para tener un panorama completo del desarrollo
del olfato en los vertebrados, es necesario conside-
rar la informacion que nos brinda la filogenia y un
estudio comparativo de las caracteristicas morfolo-
gicas y funcionales del olfato de los grupos del filo



de los cordados. Estos animales reciben su nom-
bre debido a que, entre otras caracteristicas, en la
etapa temprana de su ciclo de vida presentan una
estructura de sostén corporal denominada noto-
corda, la cual en los vertebrados es sustituida en
etapas posteriores de su desarrollo por la columna
vertebral. En los cordados también se incluye a
los urocordados y a los cefalocordados, animales
marinos que presentan notocorda, pero no desarro-
llan columna vertebral y, por lo tanto, son parientes
cercanos de los vertebrados.

En la actualidad aln existe controversia sobre
el grupo que resulta hermano de los vertebrados,
es decir, sobre cudl esta mas estrechamente re-
lacionado con ellos desde el punto de vista evo-
lutivo; sin embargo, recientemente se acepta que
los urocordados son los animales mas cercanos
a los vertebrados, por lo que los cefalocordados
son considerados los cordados ancestrales (Sa-
toh et al., 2014). Para facilitar el entendimiento de
la evolucién de los cordados se muestra su filoge-
nia simplificada en la Figura 2. Los cefalocordados
son animales marinos de forma pisciforme, cono-
cidos comunmente como anfioxos, carecen de al-
gun aparato olfatorio distintivo, pero a partir de la
secuencia del genoma de estos animales se ha
detectado la expresion de mas de 30 genes de re-
ceptores olfativos (OR, por sus siglas en inglés) en
neuronas bipolares del epitelio rostral de los anfio-
xos adultos, lo que significa que son capaces de
realizar una funcién olfatoria detectando particu-
las odoriferas solubles en agua; de acuerdo con
esto, se puede considerar que estos genes y sus
asociados son evolutivamente los mas ancestra-
les de los cordados. Por otra parte, los urocorda-
dos, al igual que los anfioxos, son animales mari-
nos, pero han desarrollado una mayor diversidad:
los hay benténicos sésiles en su fase adulta, como
las ascidias (o patatas de mar), y pelagicas como
los taliaceos y larvaceos. En los tres tipos de uro-
cordados el sistema nervioso es muy reducido y
los receptores sensoriales estan pobremente desa-
rrollados y hasta el momento no se han registrado
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genes relacionados con la funcién olfativa en es-
tos animales, por lo que filogenéticamente se tra-
taria de una reversién evolutiva, es decir, de la pér-
dida en estos animales de la caracteristica olfativa
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ya presente en el ancestro del grupo. Si estudios
futuros en los urocordados demuestran la existen-
cia de genes ligados al olfato, se debe descartar
la afirmacién anterior. Los vertebrados se origina-
ron en el periodo Ordovicico inferior (470 millones
de anos), y sus parientes mas proximos (urocorda-
dos y cefalocordados) estan presentes en sedimen-
tos ligeramente més antiguos, es decir, del periodo
Cambrico (Janvier, 2015).

Los fosiles de algunos de los primeros vertebra-
dos, conocidos como ostracodermos (peces sin
mandibula), indican que tuvieron una diversificacion
temprana en la que unos grupos presentaban un
solo orificio nasal, como sus descendientes con-
temporaneos (lampreas y myxines) y otros grupos
presentaban dos orificios nasales; por el momento,
se desconoce la condicién inicial respecto al nu-
mero de orificios nasales. Sin embargo, conside-
rando que las lampreas y los myxines representan
actualmente las condiciones més cercanas a los
primeros vertebrados, se puede sefnalar que esos
primeros organismos presentaban un érgano olfa-
torio periférico consistente en el epitelio sensorial
olfativo del Unico orificio nasal, el cual proyecta al
bulbo olfatorio principal (MOB, por sus siglas en in-
glés), y un érgano accesorio que envia informacion
al MOB separadamente del epitelio olfativo. Esto
sugiere que, desde los primeros vertebrados, se
inici¢ la diferenciacién del olfato en dos sistemas
complementarios. En los condrictios (tiburones,
rayas y quimeras), la evidencia reciente indica que
poseen también un sistema olfativo dual, esto es,
uno bien desarrollado consistente en un epitelio
olfatorio formado por numerosas lamelas primarias
y neuronas receptoras localizadas en las narinas
(cavidades no comunicadas con la boca), las cuales
proyectan al MOB que las controla; y otro incipiente,
relacionado con el bulbo olfatorio accesorio (AOB
por sus siglas en inglés), por lo que su capacidad
olfativa es diversa y eficiente. Ademas, presentan
dos orificios nasales.

En los osteictios (peces 6seos), el grupo mas
diverso de los vertebrados, también se presentan
dos orificios nasales y se conserva Unicamente
el sistema olfativo principal en la mayoria de sus

integrantes, por lo que habria ocurrido una rever-
sién evolutiva del sistema olfativo accesorio. A pesar
de esta condicién, es decir, de la permanencia del
sistema olfatorio principal, existe gran variacion en
la capacidad olfativa de los peces ya que algunos,
como las anguilas depredadoras, detectan olores
muy diluidos en contraste con la pobre agudeza
olfativa de los lucios, lo que significa que los ge-
nes de los receptores olfativos tienen una amplia
variacion, ya que se han reconocido ocho de los
nueve linajes de genes olfativos.

Sin embargo, en los peces relacionados con
el grupo ancestral de los anfibios, denominados
sarcopterigios, se mantuvieron los dos sistemas
olfativos, aunque el accesorio seguia teniendo poca
importancia. La filogenia de los vertebrados indica
que durante la evolucion se produjo una subdivi-
sién anatomica y funcional temprana de los siste-
mas quimicos nasales, sobre todo de los sistemas
olfatorios y vomeronasales, que incluyen diferentes
receptores y areas de proyeccion primaria y secun-
daria. Los diferentes sistemas quimicos han sufrido
involucién diferencial en ciertos taxones debido a
presiones evolutivas (Ubeda-Banon et al., 2011).

Desde el origen de los cordados en el Cambrico,
hasta el origen de los anfibios en el periodo Devoéni-
co, transcurrieron aproximadamente 150 millones de
anos en los que la totalidad de los vertebrados ha-
bitaba ambientes acuaticos, lo que significa que el
olfato detectaba Unicamente las particulas disueltas
en agua. Es en los anfibios (ranas, sapos, salaman-
dras), primeros vertebrados terrestres originados
en el Devénico medio en quienes se reconoce bien
desarrollado el sistema olfativo accesorio, ademas
del principal, pudo ser una adaptacién diferencial a
los nuevos desafios de la variacion ambiental, quiza
debido a que las particulas odoriferas viajan mas
rapido en el aire que en el agua. El sistema olfatorio
accesorio de los tetradpodos, conocido como érga-
no vomeronasal u érgano de Jacobson, evolutiva-
mente se desarrolla a partir de la diferenciacién del
epitelio olfatorio primitivo de los peces. En los an-
fibios se localiza en la base del septo nasal, donde



se alojan las neuronas sensoriales vomeronasales,
las cuales envian informacion al AOB. La funcién de
este sistema esté relacionada con la captura de in-
formacioén proveniente de las feromonas. En estos
animales, el sistema olfatorio principal es respon-
sable de la captacién de las moléculas odoriferas
(no feromonas). De esta manera, a los anfibios, los
dos sistemas olfatorios les brindan la oportunidad
de tener un mejor reconocimiento de lo que ocurre
en su entorno, ya sea acuatico o terrestre. En lara-
na Xenopus tropicalis se han registrado 824 genes
funcionales OR, cantidad significativamente mayor
a la registrada en los peces debido a que retiene
genes que pueden reconocer olores tanto dentro
como fuera del agua.

En los reptiles, el sistema olfatorio principal se
conserva con cambios minimos, pero el sistema
olfatorio accesorio presenta modificaciones o de-
saparece en algunos grupos. Los mayores cambios
ocurren en los escamados (serpientes y lagartijas).
El 6rgano de Jacobson en las serpientes alcanza
el mayor desarrollo entre los vertebrados, esta ais-
lado de la cavidad nasal y abre en la cavidad oral
mediante un conducto anterior al que llegan las
particulas transportadas por la lengua, las cuales
alcanzan el epitelio vomeronasal, iniciando asi la
ruta informativa que se proyecta al AOB. En tortugas,
el brgano vomeronasal estd pobremente desarro-
llado, y en los cocodrilos no se presenta.

En las aves, el sistema olfatorio consiste en el sis-
tema olfatorio principal Unicamente, poque el siste-
ma olfatorio accesorio no existe; sin embargo, se ha
observado que tienen de 100 a 700 genes OR, con
lo que suple dicha carencia. Hasta aqui se puede
senalar que, considerando la estrecha relacién de
parentesco existente entre cocodrilos y aves, en el
ancestro comun de ambos grupos ocurrié una re-
version evolutiva respecto al érgano vomeronasal,
y que los descendientes heredaron esa condicion.

Los mamiferos conservan los dos sistemas ol-
fatorios en la mayoria de sus integrantes, pero ce-
taceos (ballenas y delfines), manatis y algunos pri-
mates carecen del sistema olfatorio accesorio.

En la mayoria de los mamiferos se da una repar-
ticion de funciones olfativas similar a la que ocu-
rre en otros tetrapodos, ya que el sistema olfatorio
principal capta particulas odoriferas y el érgano
vomeronasal detecta las feromonas, lo cual se ha-
ce evidente por la presencia de un mayor nimero
de genes OR que puede llegar hasta 1,207, como
ocurre en algunos roedores, por lo que el olfato se
considera un sentido muy desarrollado y eficiente
en estos animales.

Existe controversia entre los especialistas res-
pecto al origen y funcién del sistema olfatorio acce-
sorio; sin embargo, ahora se piensa que un sistema
olfatorio dual aparecio en los primeros vertebrados,
debido a que recientemente se ha descubierto en
las lampreas la presencia de epitelio olfatorio prin-
cipal y epitelio vomeronasal (Chang et al., 2013).
Ademas, resulta extraordinaria la semejanza en
la ruta vomeronasal de los tetrapodos con la ruta
del olfato accesorio de las lampreas. También se
ha descubierto que el 6rgano olfativo accesorio
tiene conexiones con el sistema olfativo principal,
el bulbo olfatorio, el neuropilo telencefalico dorso-
medial (DTN, por sus siglas en inglés) y la palia e,
indirectamente, con el hipotalamo rostral.

Por lo tanto, el epitelio olfatorio accesorio (AOE,
por sus siglas en inglés) de la lamprea expresa todas
las familias conocidas de genes quimiorreceptores
de lamprea. Desde su descubrimiento por Scott,
en 1887, se ha sugerido que el AOE de Petromyzon
funciona como érgano de Jacobson. Sin embargo,
a nivel del circuito neuronal, asi como en el nivel
molecular, parece que el sistema dual de la lamprea
no esta tan segregado como el sistema olfatorio dual
de los tetrdpodos. Con respecto a la funcionalidad
del AOB en los vertebrados, se puede sugerir que el
6rgano vomeronasal no se origind para capturar las
particulas presentes en el aire, sino para ampliar la
gama de odorantes percibidos por los tetrapodos.
Asimismo, el sistema olfativo secundario tiene impor-
tancia diferencial y funciones diferentes en los verte-
brados, ya que parece que las conductas de forrajeo
y reproduccién de los reptiles estan en relacién con
el sistema vomeronasal, en tanto que en los mamife-
ros esta involucrado en la recepcion de feromonas.
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CONCLUSION

El sistema olfatorio brinda informacion relevante a
los vertebrados a partir de los olores, pero no tiene
la misma importancia en todos ellos, ni siquiera
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dentro del mismo grupo, lo cual estéa relacionado
con la complejidad estructural y funcional del sis-
tema olfatorio y con la forma de vida de cada clase
de vertebrado. En los peces prevalece el MOB como
centro controlador del olfato, en tanto que, en los
tetrdpodos, de manera general, el MOB y el AOB
funcionan simultaneamente.

Finalmente, no se debe olvidar que la funcién
olfativa es mediada por el sistema nervioso y, como
consecuencia, lainformacién obtenida de esta ma-
nera por los organismos va mas alla de los bulbos
olfatorios; asi, a través de los olores, los vertebrados
pueden generar una “memoria del olor” que les
permite responder adecuadamente a las presiones
selectivas; por ejemplo, entre los peces, el salmén
debe regresar a los rios donde fue engendrado para
asuvezreproducirse y perpetuar su linaje, actividad
que no podria realizar si no fuera por la “memoria
del olor”, es decir, la capacidad que tienen estos
peces para percibir los olores que registraron en
las primeras etapas de su desarrollo.
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