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Expresiony funcion
del color del plumaje
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Siempre que hablamos de colores, la intui-
cién nos lleva a pensar en pigmentos. El plu-
maje de las aves no es una excepciéon, y como
va hemos visto en los dos primeros articulos
de esta serie (Ornitologia Practica 40 vy 42),
carotenoides vy melaninas son los responsables
principales de buena parte del colorido de las
aves. Sin embargo, este cuadro no estaria ni
mucho menos completo sin una nueva entrega
dedicada en exclusiva a aquellas coloraciones
que no se deben a las propiedades de ningin
pigmento, yva sea de origen endogeno o adquiri-
do con la dieta. Estamos hablando de las colo-
raciones estructurales.

Colores estructurales

CUANDO LA PLUMA JUEGA CON LA LUZ

En aquellos casos en que el color del plumaje se basa en los pigmentos
acumulados en la pluma, el color del plumaje resultante se debe a la ab-
sorcion selectiva de la luz por parte de dichos pigmentos. En cambio, los
colores estructurales se producen como resultado de la interaccién de la
luz con la nanoestructura (la estructura a escala nanomeétrica, es decir, mas
alla del alcance incluso del microscopio convencional) de la pluma.

Los primeros estudios sobre el mecanismo responsable de estas colora-
ciones se realizaron hace varias décadas. Sin embargo, no ha sido hasta
hace algunos afios cuando los cientificos han vuelto a mirar estos plumajes
con renovado interés. Quizas este auge se deba a los recientes estudios
que han subrayado la importancia del ultravioleta en la visién y la comu-
nicaciéon entre las aves, asi como al hecho de que la reflectancia en esa
franja del espectro visual se origina sélo por mecanismos estructurales.

Un detallado andlisis de la génesis de los colores estructurales requeriria
desplegar una compleja marana de términos e ideas propios de la éptica y
la fisica. Pero el lector puede suspirar tranquilo, no le infligiré una tortura
de semejante calibre. Tan s6lo definiremos aqui algin concepto importan-
te, aunque sera de forma somera e intuitiva. Uno de estos conceptos es
el de “refraccién” de la luz, que es el cambio de velocidad v direccion que
sufre un rayo de luz al pasar de un medio a otro diferente. Este fenome-

no puede entenderse facilmente con un
ejemplo cotidiano: cuando introducimos
una cuchara o un lapiz en un vaso de
agua vemos que éste parece quebrarse.
Este efecto se debe simplemente a que el
agua v el aire tienen diferentes “indices
de refraccion” (es decir, la luz se propaga
con diferente velocidad en cada uno de
ellos), y por tanto la luz -la imagen de la
cuchara o el lapiz- se desvia al pasar de
uno a otro. Ademas, al ocurrir la refrac-
cién, parte de la luz incidente también
se dispersa, y esa dispersiéon puede po-
tenciar ciertas longitudes de onda de la
luz en detrimento de otras, originando el
color percibido.

¢Y qué tiene esto que ver con las plu-
mas? Las plumas estan constituidas fun-
damentalmente por queratina (la misma
proteina que constituye la base de nues-
tras ufias o nuestro pelo). Pero si mira-
mos mucho mas de cerca, no sélo hasta
distinguir en la pluma las barbas, o in-
cluso las barbulas que forman éstas, sino
hasta el punto de penetrar en el interior
de estas barbulas, verfamos que la estruc-
tura intima es mucho mas compleja que
un simple bloque macizo de queratina.

Péagina anterior: El babero que da
nombre al pechiazul (Luscinia svecica)
es un claro ejemplo de coloracién
estructural. El color de la pluma no

se produce como resultado directo

de ningtin pigmento, sino que es
originado por la nanoestructura de la
pluma. En esta especie, la reflectancia
ultravioleta de este caréacter influye en
las preferencias de la hembra a la hora
de emparejarse.

Dcha: Representacién esquematica

de los mecanismos de produccién de
color estructural del plumaje.

a) El color blanco se produce cuan-

do la luz incidente es dispersada de
forma no coherente por la matriz de
queratina y aire de las barbulas. La luz
reflejada no converge en una longitud
de onda concreta, por lo que la suma
de todos los haces de luz da lugar al
blanco.

b) En los plumajes estructurales cro-
méticos la nanoestructura de la pluma,
formada por queratina, aire y mela-
nosomas hace converger la luz en una
misma longitud de onda, lo que deter-
mina el color percibido. Cuanto mejor
sea la convergencia de la luz reflejada,
més puro sera el color percibido.

c) La situacién es similar en las plumas
iridiscentes, con la salvedad de que la
luz reflejada en este caso se percibe de
un color diferente en funcién del an-
gulo con que se observe o se ilumine
la pluma.

De hecho, seria algo mas parecido a una
matriz (0 una piscina de bolas) formada
por queratina, aire y granulos de melani-
na. Dado que los indices de refraccion de
cada uno de esos componentes son dife-
rentes, se produce la refraccién y disper-
sién de la luz que incide sobre la pluma
y da como resultado el color estructural
de ésta. De la extension, disposicion y
forma de esos elementos constituyentes
dependera la forma en que se comporta
la luz tras incidir sobre la pluma, determi-
nando de esta forma el color resultante.
(jFin de la parrafada fisica!)

COLOR PIGMENTARIO VS.

COLOR ESTRUCTURAL

Al lector avispado no se le habra esca-
pado la mencién de los granulos de mela-
nina (melanosomas). Si hay melanina, ;no
es una contradiccion entonces hablar de
color “estructural”? En absoluto. Pese a
que esos granulos (de tamafio nanomeétri-
co) poseen pigmento, su papel en la pro-
duccién de colores estructurales se debe a
su indice de refraccion, muy diferente al
de la queratina o el aire. Por tanto, pese
a estar compuestos por pigmentos, su
rol en la estructura de la pluma es el de
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producir color por mecanismos fisicos, no
por la pigmentacion. En cualquier caso,
este papel de los granulos de melanina en
la produccién de color estructural es muy
sugerente desde el punto de vista evoluti-
vo, ya que nos da “pistas” sobre el posible
origen y evoluciéon de las coloraciones iri-
discentes, como veremos mas adelante.
Hecha esta aclaracién, debemos rom-
per una lanza contra la distincién mani-
quea entre colores estructurales o pigmen-
tarios. Es cierto que en muchas ocasiones
el color de una pluma puede deberse sélo
y exclusivamente a la estructura de ésta.
Tal es el caso de algunos colores azules o

ultravioletas, como el de la cabeza del he-
rrerillo (Parus caeruleus), o el de los plu-
majes de color blanco -si, el blanco es un
color estructural-, carentes de pigmentos
de cualquier tipo. Sin embargo, en oca-
siones, el color de la pluma es resultado
de la interaccién de una base estructural
con un pigmento depositado en la pluma.
Asi, muchos plumajes verdes se originan
por la combinacién de una estructura que
genera un color azul, més el efecto de un
carotenoide o una psitacofulvina amarilla
depositada en la misma pluma. Por otro
lado, mientras que los colores estructura-
les si pueden ser “puramente” estructu-

rales, los pigmentarios no pueden eludir
un papel més o menos importante de la
estructura subyacente. Un claro ejemplo
de esto lo tenemos en el “pico” de reflec-
tancia ultravioleta (invisible para nosotros
pero no para las aves) que exhiben todos
los plumajes basados en carotenoides, el
cual se debe a la estructura subyacente
de la pluma sobre la que se depositan los
carotenoides. Los carotenoides funciona-
rian asi como una especie de filtro sobre
la coloracion estructural subyacente de la
pluma (este tema ha sido tratado con més
detalle en un reciente articulo publicado
en el nimero 43 de esta revista).

Izg.: La coloracién estructural del
plumaje es resultado de la estructura

a escala nanométrica de los elemen-
tos que componen las barbulas de la
pluma, fundamentalmente queratina,
melanosomas (orgénulos que con-
tienen melanina) y aire. La imagen

a muestra un corte transversal real,
visto al microscopio electrénico, de

la barbula de una pluma iridiscente
(imagen cedida por el Dr. Matthew
Shawkey). En ella se puede apreciar la
capa externa de queratina asi como los
melanosomas subyacentes. La imagen
b es un diagrama tridimensional que
representa la estructura de dicha plu-
ma. Las imagenes c y d muestran otros
diagramas representativos de algunas
de las posibles variaciones de esta
estructura basica, fundamentalmente
en lo que refiere a forma, tamario y
disposicién de los melanosomas. Estos
son sélo tres ejemplos, pero el abanico
de posibilidades es amplisimo.

PLUMAJES BLANCOS:

LA DISPERSION NO COHERENTE

Cuando pensamos en coloraciones a
menudo pasamos por alto que la ausen-
cia de color es también un color, un color
acromatico. En el caso de las aves, el co-
lor blanco se produce cuando las plumas
carecen de cualquier pigmento y la es-
tructura de las mismas produce un efecto
denominado “dispersién no coherente”
de la luz. En estos casos, la estructura
de las barbulas consiste en una matriz de
beta-queratina, con grandes espacios de
aire en su interior (no hay contribucién
de melanosomas en este caso). La orga-
nizacion de los espacios de aire y la que-
ratina es muy irregular, de tal modo que
la luz que llega a la pluma se refracta y
dispersa de forma muy variable, sin que
la luz reflejada por la pluma converja en
una longitud de onda -y por tanto, en un
color- determinados (de ahi el término
“no coherente”). Y como siempre que se
trata de luz, la suma de todos los colores
tiene como resultado el blanco.

Pese a lo habitual del plumaje blanco
entre las aves, no son demasiados los es-
tudios que se han centrado en este tipo
de colores. Quizas el mas detallado es el
llevado a cabo en la perdiz nival (Lago-
pus mutus). El plumaje invernal de esta
especie es de un blanco inmaculado, con
la obvia funcién de aumentar el mime-
tismo del animal en los paisajes nevados
de esta época del afio. Lo realmente
interesante es que estas plumas no son
de un color blanco normal, sino que lle-

gan a reflejar hasta un 50% de la luz que
reciben (para que el lector se haga una
idea, el plumaje de cualquier ave blanca
no suele reflejar méas del 15 o el 20%
de la luz incidente). Esto implica que el
plumaje invernal de la perdiz nival no es
s6lo blanco, sino un blanco excepcional-
mente puro y reflectante. Si tenemos en
cuenta que la nieve refleja hasta un 80%
de la luz incidente (razén por la cual en la
nieve es necesario usar gafas de sol para
no deslumbrarse), el valor de este pluma-
je es evidente: un blanco normal no es
suficiente para pasar desapercibido en la
nieve, es necesario un blanco mas blan-
co. ¢;Cémo consiguen esto las plumas de
la perdiz nival? Basicamente aumentando
el tamario de los espacios llenos de aire
en las barbulas, con lo que se optimiza
la cantidad de luz reflejada. Y esto no es
todo: la estructura de la pluma de la per-
diz nival no sélo refleja mucha de la luz
que recibe, sino que tiende a hacerlo mas
eficazmente en las longitudes de onda
cortas (esto es, en los tonos azulados y
ultravioletas), aproximando asi el blanco
del ave a ese tono ligeramente celeste
caracteristico de la nieve recién caida.

PLUMAJES ESTRUCTURALES CROMATICOS:

LA DISPERSION COHERENTE

Para que la pluma tome un color es-
tructural cromatico (esto es, un color di-
ferente al blanco o al gris) es necesaria
una ordenacién interna ain mas com-
pleja. Dicha estructura se basa en los
elementos anteriormente mencionados

(una capa superficial de queratina, gra-
nulos de melanina y espacios rellenos
de aire), de tal forma que variaciones
en dichos elementos dan lugar al gran
abanico de colores estructurales exis-
tente. Asi, la capa externa de queratina
puede variar en grosor, los melanosomas
pueden variar en forma (esféricos, cilin-
dricos, discoidales, etc.), tamafio, consis-
tencia (sélidos o con camaras de aire en
su interior) o disposicién, mientras que
los espacios de aire pueden variar en ta-
mario y ubicacion.

El resultado de esta precisa ordenaciéon
de elementos en la pluma no es otro que
una dispersion coherente de los rayos de
luz que inciden en la pluma. Es decir, la
fraccion de luz reflejada por la pluma con-
verge, con un estrecho margen, en una
misma longitud de onda (es decir, en un
mismo color). Cuanto méas perfecta sea
la ordenacion de estos elementos, mejor
sera la convergencia de la luz reflejada,
con lo que el color resultante ser4 mas
puro. Esto, como veremos més adelante,
tiene gran importancia en la funcion de
estas coloraciones como sefiales de cali-
dad individual en cada especie.

IRIDISCENCIA

Una caracteristica particular de mu-
chos plumajes con color estructural es
que pueden mostrar el fenémeno de la
iridiscencia. La iridiscencia, que apenas
necesita ser definida para cualquier orni-
télogo, es ese viraje en el color percibido
a medida que cambia el angulo de visién

Pag.ant. abajo e izq.: El plu-
maje blanco, tan frecuente
en muchas aves (en pag.an-
terior, una garceta comun,
(Egretta garzetta) y en ésta,
una garceta grande (Ardea
alba), también se considera
un plumaje estructural. En
estos casos el color blanco
se origina por la dispersién
no coherente de la luz que
es fruto de la combinacién
de queratina y aire en las
barbulas de la pluma.




o el angulo con que llega la luz a la plu-
ma, y da lugar a tonos metalicos, oleo-
sos, que varian entre el violeta, el amari-
llo, el verde o el azul, segiin la posicién
del ave. Nuevamente, es la estructura de
la pluma la responsable de este efecto,
que se produce cuando la luz reflejada se
descompone en sus diferentes longitudes
de onda, aunque cada una de ellas es re-
flejada de forma coherente (a diferencia
de lo que ocurria en la dispersion no co-
herente).

En realidad, buena parte de las colo-
raciones estructurales tienen un ligero
componente iridiscente que es facilmen-
te detectable al observar con deteni-
miento la pluma en nuestras manos. Sin
embargo, este fendbmeno es mucho maés
acusado cuando la estructura de las bar-
bulas se basa en una capa basal de mela-
nosomas muy densamente compactados
y recubiertos por una finisima capa de
queratina. Este es el motivo por el cual
la iridiscencia (y el brillo lustroso -tam-
bién llamado “especular”-, que se origina
de forma similar) suelan estar ligados a
plumajes negros. Ademas, la iridiscencia
ha aparecido multiples veces en el curso
de la historia evolutiva a partir de gru-
pos que mostraban plumajes negros no
iridiscentes. Esto tiene bastante sentido
si pensamos que para pasar de un plu-
maje negro no iridiscente a uno negro

La iridiscencia del plumaje, en buena parte responsable de la llamativa apariencia de
especies como la avefria (Vanellus vanellus) y el macho de dnade real (Anas platyrryn-
chos), es también un tipo de coloracién estructural originada fundamentalmente por
la disposicién de los melanosomas y la queratina externa de las barbulas de la pluma.

iridiscente bastaria con una mutacién
que provocara la modificacion de la capa
superficial de queratina en las barbulas,
lo cual no parece suponer un cambio
muy complejo desde un punto de vista
evolutivo.

Los PLUMAJES ESTRUCTURALES

COMO SENALES

Como en entregas anteriores de esta
serie de articulos, no nos detendremos
s6lo en el mecanismo de produccion del
color, sino también en sus funciones y el
porqué de las mismas. En el caso del plu-
maje blanco de especies de climas frios,
como la mencionada perdiz nival, la fun-
cibn mimética del color estructural es
bastante obvia. Lo mismo puede decirse
de los plumajes verdes con componen-
te estructural en especies de ambientes
con vegetaciébn muy exuberante, como
las selvas.

Sin embargo, la mayoria de los plu-
majes con colores estructurales llama-
tivos (violetas, azules, iridiscentes) son
dificilmente interpretables si no es en el
contexto de la comunicacion y la sefia-
lizacion. En efecto, estas coloraciones
parecen disefiadas para ser llamativas y
visibles. ;Qué evidencias existen de que
esto sea asi? En contra de lo que ocurria
con los plumajes basados en melaninas
o carotenoides, la funcién de los colo-

res estructurales ha sido mucho menos
estudiada -y, en todo caso, en muchas
menos especies-. Uno de los principales
motivos es que los plumajes estructura-
les son mas dificiles de medir de manera
objetiva (el lector encontrara un comen-
tario mas detallado sobre la medicion del
color en el nimero 34 de esta revista).
El tamafo v la intensidad de color de
las marcas basadas en melaninas o ca-
rotenoides podian ser evaluadas incluso
con referencias y cartas de color u otros
sistemas sencillos. Sin embargo, ;como
evaluar objetivamente la intensidad de
un plumaje iridiscente? Ademas, como
va he mencionado, buena parte de los
plumajes estructurales presentan reflec-
tancia ultravioleta, la cual resulta invisible
para los humanos, lo que dificulta enor-
memente el asunto. Por estos motivos, el
estudio riguroso de la coloraciéon estruc-
tural requiere métodos y artilugios mas
o menos complejos (y caros), como los
espectrémetros de reflectancia. Este tipo
de tecnologia no ha estado disponible de
forma asequible para los investigadores
en este campo hasta hace relativamente
poco tiempo, por lo que los estudios so-
bre el tema han tenido que esperar.
Pese a estas limitaciones iniciales, al-
gunos trabajos ya han arrojado luz sobre
este asunto. Quizas uno de los ejemplos
mejor conocidos sea el del color azul de

la cabeza del herrerillo comin (Parus
caeruleus), que ya hemos comentado
en algin articulo anterior. Este plumaje
azul (en realidad deberiamos hablar de
ultravioleta, que es donde se encuentra
el méaximo de reflectancia) tiene una base
estructural. Las hembras de esta especie
prefieren emparejarse con machos con
un ultravioleta mas intenso. Y no sélo
esto: cuando son infieles, el macho con
el que cometen este adulterio suele tener
una mayor reflectancia que el macho que
ha sido engafiado. Esto nos da una idea
de cuén atractivo resulta este caracter
para las hembras de la especie. Y por si
fuera poco, se ha comprobado que aque-
llas hembras emparejadas con machos
mas ultravioletas producen una mayor
proporcion de polluelos de sexo masculi-
no (en aves, la hembra decide el sexo de

la descendencia, al ser ella quien aporta
el cromosoma determinante), probable-
mente como una estrategia para produ-
cir méas hijos que hereden el atractivo de
su padre y tengan, a su vez, un mayor
éxito en el emparejamiento.

Este tipo de preferencia en la eleccion
de pareja también se ha descrito en el
pechiazul (Luscinia svecica), donde las
hembras tienden a emparejarse con
aquellos machos con un azul/ultraviole-
ta del pecho mas acentuado. Del mismo
modo, también existen ciertas evidencias
de que el plumaje iridiscente de espe-
cies como el estornino pinto (Sturnus
vulgaris) o el anade real (Anas platyr-
hynchos) puede jugar un papel en el
emparejamiento. En otros casos, ha sido
el componente estructural de un plumaje
basicamente pigmentario (como es la re-

El plumaje azul del rabilargo (Cyanopi-
ca cyanus) llamé tanto la atencién de
los primeros ornitélogos britanicos que
visitaron la peninsula que determiné su
nombre comun en inglés (“azure-win-
ged magpie”, urraca de alas azules).
Este plumaje es un claro ejemplo de
color estructural producido por la dis-
persion coherente de la luz (los rayos
reflejados convergen en la zona azul/
ultravioleta del espectro). Sin embar-
go, en casi todos los plumajes estruc-
turales cromaticos aparece también un
ligerisimo efecto irisado que se hace
patente cuando la luz incide sobre la
pluma de la forma adecuada.

flectancia ultravioleta del plumaje negro,
eumelénico, del macho de papamoscas
cerrojillo -Ficedula hypoleuca- el que
parece influir de manera importante
en la eleccién por parte de la hembra.
Aunque los ejemplos citados hasta
ahora hacen referencia al uso de estas
coloraciones en el contexto de la elec-
cion de pareja, también se han descrito
casos (aunque menos) en los que podrian
funcionar en el establecimiento de jerar-
quias y relaciones de dominancia entre
individuos del mismo sexo. Tal es el
caso, nuevamente, del ultravioleta de la
cabeza del herrerillo, donde los machos
mas ultravioletas no sélo son preferidos
por las hembras, sino que suelen ser mas
dominantes sobre otros machos.

¢ SENALES DE QUE?

Asumamos entonces que los colores
estructurales pueden ser utilizados como
sefales en contextos como la eleccion
de pareja, territorialidad o dominancia.
Pero ;qué estan sefializando? En el caso
de los carotenoides vimos que el vinculo
de estos pigmentos con la dieta o el esta-
do de salud del individuo estaba bastante
bien demostrado. En el caso de las mela-
ninas, también se han sugerido diversos
factores, como los niveles de ciertas hor-
monas o el estrés oxidativo, que pueden
modular la sintesis del pigmento, estable-
ciendo asi un vinculo entre la calidad o
el estado del individuo y el color de su
plumaje.

Sin embargo, en el caso de los plu-
majes estructurales estamos bastante
maés lejos de saber de qué informan este
tipo de sefales. Estudios recientes han
demostrado, por ejemplo, que los pavos
salvajes (Meleagris gallopavo) desarro-
llan un plumaje mucho mas iridiscen-
te cuando estan libres de coccidios (un
parasito intestinal) que cuando estan in-
fectados. Del mismo modo, los machos
de pergolero satinado (Ptilonorhynchus
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violaceus) muestran menor reflectancia
ultravioleta cuanto mayores niveles de
parésitos sanguineos presentan. ;Y qué
se sabe al respecto en el archiestudiado
herrerillo? Pues, entre otras cosas, sabe-
mos que los machos con maés ultravioleta
tienen mayor heterocigosidad (esto es,
una mayor diversidad de alelos en su ge-
noma, lo que se considera un rasgo ge-
nético ventajoso). Ademas, los plumajes
desgastados, con una estructura alterada,
ven reducida su reflectancia ultravioleta.
Por otro lado, se ha demostrado que
cuando la velocidad de crecimiento de
la pluma durante la muda se acelera por
encima de un limite (lo que se consigue,
en el laboratorio, alterando artificialmen-
te el fotoperiodo al que estan sujetas las
aves), la reflectancia ultravioleta se ve
también negativamente afectada.

Pero no solo los plumajes estructurales
cromaticos pueden estar vinculados al es-
tado fisico del individuo. En un estudio re-
ciente hemos comprobado que la colora-
cion blanca de la de las rectrices externas
de la cola de la lavandera blanca (Motaci-
lla alba), que tiene un fuerte componente
ultravioleta, se ve afectada por el estado
nutricional del individuo durante la muda.
Ademas, el ultravioleta de este caracter es
mayor en adultos que en jovenes. Cual-
quiera que haya observado a estas aves
mientras se desplazan habra comprobado
que mueven continuamente la cola y que
esas plumas resultan claramente visibles
cada vez que el animal alza el vuelo o se
posa. Por tanto, no es descabellado pen-
sar que las llamativas rectrices blancas
(que, por otra parte, estan presentes en

Arriba: La coloracién ultravioleta de la
cabeza del herrerillo (Parus caeruleus),
que nosotros percibimos como azul,

es uno de los casos de coloracién
estructural del plumaje mejor estudia-
dos. Los machos de esta especie con
una mayor expresién de este rasgo son
dominantes frente a otros individuos
de su mismo sexo y preferidos por las
hembras.

Centro y abajo: Las rectrices externas
de la lavandera blanca (Motacilla alba)
tienen una cierta tonalidad ultravioleta
que es mayor en individuos adultos
que en juveniles, y que se ve negati-
vamente afectada cuando el individuo
estd en una pobre condicién fisica
durante la muda. Dado que este ca-
récter es muy visible cuando el animal
abre la cola en sus desplazamientos,
es posible que funcione como senal de
calidad individual.

muchas otras especies) podrian funcionar
como una sefial de estatus o de calidad
individual.

¢Cudl puede ser el mecanismo que
vincule el estado fisiolégico del ave con
la estructura de su pluma y por tanto con
su color estructural? Hasta la fecha, esto
sigue siendo una incognita. Como hemos
visto, la coloracion estructural es fruto de
una ordenacién muy precisa, a escala
nanomeétrica, de la pluma. El ensamblaje
de esta estructura durante el crecimien-
to del plumaje requiere de una exquisita
coordinacion de multiples elementos, de
tal forma que un pobre estado nutricio-
nal o una exposicioén a parasitos pueden
causar inestabilidades en el desarrollo,

que afecten negativamente a este com-
plejo proceso de ensamblaje. Cuando la
estructura no es del todo perfecta, la luz
reflejada no converge completamente en
una misma longitud de onda, con lo que
se reduce la pureza del color percibido.
En cualquier caso, es muy probable que
diferentes coloraciones estructurales (plu-
majes blancos, crométicos, iridiscentes),
al ser fruto de mecanismos diferentes,
también se vean mas o menos afectadas
por factores distintos. Este es un campo
de estudio que estd ain en sus inicios,
pero a buen seguro en los proximos afios
podremos estar en condiciones de dar
respuesta a algunas de las muchas pre-
guntas que atn estan por resolver.O
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