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Capitulo 14

Fisiologia termal

i a endotermia, es decir, la capacidad de gene-
' rary mantener temperaturas corporales ele-
vadas, ha surgido en varias ocasiones en el
. transcurso de la historia evolutiva de los ani-
males, Estd estrechamente vinculada con Ia
capacidad de producir calor mediante el metabolismo
Y. por lo tanto, con el nivel de actividad. La mayoria de
las aves y mamiferos modernos presentan altos indi-
ces metabolicos y pueden mantener la temperatura
corporal por encima de la temperatura ambiental, con
frecuencia dentro de estrechos margenes térmicos. Si
bien ambos se consideran “vertebrados superiores”,
las aves y los mamiferos evolucionaron de diferentes
antepasados reptiles, por lo que la endotermia apare-
cio de forma independiente al menos dos veces. No
obstante, las pruebas fosiles indican que otros reptiles
extintos pudieron haber sido endotérmicos también.
El registro fosil de los animales del periodo paleonto-
légico de hace 200 a 65 millones de afios es especial-
mente claro, dado que muestra ejemplos indudables
de las transiciones de los reptiles a mamiferos y aves.
Los primeros mamiferos aparecieron hace aproxi-

madamente 200 millones de afios: evolucionaron de pe-

quenos reptiles nocturnos que se encontraban
lejanamente emparentados con los dinosaurios que do-

minarian la Tierra en afnos posteriores. Los fosiles que se

remontan a este periodo revelan la existencia de varias
lineas de reptiles similares a los mamiferos, que se dife-

renciaban respecto de otros reptiles en la morfologia del

craneo y la organizacion de los dientes. Si bien la mayo-
ria de estos linajes han desaparecido, un grupo de repti-
les denominados cinodontes han dado origen a los

verdaderos mamiferos. Los primeros mamiferos mantu-

vieron la caracteristica reptil de poner huevos, como los
monotremos, los equidnas y los ornitorrincos moder-
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Fésil del Archaeopteryx.

nos. Hacia comienzos del periodo Cretaceo (hace 144
millones de afos), los mamiferos se habian diversifica-
do en varias lineas de marsupiales e insectivoros. Cuan-
do los dinosaurios se extinguieron hace unos 65
millones de afios, al final del periodo Cretaceo, se produ-
jo una explosién de diversificacion mamifera. Nueves
especies mamiferas comenzaron a ocupar los nichos
que los dinosaurios dejaron en el entorno. No es posible
determinar con certeza el momento en que surgio faen-
dotermia en la transicion de reptiles similares a mamife-
ros a verdaderos mamiferos, aunque es probable que
los reptiles cinodontes hayan sido endotérmicos. A dife-
rencia de la mayoria de otros reptiles de la época, 105 ¢!
nodontes contaban con un paladar 6seo secundario €1
la parte superior de la boca que les habria permitido “,?S'
pirar mientras masticaban. Esta organizacion anatomica
€S una caracteristica de los animales endotérmicos,
dado que no pueden interrumpir la respiracion a fin e
sostener elevados indices metabélicos. Parece que 105
cinodontes también tenian pelo, lo que los habria ayuda-
doaaislar el cuerpo.

Las aves, el otro grupo de endotérmicos moder”
nos, también evolucionaron de los reptiles, aunau®
mucho més tarde que los mamiferos y de diferente®
antepasados reptiles. En el periodo en que los din®
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Cinodontes,

Saurios comenzaron a disminuir, varias lineas de repti-
les ya habian desarrollado coberturas corporales simi-
lares a |ag plumas. En un grupo, los dinosaurios
terépodos como el Archaeopteryx, las plumas presen-
aban una estructura similar a la de las aves modernas:
Eran asimétricas, una caracteristica util en el vuelo con
Plumas. Por g contrario, los otros reptiles empluma-
U0 de la era, tales como Protarchaeopteryx robustay
C:a”dipteryxzoui, contaban con plumas simétricas. De-
bidoa que este tipo de plumas no pueden emplearse
Paravolar, debieron haber surgido en estos dinosau-
"% para otros fines como el aislamiento. Si bien estas
oras lingas de reptiles emplumados se extinguieron,
*SProbable que hayan sido endotérmicos tambié_n.
oy, ;Chos investigadores creen que la endotermia _
N aparecio en otros linajes de dinosaurios no eém

plumados. Los dinosaurios de mayor tamano eran sim-
plemente demasiado grandes como para expulsar calor
metabdlico y por tanto retenian el calor corpora’l. Secree
que muchos dinosaurios méas pequenos también fueron
endotérmicos. Diversas pruebas sostienen laidea de

que estos animales contaban con un indice metabolico

lo suficientemente elevado para ser endotérmicos. La
estructura Gsea y la postura indican elevados indices de
movimiento, que en los animales modernos exige un
alto indice metabdlico, y son posibles sélo en los anima-
les de sangre caliente. Al igual que los endotérmicos
modernos, muchos dinosaurios presentaban cerebros
relativamente grandes relacionados con el procesa-
miento sensorial superior. Debido a que el tejido cere-
bral posee una gran demanda energética, los cerebros
de mayor tamano pueden ejercer una influencia notable
en el indice metabdlico global del cuerpo. Se han formu-
lado otras teorias con el fin de sustentar los argumentos
de que los dinosaurios fueron endotérmicos. Sin embar-
go, ninguno de ellos resulta totalmente convincente por
las limitaciones en lo referente la utilizacion de propie-
dades animales modernas como guias en la estimacion
de las caracteristicas fisioldgicas de estos animales ex-
tinguidos hace muchos anos. e

-/ * 2 owan L

haeopteryx (asimétrica).
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Integrando sistemas fisiolégicos

| Presentacién

Cabe recordar del Capitulo 2 que la energia térmica
influye en la interaccién quimica, de tal modo que
puede afectar a la estructura macromolecular y las
reacciones quimicas. Por lo tanto, la temperatura
ejerce efectos dominantes en todos los procesos fisio-
logicos y por ello los animales cuentan con estrate-
gias térmicas: una combinacién de respuestas
conductuales, bioquimicas y fisioldgicas que asegu-
ran que la temperatura corporal (T}) se encuentre
dentro de los limites aceptables. La influencia
ambiental mds importante sobre la estrategia tér-
mica (aunque no la tinica) es la temperatura ambien-
tal (T,). Los animales deben sobrevivir las Ty
maximas y minimas de su nicho (extremos térmicos),
asi como los cambios en la T, (cambio térmico).

Los animales habitan la mayoria de los nichos
térmicos del planeta (Figura 14.1). Los ambientes
més cdlidos explotados por los animales son las
regiones cercanas a las fuentes termales, como las
fuentes geotérmicas submarinas, los volcanes y los
géiseres. Los lugares mds frios habitados por los ani-
males son las regiones alpinas y polares. Si bien los
animales que sobreviven en los extremos de calor y
frio nos sorprenden, la capacidad de tolerar los cam-
bios de temperatura resulta igual de desafiante desde
el punto de vista fisiolégico. Las temperaturas del
entorno varian con mayor frecuencia en los ecosiste-
mas terrestres, dado que las temperaturas del aire se

Fuentes termales ¢
(T4 elevado)

Desierto célido
(variacién diaria)
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Figura14.1. Nichos térmicos en la zona templada,
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modifican mas rapidamente y alcanzan mayoreg
extremos que las del agua. -

Muchos ecosistemas presgntan vanacn_ones tér-
micas en relacién con el espacio. Los {efu.g]os subte-
rraneos amortiguan los e_xtremos .termlcos‘: de la
superficie. La T, de las regiones lalpmas varia como
resultado de los gradientes altitudinales que aparecep
a tan sélo unos kilometros. Los grandes cuerpos de
agua, como lagos y océanos, puedep presentar varia-
ciones en la T, segin la profundidad. Las tempe-
raturas de las profundidades del océano (zona
batipeldgica) suelen estar alrededor de los 4 °C, mien-
tras que las del agua intermedia (zona mesopeldgica)
y superficial (zona epipeldgica) son mucho mas c4li-
das y variables. Los grandes lagos templados pueden
presentar una temperatura casi uniforme o contar
con importantes demarcaciones (termoclimas) entre
el agua de la superficie y la del fondo, a veces con una
diferencia de mds de 10 °C en menos de un metro de
profundidad.

Los ecosistemas también pueden presentar
variaciones térmicas de forma temporal. Los ecosis-
temas acudticos y terrestres en los tropicos tienden a
tener una T, relativamente constante, aunque las
zonas polares y templadas experimentan ciclos dia-
rios y estacionarios de frio y calor. Las temperaturas
del aire pueden cambiar con mayor velocidad que las
de las aguas, a veces incluso por més de 20 °C en i

mismo dia. Los animales intermareales pueden

experimentar el calor de un dia de verano durante

Region alping
(frio extremo)

Zona templada
(variacioneg
estacionales)

Zona intermareal

(variaciones rapidas
_ enla Ty)

i

Zona epipelagica
(T4 variable) |

A

Fuentes geotermaLes
submarinas (>100°C)
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Intercambio de calor
y estrategias térmicas

El parametro tlsmlngicn mas importante en la fisiolo-
gia termal de un‘ szmu! es la temperatura corporal
(Ty). La estrategla termica de un animal sirve para
controlar la transterencia de energia entre el animal
y el entorno. Algunos toleran amplios cambios en la
T,y los efectos de estos cambios en muchos procesos
fisiologicos. Otros necesitan emplear una combina-
don de métodos fisiologicos y conductuales a fin de
asegurar que la 7, se mantenga casi constante. Al
igual que otros sistemas fisiologicos, ambas estrate-
gias (la tolerancia y la regulacion) presentan gastos y
ganancias. Los mecanismos fisiologicos que confie-
renuna 7', constante utilizan energia. Cuando se per-
mite que la 7, varie, algunos procesos fisiologicos
importantes tales como el desarrollo se vuelven sen-
sibles a los cambios ambientales. Si bien la T', ejerce
el impacto mas evidente en la biologia térmica ani-
mal. otras vias de intercambio de calor tambicn son
importantes en varios contextos.

El control de los flujos de calor

La T, de un animal es el reflejo de la energia térmica
que se retiene en las moléculas del cuerpo. La ener-
gla térmica puede trasladarse de un il'l}illlill al
entorno o de este tiltimo al primero en funcion de l(_)s
gradientes de temperatura. El mvtubnli:s‘lqu, s dvm\r.
la suma de todas las reacciones bioquimicas que :,.u
producen en el cuerpo, es la fuente prin(jipu'l (il‘,.(jll(‘,\l .
gia calorifera en la ecuacion de equilibrio turm‘u.o ‘(.n
la mayoria de los animales. No obstante, (.)lrzu; -flll'.l‘l‘;
tes y disipadores importantes de f\.nvrgm tf,llil:]llt:;l
también afectan el presupuesto térmico de un ‘dnt im;(‘
(Figum 14.2). La ecuacion de vquilibrm térmico tiene
e cuenta todas las vias por 1as cuales | el
Mica, que se abrevia como H, puede entrar 0 s :
Cuerpo:

4 energia ter-

3
. + A[I pecion
o Imonbnh-;mu + AH conduccion conyecs

Mlmdi:winu L AII:\\.*lpnrm-mn

total ¢

CAPITULO 14 Fisiologfa termal

Sila ccuacion mencionada suma cero (A, = 0),
no s producen modificaciones netas en laenorgia
térmica del animal y la 7, permancce constante. Si el
Mujo de energia térmica que penetra en el animal
excede la pérdida de calor, la 7, aumenta, Cada una
de estas vias de intercambio de cnergia térmica
depende de las propiedades térmicas del entorno, asi
como de las caracteristicas fisicas y fisioldgicas del
animal.

* La conduceién es la transferencia de energia tér-
mica de una region de un objeto o fluido a otra.
Los animales se enfrian cuando la energia térmi-
ca se conduce hacia afuera del cuerpo, mientras
que se calientan al absorber el calor de objetos
conductores.

* La conveccion es la transferencia de energia tér-
mica entre un objeto (el animal en este caso) y un
fluido externo que se mueve. Por ejemplo, el aire
cdlido se parece mds fresco cuando fluye por la
piel que cuando permanece quieto. En la mayoria
de los casos, la conveccion produce una pérdida
de energia térmica en los animales.

e La radiacién es un término general que hace re-
ferencia a la emisién de energia electromagnética
de un objeto. Un animal puede absorber el calor
radiante que emite el entorno, aunque también
puede emitirlo desde su propia superficie, un im-
portante motivo por el que pierde calor. La radia-
cién infrarroja que un objeto emite indica la
temperatura superficial de éste.

e La evaporacién de las moléculas de agua de la
superficie de determinado objeto absorbe la ener-
gia térmica de éste. Asi, el intercambio de calor
mediante la evaporacion resulta siempre en una
pérdida de calor de parte del animal.

El peso relativo e incluso la direccion de transferen-
cia de calor de cada uno de estos pariametros varia
entre los diferentes animales y condiciones. Las pro-
piedades del animal, entre ellas la composicion fisica
y el color, ejercen una poderosa influencia en la
importancia relativa de estos intercambios.

El agua cuenta con una mayor
conductividad que el aire

Resulta dificil cuantificar la conduccién debido a los
numerosos factores que afectan al intercambio de
calor. Comencemos con ¢l estudio de como participa
Ja conduccién en la transferencia de energia térmica
por un determinado material, por cjemplo una del-
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Intercambio de calor
y estrategias térmicas

El pardmetro fisiolégico mds importante en la fisiolo-
gia termal de un animal es la temperatura corporal
(T,). La estrategia térmica de un animal sirve para
controlar la transferencia de energia entre el animal
y el entorno. Algunos toleran amplios cambios en la
T,y los efectos de estos cambios en muchos procesos
fisiologicos. Otros necesitan emplear una combina-
cién de métodos fisiologicos y conductuales a fin de
asegurar que la T, se mantenga casi constante. Al
igual que otros sistemas fisiolégicos, ambas estrate-
gias (la tolerancia y la regulacion) presentan gastos y
ganancias. Los mecanismos fisiologicos que confie-
ren una 7, constante utilizan energia. Cuando se per-
mite que la 7, varie, algunos procesos fisiologicos
importantes tales como el desarrollo se vuelven sen-
sibles a los cambios ambientales. Si bien la T’ ¢jerce
el impacto mds evidente en la biologia térmica ani-
mal, otras vias de intercambio de calor tambi¢n son
importantes en varios contextos.

El control de los flujos de calor

La T, de un animal es el reflejo de la energia térmica
que se retiene en las moléculas del cuerpo. La ener-
gia térmica puede trasladarse de un animal al
entorno o de este dltimo al primero en funcion de los
gradientes de temperatura. El metabolismo, es decir,
la suma de todas las reacciones bioquimicas que se
producen en el cuerpo, es la fuente principal de ener-
gia calorifera en la ecuacién de equilibrio térmico en
la mayoria de los animales. No obstante, otras fuen-
tes y disipadores importantes de energia térmica
también afectan el presupuesto térmico de un zxn{mal
(Figura 14.2). La ecuacién de equilibrio térmicq th}'IO
en cuenta todas las vias por las cuales la energla tér-
Mica, que se abrevia como H, puede entrar o salir del

Cuerpo:
AH'W" = metabolismo * Achnduccién i Achnvnccién
AIqradiacién + A‘hrevaporacir'm
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Si la ocuacion mencionada suma cero (All,,. (),
no se¢ producen modifi aciones netas on la nnm:m’n
térmica dol animal y la 7, permaneco constante. Shel
flujo de energia térmica que penotra oen ol animal
excode la pérdida do calor, la 7, numenti. (Zm!n. lI'lNi
de estas vias de intercambio do energla tormica
dependo de las propiedades (érmicas del entorno, asi
como do las caractoristicas fisicas y fisiologicas del
animal.

o La conduceion es la transferencia de enoergia tér-
mica de una region de un objeto o fluido a otri.
Los animales se enfrian cuando la energia térmi-
ca se conduce hacia afuera del cuerpo, mientras
que se calientan al absorber ¢l calor de objetos
conductores.

e La conveccion es la transferencia de energia tér-
mica entre un objeto (el animal en este caso) y un
fluido externo que se¢ mueve. Por ejemplo, el aire
cdlido se parece mds fresco cuando fluye por la
piel que cuando permancce quicto. En la mayoria
de los casos, la conveccion produce una pérdida
de energia térmica en los animales.

e La radiacion es un término general que hace re-
ferencia a la emision de energia electromagnética
de un objeto. Un animal puede absorber el calor
radiante que emite ¢l entorno, aunque también
puede emitirlo desde su propia superficie, un im-
portante motivo por el que pierde calor. La radia-
cién infrarroja que un objeto emite indica la
temperatura superficial de éste.

e La evaporacion de las moléculas de agua de la
superficie de determinado objeto absorbe la ener-
gia térmica de éste. Asi, el intercambio de calor
mediante la evaporacion resulta siempre en una
pérdida de calor de parte del animal.

El peso relativo e incluso la direccion de transferen-
cia de calor de cada uno de estos parimetros varia
entre los diferentes animales y condiciones. Las pro-
piedades del animal, entre ellas la composicion fisica
y el color, ejercen una poderosa influencia en la
importancia relativa de estos intercambios.

El agua cuenta con una mayor
conductividad que el aire

Resulta dificil cuantificar la conduccion debido a los
numerosos factores que afectan al intercambio de
calor. Comencemos con el estudio de como participa
la conduccion en la transferencia de energia térmica
por un determinado material, por ejemplo una del-
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Fuentes y disipadores de energia térmica.

Figura 14.2.

Latemperatura corporal de un animal se ve influida por el intercambio de ¢
con el entorno. Esta serpiente se calienta por medio do la energia radi
y la energia térmica irradiada por el entorno. El animal intercambia enorgl
ca mediante objetos y fluidos en contacto con la superficie extorna (conduccion),
El movimiento del aire aumenta la eficacia del intercambio de ¢
cién. El animal mismo irradia energia térmica al aire circulante.

alor
ante del sol
atbrmi-

alor por convec-

gada barra de metal que se calienta en uno de los
extremos. El indice de transferencia de calor del
extremo caliente al frio (flujo de calor) se describe
mediante la ley de Fourier y la siguiente ecuacion:

AAT
G

en la que el flujo de calor (Q) depende del gradiento
de temperatura (A7), la distancia por la cual se
extiende el gradiente (L) y la conductividad térmica
(A) medida en vatios por metro por kelvin (W/m por |
K). La conductividad térmica es una propiedad espe-
cifica de un material. Los objetos que se consideran
como disipadores de calor cuentan con una alta con-
ductividad térmica. Por ejemplo, un recipiente de

animaley

intere;

entre el punto mds calionge ce
frio en la faso #lobal,

Ll cileulo dol Majo de ¢

debido a Jas dilorentes formas

entorno y ol animal, 14 ¢
caerpo por un cilindrg (o
2 extiende sobro |
varias dimensiones desdoe |
mal tambidn doge
alargados y de
COmo uno coryy
as diferoncing relativag
‘wmbio do ealor Debi
alor s producen oy |
mal puedo alloryr ¢
aclividadog que

alumdnlo parece J0io porgue o,
pnie e conductividad e, (210
W/ por K) y extrigs cialor de |, UTHTIT
con facilidod, Del mismo mode, o
UL O parecs i fresen i o)
alre ldsiac temperiaturi debide 4
quo o conductividad A\ermica e |y
primern es unas 2 veces iy .
vardda o b des B segrandin (0,55 rep
1 0,024 W/ por K). Dado que o nyin
tiene uninayor cantidad de moléeq.
las por unidad de volumen, o4 4y
probable que se produzea en el un
choque de moléealas que origing una
transforencia de energin,

La ceuacion de Fourier deseribe
de manera sencilla como se desplaza
la energin termica: transferencia de
calor en una sola dimension (de |
fuente al disipador de calor) en un
mismo material uniforme. Fotos mis-
mos pardametros (4, ATy Ly se aphcan
enla biologia térmica, aunqgue Jos
animales constituyen sistemis mucho
mas  complejos,
influencia de la

Considercmos  la
conductancia tér-
mica. ElL calor se traslada de los tefi-
dos internos, a través de otros Lejidog
y fluidos, hasta el entorno externo,
cada uno de los cuales cuenta con s
propia conductividad térmica (Ta-
bla 14.1). Las capas superficiales del
CUErPO poseen aislantes que redocen
la transferencia de calor. 11 aiola-
miento,

coma el pelaje y las plumas,
lambicn

incrementa 1o distancia
reade la piel y el mds

alor resulta mis complejo
peomdétricas del
alor no se desplaza en el
aire unidimensional (Jue se
i piel, sing que se conduce mediante
afuente, La geometria ani-
Mpeia un papel importante. Los
lgados producen tanto calor
lo con 1y misma masa, pero
ala superficie influyen en el
do a que las pordidas de
As superficios oxternas, un ani-
Fintereambio de calor mediante
modifican |y superficie real. Por

y redong
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conductividad térmica de los

1sbls ot materiales.
Conductividad térmica
- al (W/m por K)
jg:\" 0,02
" e 0,10
!‘;ﬂj 0,59
- 1-3
= 2,1
\ :__\n.lo 0,5
\:'»*3 0.2

semplo. los pingiiinos reducen la pérdida de calor de
1s pies al apoyarse sobre los talones, utilizando las
pimas de la cola para mantener el equilibrio. Debido
},que las plumas tienen menor conductividad que los
sies. se pierde menos calor. La Figura 14.2 muestra
ma serpiente que intercambia calor de forma simul-
sinea con varias superficies. Si bien por una parte
pierde calor por conduccion en la superficie superior,
=mbién intercambia calor mediante la superficie
iferior en contacto con las rocas.

Imaginemos que nos encontramos en una piscina de
2zua que tiene 10 °C menos que el cuerpo. Nuestro
cuerpo comienza a perder energia térmica casi de
mediato a medida que calienta el agua casi unos
10°C en la superficie de contacto. Una vez que ésta
= calienta, la energia térmica se conduce lentamente
Iz fase global del agua. Cuando los intercambios de
lor zlcanzan cierto equilibrio, el cuerpo comienzaa
Perder energia térmica a la velocidad que sé requiere
rara recalentar la superficie de contacto, que se
fiﬁi'f"‘ de manera progresiva al disiparse la energia
¥mica hacia la fase global. Se necesita mucha
Qenos energia para recalentar la superficie de con-

0 bajo estas condiciones estables queé la que se

“yuiri6 para calentarla en primer lugar. Ahora con-

E:_d(-v % B .
r,.;;,‘em(’s c6mo cambian los gradientes cuafldol el
"0 bafia el cuerpo. Este pierde energfa térmica
“pidzmente al calentar una superficie de contacto

Mic , > :
,;  S¢ reemplaza por otra mas fria de inmediato. El

0T i i .z
,:._.,; que se pierde por un fluido en movimiento, sea
,;,,'! 4II't 0 agua, constituye una pérdida de calor con-

“liva. La velocidad de dicha pérdida depende del

(ST

2
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&
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cie y el fluido, la

radiente térmico entre 1a superfi
e rficiey la conduc-

tasa de flujo del fluido sobre la supe
tividad.

La energia radiante calienta algunos

animales

En los sistemas biologicos, el intercambi? de calor
radiante se produce a través de la radiacion electro-
magnética en el rango infrarrojo de ondas de largo
alcance. Asi, si una luz roja (de largo alcance) y una

azul (de corto alcance) de igual intensidad bﬁllaran
sobre la piel, la roja calentaria la superficie con
mayor eficacia.

En el mundo natural, la fuente mas importante
de calor radiante es el sol. Los fotones del sol estimu-
lan las moléculas en la atmosfera, el suelo y el agua,
calentandolos por medio del calor radiante. De este
modo, cuando los animales se calientan por conduc-
cién mediante el aire, el agua 0 el suelo, la fuente pri-
mordial de calor es la energia radiante. Sin embargo,
los animales también pueden calentarse de forma
directa mediante la radiacion solar, que muchas
especies acentuan a través de lo que se conoce como
tomar el sol. La coloracion palida del cuerpo refleja
fotones en el rango visible y la coloracion oscura
absorbe los fotones dentro de este rango de longitud
de ondas. Los animales que toman sol para calen-
tarse suelen contar con altos niveles de pigmentos
negros 0 marrones que ayudan a absorber la energia
térmica. Como resultado de la diversidad en color, los
animales de una misma zona pueden tener tempera-
turas notablemente diferentes (Figura 14.3).

En los sistemas terrestres, el suelo se calienta
durante el dia y luego se convierte en una importante
fuente de energia térmica por medio de la conduc-
cién y el calor radiante cuando se pone el sol. Los
animales también pierden energia térmica cuando
e.miten ’calt_)r radiante. Asi, éste puede ser una ganan-
cia 0 perd1da. to?z}l en los animales. La relacion que
explica la radiacion de un animal caliente se describe
con la ecuacion de Stefan-Boltzmann:

P = Aea(T,* - T,%)

en la que P es la potencia de radiacién, A es la
superficie, e es la capacidad del objeto de emitir
radiacion, o es la constante de Stefan y T es la tem-
peratura del cuerpo (T}) o del entorno (T,) en kelvin
LOS animaltles pbueden variar la pérdit;a de calm.*
radiante al cambiar la natu i

e saperficic (4). raleza de la superficie (e)
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Heterogeneidad de T en la zona

Figura 14.3.
intermareal.
La fotografia infrarroja puede emplearse para comparar la
temperatura corporal { T,) de los animales. En esta imagen,
los mejillones muestran una temperatura mas elevada que la
estrella de mar debido a que cuentan con una mejor capaci-
dad para absorber la energia radiante. La estrella de mar, con
una superficie mayor, también se ve afectada por el enfria-
miento por evaporacion. (Foto suministrada por Dr. Brian Hel-
muth, University of South Carolina).

La evaporacion induce a la pérdida de calor

El enfriamiento por evaporacién surge cuando los
fluidos extraen energia térmica de la superficie cor-
poral a medida que las moléculas de agua realizan la
transicion de liquido a vapor. La magnitud de la pér-
dida de calor depende del volumen de agua y el calor
de vaporizacion. Se necesita mds energia para eva-
porar el agua del sudor que el agua pura dado que los
solutos aumentan el calor de vaporizacion del agua.
La eficiencia del enfriamiento por evaporacion tam-
bién depende de la presion parcial del vapor de agua
en el aire. Si éste presenta una humedad elevada, el
agua se evapora con menor facilidad.

La transpiracion es solo una de las maneras en
que los animales utilizan el enfriamiento por evapo-
racion. Cuando un hipopdtamo se revuelca en el
barro de una ribera hiimeda, el barro frio extrae el
calor del cuerpo (conduccién). Lsta es una eficaz
estrategia de enfriamiento incluso si el barro esta
caliente: se absorbe la energia térmica a medida que
se seca el barro. Otros animales cubren la superficie
corporal con agua, como los elefantes que se rocian
la espalda con agua o las aves que se dan un chapu-
zon en una charca de agua. Las plumas humedas
también presentan una menor capacidad aislante,
por lo que permiten que se pierda una mayor canti-
dad de calor metabdlico. Las aves que habitan entor-

nos cilidos pueden humedecer el vientre antes de
retornar al nido, haciendo que los huevos se henefi-
cien del enfriamiento por evaporacion. Los canguros,
que no sudan, se lamen las superficies de la piel que
estdn altamente vascularizadas y el enfriamiento se
produce a medida que se evapora la saliva. E

No todos los enfriamientos por evaporacion
resultan beneficiosos: cuando los animales semia-
cudticos abandonan el agua, suelen contar con
superficies corporales himedas, por lo que la tempe-
ratura del cuerpo disminuye debido al enfriamiento
por evaporacion.

La proporcion de la superficie con respecto
al volumen afecta al flujo de calor

La proporcién de la superficie con respecto al volumen
(véase la Figura 14.4) afecta a todos los aspectos de la
ecuacion de intercambio de calor: la conduccion, con-
veccion, radiacion y evaporacion. La diferencia en la
proporcién es critica en varios contextos. Un animal
determinado puede alterar la superficie expuesta a fin
de modificar el flujo de calor. Los perros se estiran
cuando tienen calor para maximizar la pérdida de
calor hacia el suelo, mientras que se enrollan cuando
sienten frio, para minimizar la pérdida de calor en el
aire. La proporcion entre la superficie y el volumen
también entra en juego cuando se comparan los ani-
males de diferente tamano o masa corporal.

La importancia del tamano corporal o, mds pre-
cisamente, la proporcion de la superficie con res-
pecto al volumen, se observa claramente en muchas
comparaciones. El lobo drtico es casi 1/10 de la masa
de un oso pardo, aunque cuenta con el doble de pro-
porcion entre superficie y volumen. Si bien habitan
nichos similares, el lobo drtico se enfrenta a gastos
termorreguladores mayores debido a su tamano. Del

Figura14.4. Ratas topo desnudas.
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qismo modo, cuando un animal crece
oral se incrementa: con mayor v,
aperficie. Por 1o general, los animg| g grandes pier-
Jon calor mas lnntmnun.tn ¥ retienen mejor ¢] cal,()r
que los pequenos. Los efectos do) ¢

AMAano corpor;

.’ ~ - i ll

i forma también se manifiestan en la ovoluciz’m ;my

: ) ’ C =

mal. La regla de Bergmann afirma que los animales
& dles

que habitan nnt()rr’ms l:rl"()s tienden a ser m
s de entornos mas calidos. La regla de
que los animales que habitan ¢
den a presentar extremidades
climas cdlidos. Asi, los mamiferos ¢ aves que habitan
las regiones polares o las grandes alturasg tienden a
ser mds grandes y presentar patas mas cortas que los
de la misma especie que habitan en regiones mds
templadas. Estas reglas de ecogeografia se aplican a
la mayoria de los mamiferos y aves estudiados a la
fecha, aunque resultan poco relevantes para los ani-
males que permiten que se modifique la y

Un animal regula el intercambio de calor a] alte-
rar la postura del cuerpo a fin de minimizar o maxi-
mizar la superficie expuesta. La serpiente pitén se
enrolla para formar una bola a fin de conservar el
calor metabolico durante la digestion. Cuando lo
hace, debido a que presenta una forma casi cilin-
drica, la superficie expuesta al exterior disminuye en
alrededor de un 85%, reduciendo notablemente la
pérdida de calor.

Los animales también reducen la superficie al
acercarse a otros animales. Las ratas topo desnudas
(Figura 14.4) habitan en madrigueras a temperatu-
ras relativamente constantes y no son capaces de
controlar la temperatura corporal mediante el meta-
holismo, por lo que, si se las coloca en grupos, se acu-
fTucan unas con otras cuando las temperaturas caen
por debajo de los 22 °C. Esto les permite mantener
una T, relativamente constante a unos 22 °C, aunque
una rata topo desnuda por si misma no es capaz de
defender 1a T, en una baja T,: cuando no se puede
dgrupar, la T, se aproxima a la T, dlsm'muy('and.o
hasta los 12 °C. Desde la perspectiva del amm@ indi-
Vidual, el hecho de agruparse reduce el calor al incre-
Mentar Ja 7, reemplazando el aire frio por un vecino
dlido mie?ltras desde el punto de vista de la

- que desde el p .
®lonia, la agrupacién funciona como una estrategia
termOrreguladora al disminuir la proporcién de la
Superficie respecto del volumen.

»la masa cop-
locidad que la

ayores que
Allen indicy
limas mgg frios tien-
mas cortas que los de

El aislamiento reduce el intercambio termico

e i i ir la
“. dislamiento interno y externo permite reduci ¥
“dida de calor, Los mamiferos marinos cuen
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con una gruesa capa de tejido adiposo bajo la piel en
forma de grasa, que interrumpe el flujo de la energia
térmica del centro a la superficie externa del animal.
Por lo general, los animales emplean el aislamiento
externo para reducir la pérdida de calor. El pelaje y
las plumas limitan el movimiento molecular entre la
superficie del animal y la fase global del entorno. El
calor se pierde en proporcién al gradiente térmico
(A7) en la superficie del animal. Este calienta las
moléculas de aire o agua en la capa de aislamiento y
luego las retiene en ella. El gradiente de temperatura
global de la piel a la fase global es el mismo, aunque
la distancia es mayor y el animal pierde calor por
conduccion. El pelaje también impide que los fluidos
recorran la superficie de la piel, por lo que hay una
menor pérdida de calor convectiva.

La eficacia del aislamiento depende del grosor.
Cuando se enfrentan a temperaturas frias, las aves (o
mamiferos) pueden cambiar la disposicién de la plu-
mas (o el pelaje) con el fin de modificar el volumen de
aire retenido en el pelaje. Del mismo modo, los ani-
males que habitan entornos mas frios cuentan con
pelajes mds gruesos con mayor capacidad aislante
(Figura 14.5). Algunas especies alteran el grosor del
aislamiento externo de forma estacional. Los pelajes
gruesos constituyen una carga termorreguladora
durante las estaciones cdlidas, por lo que resulta
beneficioso abandonarlos en la primavera. Debido a
que el grueso del pelo se compone de células muertas,
el costo de volver a formar el pelaje cuando las tempe-

Zorro artico Lobo
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«©
P Reno
% Oso pardo
2 g
2 Conejo
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% Perro
% Marta [ \_- Oso polar
Q
©
©
3
B © Ardilla
Q
8 Comadreja
OMusarafia
® Mamiferos africanos

Grosor del pelaje

Figura14.5. Aislamiento.

Existe una relacién directa entre el grosor del pelaje y la capa-

cidad de actuar como aislante. (Fuente: modificado de Wil-
mer et al., 2002).
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raturas disminuyen es menor en comparacién con los
costos metabdlicos a los que se enfrentaria el animal
st intentara enfriarse mediante mecanismos fisiologi-
cos. Los mamiferos modifican la naturaleza del pelaje
de forma estacional produciendo una mayor densidad
de pelo. Algunas aves, como la perdiz blanca, produ-
cen plumas especializadas con un cafién adicional a
fin de incrementar la densidad del plumaje.

Estrategias térmicas

Los invertebrados son los animales mds termotole-
rantes de cada nicho térmico. Los desiertos mds cdli-
dos se encuentran poblados por millares de insectos,
aunque s6lo unos pocos vertebrados. Los invertebra-
dos también soportan las temperaturas mds frias,
por lo general al entrar en un estado inactivo. Una
vez que se estabiliza en este estado de “animacion
suspendida”, logran sobrevivir a temperaturas mu-
cho mds bajas que incluso los entornos naturales
mads frios. Por el contrario, sélo unos pocos vertebra-
dos, como la rana forestal, cuentan con la capacidad
de sobrevivir con temperaturas corporales bajo cero,
congelados en refugios subterrdneos.

Las expresiones comunes sangre fria y sangre
caliente no logran reflejar la complejidad de las
estrategias térmicas, que se describen mds adecua-
damente mediante dos grupos de términos diferen-
tes: poiquilotermia frente homeotermia, o ectotermia
frente a endotermia.

Los poiquilotermos y homeotermos
difieren en la estabilidad de la T,

Los términos poiquilotermia y homeotermia distin-
guen a los animales en base a la estabilidad de la T,.
Los poiquilotermos son los animales con una T,
variable, es decir, una que varia en respuesta a las
condiciones ambientales. Por el contrario, los he-
meotermos son los animales que mantienen una T,
relativamente estable. La mayoria de los homeoter-
mos logran mantener una T}, constante por medio de
procesos fisioldgicos que regulan las tasas de produc-
cién y pérdida de calor.

La diferencia entre los poiquilotermos y los
homeotermos depende de las propiedades del animal
y la naturaleza del entorno. Un animal puede mante-
ner una 7, constante si habita un entorno con una 7,
constante. Por ejemplo, los peces polares habitan
aguas que se mantienen frias y por definicion son
homeotermos. No obstante, sus parientes mds cerca-

R

nos viven en océanos con temperaturas que variap
de forma estacional y, por lo tanto, son poiquiloter-
mos. Del mismo modo, es probable que una carpa
dorada en un acuario cubierto nunca experimente
modificaciones en la Ty, salvo s1se la trasladara a up
estanque. Por lo tanto, la carpa do.rada puede consi-
derarse un homeotermo O poiquilotermo segin ]
situacién concreta. Debido a que estos términos
dependen en su mayor parte de la paturaleza del
entorno mas que de la fisiologia del animal, no resul-
tan ttiles para describir las estrategias térmicas.

Los ectodermos y endotermos difieren en
la fuente de energia térmica corporal

Los términos ectodermo y endotermo distinguen a los
animales por los mecanismos fisiologicos que deter-
minan la 7, El entorno determina la 7, de un ecto-
dermo. Si el ectodermo presenta una 7, variable,
puede denominarse también poiquilotermo. Los
endotermos son los animales que generan calor
interno a fin de mantener una 7, elevada. Si bien
éstos regulan la 7, en un rango estrecho, no necesi-
tan que sea constante.

Tanto éste como el enfoque anterior para clasifi-
car las estrategias térmicas pueden aplicarse en casi
la totalidad de los animales. La mayoria de las avesy
mamiferos pueden clasificarse como homeotermos,
debido a que la 7, es estable, y como endotermos,
dado que el calor metabélico aumenta la T,. No obs-
tante, muchos animales se describen mejor con una
combinacion de términos (Figura 14.6). Por ejemplo,
los peces polares son ectodermos homeotérmicos: la
T, es constante pero se determina por la T, Los
monotremos, al igual que otros mamiferos, son endo-
termos, aunque mantienen una T, mds reducida que
presenta mayores variaciones. La utilizacion ade-
cuada de estos términos requiere una comprension
de la capacidad fisiolégica del animal, as{ como la
consideracién de las propiedades térmicas del
entorno correspondiente.,

Los heterotermos presentan una
endotermia temporal o regional

¢En qué medida debe mantenerse constante la Ty
para que el animal se considere homeotermo? En
rf.aalidad, la mayoria de los animales se enfrentan a
clerta variacién en la temperatura, tanto de forma
espacial como temporal. Muchos animales endotér-
micos priorizan el mantenimiento de determinadas
regiones anatomicas entre estrechos rangos térmi-
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ciones notables ¥ prolongadas en la
T, Cuando se exponen a las frias
temperaturas de lanoche, 1a T, puede
disminuir varios grados (Figu-
ra 14.7). Los mamiferos hibernantes,
como las ardillas terrestres y los mur-
ciélagos, permiten que la T, se
reduzea durante los meses inverna-
les. Si bien dejan gue sus cuerpos se
enfrien, también se los considera
endotermos porque producen y retie-
nen el calor metabdlico para mante-
ner la T, por encima de la 7. No
obstante, se describe a estos anima-
les endotérmicos més precisamente
como heterotermos temporales,

para reflejar la variabilidad de la Ty
FORSITE= en el tiempo. Algunos animales ec-

totérmicos también entran en la

descripcién de los heterotermos tem-

porales. Muchas serpientes, como la

pitdn, se enroscan para formar una

146. Estrategias térmicas.

puedencis

PSS

E;;ra

-— T
-3

como homeotenmos o poiquiloter-

SrmMos 0 endo

=4 8 8

gurz ilustra las diversas espe-

Sies soyas oo S M L bola después de haber ingerido a la
or siempio, los monctremos son menos homeotérmicos y mencs endotémicos PTesa, lo que ayuda a retener el calor
2= OroS Mamiferos.

metabdlico producido por la diges-
tion. La heterotermia temporal es una
estrategia que presenta diferentes

en mantener el sistema beneficios para endotermos v ectotermos. Permite
reanoes inernos en empera- yue un endotermo conserve la energia en las frias
es. mienras que permi- temperaturas al reducir los gastos de termorregula-
e la periferia varien. La cién. Suministra a los ectotermos con un periodo de
rofundas regiones internas se melabolismo acelerado para agilizar la digestion,

ura central. Los seres asimilacién de nutrientes v biosintesis.
bumanos, por ejemplo. mantenen una temperatura Lz mayvoria de los ectotermos pierden rapida-
cenrel cz2si constante. No obstante, ciertas regiones mente el calor metabélico en el entorno v, por lo
del cuerpo humano pueden experimentar tempera- 1anio, no son capaces de aumentar la 7, muy por
tras mucho maés bajas que la T, cenwal En los ncima de la T,. Sin embargo, los heterotermos
difican la corriente regionales pueden retener el calor en ciertas regio-
que se enfrien las manos nes del cuerpo. Los peces de pico, tales como las agu-
¥ los pies para conservar el calor interno. Los jas vy los peces espada, son ectotermos, aungue
machos cambian la posicién del escroto para evitar también cuentan con la capacidad de calentar deter-

e el 1efido espermatogénico se caliente en exceso. minadas regiones del cuerpo. Los organos calentado-

Sin embargo. 1z 7, cenwral en los humanos también res producen suficiente calor en las proximidades del
toeds modificarse debido a determinadas circuns- ojo ¥ los nervios épticos para aumentar la claridad
S .

i

das. La T, puede variar en las hembras durante el

visual cuando se sumergen a grandes profundidades
% de reproduccién. Asimismo. puede elevarse

en las frias aguas (réase el Capitulo 6). Los peces
peldgicos grandes poseen intercambiadores de calor
c_o’nu-acorﬁeme para conservar el calor de la diges-
16n en el centro del cuerpo (réase el Capitulo 12)
Los atunes v tiburones peregrinos son capaces dé
re_tener el calor miogénico en el miisculo. E] calenta-
miento del misculo rojo aumenta la capacidad meta-

mporales menores. por lo que los humanos se

e
L4

osideran homeotermos endotérmicos.
A diferencia de los humanos. muchos otros
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Figura 14.2.  Entriamionto de corto plazo en las avos.

Muchas aves templadas permiten Que la temperatura corpo-
ral dizminuya cuando caen las temperaturas durante la no
che. Dsta estrategia de heterotermia temporal ahorra

anegia metabolica, (Fuente: modificado de Reinertsen y
Haftorn, 19836),

balica ¥ puede mejorar ol rendimionto contrietil al
nadar (rease ol Caprtulo 13), Los gradientes térmicos
se producen en los cuerpos de muchos animalos,
aunque estos heterotermos  regionales  prosontan
mecanismos fistologicos espectficos para producir y
conservar el calor de forma regional,

Stbien la mayoria de los insectos son ectotermos,
algunas especies son heterotermos rogionaloes, otras
heterotermos tempaorales v algunas especios puodon
serambos, en funcion del periodo del ano. Los insoec-
tos voladores mas grandes, como los abojorros, las
polillas grandes v las cigarras, cuentan con un indico
metabalico muy elevado en los museulos de vuelo, La
temperatura toracica en un insecto volador grandoe
puede incrementarse mas de 10 °C, incluso cuando
otras regiones del cuerpo mantienen una tempoera-
tura aproximada a la 7', Curiosamente, estos anima-
les tambicn son capaces de modular la produceion de
calor. Con anterioridad al vuelo inician vias termogé-
nicas que calientan el torax, Cuando comionzan a
volar, pueden modificar el intorcambio do calor para
mantener una temperatura toracica casi constantoe
durante el vuelo, incluso cuando la T\ varia (Figu-
ra 14.8). Los insectos sociales utilizan Ia agrupacion
para controlar la temperatura de la colonia. Las abo-
jas sobreviven a los frios inviernos al formar prupos
estrechamente unidos. Una abejaindividual on la
colonia esta complotamente caliente o fria depon-
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Figurn 14.8. Insectos heterotérmicos.

Cuando vuelan, muchos insectos grandoes son capacos do
consorvar ol calor metabdlico quo surgo cuando so activan
los musculos do vuoelo, Esto calionta ol torax miontras ol resto
del cuorpo permanoce corea do la tomporatura ambiental, un

ejomplo do la hotorotormia rogional. (Fuente: basado on Ha
rrison et al, 1996).

diendo do su posicion on ol grupo, que actia como el
cuorpo de un animal heterotérmico regional, El calor
dol cuerpo “contral” do la colonin se genoera por
modio do las abejas que se ubican corea del contro
del grupo, miontras que las abejas del exterior del
grupo (las abojas de manto) actian como aislantes.

Latemperatura influye en los indices
metabolicos de los endotermos
y ecltotermos

Las estrategias fisiologicas para hacer frente a las
distintas tomperaturas difieron ontro octotermos y
ondotermos. in ol easo de log primeros, la modifica-
clonon ' altora la 7, y cambia do forma direeta la
volocidad de varios procesos biologicos. Por ¢l con-
trario, los endotermos responden a las alteraciones
on a7 alinducir una respuesta reguladora a modo
do componsacion, A pesar do las dilerencias, tanto
endotermos como ectotormos se enfrontan a gastos y
consecuoncias lisiologicas cuando so producen modi-
feaciones en las condiciones ambicentales,

Los ofectos do la tomperatura pucden definirse
on términos dol impacto que ocasionan en las funcio-
nos animales. Por lo goneral los animales pasan i
mayor parto do la vida ontro un rango do tempoeratus
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s qUE son optimas para los procesos l]sinlégi(:us. l.a
Jona termoneutra de un endoteryy homeotérmico
en reposo ¢s el rango de temperaturyg ambicntales
on las que el m'dl(:e metabolico es minimo, :;;,,,siff‘;-
rado el metabolismo basal o BMR (Figyry 14.9). Si las
jemperaturas se (ill.lwm aun punto denominade 1,
emperatura critica superior (Ucy), indice
metabdlico aumenta a medida que ¢l animy) induce
una respuesta fisiologica a fin de evitar of calenta-
miento excesivo. Si la temperatura cae por dehajo de
Ja temperatura critica inferior (LCT), el ;,u,f,;ll,,,.
lismo se eleva para incrementar |a produccion de
calor. En muchos animales la 7', puede caleularse 5
partir de la extrapolacion de la linea que describe of
indice metaholico a temperaturas inferiores a la 107
cuando se enfrentan con un desafio hipotérmico, los
animales reducen la 7, a fin de mantener la homeos-
tasis en el indice metabdlico. Por lo general estas res-
puestas compensatorias en 7', elevadas o reducidas
permiten que el animal mantenga una T, constante,
aunque con posterioridad a determinado punto el
animal ya no es capaz de sostenerla,
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Figura14.9, Zonas de efectos térmicos de un

Omeotermo en reposo.
Los endotermos homeotérmicos mantienen una temperatura
“orporal casi constante en un amplio rango de temperalturas
ambientales (linea roja). Cuando las temperaturas ambienta-
€scaen por debajo de la temperatura critica infermr (LCT), el
nimal depe aumentar el indice metabdlico (MR) a fin de qe-
"erar calor y asi mantener la T,constante. Al extenderla l'mea
Sue explica el indice metabolico por debajo de la LCT al €je X,
S¢ obtiene |3 temperatura corporal (T,) como interseccion.
o debajo de determinado punto, el animal ya no s capaz de
i tener una temperatura central constante y 5¢ produce la
e;pc?term}a' Cuando la temperatura ambientai aurrenit;g:)r
E!n\:ma de latemperatura critica superior (UCT). € anerau‘Iras
8 n 2 &l metabolismo para expulsar calor. Si Ias(;err:;)tempe,
fatufun mas altas, el animal ya no pue'de defender

4Corporal y comienza a sufrir la hipertermia.
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Kl concepto de una zona termoneutri no s¢ aplica
en el caso de los animales que modifican la 7, aunque
incluso los ectotermos presentan rangos de valores ',“’
Ty 1) en los que el crecimiento y la reproduceion
son Optimos. i bajas temperaturas, todos los proce-
s0s de desarrollo se vaelven miés lentos debido ala
reducida velocidad de reacciones metabolicas (Figura
14.10). Las altas temperaturas daban moléeolas, cilu-
las y tejidos, o que pone en peligro la salud del animal.
lstos buscan de forma activa la temperatura prefe-
rida, una 7', que se encuentra dentro del rango para el
funcionamicento dptimo.

Los animales difieren en la capacidad de sopor-
tar modificaciones en la temperatura ambiental. Los
animales euritérmicos poseen una zona termoneu-
tra amplia y son capaces de tolerar un amplio rango
de temperaturas, La carpa comun, por cjemplo, en el
verano logra sobrevivir a temperaturas de agua de
hasta 40 °C, mientras que en el invierno soporta tem-
peraturas de aproximadamente () °C. Los animales
estenotérmicos, por otro lado, se limitan a un estre-
cho rango de temperaturas ambientales. Algunos
solo toleran temperaturas frias. Los peces antdrticos
se crian a —1,96 °C, aunque mueren de estrés tér-
mico a temperaturas levernente superiores a 0 °C,
Otros estenotermos solo toleran las altas temperatu-
ras. Cabe notar que es el rango de 7, y no de T, el que
se emplea para clasificar a los animales en euritérmi-
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Latemperatura altera la velocidad de muchos procesos fisio-
I6gicos en los animales ectotérmicos, Por debajo de determi-
nadatemperatura limite, el desarrollo noeslo

suficientemente rdpido para que crezca elanimal, La tasa de
crecimiento se eleva de forma exponencial con |
ra hasta cierto punto, tras el cy
son perjudiciales,

' atemperatu-
al otros Incrementos térmicos
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Integrando sistemas fisiolégicos

Cos o estenotérmicos. Los homeotermos endotérmi-
cos mantienen temperaturas corporales entre rangos
estrechos, aunque pueden ser euritermos o esteno-
termos dependiendo de la capacidad de soportar
diferentes niveles de T,

Es posible observar las diferencias en la termoto-
lerancia al comparar poblaciones o especies que han
evolucionado en distintas latitudes o alturas. La
capacidad de determinado animal para tolerar una
T, mas reducida que la de su competidor le permite
expandirse en un nicho ambiental mds frio. Muchos
animales estrechamente emparentados presentan
claras diferencias con respecto a las preferencias tér-
micas que influyen en la distribucién geogrifica de
los mismos. Los patrones latitudinales son frecuentes
en las especies de peces tanto de agua salada como
de agua dulce. Especies estrechamente emparenta-
das de barracudas, por ejemplo, habitan en latitudes
especificas en la costa del Pacifico con promedios de
T, caracteristicos. De norte a sur, una especie reem-
plaza a la otra de forma gradual a medida que la tem-
peratura media del agua varia tan sélo entre 3y 8 °C.
Asimismo, se observan patrones latitudinales en los
animales terrestres. Muchas especies de aves habi-
tan en poblaciones de grandes y bajas alturas, cada
una con especializaciones fisiolégicas y diferencias
morfoldgicas propias. El ambiente térmico que se
produce de la combinacion entre la latitud y la altura
también determina el rango de muchos anfibios. Las
ranas trepadoras andinas (Hyla andina) pueden
encontrarse en zonas de baja altura lejos del ecua-
dor, aunque en las zonas mds cercanas al ecuador
logran sobrevivir a mayores alturas.

La base genética de las diferencias en termotole-
rancia no siempre es clara. Con frecuencia es posible
determinar los motivos por los cuales los niveles o las
propiedades de determinada proteina varian en dos
animales en relacion con la temperatura. No obs-
tante, la base que subyace a las complejas diferencias
en la fisiologia termal es mds complicada. Por ejem-
plo, dos especies de hamster siberiano, Phodopus
campbelli y P. Sungorus, difieren en la biologia tér-
mica desde el punto de vista de la morfologia, el ais-
lamiento, la conducta y la fisiologia. Si bien son
especies estrechamente emparentadas, el udltimo
antepasado que tuvieron en comun fue hace mds de
dos millones de anos. Una caracteristica compleja
como la densidad del pelaje depende de diversos
genes, muchos tipos de células y redes de regulado-
res génicos. Ademads, si bien ambas especies pueden
presentar muchas diferencias genéticas, solo algunas
influirian en la biologia térmica.

Respuesta ante una
temperatura corporal
cambiante

Si bien muchos ectotermos y poiquilotermos habitan
en ambientes térmicamente estables, como en lyg
profundidades marinas, madrigueras subterrineas,
selvas tropicales o el intestino de un homeotermo,
otros deben enfrentarse a cambios frecuentes y nota-
bles en la 7). Debido a los efectos de la temperatura
en las funciones macromoleculares y el metabolismo,
los ectotermos y poiquilotermos deben tolerar o com-
pensar los efectos complejos, y muchas veces perju-
diciales, de las temperaturas cambiantes.

Estructura macromolecular
y metabolismo

De las cuatro clases de macromoléculas, solo las pro-
teinas y los lipidos se ven significativamente afectados
por las temperaturas que superan el rango habitual.
Las uniones débiles (fuerzas de van der Waals, enlaces
de hidréogeno e interacciones hidrofGbicas) dominan
las interacciones en el interior de dichas macromole
culas y entre si. Cada tipo de union presenta una
respuesta caracteristica frente a la temperatura
Mientras que a altas temperaturas los enlaces de
hidrégeno y las fuerzas de van der Waals se rompen,
las interacciones hidrofobicas se estabilizan. Asi, los
efectos de la temperatura en las estructuras macro-
moleculares dependen de la importancia relativa de
cada tipo de enlace. Los efectos de la temperatura cn
determinado proceso bioldgico pueden  evaluarse
mediante una representacion de Arrhenius (véase la
Caja 14.1. Los investigadores pueden utilizar este
enfoque para estudiar como la temperatura influye en
la estructura y funcién de las macromoléculas, reac-
ciones enzimdticas y procesos complejos como el
indice metabdlico. )

Los animales remodelan las membranas

para mantener una fluidez casi constante

En el Capitulo 3 analizamos la estructura de las
membranas celulares y la importancia de la Auidez
de la membrana. Las fuerzas de van der Waals man-
tienen unidos los lipidos de 1a membrana. Si bien las
interacciones entre log fosfolipidos son fuertes, I
membrana debe contar con la fluidez necesaria como
para permitir quo las proteinas roten y se difundan
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de forma lateral en la misma. Las bajas temperaturas
pacen que 10S lipidos de la membrana se solidifiquen,
lo qué perjudica el movimiento proteico. Por el con-
rario, las elevadas temperaturas licuan la mem-
prana, afectando a la integridad y reduciendo la
eficacia como barrera de permeabilidad. Las células
regulan el balance entre el estado gel sélido y el sol
Jiquido.

La temperatura afecta a las membranas a través
de la funcion proteica y la fluidez fosfolipidica. Es
posible evaluar los efectos en la funcién proteica de
las membranas por medio de andlisis cinéticos. Por
ejemplo, la Na*/K* ATPasa interactia con los lipidos
de lamembrana durante el proceso de transporte. La
actividad del transportador puede medirse en una
serie de diferentes temperaturas y luego represen-
tarse en relacion con la temperatura. Los cambios en
la fluidez de la membrana habitualmente producen
un punto de interrupcién en la representacion de
Arrhenius de la funcion proteica de la membrana,
como se visualiza en la Caja 14.1.

La fluidez de la membrana se mide en membra-
nas biolégicas por medio de un material de contraste
(difenil hexatrieno) que produce una modificacion
en las propiedades Gpticas en relacion con la liber-
tad de transportarse por la membrana (Figu-
ra 14.11). Cuando se comparan las membranas de
diferentes especies, cada una presenta una disminu-
cién en la fluidez (medida como modificaciones en
las propiedades épticas) cuando se enfria la mem-
brana. Teniendo en cuenta las diferencias entre los
nichos térmicos, este andlisis indica que los anima-
les producen membranas que cuentan con la misma
fluidez a temperatura ambiente. Esta observacion es
aniloga a la conservacion de K, que se detecta en las
enzimas de animales que habitan diferentes nichos
(véase el Capitulo 2). Se observa ¢l mismo patron
cuando un animal se aclimata a diferentes tempera-
turas. Los animales ectotérmicos reducen los efectos
nocivos de la temperatura al modificar la composi-
¢ion de las membranas. En este proceso, denomi-
nado adaptacién homeoviscosa, las células
remodelan las membranas a fin de conservar la flui-
dez. Tres mecanismos apuntan a los fosfolipidos
'Figura 14.12), mientras que un cuarto mecanismo
modifica el contenido de colesterol.

L. Longitud de las cadenas de dcido graso. Los fos-
folipidos con cadenas cortas de dcidos grasos no
pueden formar tantas interacciones con écidos
grasos adyacentes y, por lo tanto, son altamente
méviles. La eficacia de haber acortado las cade-
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Figura14.11. Fluidezdela membrana.

Las membranas se tratan con un colorante (difenil hexatrie-
no) con propiedades opticas que se modifican en relacién con
la fluidez de la membrana. La anisotropia constituye una pro-
piedad optica que refleja la capacidad de un colorante para al-
terar la conducta de la luz polarizada plana. La anisotropia
guarda una relacion inversacon la fluidez: a temperaturas
mas calidas, la disminucién en la anisotropia refleja un au-
mento de la fluidez. Los animales que habitan diferentes en-
tornos producen membranas que poseen una fluidez similar
en el rango de temperaturas normal (se indica mediante la
parte mas gruesa de las lineas).
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Integrando sistemas fisiolégicos

Para muchos procesos fisioloégicos, un

aumento de temperatura de 10 °C habitual-
mente duplica o triplica la velocidad del proceso. Podemos
describir estos efectos de la temperatura en la velocidad de
la reaccion de forma matemaética mediante el valor Q,,. El
valor Q,, es en esencia la proporcion entre las velocidades
de reaccion a dos temperaturas ajustadas a una diferencia
de 10 °C entre si. Se calcula de la siguiente manera:

K, 10
Qp=—"X-—"——-
YUK T (=T
donde las velocidades de una reaccion (K) se comparan en
dos temperaturas (1 y 2). Asi, si se observa una velocidad
de 10 unidades/min (K) a 20 °C (T,), y una velocidad de 20
unidades/min (K,) a 30 °C (T,), entonces

_ 20 » 10

10 (10)
El valor Q,, para un proceso es la mejor manera de expresar
la influencia de la temperatura en las velocidades de reac-
cioén, aungque el mejor enfoque para estudiar el mecanismo
de accion es mediante la representacion de Arrhenius. A
finales de 1800, el quimico Svante Arrhenius propuso un
enfoque matemaético para analizar el impacto de la tempera-
tura en los procesos macromoleculares. Hoy en dia utiliza-
mos este enfoque para estudiar procesos como las
reacciones enzimaticas, la difusién de moléculas y las tran-
siciones de fase de la membrana lipidica. La sensibilidad de
determinada reaccidn con respecto a la temperatura refleja
la energia de activacion (E,) del proceso. La ecuacién de
Arrhenius describe la relacion entre la energia de activacion,
la temperatura y la velocidad del proceso en estudio:

i 2

k = AglE/AD

Por lo general, la ecuacion de Arrhenius se representa de la
siguiente manera:

In(k) = In(A) — E,/(RT)

donde k es un coeficiente de velocidad, R es la constante
de gas (8,31447 X 1073 kJ/K por mol), T es la temperatura
(en kelvin), A es el denominado factor preexponencial y £,
es la energia de activacion (kJ/mol).

Supongamos, a modo de ejemplo, que un investigador
desea estudiar como la temperatura influye en la velocidad
de determinada reaccion enzimatica. Variaria la tempera-
tura con respecto a un rango de velocidades enzimaticas
de interés y de medicién. Los datos obtenidos podrian
representarse en un grafico con ejes seleccionados de una
representacion previa de la ecuacion de Arrhenius que
genera una funcién lineal (y = mx + b):

In(k) = —E,/Rx (1/T) + In{A)

La representacién de In{k) frente a 1/T obtiene una pen-
diente de — £ /Ry una interseccion de In(A).

La figura adjunta ilustra dos resultados potenciales de
una representacion de Arrhenius. La linea verde muestra la
situacién maés habitual, donde los datos caen en una linea
recta. La pendiente de la linea refleja la energia de activa-

ey

Caja 14.1 Fundamentos matematicos
Evaluacion de los efectos térmicos en los procesos
fisiolégicos mediante Q,, vy las representaciones de Arrhenius

cion de la reaccién. Las lineas purpura representan otro
resultado potencial de un anélisis de Arrhenius, en el que la
relacion entre la temperatura y la velocidad de reaccién no
se describe mediante una sola linea. En su lugar, una linea
acomoda los datos a bajas temperaturas, mientras que otra
representa los de altas temperaturas. El punto en el que se
cruzan las lineas se denomina punto de interrupcion. Dado
que la pendiente difiere entre ambas lineas, es posible
deducir que las diferentes energias de activacion dominan
la reaccién en cada rango de temperatura. En muchos
casos esto se debe a una transicidén mecanicista de un
estado a otro. Si el proceso en estudio es la fluidez de la
membrana, por ejemplo, el punto de interrupcion reflejaria
la transicién de una fase sol a una gel. Si el proceso fuera
una reaccion enzimatica, el punto de interrupcién ocurriria
en una temperatura en la que se rompe una union critica,
gue convierte la enzima de un catalizador eficaz a uno
menos eficaz o incluso una enzima desnaturalizada.

La versatilidad de la representacion de Arrhenius permite
a los investigadores describir la conducta térmica de cual-
quier proceso simple o complejo. No obstante, los motivos
por los cuales se producen determinadas relaciones en parti-
cular son mas dificiles de comprobar en los sistemas com-
plejos. Los efectos térmicos en las membranas suelen ser
dificiles de evaluar debido a la amplia heterogeneidad de la
membrana. Las balsas lipidicas, por ejemplo, son regiones
ricas en colesterol de la membrana celular que con frecuen-
cia acumulan diferentes fosfolipidos. La temperatura ejerce
un efecto distinto en la fluidez de estas regiones en compa-
racién con la fase global de la membrana. Del mismo modo,
muchas proteinas integrales de la membrana acumulan dife-
rentes tipos de lipido. A modo de ejemplo, la enzima mito-
condrial citocromo oxidasa une moléculas cardiolipinas en la
membrana mitocondrial interna. Las modificaciones en la
fase global de la membrana no necesariamente reflejan cam-
bios en la membrana lipidica que estad en contacto directo
con las proteinas de interés. Incluso procesos mas comple-
jos como el indice metabdlico son en realidad la suma de
varios procesos simples, cada uno de los cuales cuenta con
su propia sensibilidad y ecuacién de Arrhenius Unicas.
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Golgi Endosoma Vesicula

Citoplasma

\

Vesicula

Figura 14.14.

Las membranas celulares se remodelan constantemente mediante la endocitosis y
la exocitosis. Cuando disminuye la temperatura, la célula produce vesiculas que po-
seen fosfolipidos con 4cidos grasos mas cortos y menos saturados que los de la
membrana celular. Con el transcurso del tiempo, los ciclos de endocitosis y exocito-
sis eliminan los fosfolipidos no deseados y los reemplazan con unos méas deseados.

Remodelacion de la membrana.

necesarias para plegar la proteina y formar el sitio
activo. En segundo lugar, la temperatura puede alterar
el estado de ionizacién de los aminodcidos criticos en
el sitio activo. Por ejemplo, el aminodcido histadina
resulta esencial para varios sitios activos y las modifi-
caciones en el estado de protonacién del mismo pue-
den alterar la afinidad enzimadtica en el sustrato.
Cualquier aumento o disminucién en K_ puede ser
perjudicial. En tercer lugar, la temperatura puede alte-
rar la capacidad enzimdtica de sobrellevar los cam-
bios estructurales necesarios para la catdlisis. Las
enzimas deben contar con la rigidez requerida para
mantener la conformacién adecuada, aunque también
deben ser lo suficientemente flexibles para sobrellevar
modificaciones en la conformacion durante la catili-
sis. Asi, la temperatura puede afectar a la cinética
enzimadtica a través de los efectos que provoca en la
velocidad maxima (V__ ) o la,afinidad en los sustratos
(K,), los activadores alostéricos (X)) y los inhibidores
(K)). Cuando los animales experimentan una modifica-
cién en la T, pueden tolerar los efectos producidos en
la cinética enzimdtica o alterar la regulacion metabg-
lica como compensacion.

Las reacciones bioquimicas se aceleran y se redu-
cen a altas y bajas temperaturas, respectivamerite,
Recordemos del Capitulo 2 que la velocidad de deter-
minada reaccién quimica depende de la proporcién de
moléculas en el sistema con una energia igual o mayor

O L
-— | ik
Endocitosis

Exocitosis

-

que la energia de activacion (£,). A
medida que se incrementa la tempera.
tura, la energia cinética media de ]og
sustratos aumenta y una mayor prp-
porcién de moléculas cuenta con I,
energia suficiente para convertirse ep
productos, lo que ocasiona la acelera-
cién de la velocidad enzimadtica (véqse
la Figura 2.42b). Para la mayoria de
las enzimas que funcionan entre up
rango de temperaturas pertinentes
desde el punto de vista biolégico, un
aumento de 10 °C duplica o triplica la
velocidad de reaccion. Cabe recordar
de la Caja 14.1 que esto implica un
valor Q,, de entre 2 y 3. Este valor
puede calcularse no sélo para reaccio-
nes simples como un paso enzimético,
sino también para procesos complejos
como el indice metabdlico.
Consideremos cémo la tempera-
tura influye en la V_ de la lactato
deshidrogenasa (LDH) en el musculo
de un lagarto del desierto a medida
que experimenta las transiciones diarias en la Ty En
el transcurso de un solo dia, la cantidad total de mol¢-
culas enzimdticas de LDH no se modifica de forma
notable, aunque la actividad catalitica se altera con la
temperatura. La actividad mdxima de la LDH (1 J
habitualmente se duplica cuando 1la temperatura
aumenta 10 °C (es decir, el Q,, correspondiente equi-
vale a 2). Comencemos a una Ty de 40 °C y supongi-
mos que el musculo del lagarto cuenta con 400
unidz}des de LDH por gramo de tejido: una actividad
catalitica suficiente para convertir un maximo de
400 umoles do piruvato en lactato por minuto.
Cuando Q,, = 2, una caida en la temperatura de 40 °C
a 30 °Chace que las enzimas de LDH funcionen a silo

la mitad de 1a velocidad (Vo = 200 U/g). Del mismo
modo, a 20 °C: la Va4 la LDH es de 100 U/gyal10°C
solo de 50 U/g.

il I:*‘:n'el transcurso de un solo dia, del
¢l mediodia a la frescy tarde, es posible que ¢l
lagarto de desierto doby enfrentarse a modificaciones
de hasta ochg veces en la actividad de V. de la LDH
como resultado de ]og cambios enla 7. "
h astlze()sél}ﬁ)avii?}muo imagina'r ¢6mo unna reduccion 'dc
dicar gravemenstml]]a capacidad de LDH puede perju-
mediante la g (il ) Capamd?d para producir ATF
animales |ag §e§0 oo ¢D qué modo sobrellevan 103
dolnsroncep uccm'nes’; tan drésticas en la velocx('iéld
. : > CNZimaticas? La respuesta mds sim-
que la velocidad de sintesis de ATP disminuy¢

Fluido
extracelular

Membrana
plasmatica

Escaneado con CamScanner



Y

Je forma paralela con la velocidad de utilizacién de
ATP, donde cada uno de los pasos presen.ta un Q,, que
qarfaentre 2y3.En otr.as palabras, el animal es capaz
je tolerar bajas velocidades de produccién de ATP
muscular debido a que se vuelve mds lento y, por
tanto, necesita menos ATP para la actividad muscular.
Gin embargo, es importante recordar que un Q,, = 2
es bastante diferente a un Q,, = 3. Si una caida de
10 °C en la temperatura hiciera que el suministro de
ATP disminuyera tres veces, mientras que la demanda
de ATP se redujera s6lo dos veces, los tejidos carece-
rian de ATP en cuestion de segundos o minutos. Exis-
en numerosas capas de regulacion metabdlica
impuestas sobre los efectos de Q,, que aseguran que el
metabolismo energético permanezca en homeostasis.
Gi determinada enzima resulta mds sensible a la tem-
peratura que otras enzimas de la via, la célula cuenta
con varias opciones para incrementar el flujo
mediante ese paso. Por ejemplo, puede aumentar la
concentracion en el sustrato o estimular la enzima
mediante reguladores alostéricos.

La evolucion puede ocasionar
modificaciones en la cinética enzimatica

Cuando los animales se exponen a temperaturas no
dptimas durante varias generaciones, existe la posi-
bilidad de que se produzcan modificaciones evoluti-
vas en los genes que codifican las enzimas. Tomemos
nuevamente el ejemplo de la LDH a fin de analizar
ejemplos de modificaciones evolutivas que produz-
can diferencias en la cinética y la sintesis enzimatica.

Las mutaciones pueden conducir a cambios
estructurales en la enzima que producen diferencias
favorables en la cinética enzimatica. Como se estudio
en el Capitulo 2, la disminucion de temperatura
aumenta la afinidad de la LDH con respecto al piru-
vato en el sustrato (véase la Figura 2.43). La evolu-
cién ha mejorado las propiedades enzimaticas de ti?.l
modo que las sutiles diferencias estructurale_s permi-
ten que cada especie cuente con una .K“‘ simllar‘en la
respectiva 7, normal. Esta estrategia, de‘nommada
Conservacion de K, se observa habitualmente
cuando comparamos los efectos de la temperatura en
la cinética enzimatica de diferentes animales.

Por otro lado, la evolucion puede ocasionar muta-
ciones en el activador de determinada enzima, lo que
Produce una modificacion en el nivel de expresion
genética en una enzima que de otro modo no pre§enta-
ra alteraciones. Los peces ciprinoddntidos habitan la
costa este de América del Norte desde Newfouldlag'(i a
Florida. En la poblacién como grupo se observan aile-
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rentes alelos del gen LDH-B: un alelo predomina en las
poblaciones del norte, mientras que otro aparece con
mayor frecuencia en el sur. Las poblaciones interme-
dias cuentan con ambos alelos. Estos alelos presentan
diferencias en cuanto a las propiedades enzimadticas y
el nivel de expresion genética. El alelo del norte se
expresa en niveles que duplican el del sur debido a
mutaciones en el activador. Los peces del norte produ-
cen una mayor cantidad de moléculas enzimaticas
LDH, que compensa los efectos debilitantes de la tem-
peratura en la actividad enzimatica que se producirian
como resultado del hecho de habitar aguas maés frias.

Los ectotermos pueden remodelar
los tejidos en respuesta a modificaciones
alargo plazo en la temperatura

Muchos animales ectotérmicos remodelan el aparato
celular a fin de mitigar los efectos de las variaciones
en la T,. En los laboratorios, donde el investigador
modifica solamente la T, este proceso de remodela-
cion se denomina aclimatacion térmica. En el
entorno natural, las variaciones estacionales en la
temperatura vienen acompanadas de otros cambios
ambientales y la respuesta del animal a las modifica-
ciones estacionales complejas se conoce como acli-
matizacion. En el invierno los fotoperiodos se
vuelven mds cortos, el alimento escasea y los niveles
de oxigeno se alteran. La complejidad de estos cam-
bios estacionales en el entorno dificulta el vinculo
entre la remodelacion y la temperatura. Por un lado,
no es posible determinar con exactitud el factor de
activacion del proceso remodelador: jse trata del
cambio iniciado por las modificaciones en la tempe-
ratura o por algin otro factor como el fotoperiodo?
Por otro lado, no siempre resulta claro si la remode-
lacién en si se realiza para compensar especifica-
mente las variaciones en la temperatura.

En la remodelacion dependiente de la tempera-
tura participan combinaciones de estrategias cuanti-
tativas y cualitativas. En el Capitulo 13 estudiamos
cémo los ectotermos remodelan los misculos en res-
puesta a la temperatura. Las bajas temperaturas pue-
den aumentar la cantidad de mitocondrias en el
musculo o activar el crecimiento hipertréfico del cora-
zén. Este constituye un ejemplo de una estrategia
cuantitativa: simplemente se trata de una mayor can-
tidad de aparatos. Los musculos también pueden
modificar los tipos de proteinas que utilizan para for-
mar el aparato contrdctil. Por ejemplo, los animales
expresan diferentes isomorfos de miosina en invierno
y en verano: ejemplo de una estrategia cualitativa.
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Resulta sorprendente que se conozca poco de las
hormonas y las vias de sefalizacion que hacen que
un ectotermo remodele los tejidos durante la aclima-
tacién y la aclimatizacion (véase la Caja 14.2). Las
neuronas que perciben el frio y el calor son impor-
tantes para detectar la temperatura, aunque los vin-
culos con la expresion genética se desconocen. En
algunos casos, las modificaciones estacionales en la
fisiologia que mitigan los efectos de la temperatura
se activan por los cambios que se producen en el
fotoperiodo. En el Capitulo 7 estudiamos la relevan-
cia de las diferentes vias de sefalizacién de fotope-
riodo que actian mediante el hipotilamo y las
glandulas pineales.

La vida en las altas y bajas
temperaturas corporales

Los animales que son capaces de tolerar temperatu-
ras extremas pueden invadir y colonizar nichos que
se encuentran subexplotados por los competidores.
Los animales ectotérmicos expuestos a desafios tér-
micos deben contar con mecanismos que permitan
mitigar los efectos de la temperatura en la estructura
macromolecular y el metabolismo. Por el contrario,
los animales endotérmicos soportan extremos térmi-
cos mediante complejas vias reguladoras a fin de
mantener una T, constante. La existencia de éstos en
condiciones extremas constituye una clara indica-
cion de su capacidad fisiolégica de resistir los efectos
delaT,.

Algunas enzimas presentan
una adaptacion al frio

Anteriormente analizamos de qué modo las sutiles
diferencias en la 7, pueden conducir a modificaciones
evolutivas en la estructura enzimdtica y expresion
genética. No obstante, la necesidad de cambios estruc-
turales enzimdaticos es mucho mds pronunciada en los
extremos térmicos, particularmente en las temperatu-
ras bajo cero que se encuentran en los mares polares.
Los psicotrofos son organismos que se crian en el frio
extremo, en contraste con los mesotrofos que habitan
en temperaturas mas moderadas. Los psicotrofos ani-
males, incluidos los invertebrados y peces polares,
permanecen activos incluso con temperaturas corpo-
rales cercanas al punto de congelamiento. Muchos
(Err‘gamsmos Psicon?fos poseen proteinas adaptadas al
e o Stmareis o ampraras
enzimas son mas estables en el

frio, se inactivan con rapidez al enfrentarse ¢
peraturas un poco mds elevadas.

Las diferencias cataliticas y estructuraleg entre |
enzimas de los psicotrofos y mesotrofog pu[‘das
deberse a las uniones débiles que estabilizan |4 Ostruen
tura enzimatica. Las enzimas sobrellevan marcadc.
modificaciones en la forma tridimensional durameisl
ciclo catalitico, lo que se conoce como respiracign Pro-
teica. Durante estas transiciones, al plegarse las ypj,.
nes débiles se rompen y se forman. Cuando disminyye
la temperatura, la mayoria de estas uniones déhileg 'se
fortalecen, estabilizando la proteina de tal manera que
ocupa un menor volumen. En esta conformacisn )
resulta mucho mas dificil respirar a la proteina y, comg
consecuencia, las enzimas en el frio son menos eficg-
ces. La enzima psicotrofa presenta menos uniones
débiles que estabilicen la estructura, por lo que ocupa
un volumen mayor y respira mas facilmente durante la
catdlisis. La estabilidad reducida le permite funcionar
mejor en el frio, aunque la vuelve vulnerable al desdo-
blamiento dependiente de la temperatura. En compa-
racién con las enzimas mesotrofas, las enzimas
adaptadas al frio son enzimas mucho mds eficaces en
temperaturas reducidas, aunque resultan inferiores
cuando se encuentran en temperaturas elevadas.

También se observan mutaciones unicas de pér-
dida de funciones en los animales polares. Tal comose
estudié en el Capitulo 10, muchos peces antarticos
han perdido la capacidad de formar proteinas de
unién con oxigeno, tales como la hemoglobina ¥ la
mioglobina. Estos peces logran sobrevivir sin mioglo-
bina debido a que presentan indices metabalicos bajos
y las aguas polares circundantes son ricas en OXigtf“O-

Existen varios ejemplos de adaptaciones térmicas
de determinados genes en los animales polares. No
obstante, resulta mas polémica la cuestion de si €stos
cuentan con una organizacion metabolica marcada-
mente diferente como resultado de la evolucion en €
frio extremo. Los primeros estudios indicaban qué 110:
animales polares tenian un indice metabolico nﬂ:; ](0
mas elevado que el de los animales templados. m‘(_‘ 11 -
en temperaturas cercanas a 0 °C. Estas ubsl“'\'m‘ﬂ‘id
se utilizaron para sustentar una teoria que ¢ Cﬂ.l] b
como la adaptacién metabélica al frio. Se Pro pu:(rmm
los miles de afios que transcurrieron ¢n el frio l\lq o
los condujo a realizar modificaciones “"'“hn{;(l’hl1 ice
les suministraron la capacidad de (“l(wm.'t 10 ostd
metabélico. Incluso tras afios de estudios ‘“{‘:ill ol
claro si la adaptacién metabdlica al frio (‘Un.:-l on
fenémeno real. Los primeros estudios € bﬁ (bamlaﬂ
las comparaciones entre la carpd dorada y" nl.idad
artico. Ahora que se han analizado und

N tep.

Escaneado con CamScanner




v

o especies, parece menos probable que la
”‘“")qcién metabdlica al frio se produzca como un
add] t‘eho general. De todos modos, muchos estudios
fmo?eﬁalado diferencias evolutivas y peculiaridades
f;[cljlééic a5 en algunos animales polares,

1

(45 proteinas del estrés se inducen
- los extremos térmicos
147

\uchas proteinas estn mejor acondicionadas para
funcionar entre estrec_hos rang(?s de temperatura
que abarcan el periiodo biolégico del animal.
purante la modificacion estructural habitual que se
produce cuando respira una proteina, ésta se vuelve
vulnerable a mds cambios en la estructura. En oca-
siones, la proteina puede desplegarse o plegarse
erroneamente en una conformacién no funcional.
Esta proteina desnaturalizada debe repararse o eli-
minarse de la célula antes de que perjudique las
demas funciones celulares. La desnaturalizaciéon es
un proceso normal y las células son capaces de
detectar y eliminan las proteinas desnaturalizadas
por medio de vias de control de calidad de proteinas.
Estas vias funcionan durante toda la vida de una
célula, aunque se vuelven atin mas imprescindibles

Citoplasma

Mondémeros HSF

Trimero
HSF

®
C@
@ DNA @
HSE

mas Hsp70.
El aumento en los niveles de Hsp70
’-T’~ AAA permite que el complejo se vuelva a
RN A formar, interrumpiendo la activacién
m poli

 Nicleo

Figura 1415, Respuesta al choque térmico.

@\
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durante los periodos de estrés térmico, cuando las
proteinas desnaturalizadas pueden acumularse y
matar a la célula.

Cabe recordar del Capitulo 2 que las proteinas de
choque térmico (Hsp) son las chaperonas molecula-
res que emplean la energia de ATP para catalizar el
pliegue proteico con posterioridad a la traduccion
(véase la Figura 2.31). Las chaperonas también vuel-
ven a plegar las proteinas que se desnaturalizaron
como resultado del estrés térmico. Muchas células
expuestas a temperaturas extremas se deben enfren-
tar con una “respuesta al choque térmico”, que oca-
siona un aumento notable en los niveles de proteinas
especificas que ayudan a reparar las proteinas dana-
das. Durante un choque térmico, la célula incre-
menta rapidamente la sintesis de varios Hsp criticos.
Asimismo, la célula puede interrumpir la transcrip-
cidn y traduccion de otros genes, liberando de este
modo recursos biosintéticos para la sintesis de Hsp.
Estimula la formacion de genes de Hsp al activar un
factor de choque térmico (HSF), factor de trascrip-
cion que se une a los elementos de choque térmico en
los activadores de genes para las proteinas de cho-
que térmico. Si bien se desconoce atn el mecanismo
exacto de activacion del HSF, se cree que la senal
involucra proteinas dafiadas (Figura 14.15). Ante la

El complejo de HSF y Hsp en
condiciones sin estrés.

El estrés térmico hace que el complejo
se disocie.

El Hsp70 se une a proteinas
d

esnaturali as.
Proteina ETEaRE

desnatura-
lizada

Los monémeros de HSF se enlazan
formando trimeros.

Los trimeros se transportan al nucleo v
se unen con el activador de genes con
el elemento de choque térmico (HSE).

Aumenta la transcripcién Genética i/
de Hsp70.

@ mRNA poli A* se expone al citoplasma.

El mRNA poli A* se traduce para formar

& —@ OO OO

transcripcional.
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Todos los organismos, desde simples pro-
cariotas hasta complejos eucariotas, tienen la
necesidad de percibir y responder a la temperatura, que
puede ocasionar modificaciones en la conducta, la actividad
enzimética, la composicion de la membrana y la expresion
genética. Los termdmetros moleculares son moléculas que
alteran la estructura en respuesta a la temperatura, acti-
vando cascadas de sefiales que afectan a varios objetivos,
incluyendo reguladores de la expresion genética. Debido a
que la temperatura afecta a la estructura macromoleculary
que la mayoria de los organismos poseen macromoléculas
similares, es probable que muchos de los principios de la
percepcion de temperatura en otros organismos modelo
puedan aplicarse a los animales también.
{ La via de transduccién de sefiales de percepcién térmica
! mas simple es la que se produce en las bacterias. Al igual
. que unanimal ectotérmico, las bacterias de vida libre deben
| contar con la capacidad de sobrevivir breves periodos de
temperaturas casi mortales. Para las bacterias patégenas, la
temperatura también es la clave de haber encontrado un
| huésped de sangre caliente. Un mecanismo importante por
. el cual las bacterias detectan y responden a la temperatura
es mediante los efectos en la estructura secundaria del
RNA. El mRNA para el factor de transcripcién 6% se produ-
ce de dos formas dependiendo de la temperatura: a una
temperatura baja (30 °C) el mRNA se pliega formando una
estructura que oculta una regidn reguladora critica que codi-
fica el sitio de unién de ribosomas y el cedén iniciador de la
traduccion (véase la figura). En esta configuracion plegada,
el ARNm no puede traducirse. No obstante, un aumento en
la temperatura a 42 °C rompe las uniones de hidrégeno, lo
que hace que el mRNA se despliegue formando una sola
linea y se vuelva disponible para la traduccion. Al traducirse,
la proteina activa una serie de genes que codifican otras pro-
teinas criticas para sobrevivir a alta temperatura.
Como parte de la adaptacién homeoviscosa, muchos
organismos ectotérmicos aumentan el nivel de acidos gra-

ausencia de estrés térmico, la mayoria del HSF celu-
lar se une al Hsp70 como mondmeros inactivos.
Cuando se estresa la célula, las chaperonas se ven
atraidas por las proteinas y abandonan el HSE. Una
vez liberado, éste forma luego trimeros, que a su vez
se enlazan con el elemento de choque térmico en los
genes Hsp, activandolos. Cuando se reparan las pro-
teinas dafadas, el Hsp70 se libera para unirse a

Caja 14.2 Genética y genémica
Percepcion de temperaturay re

modelacion adaptativa

e =

inicial

Sitio de
unién de
ribosomas

Temperatura i
) elevada 5
Proteina (42 °C) :
5 <5
Sitio de unidn mRNA
de ribosomas (lineal)

sos no saturados en las células y membranas ante el frio
Diferentes tipos de acil graso-desaturasa introducen unio-
nes dobles en los acidos grasos. La activacion de desatura-
sas, que depende de la temperatura, se ha estudiado &n
varios sistemas modelo para identificar los vinculos entre |a
temperatura y la sefalizacion celular. En la mayoria de o5
casos, el sensor de temperatura para la activacion de de
saturasas es la membrana lipidica. En el protista Tetrahy-
mena, la desaturasa de &cido graso se relaciona con 2
membrana celular. Frente a temperaturas elevadas, |2
enzima se sumerge en la capa doble de fluido lipidico, ocul-
tando el sitio de unién en el sustrato de la enzima. Cuando
la temperatura disminuye, la membrana se vuelve menos

mgn()meros HSF e invertir asi la activacién trans-
cripcional.

La respuesta de Hsp resulta fundamental €D
cuanto a la capacidad de los animales ectotérmicos
para sobrevivir breves periodos de temperaturd
extrema que se producen con frecuencia en los entor:
nos naturales. En el caso de la mayoria de las €SP
cies, la respuesta de Hsp se induce en temperaturas a
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fuiday la proteina se expulsa de la capa doble, revelando e|
sitio de unidn mencionado. Una vez activa, Ia desaturasa
comienza @ introducir uniones dobles en 4cidos grasos no
saturados  del citoplasma. Dichos 4cidos grasos se
emplean para sintetizar fosfolipidos, que a su vez s@ incor-
poran en la membrana, aumentando de este modo la fluj-
dez, un paso critico en la adaptacién homeoviscosa. Las
bacterias y los hongos también activan los genes de de-
saturasa en respuesta al frio, aunque los efectos abarcan
una activacion transcripcional de sintesis de desaturasas
en lugar de la activacion de enzimas de desaturasa existen-
tes. Estas vias de senalizacion involucran un sistema de
dos componentes: una proteina detecta modificaciones en
la fluidez de la membrana y luego altera la actividad de otra
proteina que actua como el activador transcripcional para el
gen de.desaturasa.

Las modificaciones en la membrana también forman
parte del sistema de percepcién de temperatura en las
plantas. La Arabidopsis es una planta de zonas templadas
Que presenta una respuesta de aclimatacion ante el frio.
Transcurridos tan sélo unos 15 minutos de exposicion al
frio, se producen una serie de cambios que alteran varios
aspectos de la fisiologia de la planta. En primer lugar, se
observan rapidas modificaciones en el citoesqueleto,
Incluida una alteracion en la estructura microtubular y una
réduccion en el torrente citoplasmatico. A continuacion se
Produce un cambio en el patron de variacion de los niveles
Citoplasmaticos de Ca?*. Estos patrones, también denomi-
nados firmas de Ca?*, se caracterizan por la amplitud de
los picos y la frecuencia de las oscilaciones de Ca?*. Los
motivos por los cuales se produce la alteracién en los nive-
les de Ca?* son complejos. Los cambios inducidos por el
frio en la rigidez de la membrana pueden modificar Lo
Meabilidad i6nica pasiva. Dado que la membrana se fija al
Citoesqueleto, las modificaciones en la membrana pueden
Ccasionar un estrés mecanico que los canales de Ca”'
Mecanosensibles pueden interpretar. Ademas, estos

tan s6lo unos pocos grados por encima del rango ter-'

Migg habitual. Este poderoso proceso df\. prnt(zc(‘,u.nl es

itico para la evolucion de la snnsibih(‘lzul. térmica y

Tangos térmicos (véase la Caja 14.3)..(.Url()SElIII(?Iﬂ.‘(u

algunag especies han perdido la capacidad de n"m‘:.n',ar‘

"Ma respuesta al choque térmico. L.os peces ;mt.}r '(1(():
an habitado temperaturas de —1,96 °G du:?m‘l“: m“r’i.-
& afos. En determinado punto las especies eXpe
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canales son sensibles a los ligandos reguladores tales
como el IP,. Las complejas firmas de Ca?* activan las pro-
teincinasas sensibles al Ca?' que fosforilan muchas prote-
inas que regulan la actividad de proteinas existentes

sy

incluidos los reguladores transcripcionales que controlan
la expresion genética.

Muchos aspectos de la respuesta a la temperatura son
comunes a todos los organismos. Cada uno monta una
respuesta al choque térmico frente a temperaturas casi
mortales y remodela las membranas celulares en res-
puesta a la aclimatacion térmica. No obstante, se desco-

noce si los organismos logran estas respuestas

fisiolégicas utilizando las mismas vias reguladoras. Los
organismos simples, como los procariotas y protistas,
dependen de sistemas de senalizacién sencillos para res-
ponder ante la temperatura. Si bien es posible que dichos
sistemas desempenen algun papel en los animales, la
mayor parte del control de las respuestas térmicas proba-
blemente recaiga en las hormonas Yy neurotransmisores.
Aligual que en las plantas, los canales sensibles a la tem-
peratura son importantes termémetros moleculares en los
animales. Este hecho se ha visto reflejado claramente en
las neuronas termosensibles, aunque también puede ser
importante en otros tejidos. Asimismo, los animales tie-
nen el privilegio de contar con hormonas que coordinan las
respuestas en diferentes tejidos. No obstante, adn se des-
conoce si la estimulacién de desaturasas en los animales
frios se produce directamente en respuesta a los efectos

de la temperatura en las células o se activa de forma
secundaria por las hormonas.

Referencias

* Knight, M. R. 2002. Signal transduction leading to low-te
lerancu in Arabidopsis thaiiana, Philosophical Tran

Society of London, Series B: Biological Sciences

* Storz, G. 1999, An RNA thermometer. Genes
633-636.
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and Development 13-

mentaron modificaciones genétic

la capacidad de producir una respuesta al choque tér-
mico. Dado que las aguas antdrticas permanceen a
temperaturas constantes, ecstas mutaciones no han
presentado consecuenciag nocivas para los animales,
aunque si se los extrajera dol entorno natural sucum-
birfan rapidamente ante tlemperaturas de tan sélo
unos pocos grados por encima de () °C.

WS que perjudicaron
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Los Hsp mas estudiados son los de la
familia de Hsp70. Cada compartimento sub-
celular cuenta con proteinas de Hsp70 que ayudan a ple-
gar las proteinas en la conformacion adecuada y marear
las proteinas plegadas erroneamente para la degradacion.
Las mitocondrias poseen Grp75, el citoplasma Hsp70 vy el
reticulo endoplasmatico Bip. Elhoménimo de la familia, el
Hsp70, es producido por las células principalmente frente
a condiciones de estrés. Cuando la temperatura se eleva
aniveles peligrosos, las células inducen de forma drastica
la sintesis de Hsp70. Este se produce en el citoplasma,
en donde vuelve a plegar las proteinas que se han desna-
turalizado en respuesta a las altas temperaturas. La capa-
cidad de montar una respuesta al choque térmico es
fundamental para la termotolerancia de los animales. Las
células modificadas genéticamente que carecen de la
capacidad de inducir Hsp70 son muy sensibles al estrés
térmico. Debido a que este gen es esencial para la termo-
tolerancia, muchos investigadores han estudiado si la
variacion en la expresion genética de Hsp70 constituye la
clave para las diferencias en la termotolerancia en los ani-
males.

Muchos estudios de termotolerancia y Hsp70 se han
realizado en la mosca de la fruta, Drosophila. Si el Hsp70
ayuda a que determinado animal soporte el estres tér-
mico, seria razonable formular la hipotesis de que un ani-
mal se beneficia de una mayor expresion de Hsp70. Los
estudios de laboratorio han sido ennquecedores en
cuanto a los vinculos entre la expresion genética de
Hsp70, la termotolerancia y la evolucion. En uno de los
estudios, se manipularon lineas de moscas para que
posean copias extra de genes Hsp70. Las larvas de estas
maoscas presentaron una mayor termotolerancia, com-
probando de este modo la importancia del Hsp70 para la
misma. En otros expernmentos se expusieron lineas do
moscas a altas temperaturas durante generaciones a tin
de estudiar si las variaciones naturales en los genes de
Hsp70 en una poblacion podian someterse a la seloccion
natural. En tan solo unas pocas generaciones las moscas
comenzaron a presentar una mayor termotolorancia de
media. Estas pudieron inducir Hsp70 a niveles mas ele-
vados que las moscas termosensibles. Sorprendente-
mente la diferencia en la expresion genetica de Hsp70
entre las moscas termotolerantes y termosensiblos
nunca superd el 15%. Estos datos argumentan que, si

bien el Hsp70 es importante para la termotolerancia, es
probable que otros factores fisiologicos tambien tengan
cierta injerencia.

——

Caja14.3 Sistemas de métodos y modelos
Proteinas de choque térmico en las Drosophila

Estos estudios tambion comprobaron que las Moscas
con una solda respuesta al choque termico prosentaban
una menor tecundidad. En otras palabras, 1o mayor 1o
motolerancia viene acompanada de ciono gasto evoly
tivo. En un entorno termoestable, las  moscas
reducidos niveles de Hap70 pueden superar a las mos

neas

con una mayor termotolerancia detido a que son mas

con

tecundas. No obstanto, en entormos Quo representan un
desahio termico, la menor fecundidad se COMPensa con
la mayor termotolerancia. Ademas, estos estudios do

laboratornio reflejaron la naturaleza de la oy olucion de 1y

termotolerancia en el mundo natural. Las poblaciones
vajes de Drosophila de todo ol mundo varian en o

qal

que

respecta a la termotolerancia. En la mavoria do las pobla
ciones la capacidad natural para soportar ol estios te
mico esta cornrelacionada con los niveles de exprosion
aenetica de Hap70. Por elemplo, lag moscas en Fyvolution

Canyon, en Israel, se crian en poblaciones distintas gue

habitan las pendientes Que nitan hacia ol norte \ o
Las que ocupan las pendientes CoON anentacion s
son mas calidas y andas, cuentan con un.
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1 1eSpuesty
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debido al trastome del actaa
dor de uno de los genes de Hsp?0. Dado que

choque termico mas debal

a distancia
QuUE Separa ambas pendientes os de tan solo unos o

108 de mettos, es probable Que algunas moscas vueen
entre las dos poblaciones, Asl, la seleccion natural actd

PAra asegurar que se mantengan las diterencias ae
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el agua mads cdlida regresa en la marea alta. Varios
vertebrados terrestres también logran soportar el
congelamiento. Las ranas forestales que habitan la
zona templada del norte se internan en los monto-

("
-
14
)
T

[os ectotermos que habitan temperaturas bajo cero
O )

nes de hojas hacia finales del otono, prepardndose
lean dos estrategias para soportar el frio: la tole- para pasar el invierno. Cuando las tfamperaturas
eml:tia al congelamiento y la evasién del congela- caen bajo cero, el animal se sobreenfria pero no se
ﬁmo. Los animales tolerantes al congelamiento forma hielo sobre ¢l hasta que la temp_eratura dis-
permiten que los tejidos se congelen e incluso fomen- minuye atin mas, momento en que comienza a con-
qn la formacion de hielo en el cuerpo. Los animales gelarse. Lo primero que se congfala son los dedos,
que evaden el congelamiento utilizan mecanismos aunque el centro corporal empieza a congelarse
conductuales y fisiolégicos para evitar la formacién y poco después. _
¢l crecimiento de cristales de hielo. A fin de com- Los animales que toleran el congelamiento en
prender por queé el hielo es tan peligroso, considere- general producen nucleadores de hielo para contr_o-
mos lo que ocurre con las moléculas de agua a lar la ubicacién y la cinética del crecimiento de cris-
medida que disminuyen las temperaturas. tales de hielo. El hielo es mds daifiino cuando se
El punto de congelamiento del agua dulce es forma en el interior de las células, por lo que los ani-
0°C, que es la temperatura a la que se forma hielo males tolerantes al congelamiento secretan nuclea-
si se agrupan suficientes moléculas de agua para dores en el exterior de las células a fin de limitar la
dar inicio a un cristal de hielo. Antes de alcanzar el formacién de hielo en los fluidos extracelulares como
punto de congelamiento, el agua estd al borde de la hemolinfa y permitir que el espacio intracelular
congelarse, aguardando algin suceso que active la permanezca liquido. Muchos tipos de moléculas pue-
formacién de hielo. Cuando el agua se encuentra den actuar como nucleadores en animales: sales de
por debajo del punto de congelamiento, pero adn calcio, fosfolipidos de membrana y alcoholes de
no estd congelada, se considera sobreenfriada. Si cadenas largas. Sin embargo, no siempre estd claro
permanece inalterada, puede sobreenfriarse a casi si estos nucleadores de hielo son realmente necesa-
~40°Cantes de que se forme hielo de forma espon- rios o eficaces para las estrategias de tolerancia al
tdnea. La activacién para la formacion de hielo estd congelamiento. Por ejemplo, la rana forestal cuenta
tonstituida por un grupo de moléculas de agua que con un nucleador de hielo que activa la formacién de
actian como semilla de un cristal de hielo. De otro hielo a aproximadamente —7 °C. Ese mismo nuclea-
modo, una macromolécula en solucion puede dor de hielo se observa también en los tejidos de
dctuar como nucleador, sembrando la formacién ranas que no soportan el congelamiento: si bien es
de cristales de hielo. Una vez que se inicia la for- posible que

Macion de hielo, las moléculas de agua se unen con
tada cara de) cristal en crecimiento para crear una gelamiento. Algunos nuclead
®structura tridimensional compleja (véase la Figu-

ayude a inducir la formacién de hielo, no
necesarlamente proporciona la tolerancia al con-

ores simplemente se
éncuentran presentes para otras funciones y no des-
ra2.11). empeinan un papel adaptativo en la tolerancia al con-
Los cristales de hielo que se forman en un tejido gelamiento.
ECﬂSionan dos efectos nocivos. En primer lugar,

Debido a que la formacign de hi
ado que los cristales de hielo presentan puntas y de las células, los anim
ordes afilados, el cristal de hielo en crecimiento

miento t
Puede perforar las membranas y matar a las célu-

elo extrae agua
ales tolerantes al congela-
ambién producen solutos intracelulares a fin

de contrarrestar el movimiento de agua. Las grandes
3. En segundo lugar, el crecimiento de cristales de reservas de glucogeno en ¢l higado se descomponen
110 eliming o] agua circundante, ocasionando y se convierten en solutos compatibles que consisten
E'Strés hiperosmético. Si se forma hielo en el exte- en polioles organicos, tales como 1a trehalosa y el gli-
Tor de las células, el agua se extrae de las mismas, cerol. Como se estudié en el Capitulo 11, los solutos
echo que produce un estrés hipertonico que reduce compatibles brindan dos efectos beneficiosos princi-
® %Elula e incluso la mata. De todos modos, muchos pales. En primer lugar, al incrementar ] presion
tetotermog soportan el congelamiento. Los bivalvos osmoética en las células, reducen el movimiento de
Ntermaregleg que habitan las llanuras mareales del agua y la reduccién de células. En segundo lugar, los
forte pueden congelarse cuando se exponen a tem- solutos ayudan a estabilizar la estructura macromo-
Peraturag de aire frio y luego descongelarse cuando lecular.
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Las proteinas anticongelantes evitan
la formacion de hielo intracelular

La evasion del congelamiento constituye la segunda
estrategia que los animales emplean para sobrevivir
en ol frio extremo. En un coche, el anticongelante
eleva la concontraciéon osmdtica del fluido del radia-
dor. Los solutos e¢n general deprimen el punto de con-
gelamiento de una solucion, evitando la formacion de
hielo a temperaturas bajo cero. La disminucién del
punto de congelamiento es una de las propiedades
coligativas de los solutos (véase el Capitulo 2). Los
solutos en los tejidos animales reducen el punto de
congelamicento del agua, aunque sélo hasta un
maximo de —2 °C. Algunos animales poseen macro-
moléculas anticongelantes, habitualmente proteinas
o glucoproteinas, que reducen el punto de congela-
miento de los fluidos corporales por medio de accio-
nes no coligativas. Interrumpen la formacion de
cristales de hielo al unirse con la superficie de peque-
flos cristales de hielo y evitar asi el crecimiento de
éstos (Figura 14.16).

El Dr. Art DeVries descubrié la primera proteina
anticongelante o AFP en un pez antirtico hace alre-
dedor de 30 afos. A partir de entonces, se han detec-
tado AFP en muchos taxones de peces lejanamente
emparentados, asi como en plantas e insectos. Se
distinguen cuatro clases de AFP de acuerdo con la
estructura: tipos I, I, 11l y glucoproteinas anticonge-
lantes o AFGP. Curiosamente, cada una de las clases
de AFP ha aparecido varias veces en la historia evo-
lutiva. En los peces, las AFP aparecieron hace menos
de 20 millones de afios: coincide con una glaciacion
del nivel del mar reciente (desde el punto de vista

Moléculas
de agua

Cristal
i de hielo

/

Figura14.16. Proteinas anticongelantes.

Las proteinas anticongelantes se unen a la superficie de los
cristales de hielo a fin de evitar su crecimiento. Se enlazan a
lo largo de la cara del cristal, donde la proteina forma unio-
nes débiles con las moléculas de agua inmovilizadas en el
cristal de hielo. Debido a que el crecimiento del hielo es muy
ordenado, la presencia de la proteina unida evita que éste
crezca. (Fuente: modificado de Davies et al., 2002).

geoldgico), que probablemente represento una fuerte
presion selectiva en las especies marinas locales, [
distribucion filogenética de las AFP indica una histo-
ria evolutiva intrigante.

Las AFP proporcionan buenos ejemplos de evoly-
cién paralela. A modo de ilustracion, la AFP II apa-
rece en el arenque, el salmén y el Hemitripterus
americanus, peces que provienen de tres drdenes
diferentes, lo que indica que la AFP surgio en varias
oportunidades en estas lineas pero con posterioridad
a la separacion de las especies modernas. Los genes
de AFP I quizds se hayan originado en genes simila-
res de forma independiente en cada linea. La estruc-
tura de la AFP 11 sugiere que el origen génico fue una
lectina dependiente de Ca?*, una proteina que une
azucares. En los modelos estructurales la interaccion
de una lectina con los grupos hidroxil de azicares se
asemeja a la que se produce entre la AFP y el grupo
hidroxil de las moléculas de agua.

Los origenes evolutivos de la AFGP son también
inusuales en términos de la evolucién proteica. El
gen primitivo fue probablemente un gen para el trip-
sindgeno pancredtico, una proteasa digestiva que se
presentd en el Capitulo 12. Una region que se
encuentra entre el primer intron y el segundo exon se
duplico no sélo una vez sino mas de 40 veces. [l gen
resultante contaba con varias secuencias en tindem
que produjeron un motivo repetido Thr-Ala-Ala,
necesario para evitar el crecimiento de cristales de
hielo. En la mayoria de los casos de duplicacion
genética y divergencia, el gen resultante presenta
propiedades similares a los del gen de origen, con
diferencias funcionales relativamente leves. En el
caso de la AFGP, el gen resultante cuenta con una
funcion totalmente diferente: las AFGP no realizan
actividades de proteasa y el tripsindgeno no presenta
actividades anticongelantes.

Mantenimiento de
la temperatura corporal
constante

La endotermia estd tan intimamente relacionada con
un fndice metabdlico elevado que se desconoce cudl
de las dos caracteristicas aparecié en primer lugar. La
T, alta permite que los procesos metabélicos tales
como el crecimiento, el desarrollo, la digestion ¥ la
biosintesis funcionen a una mayor velocidad, mien-
tras que un indice metabdlico elevado a su vez pro-
duce mds calor. La capacidad de convertirse en un
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animal de cuerpo caliente requiere vias metabdlicas
que produzcan calor (termogenia), asi como meca-
nismos fisiologicos que retengan el calor La mayoria
de los endotermos también son homeotermos y se
esfuerzan en mantener una 7, constante. Para ta) fin,
deben controlar la termogenia y el intercambio de
calor. En los entornos frios, los endotermos estimulan
la termogenia y reducen la pérdida de calor, mientras
que en entornos calidos aumentan la pérdida de calor
y reducen la termogenia. Para controlar la T, los ani-
males deben contar con la capacidad de percibir la
temperatura ambiental y la del centro corporal,

Termogenia

La produccion de calor es una consecuencia inevita-
ble de estar vivo. Los endotermos calientan el cuerpo
por medio del calor que se origina como subpro-
ducto de otros procesos metahélicos, principalmente
el metabolismo energético, la digestién y la actividad
muscular. Todos los animales, tanto endotermos
como ectotermos, generan calor durante estos pro-
cesos, aunque sélo los endotermos poseen adap-
taciones fisioldgicas que les permiten retener
suficiente calor metabdlico para elevar el T, por
encima de la T',.

Ademds de las vias que producen calor como
subproducto, los endotermos cuentan con vias ter-
mogénicas especificas con el principal objetivo de
producir calor. Las vias termogénicas dependen del
ciclo fitil, en el que la energia quimica potencial se
destina a la generacion de calor. La mayoria de los
ciclos fiitiles consisten en ciclos de hidrdlisis y sinte-
sis de ATP. El calor se libera durante la hidrélisis de
ATP (ATP — ADP + fosfato), aunque se produce una
cantidad mucho mayor de calor cuando la célula
emplea el metabolismo intermedio para regenerar el
ATP. Los endotermos pueden incrementar la produc-
cion de calor al aumentar la velocidad de renovacion
de ATP o al reducir la eficiencia de produccion de
ATP. En ambos casos, la mayor parte del calor meta-
bélico se origina directa o indirectamente de la fosfo-
rilacién oxidativa mitocondrial, analizado de forma
exhaustiva en el Capitulo 3.

La termogenia con escalofrio se produce
como resultado de las contracciones
Musculares no sincronizadas

- -
Los misculos desempeian un papel pretponﬂcl)s
Tante en el presupuesto térmico de los endotermos.
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Debido a que éstos son los tejidos mas abundantes
en las aves y mamiferos, producen una cantidad
considerable de calor, incluso en reposo. La loco-
mocién aumenta la velocidad de produccion calori-
fera de los muisculos. No obstante, muchas aves y
mamiferos también pueden utilizar los musculoes-
queléticos para generar calor por medio de la ter-
mogenia con escalofrio. Al igual que la
contracciéon habitual, las neuronas motoras de la
columna vertebral liberan neurotransmisores en la
placa terminal motora, aunque durante los temblo-
res el patrén de excitacion es diferente. Las neuro-
nas mds pequeflas, es decir, las que recorren las
fibras lentas, se reclutan en primer lugar, seguidas
de las mds grandes que recorren los misculos rapi-
dos. Como resultado, las miofibras individuales se
contraen, aunque las unidades motoras no estin
coordinadas y el musculo global no se enfrenta a
ningun movimiento relevante. La termogenia con
escalofrio es una estrategia que resulta eficaz para
breves periodos de exposicién al frio, pero no sirve
en los casos de estrés por frio prolongado. La
mecdnica del escalofrio evita que un animal deba
utilizar los miusculos de movimiento para cazar
presas o escapar de depredadores. Ademas, si los
temblores persisten o se repiten con frecuencia, los
musculos se agotan de nutrientes rapidamente y se

fatigan como lo harian tras una intensa ejercita-
cion.

En ciclos metabolicos futiles
se genera calor

La termogenia con escalofrio es propia de las aves y
mamiferos, aunque otros animales también utilizan
musculos para generar calor. Los insectos voladores
grandes como los abejorros y algunas polillas son
capaces de producir suficiente calor para calentar los
musculos de vuelo tordcicos, lo que aumenta el rendi-
miento de los musculos de vuelo en términos de la
produccién energética, el acoplamiento excitacién-
contraccién y el ciclo de puente cruzado. El elevado
indice metabdlico durante el vuelo genera abundante
calor, suficiente como para calentar varios grados los
musculos de vuelo. Cabe subrayar que estos insectos
son capaces incluso de calentar la musculatura de
vuelo con anterioridad al despegue.

Tres mecanismos diferentes permiten que los
insectos calienten el torax antes de volar. Estas mis-
mas vias termogénicas también hacen que los insec-
tos sociales trabajen de forma colectiva para
calentar la colmena. El primer mecanismo es un
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CIel metabiolica Rl on ol metabolismo do carboli-
dratee el imisenlo de vaelo se activan do forma
sinbanea dox onzimas: a onzima glucolitica fosfo-
ictocinasa v I enzha glueoneogenica fruetosa-
Lo hifstatasa 1L ctelo motabalico provoea la
Didralinis do ATP v la produceion do ealor, aunguoe
nopraduee modificactones en los niveles de los
doman sistatos v produetos, Bl segundo moea-
nismo do calentamionts deponde de la contraceion
menlar Dos prapos de misentos de vaelo antago-
nistan impudsan fos movimientos de las alas duranto
elhvnelos Lo abigjorras puedon hacer quo ambos
Rrupos de miseulos se contraigan de forma simultd-
nea con anteriovidad al vaelo, de modo que la onor-
HI Se consuma sin movimionto productivo, Kl tercer
mecanismo para la goneracion de calor es ol movi-
miento de las alas on st B insecto las mueve con
una tapides que produce un zumbido, aunque
controla la frecuencia v ovientacion de las alas para
evitar la elevacion, B conjunto ostas vias termogé-
nieas permiten que el musceulo de vuelo se caliente
antes del despegue. Aparentemente hay una tempe-
vatra toracica eritica que se debe aleanzar antes do
que el insecto comience ol vuelo (Figura 14.17).
Cuando la 7 os elovada, se necesita menos preca-
lentamiento antes del vuelo para aleanzar el umbral
adecuado,
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Figura 1417,  Termogenia en el musculo de vuelo de los
insectos.

Las perdidas de las membranas aumentan
la termogenia

las membranas celulares mantienen un-grédiel.l‘te
olectroquimico que se origina a partir de 12‘1 dlstrxbyleon
diferencial de iones en las mismas. Las células utilizan
la energia quimica, por lo general en forma Qe ATP,
para crear estos gradientes. P(.)l‘” 1(') tanto, c:ualqu1er pro-
ceso que disipe los gradientes 10nicos hard que la célula
emplee energia quimica para restablecerlos.

Los gradientes iénicos colapsan por d’os razone§
principales: en primer lugar, muchas protemas especi-
ficas do la membrana utilizan energia electroquimica
para impulsar otros procesos como el transporte de
metabolitos y la biosintesis. Por ejemplo, muchas célu-
las transportan glucosa y aminodcidos hacia su inte-
rior mediante cotransportadores dependientes de
Na', lo que hace que la célula utilice la Na'/K* ATPasa
para expulsar Na* de la célula. La F F ATPasa mito-
condrial ¢s otro transportador que disipa los gradien-
tes idnicos, en este caso la fuerza motriz del proton. El
calor s¢ produce cuando el sistema de transporte de
electrones mitocondrial oxida los equivalentes reduc-
tores para regenerar el gradiente de protones.

La segunda via de disipacion del gradiente ionico
es la pérdida de iones, en la que los movimientos i6ni-
cos no se acoplan a ningan otro proceso de trans-
porte. Debido a que ninguna membrana bioldgica es
totalmente impermeable, algunos iones se filtran por
la capa doble o los espacios entre las proteinas y fosfo-
lipidos. Las proteinas de la membrana que impulsan
los iones producen calor como subproducto, mientras
que un alto porcentaje de la produccion de calor en
reposo, en el caso de algunos tejidos hasta un 50%, se
debe a los gastos de mantener gradientes idnicos.
Cualquier proceso que incremente la necesidad de
impulsar jones también aumentard la termogenia.
Por lo general, los endotermos cuentan con un indice
metabdlico en reposo que supera unas 10 veces a la
de los ectodermos del mismo tamaiio y T, Bsto se
debe en parte a las pérdidas de las membranas: las
membranas  plasmaticas y mitocondriales de los

endotermos de forma intrinseca presentan mayores
pérdidas que

as de los ectotermos, por lo que los pri-
meros generan mds calor a fin de mantener los gra-
dientes idnicos en lag membranas de mayor filtracion.

Latermogenia aumenta la perdida

Muchos insectos voladores grandes son capaces de realizar

un precalentamiento antes del vuelo por medio de ciclos me-
tabolicos futiles y actividad muscular, a fin de elevar las tem- Los mamiferos poseen un mé
peraturas toracicas al umbral necesario para volar. calor en de ‘

de protones mitocondriales

; todo tnico para genera
POsitos especializados de tejido adipos
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qrron (BAT), ubicados por lo general en las proxi-
- jades de la espalda y los hombros (Figura 14.18).
:":: 1mnpucitus marrones se diferencian de los blan-
cl((i-; on varios aspectos importantes. Cuentan con
niveles mucho mas elo.vud()s de mjtocondrias y
expresan el gen que (‘,(?dlﬁ(‘,il la pr()tmna termoge-
pina. EI BAT es especialmente importante para la
ermogenia en animales pequenos y recién nacidos
de los animales mds grandes, mds atin en los que
habitan entornos frios. El sistema nervioso simpdtico
se encarga de controlar el crecimiento del BAT y la
termogenia. La norepinefrina que los nervios liberan
hace que aumente la cantidad y el tamafo de las
células del BAT (hiperplasia ¢ hipertrofia, respectiva-
mente). Se inducen células precursoras no diferen-
ciadas para que se reproduzcan y luego se
diferencien en BAT. El triglicérido se sintetiza y las
mitocondrias se reproducen. Al mismo tiempo, las
células comienzan a expresar la termogenina, que
hace que el tejido incremente la tasa de respiracion

A
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& >
z k

E ’

’ A

.

\

v &, 7
L Tejido
adiposo
pardo
(BAT)

_—Adipocitos pardos

Arteriola /* L
i 4 ’; N 7 \ ) .
\\J‘L o A '=— Mitocondrias
s /
—_— % X Nacleo

ﬂ\‘/;_nujla

Figura 14.18. Tejido adiposo marrdn en los hamsters.

Los hamsters poseen gruesas capas de BAT detras de los
hombros,
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mitocondrial y, como consecuencia, la produccion de
calor. La produccion de calor del BAT se suele deno-
minar termogenia sin escalofrio (NST). Si bien las
otras vias que se han analizado también se diferen-
cian de la termogenia con escalofrio, NST es un tér-
mino que se suele emplear exclusivamente para la
termogenia mediada por BAT.

Ante la ausencia de termogenina, los procesos de
oxidacion de equivalentes reductores y fosforilacion
de ATP se combinan por la dependencia comn en la
fuerza motriz del proton. Cuando se inserta la termo-
genina en la membrana interna de la mitocondria,
acentia la pérdida de protones de la mitocondria y
disipa la fuerza motriz protonica. Dado que de este
modo la oxidacion ya no se combina con la fosforila-
cion, es posible afirmar que la termogenina produce
la desactivacion. En presencia de la termogenina, la
oxidacion y el impulso de protones permaneccen a
altas velocidades, aunque con reducidos indices de
sintesis de ATP.

La manera en que la termogenina induce la des-
activacion atin se desconoce. Una teoria propone que
ésta actia como un iondforo: toma protones del cito-
plasma y los transporta a las mitocondrias, disi-
pando asi el gradiente de protones. Otra teoria
sugiere que la termogenina disipa el gradiente de
protones provocando el ciclo fitil de dcidos #rasos:
transporta un acido graso ionizado (R-CO0) ) del lado
mitocondrial de la membrana interna y lo empuja a
través de la capa doble para enfrentarse al cito-
plasma. Debido a la mayor concentracion de proto-
nes (pH mds reducido), el dcido graso ionizado se une
al proton con rapidez (R-COOI ) y en esta forma neu-

tra retorna con facilidad a la cara interna de |

a capa
doble, en donde se vuelve

aionizar. Ll ciclo completo
de “ida y vuelta” hace que un proton se transporte a
través de la membrana interna de la mitocondria.
Existen otras explicacionoes para la funcion de la UCP
Yy €8 necesario avanzar con la experimentacion para
establecer un modelo definitivo.

La capacidad termogénica del BAT se conoce
desde hace décadas y la proteina termogénica se
caracterizo por primera vez a principios de la década
de 1980. Aparcce tnicamente en mamiferos y se
expresa sélo en el BAT, No obstante, en los tltimos
afios ha quedado claro que la termogenina es solo
uno de los miembros de una gran familia génica de
proteinas desactivadoras (UCP). Ademis de la termo-
genina, también denominada UCP-1, los mamiferos
expresan al menos dos UCP mds: UCP-2 y UCP-3.
Ambas pueden incrementar la pérdida de protones
mitocondriales, aunque no lo suficiente como para
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Tal como se estudié en el Capitulo 7. los animales
poseen diferentes tipos de neuronas para percibir y
responder ante la temperatura. Las neuronas sensi-
bles a la temperatura, tanto de deteccion de frig
como de calor, controlan las temperaturas de forma
central v periférica. Las aves ¥ los mamiferos contro-
lan la temperatura por medio de neuronas similares, |
aunque la ubicacién del termostato central difiere -
entre ambos taxones. ‘

Los mamiferos controlan la 7, mediante neuro-
nas sensoriales periféricas de deteccion de frio ubi-
cadas en la piel v las visceras. Cuando la T,
disminuve, las neuronas periféricas envian senales al
hipotilamo (Figura 14.19). La zona preoptica del -
hipotdlamo anterior cuenta con neuronas sensoriales
de deteccion de frio v calor que controlan la tempera-
tura central del cuerpo. La informacion de los senso- "_i
res térmicos centrales v periféricos se integra en el
hipotdlamo posterior. desde donde se envian senales
al cuerpo para modificar la velocidad de produccion
v disipacién de calor. El hipotdlamo responde con
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mayor rapidez frente a la informacién proporcio-
pada por los termorreceptores centrales que ante la
cuministrada por los periféricos. Los cambios in-
feriores a 1 °C pueden excitar los termorreceptores
centrales, activando una respuesta rapida del hipotd-
lamo. Por el contrario, los termorreceptores periféri-
cos pueden registrar y responder ante alteraciones
de varios grados sin suscitar una respuesta del hipo-
talamo. Las temperaturas superficiales pueden
modificarse en varios grados sin dafiar al animal,
mientras que la temperatura del sistema nervioso
central debe permanecer mas estable.

La regulacion de la T, en las aves se ha estudiado
menos exhaustivamente, aunque resulta evidente
que se diferencia de la de los mamiferos. El calenta-
miento o enfriamiento del hipotdlamo produce pocos
efectos en la respuesta termorreguladora de las aves.
El termostato central en este caso parece ser la
médula espinal y no el hipotdlamo. No obstante, el
termostato aun se encarga de integrar la informacion
de los termosensores centrales y periféricos. Cuando
el termostato central detecta modificaciones en la
temperatura, responde activando neuronas que con-
ducen a una respuesta compensatoria. Tanto las aves
como los mamiferos modifican la T, al alterar la velo-
cidad de produccion y disipacién de calor.

La piloereccion reduce las pérdidas
de calor

Previamente analizamos de qué manera las cobertu-
ras corporales como el pelo y las plumas actdan
como aislantes en los endotermos. Debido a que la
eficiencia de la capa aislante depende del grosor, los
animales pueden regular la pérdida de calor al
modificar la orientacién del pelo (en mamiferos) o
plumas (en aves). Las aves (y los mamiferos) se vuel-
ven mds esponjosos en el frio cuando obligan a que
las plumas (y el pelo) se dispongan de manera per-
pendicular a la superficie del cuerpo. El meca_r}lsmo
mediante el cual se controla esta 0rientac1f)n se
observa mas claramente en el pelo de los mamiferos,
aunque la posicion de las plumas en las aves se con-
trola de forma similar. )
El pelo en si constituye una coleccion de celulz:s
que poseen abundante gqueratind, un ﬁ}amgn 0
intermedio del citoesqueleto. El extremo mas 18_]&[12
es principalmente tejido muerto aunque el extrem

: 2 : i tadas
mds préximo se compone de células vivas inser

en el foliculo piloso. Segun 13 ?S,p%ie’ u1rl c)f(?\rl;ilil;z
piloso puede producir un 5010 cafién de pe Das longi-
combinaciones complejas de pelos RS
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tudes y estructuras. Mientras que los foliculos pilo-
sos de los humanos producen pelos individuale‘s. los
de los perros crean un pelo de proteccion principal y
varios pelos secundarios, es decir, pelos suan?S ¥
delgados que forman la base del pelaje (Figu-
ra 14.20). La fosa del foliculo piloso se compone de
células epiteliales. Una gldndula sebacea que guarda
una estrecha relacién con cada foliculo piloso libera
complejas secreciones de lipido (escualeno, ésteres
de cera, triglicérido, dcidos grasos) que forman una
cobertura protectora en el pelo y proporcionan
humectacion.

Diminutos musculos lisos denominados muscu-
los de ereccién conectan cada foliculo de pelo con la
superficie debajo de la epidermis. Cuando se contrae
el misculo de ereccién, el pelo pasa a una posicion
perpendicular, proceso denominado piloereccion,
de modo que el pelaje ofrezca mejor aislamiento. La
contractilidad del musculo de ereccién se regula
mediante varios factores, no sélo de transmision
hematica sino también de origen neural. La situa-
cién es similar en el caso de las aves, en las que los

Pelo de proteccién

Pelos accesorios

Glandulas
sebaceas

. /Epidermis

— S == Musculo
X - v de
erecciéon

Nervios

=3

”Grasa
subcutanea

Figura 14.20. Foliculos pilosos.

El pelo es producido por células del foliculo piloso. Los mus-
culos de ereccion unidos a la base del pelo se contraen en
respuesta a la estimulacion neuronal, lo que hace que el pelo
se vuelva vertical. Las glandulas sebaceas secretan lipidos
en los conductos foliculares.
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musculos de ereccién también controlan la orienta-
cién de las plumas.

Las modificaciones en‘la corriente
sanguinea influyen en el intercambio
térmico

Todos los animales intercambian calor en la superfi-
cie externa del cuerpo, aunque son capaces de
modificar la eficacia del intercambio de calor en la
superficie al alterar el patrén de la corriente sangui-
nea. El calor interno se equilibra en todo el cuerpo
por medio de la sangre. En las zonas donde los
vasos sanguineos se acercan a la superficie corpo-
ral, se pierde calor con mayor facilidad. Del mismo
modo, el incremento de la corriente sanguinea por
los vasos aumenta la capacidad de perder calor
debido a que calienta la superficie de la piel, el sitio
de pérdida de calor por conduccién, conveccién y
radiacién.

La regulacién de la cantidad de sangre que fluye
por los vasos sanguineos se conoce como la res-
puesta vasomotora (Figura 14.21). Directamente
debajo de la piel hay lechos capilares alimentados
por arterias subcutdneas y drenados por venas que
se vacian en una red denominada el plexo venoso.

Frio (T, baja)

Calor (T, alta)

— Piel —

Arteriola

Arteriola

(contraida) (dilatada)
Conducto AV Conducto AV
(dilatado) (contraldo)

|

Arteria Vena

Arteria Vena

Figura14.21. Vascularizacién de la piel.

Cuando la sangre viaja cerca de la superficie del animal, el
calor se pierde por la piel. Cuando las temperaturas son frias
(izquierda), la sangre se desvia de la piel por conductos arte-
riovenosos (AV), proceso denominado anastomosis arterio-
venosa, que reduce la pérdida de calor. Por otro lado, cuando
el animal se encuentra en entornos calidos, los conductos se
contraen y la sangre se transporta por los vasos méas cerca-

nos a la superficie de la piel, aumentando asi la pérdida de
calor.

L

Asimismo, se produce intercambio directo de Cierty
cantidad de sangre entre las venas y las arteriy
mediante conexiones denominadas anastomgg;g
arteriovenosa. Cuando la T, se encuentra a niyejog
normales, el sistema nervioso simpdtico contrae lag
arteriolas a fin de reducir la corriente sanguine,
Esta constriccion tonica se realiza a través de] mis-
culo liso vascular en respuesta a sefiales a-adrepg;.
gicas. Al elevarse la temperatura corporal, se pierge
la constriccion tonica y las arteriolas se dilatan para
permitir que una cantidad mayor de sangre fluya a
los vasos sanguineos de la piel. Al mismo tiempo, |og
vasos sanguineos de la anastomosis se contraen, por
lo que mds sangre se transporta por los vasos cercg
de la piel. El volumen elevado y la alta distensibili-
dad del sistema venoso permite que la sangre inter-
cambie calor con facilidad en la superficie cutineq.
Cuanto mds elevada resulta la temperatura de I3
piel, mas répida es la velocidad de pérdida de calor.
Las modificaciones en el tono del musculo liso vas-
cular se controlan por medio del hipotdlamo poste-
rior.

Las alteraciones en la corriente sanguinea que
fluye por los lechos capilares permiten que un endo-
termo controle el intercambio de calor. Los efectos
quizds se observen con mayor claridad en los huma-
nos caucasicos, cuyas rapidas modificaciones en el
color de la piel reflejan la corriente sanguinea subcu-
tdnea. El ejercicio aumenta la temperatura central
del cuerpo y activa un incremento en la corriente
sanguinea en direccion a la piel, lo que hace que ésta
enrojezca. Del mismo modo, las temperaturas frias
provocan la vasoconstriccion periférica y reducen la
corriente sanguinea a las manos y los pies, haciendo
que se vuelvan blancos. La limitacion prolongada de
la corriente sanguinea hace que las extremidades se
tornen moradas, a medida que la sangre que se acu-
mula en el sistema venoso se desoxigena lenta-
mente.

Ademas de limitar la corriente sanguinea a 1a Pel’llfs;
ria, algunos animales son capaces de extraer‘cilﬂs
de la sangre caliente y transferirlo a la sangre z;i(f)n
fria, lo que se logra al organizar la vasmﬂf_irlza -~
en intercambiadores de calor contracorrlﬂ’"te.teji_
organizacioén exacta depende del animal y 103
dos.

Debido a que los peces respiran a
calor metabélico se pierde con rapidez PO

gua, cualqui®!
r las braf”
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.15 Algunos peces heterotérmicos
W les son nadadores activos
r[‘gmnr‘gducen abundante calor en el

U'quulo rojo. En el caso de los atu-

m‘u‘» las venas que abandonan el

E:E;fﬂlo rojo se yux%aponen con las

arterias que lo suministran, lo que

permite que ¢ transfiera calor mio-

génico de las venas a las arterias

(Figura 14.22). Esto hace que el
misculo rojo alcance temperaturas
de incluso mas de 10 °C superior a la
de los demads tejidos, incluido el mus-
culo blanco. Los intercambiadores
de calor contracorriente son impor-
tantes en otros peces heterotérmicos
regionales. Como se estudié en el
Capitulo 6, los peces de pico poseen
un musculo 6ptico modificado deno-
minado  organo  calorifero  que
calienta el ojo y los nervios 6pticos.
Los intercambiadores de calor con-
tracorriente ayudan a retener el
calor en el sistema éptico. Muchos
peces grandes, como el atun rojo,
utilizan este tipo de intercambiado-
res en el tracto gastrointestinal para
retener el calor de la digestion.

Los endotermos emplean los
intercambiadores de calor contraco-
rriente a fin de reducir la pérdida de
calor en la periferia. Las aves que se
Paran sobre superficies frias como el
hielo pueden perder una gran canti-
dad de calor a través de las patas
(Figura 14.23). Estas son capaces de
reducir la pérdida de calor al limitar
la corriente sanguinea a la periferia,
dunque si lo realizaran durante un
tiempo prolongado los tejidos perifé-
Ticos sufrirfan de inanicion. Los inter-
@mbiadores de calor contracorriente
ransfieren el calor de las arterias que
salen del centro corporal a las venas
QUe retornan de la periferia fria. El
Calentamiento de la sangre venosa
dMortigya el impacto del enfria-
Miento perifgrico. Asimismo, el en-
fMamiento de la sangre arterial
Isminuye g gradiente térmico en la

Plel y de este modo reduce la pérdida
de calor,
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Aorta ventral
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Branquias =% \ﬁ\‘\ Aorta dorsal

/'\~ Musculo rojo

r P %
Corazon Vena cava inferior

(a) Peces ectotérmicos

Aorta ventral

Rete central

\‘\}\\\ Aorta dorsal
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\
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Red lateral

Vena cava inferior

Arteria lateral cutanea Vena lateral cutdnea

(b) Atunes heterotérmicos

Figura14.22.

Intercambiadores de calor contracorriente en los misculos
del atiin.

(a) En la mayoria de los peces la aorta dorsal y lavena cavainferior abastecen al
musculo rojo de forma directa. Todo el calor miogénico abandona el musculo por
medio de la vena cava inferior. (b) En el caso de los atunes, los vasos se organizan
pararetener el calor en el musculo. En algunas especies, las ramificaciones de la
aorta dorsal y la vena cava inferior forman una red central o rete en el arco hematico
de lacolumna vertebral. La mayoria de la especies de atiin abastecen al musculo
rojo por medio de vasos laterales subcutaneos. Las arterias laterales se disponen en
las proximidades de las venas laterales, con ramificaciones que forman redes peri-

féricas. Esta figura presenta un diagrama estilizado. Cada especie de atin heterotér-
mico depende de diferentes combinaciones y cantidades de retes.

5 l Corriente
32°C 11 sanguinea
|

Arteria —

Figura14.23. Vasoconstriccion periférica en los endotermos frios.
Las aves que se paran sobre superficies frias
guinea en direccion a los pies, reduciendo ag
guineos de la pata y el pie se organizan de fo
formacion de unintercambiador de calor co

pueden modificar la corriente san-
ila pérdida de calor. Los vasos san-

rma paralela, lo que permite la
ntracorriente.
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La transpiracion reduce la temperatura
corporal mediante el enfriamiento
por evaporacion

Los animales pequefios cuentan con una proporcion
favorable entre la superficie y el volumen para la
pérdida de calor, por lo que el enfriamiento por eva-
poracion se utiliza principalmente en animales
grandes. Muchos emplean secreciones de fluido
cutineo especializados (sudor) para aumentar el
enfriamiento por evaporacion. Los humanos son
probablemente los animales mds pequefios que uti-
lizan con eficacia la transpiracién para enfriar el
cuerpo. El sudor es una mezcla de agua, sales y
algunos aceites. La sal del sudor eleva el punto de
ebullicion del agua, haciendo que el enfriamiento
por evaporacion sea mas eficiente. La pérdida de
agua y sales puede afectar a la regulacion idnica y
osmotica, aunque los animales expuestos a climas
cdlidos durante prolongados periodos son capaces
de modificar la composicion quimica del sudor a fin
de minimizar los problemas idnicos y osméticos.
Producen mayores cantidades de sudor con un con-
tenido de NaCl mds bajo, conservando asi las sales
vitales. La transpiracién se controla mediante el
hipotdlamo anterior. Los nervios espinales simpati-
cos se comunican con los nervios simpdticos que
recorren cada una de las glandulas sudoriparas,
liberando acetilcolina.

El jadeo aumenta la pérdida de calor
por la superficie respiratoria

Otro de los métodos en que los animales pierden
calor es a través de la ventilacion. Las propiedades
que hacen que la superficie respiratoria colabore
con el intercambio gaseoso (alta vascularizacion,
superficies himedas y elevado flujo de aire) tam-
bién incrementan la pérdida de calor, aunque si esto
constituye un hecho beneficioso o perjudicial
depende de la situaciéon. En el frio, las aves y los
mamiferos minimizan la pérdida de calor por la res-
piracion, pero en un 7', elevado los animales pueden
modificar el patron respiratorio a fin de acentuar la
pérdida de calor.

El enfriamiento por ventilacion es una estrate-
gia que equilibra la demanda respiratoria con la ter-
morregulacion. El enfriamiento se incrementa
cuando los animales aumentan la frecuencia respi-
ratoria y reducen el volumen corriente. La respira-
cion superficial y rdpida constituye un signo de que
el animal en cuestiéon presenta un calentamiento

excesivo. La agitacién del gaznate es una conducty
de enfriamiento que se observa en las aves y se
caracteriza por la contraccion y relajacion rapida de |
los musculos de la garganta. Los mamiferos, por
otro lado, jadean. Cada una de estas conductas |
enfria el animal de diversas maneras. En primer
lugar, la ventilacion rdpida aumenta la pérdida de
calor por la superficie respiratoria mediante la con-
veccion. En segundo lugar, y posiblemente mds
importante, la ventilacion rapida hace que el agua
se evapore de la superficie de la via aérea, de la
superficie pulmonar a la lengua. Los animales que
dependen del enfriamiento respiratorio suelen con-
tar con superficies respiratorias altamente vascula-
rizadas que se mantienen himedas por medio de
secreciones. Estos patrones de ventilacion pueden
modificar la naturaleza del perfil de gas sanguineo,
variando la fisiologia respiratoria. El aumento de la
frecuencia respiratoria se compensa en parte por la
reduccion del volumen corriente.

Los renos constituyen un claro ejemplo de los
vinculos entre la respiracién y la termorregulacién.
Si bien habitan entornos frios, los renos se enfrentan
al peligro de sufrir estrés térmico debido a su gran
tamano y gruesa capa de pelaje aislante. En tempe-
raturas frias normales (10 °C) los renos respiran por
la nariz a una baja frecuencia. La parte superior de la
cavidad nasal presenta abundantes capilares y la
respiracion nasal ayuda a enfriar las regiones cere-
brales cercanas. Cuando se calientan en exceso,
modifican el patrén respiratorio: aumentan la fre-
cuencia respiratoria y comienzan a jadear por la
boca (Figura 14.24).

Si bien esta modificacién en el patrén respirato-
rio disminuye el enfriamiento directo del cerebro,
reduce con mayor eficacia la temperatura central del
cuerpo.

La endotermia en reposo produce estados
hipometabdlicos

En capitulos anteriores hemos observado varias for-
mas de hipometabolismo que los endotermos utilizan
para sobrevivir en condiciones adversas. Los coli-
bries, por ejemplo, reducen el indice metabdlico
todas las noches. Los mamiferos hibernantes tam-
bién disminuyen el metabolismo durante los largos ¥
frios meses invernales cuando el alimento escasea.
Tanto en la inactividad diaria (letargo) como en la
inactividad estacional mds prolongada (hibernacién)s
la fase hipometabdlica conlleva la reduccién de la Ty
fenémeno que se denomina endotermia en reposo-
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Figura14.24. Pérdida de calor durante el jadeo.

Aligual que otros mamiferos, los renos modifican la respiracion a fin de incremen-
tar la pérdida de calor. Estos respiran por lanarizen bajas temperaturas. El flujo de

)
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W niveles cercanos a la T, beStanlE p .

g debajo del punto establecido para Ja
eutermia.

Los vinculos entre el metabolismo
y la regulacién de T, hacen que Nf’SUl“{
dificil determinar cudl de los dos
. pardametros produce el cnfri’amiento'
hipometabélico. En la mayoria de los
animales que entran en un estado d’e
inactividad, la 7, y el indice metabo-
( lico disminuyen de forma paralela,
por lo que no estd claro si la menor 7,
reduce el metabolismo o si es la
menor produccién de calor metaho-
lico la que ocasiona el enfriamiento.
En algunos estudios, los animales pre-
sentan una disminucién en el indice
metabdlico con anterioridad a la caida
) de la 7, lo que indicaria que el hipo-
metabolismo da origen a la reduccion
enla T,. No obstante, en el caso de los
animales mayores, el retardo en el
enfriamiento al entrar en el estado de
inactividad se debe en parte a la iner-
cia térmica: la gran masa y baja pro-
porcion de la superficie respecto del
volumen retrasan el impacto de la ter-
mogenia reducida, haciendo que el
animal logre permanecer mucho mas
caliente que la 7, incluso con un
indice metabolico reducido.

aire enfria la sangre circulando por los vasos que recorren la cavidad nasal. Cuan-

do aumentan las temperaturas, los renos respiran por la boca a una mayor veloci-
dad (200-300 respiraciones por minuto). (Fuente: Ass-Hansen et al., 2000).

La duracién y magnitud de la reduccion 01_1 la T,
difiere entre los diferentes animales y 10’5 1.1pos £
inactividad (Figura 14.25). Una ardilla a‘r.tu:'a,‘t'pnlxi
ejemplo, permite que la T, se reduzca cqsl {m_‘b d1-(;q
punto de congelamiento. NO obsta.nte, inc usot’(.—
Pequefias disminuciones en la 7, ofrecen Impor an
tes ahorros de energia para un amima] inactivo. -

En condiciones normales (GUtérmlcaSL . n;ztre-
feros y las aves mantienen la Ty d?mro-dg mz:n una
cho rango. Los animales eutérmicos 1o ;lt{;to cen-
Tespuesta compensatoria cuando el term?fero s, per-
tral, el hipotdlamo en el caso 5 Jps mamleriod‘os de
¢ibe una reduccién en la 7. Durante 105 pcalibrar el
endotermia, en reposo, el animal Vuewedafender una
termostato central a fin de reconocer ¥ lea T, caiga a
r, diferente. Es posible que permita qué i Tz

Los pirdgenos inducen

la hipertermia

Las desviaciones de la T gnt;
general afectan a la fisiologia hﬂbilt?l o
algunos casos los endotermos
hipertermia local como parte de

nologica. El dafio celular y tisular regional prod

un calentamiento local denominado inflamacion Ecc
condiciones mas graves conducen a ung - ‘- E'ls
en todo el cuerpo. La fiebre, inducidy por me;lm“_r:ma
quimicos conocidos como pirégenos, ayuda sajeros
batir las invasiones de bacteriag Y Virus. Los a cor_n-
mos reconocen la presenci - 05 Organis-

a de bacterias
- s relian i ) Cuando |
células del sistema inmunolégico detectan deter s
nadas proteinas bacteriales, como |q aflotoric mi-
d, u

otras macromoléculas bacteriales comg los 1i _
sacdridos y proteoglicanos. Estas Sustancia lpogol!.
cas, denominadas pirdgenos exégenos, se unlml.
por medio de los glébulos de| sistema, lnmun(()}lfglt

al, aunque en
pueden inducir 1a
la respuesta inmy-

ar
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Figura 14.25. Estados hipometabélicos.

Muchos endotermos responden a las frias temperaturas al
entrar en algun tipo de inactividad. La temperatura corporal
por lo general se reduce de forma paralela al indice metabdli-
co. Lainactividad se denomina (a) hibernacion cuando la de-
presion metabdlica se extiende durante semanas o meses, o
{b) letargo cuando el animal entra en un estado hipometaboli-
co en ciclos diarios.

Cuando los macroéfagos detectan la endotoxina, por
ejemplo, responden al sintetizar los pirogenos endo-
genos como la interleucina 1. Los macrofagos liberan
interleucina 1 en las regiones que rodean a las neu-
ronas termosensibles, activando la liberacion de otro
quimico denominado mediador en las células circun-
dantes. Un tipo de mediador, la prostaglandina E,
modifica el punto establecido del hipotdlamo, acti-
vando un_a respuesta compensatoria que produce el
Zz;l:;t;n;;zr:geﬁe;iﬁ etejidos'. L(;IS neuronas sensibles
125 noutones sen;ible ;:1:11?513.1 e envio, nuer}tms que
tiembla para aumentar la 10 (Eil ﬂur_l}entan. o CHGERS
Béllug. B 1s mﬁs:cutlos IE)mf uccién ‘de calof meta-
o506 8 s periféric a recuencia cardiaca se
0s se dilatan a fin de incre-

mentar j i
oy (e;l 1ﬂugo Sanguineo, para asf distribuir e] calor
¢l cuerpo en todo el animal.

Debido a que esta respuesta inmunolGgie
ciona modiante ol aumento de la 7, pareceriy fica,
s6lo on animales que son capaces de retener g Calor
corporal. Do hecho, esta caracteristica nmnunolGye,
wstit mis desarrollada en los animales mnlul,c’:rmim,a,
principalmento aves y mamiferos, aunque los apjp,,.
les ectotérmicos también pueden inducir la hipery,.
mia en respuesta a patogenos. Dado que ng g,
capaces de utilizar mecanismos fisioldgicos pira
aumentar la 7, emplean la fichre conduetyy)
Cuando un largarto o sapo se¢ infecta con bacterias
presenta un aumento en la 7, preferida, trasladay,.
dose a un entorno mds cdlido.

a fup.

Sistemas integradores

Las melenas del ledn son calientes

Los leones viven en manadas de un rmacho adulto con
un harén de hembras. Las leonas se encargan del cui-
dado de los pequenos y la caceria, mientras que el
macho vigila la manada, defendiendo su posicion ante
cualquier otro macho rival. Las hembras sin pareja elegi-
ran un macho que presenten una “calidad” superior en
términos del potencial reproductivo. El concepto de
seleccion de pareja suele ser dificil de interpretar desde
el punto de vista fisiologico del animal. ; Como hace una
hembra para reconocer el potencial reproductivo de un
ledn macho a partir de las caracteristicas visibles o con-
ductuales? Estudios recientes indican que una de las
caracteristicas que las hembras evalian es el tamanoy
color de la melena del macho, el abundante pelaje que
cubre el cuello y la garganta. Las observaciones reales
sugieren que las leonas tienden a elegir parejas con und
melena larga y oscura, caracteristica que podria consti
tuir una indicacion fiel de la calidad del macho debido 3
la relacién entre las propiedades de la melena y la ter
morregulacion. ‘
La mayoria de los leones africanos habitan €n Cé!"
das sabanas, en donde las temperaturas durante el dfa
pueden alcanzar los 45 °C. Para éstos el mayor desafi0
es mantenerse frescos, por lo que la abundante meleﬁa
de los machos pareceria contraproducente en relacion
con la fisiologia termal. Algunos estudios con camarss
infrarrojas apoyan la suposicion de que 10s machos CQ”
melenas oscuras y gruesas se enfrentan a mayores difi-
cultades para expulsar el calor excesivo. Dado qué lar
melena representa una carga termorreguladord P
qué motivo forma parte de la seleccion sexual? Lo.s:
investigadores han estudiado varias explicaciones P
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bles para esta caracteristica adaptativa aparentemente
grrénea.

No cabe duda de que las hembras utilizan Ia apa-
riencia de la melena en la eleccion de Ia pareja, aunque
se desconoce el motivo por el que seleccionan las mas
oscuras y abundantes. La teoria mas sencilla es que la
gruesa melena ayuda a los machos a proteger la fragil
region del cuello durante las violentas contiendas por el
dominio. Desde el punto de vista de Ia hembra, un
macho bien protegido cuenta con una mayor capacidad
de proteger la manada contra cualquier invasor. Desde
la perspectiva del macho, los beneficios de la protec-
cién extra superan los gastos adicionales vinculados
con la termorregulacién. Otra explicacién para este
fenomeno es la hipdtesis de incapacidad. Al igual que la
cola del pavo real, la melena mas abundante puede indi-
carle a la hembra que el macho posee una sélida fisiolo-
gia, capaz de hacer frente a la carga fisiolégica adicional.

Independientemente del motivo subyacente por el
cual la melena constituye una caracteristica de selec-
cién sexual, los fisidlogos se preguntan cémo se modifi-
can las propiedades de la melena en un macho
dominante y de qué manera esto refleja el dominio. La
respuesta radica en la comprensién de la base celular
del crecimiento de pelo. La longitud del pelo se controla
mediante las células del foliculo piloso vy la velocidad de
crecimiento se modifica de acuerdo con las condiciones
ambientales: es rapida en verano y lenta en invierno.
Cada uno de los cabellos de los humanos crece por
durante unos cinco afos, después de los cuales perma-
necen estaticos durante otras 12 semanas. A partir de
ese punto, un pelo nuevo comienza a formarse en el
mismo foliculo, expulsado el pelo anterior. En principio,
los leones pueden contar con una melena mas |a;ga.al
permitir que el pelo crezca mas rapido o durante perio-
dos mas prolongados. La velocidad de crecimlt?nto se
determina por las hormonas esteroides androgerjas.'
testosterona y dihidrotestosterona (DHT). La enzima
ba-reductasa convierte la testosterona en DHT,_ su
forma mas activa. Los niveles del pigmento mellanlna.

que se produce de forma directa en las células p'losa.s'
determinan el color de la melena. El pro'ceso de pig-
mentacién también se ve influido por 10S m\’/eles i
tosterona, por lo que un elevado nivel androgenosg:;z
que la melena tenga un aspecto largo y oscurg o
Que los androgenos también controlan el impu

o : de la melena pue-
Sexual y la agresion, las propiedades : foi
den reflejar la tendencia a conductas mas agre

ayudan en el apareamientoy 1a d_efenlsa(‘j la melena del
Una curiosa variacion en la historia o€

region afri-
leon proviene de los leones de Tsavo- E-tSt?s dghaones,
cana es mucho més calida que otros habita
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como el Serengeti. Las melenas abundantes serian, en
esta circunstancia, una carga aun mas problematica
para los leones machos de Tsavo. Estos se volvieron
famosos por dos motivos: en primer lugar, se los perci-
bla como mas agresivos que otros leones, e incluso
ganaron la reputacién de ser devoradores de humanos.
Los leones fantasma de Tsavo, como se los conocid,
también se destacaban por carecer de melena. Los
machos jovenes en toda Africa carecen de melena, por
lo que durante bastante tiempo se creyd que solo se
observaban machos jovenes en Tsavo. Sin embargo, los
investigadores atrajeron leones de la densa vegetacion
y descubrieron gue incluso los machos dominantes
carecian de melena. Para estos animales la melena
seria una carga imposible de superar, tanto debido a las
temperaturas mas calidas como por la densa vegeta-
cion. Asi, en el caso de los leones de Tsavo, la evolucién
los ha llevado a perder la melena.

Los psicologos pueden preguntarse como estos
leones perdieron la melena. Si bien es necesaria cierta
cantidad de testosterona para el crecimiento de pelo, el
exceso de la misma produce la caida de pelo. Se desco-
noce aun si estos machos presentan un nivel de testos-
terona mas elevado que los parientes del Serengeti,
aungue también se observan modificaciones con res-
pecto a la estructura social de las manadas que involu-
cra la testosterona. En los leones del Serengeti una
manada puede tener hasta cuatro machos adultos, pero
la mayoria de las manadas de Tsavo tienen un solo
macho adulto. Es posible que los altos niveles de tes-
tosterona no solo produzcan la pérdida de pelo, sino que
también aumenten la naturaleza agresiva de los machos

de Tsavo, modificando asi la estructura social de la
manada. . .

Resumen

Todos los animales estdn sujetos a las leyes fisicas
que regulan los flujos de calor, aunque los efectos en
los endotermos presentan un mayor impacto en la
fisiologia. Los animales que habitan en e] agua pier-
den calor con mayor facilidad que los que viven en el
aire, debido a que el agua presenta una conductivi-
dad térmica més elevada. Si bien la produccign de
calor constituye una funcién de la masa corporal, el
intercambio de calor depende de la superficie. Como
consecuencia, la proporcién entre 1a superficie y el
volumen en los animales presenta una importante
influencia en la termorregulacion. La presencia de
aislantes en la superficie externa del animal, como
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o i s B e
— ; G 1mla y el entorl‘m. El

¢ fluidos como el aire y el agua incre-
menta la velocidad de pérdid g,

: 2 > a de calor por convec-
glf)ll‘. La radiacién térmica es una importante fuente
n:e;:;lo; elpzl(;zll ;Ozeillnein:ales, que procede dirpcta—
T i Cn orno gue rodea al amma‘l.
térmica de g rad;m ! Capaces de absorber la energia

. acion solar al tomar sol, con fre-
zltlﬁg(;ls ;tlye lilcifrll(z]l(r)rilsg la coloracién oscura. Mucho_s
el calentamiont, el 9 por evaporacion para reducir

esivo.
e s Al Dl
poiquilotermos vy } —— -de ternynos. -

- ¥y homeotermos se diferencian por la
eSt‘abl_hdad de la temperatura corporal (7). En los
pplguﬂotermos la T, cambia de acuerdo con las con-
dlClO{leS ambientales, mientras que los homeotermos
mantienen una 7, constante. Los ectotermos y endo-
termos se diferencian por la fuente del calor corpo-
ral. Los primeros presentan una T, que se determina
segun las condiciones ambientales, mientras que los
segundos elevan la 7, al producir y retener el calor
metabélico. Los heterotermos son animales que
cuentan con combinaciones de endotermia y ectoter-
mia. Los heterotermos temporales por lo general son
endotermos durante la mayor parte de su vida, aun-
que pasan por periodos de hipotermia como en el
caso de la hibernacion o letargo. Los heterotermos
regionales, por otro lado, son capaces de calentar
determinadas regiones del cuerpo por encima de la
temperatura ambiental (T,).

Los endotermos cuentan con zonas de termotole-
rancia. La zona termoneutra es el rango de tempera-
turas entre las cuales las funciones fisiolgicas se
encuentran en un nivel 6ptimo. Fuera de este rango,
los gastos metabdlicos son mayores y las funciones
animales se ven afectadas. Los animales que sopor-
tan un amplio rango de T, son euritermos, mientras
que los que viven entre un estrecho rango de T, se
denominan estenotermos. Los animales cu’ent(:m (:.on
la capacidad de reducir los efectos del estrés térmico
al modificar la conducta. Por ejemplo, pue'jden cam-
biar la posicién corporal o trasladarse a microclimas
con temperaturas mas favorables.

Los cambios en la T, presentan mayores conse-
cuencias para los ectotermos que para los endotgr-
mos. Las alteraciones en la T influyen varios
aspectos de la estructura macromolecular.y el meta-
bolismo. La temperatura modifica la ﬂu1dez de la
membrana al alterar la cantidad de uniones que se
forman entre los fosfolipidos. Una temperatura mas

elevada aumenta la fluidez, mienr
reducida la disminuye. Los animaleg Pued & mgg
estos efectos al modificar la naturalezy d:;] Mitigy,
branas en términos de la longitud de las CT;S Mepy,.
acidos grasos, la saturacion, el perfil de f(};f E‘HE-IS de
el contenido de colesterol. La temperatyy, (zhpldo
afecta a la estructura tridimensional de fis raml‘ﬂe'n
y la cinética de las enzimas. Cuando laS: gr()tel'nas
sufren la desnaturalizacion térmica, gp prg;emas
genes para las proteinas de estrés, que vuelyey aUcen
gar las proteinas dafiadas y marcan lag pm[e’p ke
dafnadas de forma irreversible para la degmdacl.n’as
La temperatura también modifica la velocidag del?:
re’a'ccmnes quimicas y, por tanto, el indjce met;
bolico.

Los ectotermos que habitan entornos frfog Suelen
remodelar los sistemas fisioldgicos para Compensy
los efectos de la temperatura. Muchos animales pye.
den soportar temperaturas bajo cero. Mmayor
riesgo es la formacion descontrolada de cristales de
hielo, que puede producir un estrés osmético y dafiar
de forma fisica las membranas celulares. Los animg-
les tolerantes al congelamiento se enfrentan cop el
frio extremo al producir compuestos que promueven
el congelamiento. Estos nucleadores de hielo contro-
lan el crecimiento de cristales de hielo para asi prote-
ger al animal de danos. Otros animales producen
proteinas anticongelantes que evitan la formacion de
hielo intracelular. Los que han habitado el frio
extremo por periodos prolongados suelen presentar
proteinas adaptadas al frio.

Los animales endotérmicos producen calor me-
tabdlico y lo retienen con el fin de elevar la tem
peratura corporal por encima de la temperaturd
ambiental. El calor es una consecuencia natural de
metabolismo, aunque los endotermos cuentan €0
indices metabdlicos mas elevados que los ectotern®
de igual tamafio. Una mayor pérdida en la met
brana es una de las razones por las cuales 65108
poseen indices metabalicos mas altos. .

Los endotermos utilizan sistemas ne_uralos F .
detectar las temperaturas externas © l.lmmj;adn
hipotdlamo en los mamiferos integra 1a mfo{;: e
sensorial central y periférica para ha(‘(‘;r‘ qu"’ -;{‘()I.ifién
mas fisioldgicos modifiquen la producciny e a1 fii0
de calor. Las neuronas periféricas sens! o pio
activan cambios en la orientacion del P.“IIO‘]:H orvios)
reccién, para reducir la pérdida dec 1‘10!' ‘}n;muim‘t‘ 8
las hormonas también controlan el ”‘“.(11314 pa de [.“
la superficie de la piel para 1-(».gulf_u" la‘:‘(qm‘ o ord ]:r
pérdida de calor. La vascularizacion st = ayud
zar en intercambiadores contracorrict

)
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aretener el calor en el centro del cuerpo. Los mamife-
ros grandes que presentan un calentamiento excesivo
utilizan la transpiracion para aumentar el enfria-
miento por evaporacion. Algunos animales pequefios
expulsan el calor por medio del jadeo, que incrementa
la pérdida de calor mediante la lengua y la superficie
respiratoria. Los mamiferos también son capaces de
aqumentar la temperatura corporal en respuesta a la
infeccion. Esta hipertermia, o fiebre, es inducida por
los pirégenos. Algunos endotermos logran tolerar bre-
ves periodos de supresion metabdlica, durante los
cuales la temperatura corporal disminuye, aunque
rara vez llega al punto en que se equipara con la tem-
peratura ambiental. Durante la endotermia en
reposo, los animales vuelven a configurar el termos-
tato central a un nuevo punto establecido.

Preguntas de revision

1. Compare y contraste los siguientes términos:
homeotermia y poiquilotermia, endotermia y
ectotermia, heterotermia regional y heterotermia
temporal.

2. El agua a 10 °C parece mds fria que el aire a la
misma temperatura. jPor qué?

3. ;Por qué las proteinas anticongelantes se obser-
van en los peces marinos pero no en los de agua
dulce?

4. Compare y contraste los mecanismos de termo-
genia. ;Qué pasos bioquimicos se encargan de la
produccién de calor?

5. Analice las diferentes fuentes de energia que un
ectotermo emplea para elevar la T},

6. ;Qué conductas reducen las pérdidas de (;a,lor
debido a (a) la conduccion; (b) la convecclon

proteinas anticongelan-
ces en la evolucion?

los intercambiadores

7. ;Como sabemos que las
tes aparecieron varias ve

8. ;De qué manera funcionan
de calor contracorriente?

Preguntas de sintesis

1. ;Por qué las temperaturas elevadas son mds peli-
grosas que las bajas?

2. ;C6mo podriamos convertir un animal termo-
sensible en uno termotolerante?

3. Sintetice las modificaciones fisiolégicas que
acompaiian la aclimatacién térmica.

4. ;Por qué los animales endotérmicos necesitan las
neuronas termosensibles centrales y periféricas?

5. La termorregulacién requiere el control activo de
la corriente sanguinea que fluye por los vasos.
;De qué manera los animales dilatan algunos
vasos sanguineos mientras contraen otros?

6. ;Qué efectos se pueden observar en la presién
sanguinea si se expone un mamifero a tempera-
turas muy bajas?

7. ;Qué modificaciones genorreguladoras deben
haber acompafiado la evolucién del tejido adi-
poso marrén?

8. El color del animal influye en varios aspectos de
la fisiologia y la ecologia. Indique algunos ejem-
plo_s de animales cuyos patrones de color desem-
penan un papel en la termorregulacién.

9. Muchos mamiferos desarrollan pelajes diferentes

en invierno y verano. ;Qué factores influyen en
los gastos y ganancias de la muda estacional?

10. Compare y contraste la estructu
T ra del pelo y las
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