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introduccion
a los principios
fisiologicos

a experimentacion fisiolégica proliferé en los

sesenta como resultado de muchos sucesos

relacionados. El avance en diversas tecnolo-

gias, desde la medicina nuclear hasta la gené-

tica molecular, preparé el terreno para las
nuevas aproximaciones para el estudio de la diversi-
dad animal. La creciente internacionalizacion de la
ciencia permitio a los investigadores acceder a anima-
les inusuales en sitios exdticos. La demografiade la
poblacion lievo a la contratacion masiva de cientificos,
creando una masa critica de investigadores interesa-
dos en comprender la diversidad fisioldgica de los ani-
males. Fue durante este periodo cuando se lanzo el
programa Hélice Alfa. Este programa, que comenzé en
1964 bajo los auspicios de la Fundacion Nacional de
los Estados Unidos para la Ciencia, represento un giro
en el enfoque cientifico para toda una generacién de
fisiclogos animales.

El Hélice Alfa fue un barco destinado a la investiga-
cidn oceanica nombrado después de que el modelo es-
tructural del DNA fuera propuesto por Watson y Crick
solamente diez anos antes. Fue adquirido en el afio
1964 por el Instituto Oceanografico Scripps (Universi-
dad de California, San Diego) a través de una beca de
1,5 millones de délares de la Fundacién Nacional de
los Estados Unidos para la Ciencia. El barco fue cons-
truido para crear laboratorios técnicamente sofistica-
dos que sirvieran a los bidlogos experimentales para
explorar habitats naturales desconocidos en el mundo.
Aunque fue lanzado y fundado por el gobierno de los
Estado Unidos, se utiliza como laboratorio flotante
?:;zs:r(;?:ii::;EZTnJi'j?S i;ternacionales. En su viaje

N g tripulac;o’n oiER .a'fa 'Il.evaba doce miem-
y diez cientificos alrededor del

Pajaro del paraiso.

mundo en “una busqueda del conocimiento médicoy
bioldgico”.

El barco fue un laboratorio flotante para tres o cua-
tro expediciones por aino, aunando equipos de cientifi-
cos con intereses y experiencia complementarios. La
expedicion inaugural del Hélice Alfa fue a la Gran Ba-
rrera de Coral, una expediciéon que duré seis meses,
donde los investigadores estudiaron los arrecifes de
coral, los bosques de manglares tropicales y los ani-
males que vivian en el mar o en la tierra. Una expedi-
cion de diez meses en 1967 llevo al Hélice Alfaal rio
Amazonas para estudiar las propiedades de comporta-
miento y evolutivas de los peces y de los animales te-
rrestres en el nuevo trépico. El viaje de retorno paso
por las islas Galapagos, donde los investigadores estu-
diaron los mismos animales que Darwin estudiara un
siglo antes. El crucero en los quince afos siguientes
llevé de vuelta a los investigadores a los mismos si-
tios, y a otros como el mar de Bering (mares de agu2
fria), Nueva Guinea (animales tropicales), la isla dé
Guadalupe (peces y morsas), la Antartida (animales
polares), el Pacifico Este (animales de arrecifes, tibur®”
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Nautilus.

nes, ballenas), Australia (serpientes marinas), Hawai
(animales de mares profundos) y las Filipinas (nauti-
lus). Muchos de estos animales no habian sido estu-
diados nunca, y sus propiedades fisiolégicas eran
notablemente misteriosas por aquel tiempo.

El Hélice Alfa significé una explosion en el trabajo
de fisiologia animal que comenzé en 1960. El progra-
ma del Hélice Alfa continué hasta 1980, momento en el
que cesé el apoyo del gobierno y la propiedad del bar-
co fue transferida a la Fundacion Nacional para la Cien-
cia. El barco permanecio en servicio, ligado a la
Universidad de Alaska, y se utilizd en la investigacion
oceanografica internacional. El programa Hélice Alfa
dio a miles de cientificos la oportunidad de aprender
de primera mano sobre la diversidad del mundo natu-

ral y cémo funcionan los organismos en diferentes
ambientes. o

Ballena beluga.
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PRIMERA PARTE Las bases celulares de la Fisiologia Animal

| Presentacion

En palabras del reconocido fisidlogo Knut Schmidt-
Nielsen, la fisiologia animal es “el estudio de como
funcionan los animales”. Los fisidlogos animales es-
tudian la estructura y la funcién de las diferentes
partes de un animal y como esas partes diferentes
trabajan juntas para permitir a los animales mejorar
su comportamiento normal y responder a su am-
biente. Un elemento comun de la fisiologia animal es
la diversidad. Mds de un millén de diferentes espe-
cies de animales viven en la Tierra, y cada uno de
ellos ha adquirido a través de la evolucién propieda-
des tinicas e innumerables. Cada proceso fisioldgico
es producto de las actividades de tejidos complejos,
6rganos y sistemas que pueden emerger a través de
modelos complejos de regulacion genética de innu-
merables células.

A pesar de esta enorme diversidad, hay muchos
puntos en comun dentro de la fisiologia, que unifican
temas aplicables a todos los procesos fisioldgicos. En
primer lugar, los procesos fisiologicos obedecen a le-
yes fisicas y quimicas. En segundo lugar, los procesos

P fisiolégicos se regulan para mantener las condiciones

internas dentro de limites aceptables. Esta estabili-
dad interna, conocida como homeostasis, se mantie-
ne a través de mecanismos de retroalimentacion que
perciben las condiciones y provocan una respuesta

el estado fisiologico de un animal

apropiada. Tercero,
es parte de su fenotipo, que SUrge del producto gené-
'on ¢l ambiente,

tico, o genotipo, y su interaccion ¢
Cuarto, el genotipo es el producto del cambio evoluti-
vo en un grupo de organismos, poblaciones o espe-

cies, a lo largo de muchas generaciones.
La mayoria de los estudios fisiologicos exami-
es procesos al fenoti-

nan cémo afectan los diferent

po fisioldgico de un animal (Figura 1.1.). Tar?m el
genotipo de un organismo como su ambiente inter-
actdan a lo largo del desarrollo para producir el fe-
notipo de un organismo adulto. El fenotipo es, en si
mismo, el producto de los procesos d muchos nive-
les de la organizacién biologica, entre ellos el bio-
quimico, celular, tisular, de 6rgano y de organismo.
Juntos, todos estos procesos interactian para pro-
ducir comportamientos complejos y respuestas fi-
siolégicas. El ambiente puede, en cambio, influir en
el fenotipo adulto. Los organismos pueden cambiar
su comportamiento como resultado de un aprendi-
zaje, o modificar sus respuestas fisiologicas a través
del cambio de sus fenotipos. Finalmente, el fenotipo
(la morfologia, la fisiologia y el comportamiento) de
un animal influye en su éxito reproductivo. La dis-
tinta supervivencia de los organismos con fenotipos
diferentes puede dar lugar a un cambio evolutivo
del genotipo de una poblacién a lo largo de muchas

generaciones.

Fisiologia: pasado
y presente

La fisiologia animal moderna es una
disciplina relacionada con toda una
serie de procesos que afectan a la
funcion animal. Aunque la fisiologia
animal es una ciencia experimental

[ Reproduccién J

cuyas raices pueden encontrarse
hace mds de dos milenios en la anti-
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r gua Grecia, desempefia un papel im-
portante en la biologia moderna,
como nexo que une diferentes cam-
pos de la biologia.
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fisiologia animal

adultos.

Fi
gural.l. Unresumen de los factores que influyen el fenotipo de los animales

Aunque los pensadores griegos
como Hipécrates (460-hacia 377 a.-
de C., el padre de la medicina) ¥ .
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Aristoteles (384-322 a. de C., el padre de la historia
natural) no fueron especificamente fisidlogos expe-
rimentales, la importancia que Hipécrates dio a la
observacion minuciosa en el tratamiento de la en-
fermedad y la que Aristoteles concedié a la relacion
entre la estructura y la funcién hicieron que se los
considerara como figuras relevantes en la historia
de la fisiologia. Claudio Galeno (129-hacia 199) fue
¢l primero en utilizar experimentos disefiados de
modo sistematico y cuidadoso para comprobar la
funcion del cuerpo. Galeno utilizé de modo extensi-
vo el uso de la diseccion y la viviseccién de prima-
tes no humanos como el mono de Berberia y otros
mamiferos para probar sus ideas fisioldgicas. Por
ejemplo, Galeno realizé experimentos en los que
ocluy6 los uréteres (los tubos que van desde los ri-
fiones hacia la vejiga) y observd que los rifiones se
hinchaban. De esta observacion concluy6 que los ri-
nones participaban en la formacion de la orina. De
la misma manera, ocluyo el nervio laringeo (que lle-
ga hasta las cuerdas vocales) de un cerdo vivo, y en
ese momento el cerdo dejo de gritar. De este experi-
mento extrajo la conclusion de que el cerebro y los
nervios regulaban la voz. Este trabajo experimental,
combinado con su practica como médico de los
gladiadores romanos, le permitiéo formular descrip-
ciones anatomicas detalladas y dilucidar la base de
muchos procesos fisiologicos. Aunque, desde una
perspectiva moderna, gran parte del trabajo de
Galeno fue incorrecta, su énfasis en la observacion
meticulosa y la experimentacion lo convierte en el
fundador de la fisiologia.

Durante la Edad Media las tradiciones médicas
de los antiguos griegos se practicaban y fueron des-
arrolladas por los médicos en el mundo musulman,
de manera notoria Ibn al-Nafis (1213-1288), que fue
el primero en describir correctamente la anatomia
del corazon, la circulacion coronaria, la estructura
de los pulmones y la circulacion pulmonar. También
fue el primero en describir la relaciéon entre los pul-
mones y la ventilacion de la sangre.

El Renacimiento brindd un impulso a la investi-
gacion fisiolégica en Occidente. Jean-Frangois
Fernal (1497-1558) esbozo el actual conocimiento de
la salud humana y la enfermedad. Andreas Vesalius
(1514-1564), autor del primer texto de anatomia
moderna, demostré que Galeno habia cometido mu-
chos errores tanto en anatomia como en fisiologia.
Como se pensaba que Galeno habia hecho todo lo
necesario para entender el funcionamiento del cuer-
po, muchos de los practicantes de la medicina de
aquel tiempo prescindieron de la investigacién en fi-

CAPITULO 1 Introduccion a los principios fisiolGgicos

siologia. Por lo tanto, mostrando que Galeno no es-
taba en absoluto en lo cierto, el trabajo de Vesalius
impulsé el estudio moderno de la anatomia y la fi-
siologia.

William Harvey (1578-1657) identifico el camino
de la sangre en el cuerpo, y demostré que las con-
tracciones del corazon provocaban este movimiento.
Aunque Harvey no pudo observar los finos capilares
que conectan las arterias con las venas, utilizando
los toscos cristales de aumento que se podian conse-
guir en la época, postulé que los capilares debian
existir para formar una circulacion cerrada alrede-
dor del cuerpo para la sangre. Harvey demostrd
como las disecciones, la observacion cercana de los
organismos vivos y los experimentos finos podian
ser combinados para ensefiarnos sobre las funciones
del cuerpo.

Antes del siglo xvi los fisidlogos se dividian en
dos grupos: los iatroquimicos y los iatrofisicos. Los
iatroquimicos creian que la funcion del cuerpo sélo
requeria reacciones quimicas, mientras que los ia-
trofisicos pensaban que sélo intervenian los proce-
sos fisicos. A finales del sigo xvi y principios del xvin
un médico holandés, Hermann Boerhaave, y su dis-
cipulo suizo, Albrecht von Haller, propusieron que
las funciones corporales eran una combinacion de
procesos tanto quimicos como fisicos. Uniendo estas
dos aproximaciones, estos investigadores fueron de
los primeros que postularon la fisiologia tal y como
se entiende hoy.

En el siglo xix el conocimiento en fisiologia co-
menz6 a aumentar muy rdapidamente. Por ejemplo,
en 1838 Matthias Schleiden y Teodor Schawnn for-
mularon la “teoria celular”, que establece que los or-
ganismos estin hechos de unidades llamadas
células, descubrimiento que preparé el terreno para
la fisiologia moderna. Claude Bernard (1813-1878)
descubrié que la hemoglobina transporta oxigeno,
que el higado contiene glucogeno, que los nervios
pueden regular el flujo sanguineo, y que las glindu-
las sin conducto producen secreciones internas (hor-
monas) que son transportadas por la sangre e
influyen en los tejidos distantes. Una de las contri-
buciones mds importantes de Bernard fue su con-
cepto de medio interno (ambiente interno); postuld
que todos los organismos vivos preservan un medio
interno especifico a pesar de los cambios en el me-
dio externo. Este concepto, la capacidad de mante-
ner un medio interno constante, fue mas tarde
desarrollado de manera mas completa por el fisidlo-

go norteamericano Walter B. Cannon (1871-1945),
quien ideo el término homeostasis.
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Hasta el siglo xx, los fisidlogos hacian poca dis-
tincion entre fisiologia animal y la ﬁsiologla‘medxca.
La mayoria de los experimentos en fisiologia en los
animales fueron realizados con el objetivo de alcan-
zar un mejor conocimiento del funcionamiento del
cuerpo humano tanto sano como enfermo. PBI:O er.l’el
siglo xx los bidlogos se interesaron por la aphcacw.n
del conocimiento emergente de la fisiologia a los ani-
males vivos en diferentes ambientes, y trataron de
entender el porqué de la diversidad fisiologica.

Per Scholander (1905-1980) fue uno de los pri-
meros y més influyentes de estos fisiélogos compa-
rativos. Scholander estudié una gran cantidad de
respuestas fisiolégicas diversas, incluyendo los me-
canismos implicados en los vertebrados buceadores,
las respuestas de los animales de sangre caliente ha-
cia los ambientes frios y como los peces llenan su ve-
jiga natatoria (6rgano lleno de aire que los peces
utilizan para flotar). Scholander también organizé
las influyentes expediciones del Hélice Alfa en el
programa de investigacion descrito en el comienzo
de este capitulo.

Las contribuciones de C. Ladd Prosser (1907-
2002) incluyen el descubrimiento del llamado gene-
rador de modelo central. Estos grupos de neuronas
coordinan muchos comportamientos ritmicos como
respirar y andar. Prosser también descubri6 la rela-
cion entre el didmetro de un misculo y la velocidad
de conduccion, y durante la Segunda Guerra

Mundial trabajé en los efectos de la radiacién en la
vida animal como parte del proyecto Manhattan.

Knut Schmidt-Nielsen (1915-) dedicé su carrera
profesional a entender como los animales viven en
medios duros e inusuales. En su trabajo cldsico y
temprano sobre las adaptaciones del camello a la
vida del desierto, demostré que la nariz del camello
tiene un mecanismo intercambiador en contraco-
rriente que le permite reabsorber una mezcla del aire
exhalado, con lo que la pérdida de agua se reduce en

casi un 60% en comparacién con otros mamiferos.
George Bartholomew (1923-) es el fundador del
campo de la fisiologia ecolégica, es decir, ¢l estudio
i, o s et 1 3
: : 0 el estudio del com-
oo o o ol I i pra
adaptaciones de l;o - g 98 dns fijustes 0 las
o diridont by $ animales a su medio. Identifics
*omo la unidad fundamental de la se-

leccitn nat .

g atural, y subrayé la i y
p s : mportancia de "
riedad en fisiologia, e de la va

Meter Hochachka (1937-2002) y G

(1941-) fundaron e campo de | PES, g

a hioquimica adapta-

tiva. Aplicando conceptos y técnicas bioquimicag a
cuestiones de fisiologia comparada, han ampliad,
nuestro conocimiento sobre cémo los animaleg se
adaptan a ambientes hostiles al nivel subcelylay.
aportando mecanismos bioquimicos que les perm;.
ten vivir en hébitats tan diferentes como el mar pry.
fundo, el océano Antdrtico, los picos de las altas
montaiias y los bosques de lluvia tropical.
Cualquier intento de repasar las principales fj.
guras de la historia de la fisiologia animal excluye
innumerables investigadores que han hecho contri-
buciones importantes en este campo. A medida que
avancemos en este libro, iremos introduciendo muy-
chas otras figuras destacables en la fisiologia animal
y veremos en detalle sus contribuciones especificas,

Subdisciplinas en la investigacion
fisiologica

El conocimiento de la fisiologia moderna es el resul-
tado de los esfuerzos de muchisimos cientificos con
intereses y experiencia diferentes. Normalmente, un
fisiélogo animal se especializa en una o dos subdisci-
plinas de la fisiologia, con un conocimiento bésico en
las otras subdisciplinas relacionadas. Existen tres
maneras principales de definir las subdisciplinas fi-
siolégicas: por el nivel de organizacion bioldgica, por
la naturaleza del proceso que origina la varieda(.i,ﬁ'
siolégica y por los tltimos logros de la investigacion

Las subdisciplinas fisiologicas pueden
diferenciarse por el nivel biologico de
diferenciacion

Puesto que la fisiologia se relaciona con la funcio?
biolégica en muchos niveles de Orga”izacmg
(Figura 1.2), una de las maneras mas comunes p«’ﬂ;‘
diferenciar las ramas de la fisiologia es haciendof
ferencia a dichos niveles.

jan
. s tudla

* Los fisiélogos celulares y moleculares fsr aul”
ular,

los fenémenos que ocurren a nivel cel 0
que estos efectos tienen consecuencias -mr]plﬂS
tantes para niveles de organizacion SUperl(; e
fisi6logos celulares y moleculares incluye” culd®
tigadores que estudian genética motabélifa
transduccién de sefiales, bioguimica ™
0 biofisica de membranas. igwm"‘j
* Muchos fisiélogos centran su estudio ¢ Siéu”"“’ ‘

. I d . Eof i0 e y
fisiolégicos especificos. Un fisidlogo ylos‘:t
se interesa por el modo en que 1as €€ v
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Figura1.2. Niveles de organizacién bioldgica.

Los quimicos y los bioquimicos estudian las propiedades de los atomosy las moléculas. Los bidlogos moleculares estudian las
Propiedades de las células. Los fisiélogos estudian las interacciones entre las mol

éculas, células, tejidos, 6rganos y sistemas de
Organos para entender la estructura y funcién de un organismo. Los ecologistas e

studian las interacciones de los organismos, las
Poblaciones y las comunidades para entender las propiedades de l0s ecosistemas y, por dltimo, de la biosfera.

lidos interactian para llevar a cabo cometidos da de este texto se centra en la fisiologia de siste-
especificos dentro del animal completo. De he-

mas. Por lo tanto, hay fisiélogos respiratorios, fi-
cho, cada uno de los capitulos de la parte segun- sidlogos sensoriales, y asi sucesivamente.
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* Un fisidlogo del organismo se interesa mas habi-

tualmente por el modo en que los animales sanos
llevan a cabo un proceso especifico o un compor-
tamiento. Por ejemplo, un fisiélogo del organismo
podria estudiar los cambios en la tasa metabélica
del animal en respuesta a un estimulo como la
temperatura. Una caracteristica del organismo
como la tasa metabdlica es el producto de muchos
sistemas fisiolégicos que interaccionan de modo
complejo. Algunos fisiélogos del organismo se es-
pecializan en grupos de animales particulares;
asi, hay fisiélogos de mamiferos marinos, fisiélo-
§0s aviares, y asi sucesivamente.
Un fisidlogo medioambiental estudia coémo influ-
yen las propiedades fisiolégicas de un animal en
la distribucién y abundancia de las especies o de
la poblacién. Por ejemplo, un fisiélogo medioam-
biental puede estudiar el modo en que la distri-
bucién de los nutrientes en el medio influye en la
velocidad de crecimiento de un animal. Mientras
que los fisidlogos del organismo centrarian su in-
vestigacion en un grupo interesante de animales,
los fisidlogos ecologistas estin mds interesados
en cémo afecta un ambiente interesante a ani-
males diversos dentro de ese ambiente.

* Un fisidlogo integrador trata de entender los
procesos fisiolégicos en diversos niveles de orga-
nizacion biolégica y a través de miiltiples siste-
mas fisiolégicos. Por ejemplo, un fisidlogo
integrador podria estudiar el modo en que la va-
riacion de los genes de la hemoglobina contribu-
ye a las diferencias en la distribucién de oxigeno
y como estas diferencias en la capacidad para
extraer oxigeno del medio contribuyen a la dis-
tribucién geogréfica de las especies.

Naturalmente existe un importante solapamiento en-
ire estas subdisciplinas, y a veces resulta dificil esta-
blecer diferencias entre ellas. De hecho, pocos
investigadores fisiélogos se limitan a un tinico nivel de
organizacion. A menudo un fisiélogo interesado en un
proceso de un nivel de organizacién también estudia,
su funcién en el siguiente nivel inferior. Esta aproxi-
macidn, conocida como reduccionismo, asume que
podemos aprender sobre un sistema estudiando la
funcién de sus partes. Aunque una visién reduccio-
nista puede ser extremadamente clarividente, y ha
sido la base de muchos descubrimientos biolégicos

importantes, ltimamente muchos procesos tienen

caracteristicas que no son evidentes mediante un sim-
Ic)lle lexa.rpen de las partes que lo componen. Este rasgo
e los sistemas complejos se denoming emergencia,

que no es mds que otra manera de decir
es a menudo mds que la suma de las p
componen. Las propiedades emergentes
ma se deben a las interacciones de las p
componen, y pueden ser dificiles de prede, it
diando cada parte de modo aislado. Los fisjg) OBiere )
tin normalmente interesados en estas propiedad:'
emergentes, y por eso estudian el modo ep que las
moléculas, las células y los tejidos interactyay Darz
producir el sistema complejo que es un Organismg,

que Bl tOdQ
de un Sistg.
artes Que |5

Las subdisciplinas fisiologicas pueden
diferenciarse por el proceso que generg
variacion

Muchos fisidlogos estan interesados en cémyg cam-
bian las funciones bioldgicas con el tiempo ¢ ¢y res-
puesta a cambios en el medio. Por tanto, la figjo
también puede dividirse baséndose en el mecap
por el que aparecen cambios o diferenciag ¢
procesos fisioldgicos.

]Ogia
ismg
n los

* Un fisidlogo del desarrollo estudia cémo cam-
bian las estructuras y funciones a medida que e}
animal crece a través de las diversas etapasdela
vida desde el embrién, pasando por la madurez
reproductiva, hasta la senescencia y la muerte,
Estos caminos en el desarrollo son responsables
de la conversién de las células madre especiali-
zadas a tejidos multicelulares y sistemas. Para
entender la diversidad en la morfologia y funcién

animal es importante apreciar ¢cémo surgen es-
tas estructuras en el desarrollo.

Un fisiélogo del medio valora las respuestas fisio-
légicas de los animales a los desafios del medio.
Por ejemplo, los cambios de temperatura tienen la
capacidad de afectar a muchos sistemas fisiologi-
cos de manera compleja. Un fisiélogo del medio se
interesa por la manera de organizar o reorgani-
zar la fisiologia de un animal individual para so-
brevivir al reto del medio.

* Un fisiélogo evolutivo se ocupa fundamental-
mente de explicar el modo en que los rasgos fi-
sioldgicos especificos surgen dentro de 10s
linajes a través de muchas generaciones. Puety?n
estar interesados en los origenes de la varia({lon
dentro de las poblaciones de una tnica especié 0
e la base de las diferencias entre grupos de an-
males intimamente relacionados.

: P t0s
Muchas cuestiones fisiolégicas abarcan eleme“to_
de cada una de estas disciplinas. Por ejemplo, 185
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xinas del medio pueden alterar el modelo de des-
arrollo de un animal, alterando su capacidad de en-
contra’r un companero adecuado y aparearse.
Ad(i;mas, cada una de estas especialidades puede
apln(farse a cualquiera de los niveles de organizacién
biolégica. Por ejemplo, un fisiélogo del medio que es-
tudia la temperatura puede estar interesado en el
modo en que esto afecta a las moléculas, células, sis-
temas u organismos.

La fisiologia animal puede ser una ciencia
pura o aplicada

Finalmente, se pueden subdividir las disciplinas fi-
sioldgicas en funcién del objetivo fundamental de la
investigacion. La investigacion de un fisidlogo apli-
cado estd encaminada a conseguir un objetivo es-
pecifico y préctico. Por ejemplo, los fisidlogos
estudian ciertos animales por su importancia eco-

CAPITULO 1 Introduccién a los principios fisiologicos

némica. Asi, la medicina veterinaria cuenta con la
investigacién fisiolégica para mejorar la salud de
los animales de campo y los animales de compaiia.
De la misma manera, gran parte de la investigacion
fisiolégica estd encaminada a entender el cuerpo
humano. Aunque el objetivo fundamental de la fi-
siologia médica es entender la enfermedad huma-
na, gran parte de la investigacion médica utiliza
animales como modelos para entender los procesos
fisiolégicos bdsicos con la esperanza de que los re-
sultados sean extensibles a los humanos (véase la
Caja 1.1).

Un médico fisiélogo utiliza animales para enten-
der la condicién humana, pero un fisiélogo compa-
rativo estudia los animales con el objetivo de
entender la naturaleza y los origenes de la diversi-
dad fisiolégica. La fisiologia comparada animal se
construye a partir de la diversidad fisiologica, a la

vez que busca unificar conceptos.
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Una especie modelo es un organismo que
es estudiado por una gran comunidad de investi-
gadores porque (1) tiene rasges que favorecen la experi-
mentacion y (2) entender el proceso en el modelo aporta la
perspectiva de cémo funciona el proceso en otras especies
de interés. Cada especie modelo ha sido elegida porque de-
muestra una combinacién de rasgos que hacen que sea
adecuada para algunos estudios, pero no para todos. Esta
técnica de utilizar una especie modelo con rasgos favora-
bles para el estudio cientifico es conocida como el principio
de August Krogh: Para cada problema bioldgico siempre
hay un organismo en el que es mds conveniente estudiarlo.
La importancia de las especies especificas modelo cam-
bia a través del tiempo, a medida que avanza la tecnologia y
se expanden las bases de datos genéticas. Un animal que
en el pasado era dificil de estudiar puede ser hoy mucho
mas facil de estudiar. Por ejemplo, desde que la tecnologia
del ratén transgénico es accesible, los ratones son ahora
modelos més utiles en la fisiologia del desarrollo.

El conocimiento obtenido de las especies modelo es so-
lamente util en cuanto lainformacién es relevante para otras
especies. Lo méas comun era que el modelo fuera elegido
por su paralelismo con la biologia humana. Aungue los prin-
cipales modelos animales son bastante diferentes en apa-
riencia, gran parte de la maquinaria genética y estructural
que subyace al desarrollo es similar entre los animales. Los
primeros modelos del desarrollo embrionario son similares

Caja 1.1 Métodos y modelos de sistemas
Los modelos de August Krogh en fisiologia animal

e e e A R
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en la mayoria de los modelos de vertebrados, tales como el
pez cebra, los pollos, los ratones y los humanos. Sin embar-
go, siempre existen preocupaciones sobre la distancia filo-
genética entre los diferentes modelos. Por esta razon, cada
taxon tiene una o dos especies que se han erigido como

modelo.

Algunos animales son modelos Utiles porque tienen ras-
gos anatémicos poco comunes. Quizas el ejemplo mas fa-
moso de estos modelos es el axdn del calamar gigante. Los
calamares son animales relativamente simples que tienen
axones suficientemente grandes para que puedan verse fa-
cilmente y estén preparados para ser manipulados. Los ovo-
citos de la rana africana (Xenopus laevis) son modelos muy
Gtiles para la expresion de proteinas externas. Los ovocitos
de Xenopus son grandes, de modo que los cientificos pue-
den introducir facilmente ARN externo por microinyeccién.
Los ovocitos después traducen y procesan las proteinas.
Por ejemplo, la microinyeccién de ARN que coditica para
proteinas de membrana hace que el ovocito traduzca la pro-
tefna y se inserte en la membrana donde sus propiedades
funcionales pueden ser valoradas.

I‘_\/luch’os animales son modelos Gtiles para el estudio de
la bl?logla del desarrollo. Los nematodos son animales pe-
quenos compuestos por solamente unos pocos miles de
;jLL:lisHaE;ig(e)s:;ﬁg?agg;de un huevo fertilizado hasta el
et e o asta gl punt'o de haber mapeado

ula. Los investigadores pueden mi-
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croinyectar sustancias en una célula elegida en un estac?p
especifico del desarrollo, sabiendo que una célula especifi-
ca se dividira y se diferenciaré en un tejido especifico u 6r-
‘gano. Los peces cebra son modelos dtiles porque el
embrién crece rapidamente y permanece transparente du-
rante gran parte de las primeras etapas de su desarrollo.
Esto permite a los investigadores el sequimiento de cam-
bios celulares complejos en los animales vivos. Estos estu-
dios se ayudan con la transfeccién de genes que codifican
para protefnas fluorescentes que pueden ser monitoriza-
das mas facilmente.

Un factorimportante que determina la utilidad de las es-
pecies modelo es la facilidad con la que se pueden modifi-
car los genes. La capacidad para generar mutaciones que
conducen la ganancia o la pérdida de la funcion permite a

BE—————

los fisi6logos examinar la importancia de los rasgos es.
tructurales. Durante muchos anos las mutaciones al azar
eran la Gnica manera de generar mutantes. En ese periodo
se utilizaron invertebrados y pequefos peces, lo que per-
miti6 llevar a cabo proyectos de mapeo a gran escala para
identificar mutantes interesantes. Mas recientemente, lag
aproximaciones genéticas hacia la fisiologia han sido facili-
tadas por dos tendencias. En primer lugar, la proliferacién
de tecnicas de mutagénesis dirigida facilita el trabajo con
animales de tiempos generacionales largos, ya que el ma-
peo a gran escala no es necesario. En segundo lugar, hay

un rapido crecimiento del nimero de especies de las que

tenemos informacién genética. Los modelos resultan mu-

cho mejores para ios estudios genéticos cuando se cono-
ce su genoma completo. ; '

\ Unificando conceptos
en fisiologia

A pesar de la gran diversidad de 1a naturaleza de la
fisiologia animal, muchos temas y principios pueden
aplicarse a todas las subdisciplinas (Tabla 1.1). Alo
largo de este libro hacemos referencia a esto temas
al examinar los animales en el nivel celular y sisté-

Fisica y quimica:
Las bases de la fisiologia

Para entender la fisiologia, se deben tener conaci-
mientos basicos de quimica y fisica. Los animales se
construyen a partir de materiales naturales y, POt 1_0
tanto, obedecen a las mismas leyes fisicas y quimi-
Ccas que se aplican a cualquier cosa que estd a nues-
tro alrededor. Debido a la relevancia de estas J_eyes
en la fisiologia de los animales, los fisiélogos utilizal

mico.
Leyes basicas Ejemplos
Los procesos

* Las reglas mecdnicas de la

fisiologicos obedecen * Lasleyes quimicas, incluye

lasleyes dela fisica

ingenieria se aplican a las propiedades fisicas de los am"-‘fxlliss
ndo las efectos de Ja temperatura, gobiernan las interaccl

y la quimica = ffltrle las moléculas biolégicas ;
"dsl eyes fisicas describen el funcionamiento de las membranas de todas las células.
ncluyenco las excitables :
L n -
- “tamafio corporal afect a muchos procesos fisiolégicos L
0S Procesos P P—————
fisiolégicos : i«; E}Olme()_stas:s ¢s el mantenimiento de la constancia interna
normalmente ola retma}{mcntaq?n negativa ayuda a mantener la homeostasis
seregulan elroalimentacién positiva produce una respuesta explosiva 4..-#'-“"’

Elfenotipo fisiolégico

cos pueden dar lugar a diferentes fenotipos

.es producto de I3 : Hasta Bonotipos idénti
interaccion entre . gl enoqpo cambia con el desarrollo normal
el genotipo i ~11€notipo cambia con el e

el ambiente

atorno y los retos fisiolagicos as

P 0T . esta al ;
* La plasticidag fenotipica es la capacidad de un fenotipo para cambxar‘eﬂ Fospl i

- condiciones de) ambiente o PR
genotipo es gl . nieicn deo -
e Sl v Lz;, deim_lcum de adaptacién es dependiente del contexto ; fiere un e 3
evolucion, qug thin ~l sentido evolutivo estricto, la adaptacién se refiere al rasgo que con amient® e Lok
B G A St en el éxito reproductivo . . e o e
naturaly g prer eVl . lda adaptacién también puede referirse a cambios fenotipicos que mejord “oh . .
Procesos evolutivog =~ 4 o o1 Sstema fisiologico, sin un cambio evolutivo subyacente - / A
; _ ‘ No todas lag diferencias son adaptaciones My

Escaneado con CamScanner



a nlu{mﬂu conceptos o téenicas de las ciencias fisicas
Y quimicas, incluidas las ingenierias, como ayuda
p;u‘ln la comprension del funcionamiento de los ani-
males.

La teoria mecanica nos ayuda a entender
como funcionan los arganismos

Cada !n.amriztl tiene sus propiedades fisicas que son
muy l[lill.‘S en algunos contextos, pero no en otros.
Para un ingeniero, seria un error disefiar un rasca-
ciclos de espuma o una cometa de hormigdn. De la
misma manera, los materiales bioldgicos o biomate-
riales —proteinas carbohidratos vy lipidos— también
tienen propiedades fisicas caracteristicas que los ha-
cen utiles para algunos procesos, pero no para otros.
Por ejemplo, algunas proteias son rigidas e inflexi-
bles, mientras que otras son ficilmente deformables.
Las caracteristicas fisicoquimicas de estos biomate-
riales estan determinadas por las propiedades de
sus moléculas. Por ejemplo, una red de proteinas
puede hacerse mds rigida por enlaces adicionales
que unen unas protemnas con otras. Las células usan
las reacciones enzimaticas para ajustar las propie-
dades fisicas de las macromoléculas. Las macromo-
léculas se combinan para formar células, que se
agrupan para formar tejidos. Por lo tanto, las pro-
piedades mecinicas de un tejido, como el hueso, se
confieren por las propiedades moleculares de los
componentes que forman las células éseas, la natu-
raleza de las conexiones entre las células y las inter-
acciones entre los tejidos.

Ademads de las propiedades mecdnicas, otros
conceptos de ingenicria como el flujo, la presion, la
resistencia, el estrés y la fuerza desempeiian papeles
importantes en la fisiologia. Un ingeniero que disefia
un sistema para bombear agua de un pozo profundo
toma en consideracion factores como los gradientes
de presién, la dindmica de fluidos, la potencia de la
bomba y la resistencia del bombeo. Un fisiélogo car-
diovascular tiene las mismas preocupaciones al tra-
tar de entender el modo en que el corazon distribuye
la sangre a través de los vasos sanguineos.

Los potenciales eléctricos son una moneda
de cambio fundamental en la fisiologia

De la misma manera que utilizamos la electricidad
para arrancar muchas de las maquinas que utiliza-
mos en nuestra vida diaria, los animales también
utilizan la electricidad para iniciar sus actividades
celulares. Las células establecen una diferencia de
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cargas a través de las membranas bioldgicas me-
diante el movimiento de iones y moléculas que crean
gradientes ionicos y eléctricos a través de las mem-
branas. Todas las células y muchos organulos dentro
de las células cuentan con esta diferencia de poten-
cial, o potencial de membrana, para impulsar proce-
S08 (Jue son necesarios para su supervivencia. Los
animales también utilizan cambios en los potencia-
les eléctricos para mandar senales dentro de las cé-
lulas y entre ellas, ayudando a coordinar procesos
complejos del cuerpo. Los musculos y las neuronas,
dos tipos celulares que solamente se encuentran en
los animales, utilizan cambios en el potencial de
membrana para enviar sefiales. Por lo tanto, la acti-
vidad eléctrica ha jugado un papel importante ayu-
dando a los fisiologos a entender el modo en que
trabajan las neuronas y los musculos.

| A ta arat . ~ ~tey o | ~ roee . -
La temperatura afecta a los procesos

fisiologicos

Debido a que los procesos fisiologicos tienen su base
en las leyes fisicas v quimicas, la mayoria de ellas se
ven afectadas por la temperatura. La velocidad de la
mayoria de las reacciones quimicas aumenta con el
aumento de la temperatura. El aumento de la tem-
peratura incrementa la energia de las moléculas y
provoca un aumento del nimero de colisiones entre
las moléculas en un sistema cerrado. La mayoria de
las reacciones implican la rotura o formacion de en-
laces quimicos, que pueden ocurrir solamente si las
moléculas estdn unas cerca de otras. Por lo tanto,
cuantas mds colisiones moleculares ocurran, mas
rapida serd la velocidad de una reaccion quimica.
Estos efectos de la temperatura en los sucesos mole-
culares se combinan para influir en el modo en que
los animales interaccionan con la temperatura am-
biental. Por lo tanto, un fisiélogo de la temperatura
se relaciona con la manera en que la fisiologia y la
anatomia interactiian para influir en el intercambio
de calor con el entorno.

Los modelos bioquimicos y fisiologicos
estan influidos por el tamano corporal

Desde el mindsculo zooplancton que pesa menos de
un miligramo, hasta las ballenas azules con mas de
100.000 kg, los animales varian enormemente en su
tamartio corporal, y estas diferencias tienen profun-

-dos efectos en todos los procesos fisioldgicos. Como

escribié una vez J. B. S. Haldane, “Puedes tirar un
ratén por el hueco de una mina de miles de millas y
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alllegar al fondo se dard un leve golpe v echard a an-
dar, si el suelo estd relativamente suave. Una rata
muere, un hombre se rompe v un caballo se despa-
rrama”. Pero ,por qué es tan importante el tamafio
corporal? Para entender los efectos del tamafio cor-
poral consideremos un animal con forma esférica de
radio r. La masa de este animal se incrementa en re-
lacion con el volumen (V), que depende del radio se-
gun la férmula V= (4/3)#r% El drea superficial (4)
de la esfera se incrementa con el radio segtin la for-
mula A = 47rZ. Por lo tanto, un incremento en el ra-
dio tiene mayor efecto sobre la masa que sobre el
drea superficial. Puesto que el drea superficial se in-
crementa con la potencia de dos y el volumen se in-
crementa con la potencia de tres, el drea superficial
es proporcional al volumen segiin una potencia de
2/3 o V057,

La relacion entre el drea superficial y el volumen
es muy importante en fisiologia porque algunas pro-
piedades varian en relacién con el volumen (medido
como masa corporal) y otras varian en relacion con
el drea. Consideremos, por ejemplo, el efecto de la
produccién e intercambio de calor. El calor se pro-
duce por el metabolismo de los tejidos y, por tanto,
la tasa metabdlica del animal como un todo depende
de la masa de los tejidos. Por el contrario, el calor
metabélico se pierde a través de la superficie del
cuerpo. Puesto que la produccién de calor varia con
la masa corporal y la pérdida varia con la superficie
corporal, un animal grande tiene mds dificultad para
desprender calor metahélico que uno pequefio.

La relacién cuantitativa entre el tamaiio corporal
vy los pardmetros fisiolégicos, como la tasa metabdli-
ca y la respiracion, se conoce usualmente como es-
calamiento alométrico. A finales de los ochenta,
Max Rubner observd que la relacién entre el tamafio
corporal la tasa metahdélica variaba con un exponen-
te cercano a 0,67, la relacién que se espera si este
patrén se debe a diferencias en la relacién entre el
area de la superficia y el volumen. Sin embargo, esta
simple explicacion ha resultado inadecuada para
muchos de los procesos fisiolégicos que han sido es-
tudiados posteriormente en relacion con la masa
corporal (Figura 1.3). Por supuesto, los animales son
mas complejos que una simple esfera y el 4rea de la
superficie funcional es generalmente muy diferente
del de la superficie externa de los animales. Ademgs,
muchos procesos fisiolégicos dependen de factores
D 1 e 7 o s de i
Propiedades ﬁsiolé icpesar e Somple) dad d? las
Quizds por sy comg ] as que dependen de] tamaiio, o
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Figura1.3. Latasametabélica de varios péjarosy

mamiferos enfrentada al peso del cuerpo en una escala
logaritmica doble.

La tasa metabélica se escala con un exponente entre 0,67 y

0,75 relativo al peso corporal. (Fuente: Adaptado de Schmidt-
Nielsen, 1984).

uno de los temas dominantes en la fisiologia animal
comparada. Una amplia gama de estos procesos se
escala con pendientes entre 0,67 y 0,75,

Regulacion fisiologica

La mayoria de los organismos se enfrentan con en-
tornos cambiantes. La temperatura, la disponibili-
dad de alimentos y la composicién quimica del aire
o el agua que rodea al animal pueden cambiar con
la hora del dia, la estacién o el movimiento de un
animal a través del paisaje. Los animales multicelu-
lares pueden clasificarse en funcién de las estrate-
glas que usan para enfrentarse a las condiciones
cambiantes. Los conformistas permiten que las
condiciones internas cambien al enfrentarse con va-
riaciones en las condiciones externas. Por ejemplo,
la temperatura del cuerpo de un pez puede ser baja
en el agua fria y alta en agua caliente. Por lo tanto,
cada una de las células del cuerpo de un pez debe
remediar los efectos de los cambios en la tempera-
tura externa.

Los reguladores mantienen relativamente cons-
tantes las condiciones del medio interno indepen-
dientemente de las condiciones del ambiente
externo. Nuestra temperatura corporal debe ser‘de
aproximadamente 37 °C ya estemos en una ha}bltai
cién caliente o de pie fuera en un dia muy frio. Eﬂ
cuerpo tiene mecanismos para mantenef su tempfj-
ratura interna, y por tanto la gran mayoria de las ‘lms
lulas de nuestro cuerpo no tienen que luchar con 10
efectos del cambio de la temperatura externa.
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Figura1.4. Los efectos de una fuente de calor externa
en latemperatura corporal en unaiguana (/guana
iguana).

Cuando una iguana se coloca debajo de una lampara de
calor, su temperatura corporal central aumenta répida-
mente como resultado de un aumento en latemperatura
externa. (Fuente: Adaptado de Dzialowski y O’'Connor,
2001).

Cada estrategia tiene sus beneficios y sus costes.
Debido a que las respuestas fisiolégicas demandan
energia metabélica, conformarse es mucho menos
caro que regular. Sin embargo, los cambios en el am-
biente pueden tener efectos deletéreos en la fisiolo-
gia, de modo que regular proporciona un ambiente
mucho mds estable. Los animales pueden ser regu-
ladores con respecto a un parametro interno, y con-
formistas con respecto a otro pardametro. Por
ejemplo, la lagartija se conforma con la temperatura
externa pero regula su concentracién interna de sal
dentro de limites muy estrechos (Figura 1.4).

La homeostasis es el mantenimiento
del medio interno constante

El mantenimiento de las condiciones internas ante
las perturbaciones ambientales se conoce como ho-
meostasis. La palabra homeostasis no implica que
no existan cambios en el organismo, sino que el ani-
mal inicia una serie de respuestas especificas para
controlar o regular una variable particular. Asi, su
temperatura corporal permanece relativamente
constante sélo porque numerosos procesos fisiologi-
cos cambian activamente, ajustando las tasas de
produccién y pérdida de calor. Por ejemplo, cuando
nos encontramos en un ambiente de aire frio, nues-
tros misculos pueden estremecerse para producir el
calor que reemplace el perdido en el ambiente. Por

CAPITULO 1

lo tanto, la actividad muscular cambia para mante-
ner constante la temperatura corporal.

La naturaleza de la respuesta fisiolégica a un
cambio ambiental depende de muchos factores. Los
cambios a corto plazo pueden resolverse frecuente-
mente con la utilizacién de sistemas fisioldgicos exis-
tentes. Cuando un perro tiene mucho calor, puede
moverse a una zona mds fresca o jadear para perder
calor con su aliento. Estas son aproximaciones con-
ductuales y fisiologicas a corto plazo efectivas para
reducir el estrés térmico. Sin embargo, no constitu-
yen estrategias efectivas a largo plazo. Un perro es-
condido en la sombra no puede buscar comida, y el
jadeo entra en pugna con la liberacion de oxigeno
durante la carrera. En cambio, los perros hacen
frente a cambios de temperatura a largo plazo, como
los ciclos estacionales, mediante el aumento de la
piel en otofio y la muda en la primavera.

Esos ejemplos ilustran algunos de los principios
que gobiernan los cambios fisiolégicos. Primero, al-
gunas estrategias fisiolégicas son efectivas a corto
plazo, pero menos utiles a largo plazo. Mantener la
respiracién puede estar bien para bucear hasta el
fondo de un lago, pero no ayudara a hacer frente a
los niveles bajos de oxigeno mientras se escala el
monte Everest. Segundo, algunas estrategias requie-
ren una inversién significativa y prolongada de re-
cursos para surtir efecto. El crecimiento del pelo, por
ejemplo, es un proceso relativamente lento que re-
quiere energia metaboélica. Tercero, algunos factores
de estrés son bastante predecibles, de modo que los
animales remodelan su fisiologia anticipadamente.
Muchos procesos fisiolégicos cambian diariamente,
mostrando ritmos circadianos. Algunos cambios
son estacionales, como el crecimiento y muda del ca-
bello. Otros patrones, como los ciclos reproductores
humanos, estdn ligados al ciclo lunar. En algunos ca-
sos, los cambios fisiologicos ciclicos tienen lugar sin
ningun estimulo ambiental, sino que aparecen gene-
ralmente en respuesta a pistas ambientales como la
temperatura o los fotoperiodos.

Las vias fisiologicas estan controladas
por retroalimentacion

Para mantener la homeostasis, los animales pueden
(1) detectar las condiciones externas y (2) iniciar en
los casos necesarios respuestas compensatorias que
(3) mantengan las 4reas vitales equilibradas ante los
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caml;ms_ desfavorables. Los animales mantienen ge-
;1:;15; fnente la homeostasis usando vias de control
J0. Un cambio en el medio interno o externo
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proporciona el estimulo. Posteriormente el estimulo
provoca una respuesta. Por ejemplo, cuando pre-
sionamos el acelerador del coche (estimulo) éste
acelera (respuesta). Si soltamos el acelerador (elimi-
nacion de estimulo), el coche se desacelera. Pero,
por supuesto, los coches no sélo tienen acelerador:;
también tienen embrague. Si soltamos el acelerador
y pisamos el embrague, el coche desacelerara mas
lentamente que si solamente soltamos el acelerador.
El acelerador y el embrague en el coche son ejem-
plos de controladores antagénicos: reguladores
independientes que ejercen efectos opuestos en una
via. Los circuitos de controladores antagénicos son
comunes en los animales. Por ejemplo, las hormo-
nas insulina y glucagon, que se estudian en el

Capitulo 4, son controladores antagénicos de los ni-
veles de glucosa.

La retroalimentacion negativa mantiene
la homeostasis

En un bucle de retroalimentacién negativa, la
respuesta envia una senal retrégrada al estimulo y
reduce su intensidad (Figura 1.5). Muchos siste-
mas fisiologicos tienen puntos de ajuste, rangos to-
lerables alrededor de los puntos de ajuste, y
controladores de retroalimentacién negativa para
mantener los pardmetros cercanos al punto de
ajuste. Por ejemplo, nuestra temperatura corporal
tiene un punto de ajuste aproximadamente a 37 °C.
Cuando la temperatura sube, nuestro cuerpo pue-
de sudar para refrescarse, mientras que un des-
censo de la temperatura corporal puede inducirnos
temblores para calentarnos hasta el punto de ajus-
te. Aunque el punto de ajuste para la temperatura
corporal humana estd alrededor de 37 °C, el punto
exacto varia entre individuos y cambia a lo largo
del dia.

~ 7 trva g % Y e aTh tinvza Nrocty g
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Algunos sistemas fisiologicos estan controlados por
bucles de retroalimentacion positiva. A diferen-
cia de la retroalimentacion negativa, que minimiza
los cambios en la variable regulada, los bucles de re-
troalimentacion positiva maximizan estos cambios.
Por ejemplo, los musculos del estomago estan nor-
malmente regulados para contraerse y relajarse se-
gun un patrén regular para mezclar suavemente la
comida. Sin embargo, cuando se detecta una toxina,
un bucle de retroalimentacion positiva induce con-
tracciones enérgicas que impulsan la comida hacia
el esofago para iniciar el vomito. Las vias que invo-
lucran retroalimentacion positiva comienzan de ma-
nera lenta pero aumentan ripidamente en
intensidad. En la retroalimentacion positiva debe
existir también una sefial que permita al animal de-

tener el proceso en el momento adecuado, de modo
que la accion no se descontrole.

Fenotipo, genotipo y medio ambiente

Las propiedades fisiolégicas de un animal constitu-
yen aspectos de su fenotipo. Los rasgos fisiolGgicos,
como otras caracteristicas de los animales, estin de-
terminados en gran medida por los genes de su ge-
noma, el genotipo, pero también se ven influidos
por la forma en que son regulados los genes, parti-
cularmente en respuesta a las condiciones externas.

Un genotipo individual tiene la capacidad de pro-
ducir variaciones considerables en las propiedades
celulares. Aunque en cada célula se encuentran los
mismos genes, ¢stos son regulados en combinaciones
para permitir al animal generar los distintos tejidos.
Durante este proceso de formacion de tejidos, llama-

do morfogénesis, las redes de

g 7| 8 y ac H .
Exposicion Exposicion i:“ 95( Se activan y Qesactwan
Temperatura al frio Temperatura al calor .| Temperatura en patrones precisos para
corporal reducida [~ corporal normal | corporal elevada crear el fenotipo apropiado.
— ry Y i

L} 1

@ Produccién de calor : !
(retroalimentacion |~ =~ -
negativa)

N -

Calor disipado
=+ (retroalimentacién
negativa)

Por ejemplo, cuando el huevo
@ fertilizado de una rana se
convierte en un renacuajo, Sé

-

Figura1.5. Retroalimentacion negativa.

La temperatura corporal se mantiene relativamente constan_te_ mediante mecanismos de
retroalimentacién negativa. Cuando nos exponemos a condiciones de calor, el aumento de
la temperatura corporal hace que el calor se disipe para que nuestro‘we‘rpo V:f'uel\--a ala
temperatura normal. Cuando las temperaturas frias producen u.r?a disminucionen la
temperatura del cuerpo, respondemos aumentando la produccion de calor.

activa un programa de de-
sarrollo para producir las
agallas y la cola. Cuando el
renacuajo sufre la meta-
morfosis, se inicia otro pro-
grama que da lugar a 13
formacion de los pulmones Y
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1;1:;(:)&}\1;{ g:i l?il:-(i‘;f‘qﬂ:}c,l?s (:éh‘llas de las agallas y la

_ ) star los programas de des-
arrollo normal, el genotipo controla la forma en la
que {.al animal altera su fenotipo en respuesta a las
condiciones fisiologicas y ambientales. Por ’(ajempl((;
los (:a{nbios en la expresién de los genes permiten a
los musculos cambiar de tamafio y fortaleza en res-
puesta al ejercicio. Las diferencias en el genotipo eﬁ-
tre los animales son fundamentales para las
variaciones fenotipicas sobre las que actia la selec-
cion natural. Cada genotipo individual tiene la capa-
cidad de diferenciarse de modo complejo, a menudo
impredecible, debido al modo en que los genes res-
ponden a las condiciones externas.

Un unico genotipo produce mas
de un fenotipo

Un tnico genotipo puede producir multiples fenotipos
dependiendo de las condiciones ambientales que el
animal experimenta. Por ejemplo, si gemelos idénti-
cos se desarrollaran en diferentes sitios es posible
que uno de ellos fuera mds alto que el otro debido a
las diferencias en la dieta. Esta habilidad de que un
Gnico genotipo genere mds de un fenotipo,
dependiendo de las condiciones del ambiente, se de-
nomina plasticidad fenotipica. Se observa este
fenémeno de manera mds habitual en el nivel pobla-
cional, donde individuos con genotipos similares pue-
den tener fenotipos distintos dependiendo de las
condiciones del ambiente. La expresion plasticidad
fenotipica abarca una amplia variedad de cambips en
el fenotipo, algunos reversibles y otros irreversibles.
La plasticidad en el desarrollo o poligenismo ¢s una
forma de variedad fenotipica en la que el desarrollo
en diferentes condiciones puede dar lugar en el orga-
nismo adulto a fenotipos alternativos, que no pgeden
modificarse por cambios posteriores en el ambiente.
Un concepto similar de una reaccion norma o d(?} _
rango de fenotipos producidos por un genotipo p('llrtl-
cular en ambientes diferentes, S€ aplica a fenotipos
que existen como un continuo. Por ejemplo, cuando
las pulgas de agua (Daphnia pulex) s¢ crian en pre-
sencia de depredadores (o0 incluso con extractos qui-
Micos de los depredadores) S¢ desarrollan grandes,
bien formadas, con cabezas en forma de casco y con
una cola alargada y espinosa. Cuando se crian en au-
Sencia de depredadores, se desarrollan con cabezas
Mucho m4s pequefias y con una cola més corta y me-
nos erizada (Figura 1.6). Las pulgas de agua adultas
Mantienen estas morfologias aunque los extractos de
depredador sean eliminados del agua. ‘ :
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/" (b) Daphnia criada
en presencia de
extracto de depredador

(a) Daphnia criada
en ausencia de
extracto de depredador

Figura16. Plasticidad fenotipicay poligenismo.

Formas alternativas de la pulga de agua, Daphnia pulex.
Cuando individuos genéticamente idénticos se crian en
ausencia de extractos depredadores, estos rasgos estan
ausentes. Cuando se crian en presencia de extractos quimi-
cos de depredadores, la Daphnia pulextiene una cabeza
grande en casquete y cola erizada.

La aclimatacion y la aclimatizacion
pueden producir cambios fenotipicos
reversibles

La mayoria de los animales son capaces de remode-
lar su maquinaria fisioldgica en respuesta a las con-
diciones externas. Los fisidologos utilizan los
términos relacionados aclimatacién y aclimatiza-
cién cuando se refieren a procesos que originan
cambios reversibles en el fenotipo de un organismo
en respuesta a un cambio ambiental. La palabra
aclimatacion se refiere al proceso de cambio en res-
puesta a una variable ambiental controlada (normal-
mente en el laboratorio), mientras que la palabra
aclimatizacion se refiere al proceso de cambio en
r(')spuesta a un cambio natural en el ambiente f’;lr
gjc.mpln, si se saca un pez del agua a 15 °Cy 'se lo
eja ¢ k 4
cafn b({:seénagl;iiqi 1’ n(}l} se observardn una serie de
e g ca mulscu’la.r, la tasa metahg-
: parametros fisioldgicos. Este proceso
recibe el nombre de aclimatacién. Por ol i0, si
5€ compara un pez que se saca ei; vora’ CO(;] il
Con una temperatura medji " con e s
: edia de 15 °C con un pez (que
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se saca en invierno de un lago a 5 °C, se observardn
casi los mismos cambios, pero en este €aso el proc’e-
so se denominard aclimatizacion. La aclimatizacion
puede ser el resultado no solamente del cambio de
temperatura, sino también de cambios en la dura-
cién del dia, la disponibilidad de alimento y cual-
quier otro pardmetro del ambiente que varia entre el
verano y el invierno. En general, tanto la aclimata-
cién como la aclimatizacion son cambios fisiologicos
reversibles.

Fisiologia y evolucion

Uno de los retos fundamentales de la fisiologia ani-
mal es entender y explicar la gran diversidad de for-
mas del cuerpo animal y las estrategias que los
animales usan para enfrentarse a sus ambientes.
Consideremos el cuello de una jirafa, que, en rela-
cion con su tamafo corporal, es mucho mas largo
que el de su mds cercano pariente, el okapi. Cuando
un fisiélogo piensa en el cuello de una jirafa, jcuadl es
la pregunta que primero le asalta? Un fisiologo res-
piratorio se preguntard: ;como es posible que la ji-
rafa respire a través de un cuello tan largo? Un
fisidlogo cardiovascular se preguntara: jcomo puede
el corazon de la jirafa bombear la sangre para que
llegue a la cabeza? Estas preguntas mecanistas son
perceptivas a los métodos experimentales de la fisio-
logia y pueden ser abordadas utilizando muchas de
las técnicas y aproximaciones conceptuales que ex-
ponemos en este texto. Por el contrario, un fisidlogo
evolutivo se preguntara: ;por qué la jirafa tiene el
cuello largo? Esta pregunta realmente encierra dos
tipos de pensamiento. Si queremos abordar la cau-
sa inmediata del cuello largo de la jirafa, podemos
examinar los genes que especifican el tamafio o el
nimero de vértebras del esqueleto. También, po-
driamos estar interesados en entender la causa fi-
nal del cuello largo de la jirafa: si los cuellos largos
significan una ventaja evolutiva para los antepasa-
dos de la jirafa. Para abordar estas dltimas pregun-
tas es necesario considerar el impacto del cambio
evolutivo y el significado adaptativo de los rasgos fi-
siologicos que se estudian.

¢Queé es la adaptacion?

La adaptacién tiene dos significados distintos den-
tro del 4mbito de la fisiologia. El uso mas comuin se
refiere al producto o proceso de la evolucién por se-
leccidn natural, esto es, el cambio de una poblacion

o grupo de organismos a lo largo del tiempo evolytj.
vo. Muchos biélogos evolutivos argumentan que |
palabra adaptacion deberia usarse s6lo en este cqp,.
texto. Sin embargo, los fisiologos a menudo utilizap
la palabra adaptacion como sinénimo de aclimqyq.
cién. Un uso es en el contexto de plasticidad fenot;.
pica: un cambio beneficioso en la fisiologia gg
individuo que ocurre durante el transcurso de su
vida. Por ejemplo, un fisiclogo de la medicina podriy
discutir las adaptaciones al ejercicio: los Cambigpg
que ocurren en los musculos y en el corazén duray,.
te la realizacion del ejercicio. En este libro se usg ¢
término adaptacion en el contexto de adaptacigp
evolutiva, pero es importante que se aprenda a hj-
cer la distincion entre esta definicion y 1a manera e
que el término es utilizado por otros cientificos y I3
comunidad general.

Para un fisidlogo evolutivo, una adaptacién es up
rasgo que emergié a través de un proceso como la
seleccion natural y conduce a un aumento en el éxi-
to reproductivo. Por lo tanto, una adaptacién evolu-
tiva es el resultado de los procesos que tienen lugar
a lo largo de muchas generaciones, antes que en la
vida entera de un unico individuo. La evolucién de la
resistencia a los insecticidas en los insectos aporta
un excelente ejemplo de los principios de la evolu-
cion adaptativa. En los cincuenta dltimos aiios, los
insecticidas quimicos se han utilizado para matar
insectos que dafan los cereales o acarrean enferme-
dades. Por ejemplo, los organofosforados se han
utilizado durante décadas para controlar las pobla-
ciones de insectos, como el mosquito comin Culex
pipiens. Los organofosforados matan los mosquitos
inhibiendo la acetilcolinesterasa, una enzima que es
vital para la transmisién nerviosa. Los insecticidas
matan a todos o la mayoria de los mosquitos Sus-
ceptibles, pero aquellos individuos raros con muta-
ciones beneficiosas sobreviven y se reproducen. Esta
diferencia en la supervivencia cambia la estructurd
de la poblacion.

Las poblaciones resistentes de Culex pipiens 5¢
han desarrollado de dos maneras. Algunos m(’?qw'
tos tienen mutaciones en el gen de la acetilcolines
terasa, que hace que la enzima sea mas toleranté 2
insecticida. Otros mosquitos tienen copias extras de
gen de la esterasa, que codifica una enzima qui
convierte el organofosforado en una forma menO_
téxica. Estas mutaciones son vitales para 1 SuPel:_
vivencia en presencia del insecticida, pero aen
sencia de éste los individuos portadores.estaﬂste.
desventaja. Aquellos que producen demasiada gtraS
rasa utilizan la energia que podria servir pard
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funciones fisiologicas; :1(]11(_-1103' con la acetilcolines-
terasa mutada tienen una enzima que no funciona
tan bien con la forma no mutada (o wild type). Por

enotipos son superiores al genotipo

lo tanto, estos g . &
wild-type solamente cuando Jos insecticidas estdn

presentes. )
Se pueden extraer varios principios generales

sobre el proceso de la adaptacion evolutiva a partir
de la tolerancia al insecticida de los mosquitos:

1. Para que se produzca la evolucion, debe haber
variacién entre individuos en el rasgo que se
considera.

2. El rasgo debe ser heredado, genéticamente de-
terminado y transmitido a la descendencia.

3. El rasgo debe aumentar la adaptabilidad, el éxi-
to reproductivo de los individuos que tienen este
rasgo.

4. La adaptabilidad relativa de los diferentes geno-

tipos depende del ambiente. Si el ambiente
cambia, el rasgo puede que no resulte ya bene-

ficioso.

No todas las diferencias son adaptaciones
evolutivas

No toda evolucion es adaptativa. Por ejemplo, la de-
riva genética, o los cambios al azar en la frecuen-
cia de genotipos particulares en una poblacion a
través del tiempo, pueden dar lugar a diferencias
sustanciales en el fenotipo de dos poblaciones, inde-
pendientemente de la adaptacion evolutiva. La deri-
va genética es mds probable que ocurra en
poblaciones pequefias y es ull resultado del azar, no
de las diferencias en la adaptabilidad. Si en un bos-
que el fuego mata la mayorfa de los individuos de
una poblacién, los pocos supervivientes pueden ma-
nifestar una frecuencia de genotipo diferente a la de
la poblacién ancestral.

Después de varias generaciones, la poblacién de-
rivada puede diferir de la poblacién ancestral, pero
no por ninguna razon relacionada con la seleccion
natural y la adaptabilidad. Este ejemplo de deriva
genética se conoce como efecto fundador.

Las relaciones evolutivas influyen
en la morfologia y la fisiologia

Aunque es fcil verse superado por la diversidad en
la forma y funcién animal, los biélogos animales sé
e_Sfuerzan por entender la naturaleza de esta diver-
sidad. Una de las mejores maneras de entender

CAPITULO 1 Introduccion a 10S principros namws ==
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cémo funciona un animal es establecer en qué co-
sas el animal es similar a otros organismos.
Algunos rasgos animales son compartidos entre
todos los organismos; otros, entre todos los anima-
les, y otros, entre animales emparentados (linajes).
Otros rasgos son realmente {inicos de las especies
en estudio.

Cuando se descubren nuevas especies de insec-
tos en el corazén profundo de la selva amazonica,
ya se conocen muchos de sus rasgos. Como todos
los organismos eucariotas, poseerd un genoma de
DNA, proteinas de los mismos 20 aminodacidos ¥
membranas fosfolipidicas. Como en otros animales,
sus células se conectardn unas con otras con pro-
tefnas como el coldgeno y 1a elastina, y tendrd ner-
vios y misculos que le permitirdn sentir el mundo
que lo rodea y desplazarse de un sitio a otro. Como
otros invertebrados, carecera de médula espinal.
Como otros artrépodos, tendra un exoesqueleto de
quitina. Como otros insectos, tendrd seis patas y
alas pares. Se puede estar relativamente seguro de
ostos rasgos, porque la nueva especie de insecto
tiene una historia evolutiva que incluye, durante los
Gltimos miles de millones de afios, antepasados co-
munes con otros insectos, invertebrados, metazoos,
y en ultima instancia con todos los organismos eu-
cariotas. Por lo tanto, las especies cercanas evolu-
tivamente son mds propensas a compartir rasgos
més comunes que las especies que estdn lejos en la

escala evolutiva.

Resumen

A lo largo de la historia, los avances fisiologicos se
han debido a las observaciones detalladas de ani-
males vivos y muertos, unidas a los experimentos di-
sefiados cuidadosamente para dilucidar cémo
funcionan los animales. Los avances €n fisiologia
han seguido el ritmo de los avances en la fisica, la
quimica y la biologia molecular, lo que ha permitido
a los fisidlogos avanzar en un entendimiento cre-
ciente de la estructura'y funcién animal.

La fisiologia puede divididirse en muchas sub-
disciplinas. Puede dividirse basandose en los nive-
les de la organizacion bioldgica que el investigador
estudia, la clase de variacién fisiolégica que el in-
vestigador estudia, o el objetivo de la investigacion.
Los fisilogos aplicados, como los fisiélogos médi-
cos, los fisiélogos agricultores o los fisidlogos vete-
rinarios, estudian cémo funcionan los humanos o
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los animales con el fin de avanzar cn un objetivo
practico y especifico como el tmmnm“nto de lfl en-
fermedad o la mejora en la pm(iucti\'ldad agricola.
La fisiologia también puede ser una ciencia basica
que intenta ampliar ol conocimiento del mundo na-
tural, sin tener presente un objetivo practico espe-
cifico. Por ejemplo, los fisidlogos comparativos
estudian un amplio rango de clases diferentes de
organismos para entender la naturaleza y los ori-
genes de la diversidad fisiologica.

A menudo podemos estudiar mejor los procesos
fisiolégicos reduciendo el proceso en las partes que
lo componen (habitualmente en un nivel de organi-
zacién més bajo) y estudiando cada parte aislada-
mente. Sin embargo, las propiedades emergentes
del sistema, que resultan de la interaccion de estas
partes, no son siempre evidentes cuando las partes
se estudian aisladamente. Asi, la fisiologia es una
disciplina cientifica muy integradora, y los fisiclo-
gos a menudo examinan los procesos en diversos
niveles de la organizacion bioldgica.

Varios temas importantes unifican todas las sub-
disciplinas de la fisiologia. (1) Los procesos fisiologi-
cos obedecen leyes fisicas y quimicas. (2) Los
procesos fisiologicos son a menudo regulados. (3) El
genotipo y el fenotipo estdn unidos. (4) Los fenotipos
son el producto de la evolucién.

Los procesos fisioldgicos obedecen leyes fisicas y
quimicas y los fisidlogos a menudo utilizan teorias e
ideas de la fisica, la quimica, la bioquimica y la
biologia molecular como ayuda para comprender el
funcionamiento de los organismos. Particularmente,
la temperatura y el tamafio corporal influyen de ma-
nera determinante en el modo en que los animales
funcionan, y los fisitlogos siempre consideran estos
dos parametros cuando interpretan los resultados de
sus experimentos.

Los animales multicelulares tienen la capacidad
de regular muchas caracteristicas de su ambiente in-
terno. Los conformistas permiten que su medio in-
terno cambie a medida que el ambiente externo lo
hace, mientras que los reguladores mantienen su
medio interno relativamente constante en respuesta
a cambios en el medio externo. Este proceso de re-
gulacién se conoce como homeostasis. Las rutas de
control reflejo ayudan a mantener la homeostasis.
Estas rutas de control a menudo tienen controles an-
tagonistas para acelerar o decelerar el proceso, y
muchas se organizan en mecanismos de retroali-
mentacién negativa. La mayoria de los sistemas que

estan controlados por mecanismos de retroalimen-
tacion negativa tienen un punto de control. Los sis-

temas fisiologicos que necesitan cambios explosiveg
en un proceso particular a menudo implican meey.
nismos de retroalimentacion  positiva. Contr.
riamente a los mecanismos de retroalimentacion
negativa que tienden a minimizar el cambio en la va-
riable regulada, los de retroalimentacion positiva
tienden a amplificarlo.

Un fenotipo animal, que es la suma total de sus
aracteristicas fisicas, es el resultado de la compleja
interaccion entre su genotipo (la secuencia de DNA)
y su entorno. Debido a la plasticidad fenotipica, un
genotipo puede producir muchos fenotipos, depen-
diendo de los efectos del entorno. El poligenismo es
un tipo de plasticidad fenotipica en el que el medio
en ue un organismo se encuentra a medida que se
desarrolla influye en el fenotipo del adulto. Estos
cambios son normalmente irreversibles. La aclima-
tacién y la aclimatizacion son tipos de plasticidad re-
activa en los que el entorno produce cambios
reversibles en el fenotipo del organismo.

El genotipo de un organismo es el resultado de
los procesos evolutivos, entre los que se encuentran
la adaptacion y la deriva genética. Asi. las relacio-
nes evolutivas entre los organismos influyen en su
morfologia y en su fisiologia. La comprension de la
evolucién es, por tanto, necesaria para obtener un

entendimicnto integro de la naturaleza de la diver-
sidad fisiologica.

Preguntas de revision

1. ;Qué es la fisiologia?

2. ;Quiénes fueron algunas de las principales figu-
ras de la fisiologia antes del siglo XX?

3. ;En qué sentido los fisidlogos comparativos del si-
glo xx diferfan de los primeros fisidlogos?

4. ;Cudles son las subdisciplinas de la fisiologia?

5. ;De qué manera las otras disciplinas cientificas
ayudan a entender los procesos fisivlogicos?

6. ;Cudles son las leyes bdsicas de la fisiologia?

7. .Qué es la homeostasis?

8. Compare y contraste la retroalimentacion negatl”
va con la positiva.

9. ;Qué es el fenotipo?

10. ;Cudles son las formas en las que un fenotipo 1V
dividual puede cambiar?

. s . q oV0”
11. ;Por qué los fisidlogos necesitan entender 1a eve
lucion?

. iz P
12. Compare y contraste la evolucion adaptativa co
la deriva genética.
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