


3. RESULTADOS



3.1. ADAPTABILIDAD PULMONAR (Compliancia)

3.1.1. DIAGRAMA VOLUMEN-PRESION (V-P)

Nuestro objetivo era comprobar si la mecánica ventilatoria del sistema total

(pulmones + pared torácica) de la tortuga acuática Mauremys caspica se ajustaba al

patrón establecido para otros reptiles sobre la curva presión-volumen para inflación y

deflación además de analizar el ciclo y grado de histéresis.

Utilizando la técnica descrita en el apartado correspondiente de material y métodos,

se comprobó que la curva de presión-volumen estática para la inflación y deflación del

sistema total, para un peso de 340 g, describe un ciclo de histéresis, presentando una

forma semejante al patrón dado para reptiles por Perry (1983) y Perry y Duncker

(1978, 1980) (Figura 15). La curva se ha dibujado a partir de los valores medios de tres

repeticiones en un mismo animal (S.E. ± 0.078).

Esta diferencia en la trayectoria seguida para la inflación y deflación, significa que,

en la fase de inflación, se requiere una mayor presión para llegar a un mismo volumen

con respecto a la fase de deflación. Ello es debido a la fuerza dinámica de distensión

de los tejidos que se produce durante la fase de inspiración, frente a las fuerzas pasivas

de retorno a la posición inicial que actúan durante la espiración.

Por tanto, podemos afirmar que hay un marcado ciclo de histéresis, con un índice

medio de 2.99 ± 0.15 cm (Figura 15) y calculado a partir de la fórmula:

,2 11/2H = [ (V, - VE)2 + (PE - P,)2 3
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La dilatabilidad o compliancia (C) pulmonar estática, obtenida en animales "post

mortem", tiene un valor medio de 3.56 ± 0.32 ml/cm H2O, calculado a partir de:

V 2 - V ,

C = -

La adaptabilidad así obtenida es la total, ya que se determinó sin extraer el pulmón

del animal.

(Queda abierta la posibilidad de realizar nuevas experiencias con pulmón aislado).
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FIGURA 15: Curva de presión-volumen del sistema total para una tortuga de 340

g. La dirección positiva de la flecha indica la inflación pulmonar. La dirección negativa

indica la deflación.
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En la Tabla 3 se muestran las compliancias estáticas derivadas de las pendientes

de las porciones medias de varias curvas de inflación para tortugas con diferentes pesos

corporales (entre 100 y 450 g), así como una estimación del grado de histéresis para

el diagrama V-P.

Los valores medios de la compliancia del sistema total y de la histéresis

estandarizados al peso corporal son respectivamente:

CT = 15.39+2.51 mi • cm H2O > • Kg'1

H = 11.60+2.24 cm-Kg'1

Observando la Tabla 3 se deduce que existe una relación directa entre incremento

de peso corporal con respecto a la adaptabilidad y grado de histéresis.

En relación a este último parámetro, observamos que hay un aumento entre 100

y 300 g, no así para pesos superiores, en que se aprecia una cierta disminución de este

índice. Como consecuencia quizás de una mayor rigidez estructural, posiblemente

relacionada con la edad, o con fuerzas de la pared corporal opuestas a la distensibilidad

pulmonar.

En cuanto a la adaptabilidad, hay una tendencia a incrementarse con respecto al

peso corporal (Tabla 3), lo que implicaría una mejora frente a la respiración,

presentando unos pulmones más competentes o adaptables.

Si observamos la compliancia total y la histéresis total relativa al peso corporal en

la Figura 16, se muestra una relación negativa entre estas razones y el tamaño del

individuo (p<0.01 para Cr/Pc y p<0.001 para Hx/Pc).

«35.
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TABLA 3: Valores medios de compliancia (Gr), e índice de histéresis (Hx) del sistema

total y estandarizados al volumen de reserva espiratorio (Vu) para distintos pesos

corporales. Valores medios ± error estándar de la media.

Tortugas Peso CT HT CT/VU

(Kg) (ml-cmHA1) (cm) (ml • cmHA1 • ml'1) (ml- ml'1)

n > 3 0.100

±0.012

n > 3 0.250

±0.007

n > 3 0.325

±0.007

n > 3 0.450

±0.021

x 0.275

SE ±0.073

2.20

±0.20

2.56

±0.62

4.75

±0.32

4.29

±0.57

3.56

±0.32

2.28

±0.14

3.46

±0.19

3.43

±0.10

2.16

±0.27

2.99

±0.15

0.080

±0.006

0.045

±0.011

0.058

±0.007

0.047

±0.006

0.058

±0.0050

0.083

±0.007

0.059

±0.002

0.046

±0.001

0.023

±0.002

0.051

±0.001
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FIGURA 16: Relación entre tamaño corporal y compliancia (Cx) e histéresis (Hx)

del sistema total así como trabajo ventilatorio (W), estandarizados a peso corporal.

Nota: (A) Cx/Pc: y = 23.11-34.31X; r= -0.60; p<0.01; n=20

(.) Hx/Pc: y = 26.17-47.59X; r= -0.94; p<0.001; n=18

(•) \V/PC: y = 1.47-8.87X; r= 0.89; p<0.05; n=5

CT/PC (mix crnEfe CT1 x kg'1 )
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3.1.2. VOLÚMENES PULMONARES

Se determinó el volumen máximo pulmonar (VDax) para distintos niveles de peso

corporal, inyectando sucesivos volúmenes conocidos de aire hasta llegar al punto de

máxima tensión y previo al punto de rotura del parénquima pulmonar, así como el

volumen pulmonar (VL), volumen de reserva espiratorio (Vu), además del volumen

corporal (Vc). Estos datos están recogidos en la Tabla 4. Todos estos parámetros

presentan una relación directamente proporcional con el peso corporal (p<0.001),

mostrándose gráficamente en la Figura 17 esta relación para VmM y VL.

En la Figura 18 se observa que tanto el Vmia como el VL relativos al peso corporal

(VmJPc, VJP,.), no parecen hallarse afectados por el aumento del tamaño del animal,

al menos de forma significativa (p<0.1).

En la Figura 19 se observa una relación lineal entre VL y VmM . El incremento de

los cocientes entre estos dos valores (AVmax/AVL disminuye ligeramente con el aumento

de Pc siendo la pendiente igual a 0.70.
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TABLA 4: Volumen pulmonar máximo (V^), espiratorio de reserva (V^.), pulmonar

en inspiración (VL) y corporal (Vc) con respecto al peso corporal (Pc). Valores medios

± error estándar de la media.

Tortugas Wc V^ Vu VL VB

(g) (ml) (ml) (ml) (ml)

n>3 100 62.25 25.20 26.00 108.33

± 12.44 ± 5.89 ± 1.13 ± 2.00 ± 16.67

n>3 250 98.5 58.02 60.00 308.33

± 6.94 ± 8.58 ± 3.50 ± 0.58 ± 28.36

n>3 325 161.67 75.33 78.00 410.00

± 6.96 ± 27.98 ± 0.53 ± 3.50 ± 7.50

n>3 450 257.5 98.59 102.00 595.00

± 20.88 ± 48.37 ± 0.35 ± 8.50 ± 62.50

x 275.0 172.07 63.20 61.77 281.88

SE ± 73.15 ± 33.86 ± 5.25 ± 7.79 ± 62.42
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FIGURA 17: Relación entre tamaño corporal y volumen pulmonar (VL) y máximo

(Vu,,) relativos al peso corporal.

Nota: (o) V^: y = -5.64 + 0.56X; r = 0.84; p<0.001; n-13

(•) VL: y = 14.48 -i- 0.18X; r = 0.95; p<0.001; n=13
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FIGURA 18: Correlación entre peso corporal (Pc) y valores medios de volumen

pulmonar (VL) y máximo (V^).

Nota: (•) VLJP«: y =599.05-0.217X; r=-0.202; p<0.1; n=12

(A) VJPC: y = 264.57-0.089X; r=-0.47; p<0.1; n=12
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FIGURA 19: Correlación entre volumen pulmonar (VL) y máximo

Nota: y = -23.58 + 0.70X; r = 0.992; p<0.001; n=13
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3.1.3. TRABAJO VENTILATORIO PULMONAR

En la Tabla 5 se muestran los datos del trabajo ventilatorio minuto (\V) para pesos

comprendidos entre 100 y 425 g. El valor medio es de 1.48 ± 0.30 mi • cm • min'1.

La razón entre \V y Pc (W/PC) presenta una relación positiva con respecto al tamaño

del animal. Este cociente se ha representado en la figura 16 (p<0.05).

Se ha calculado la razón entre W y VE obteniéndose así el trabajo minuto en

términos de requerimientos del animal para desempeñar el trabajo ventilatorio. Este

cociente (NV/VE) expresa el trabajo elástico necesario por unidad de ventilación,

proporcionándonos este dato una base para hacer comparaciones interespecíficas del \V

(Tabla 5).

Se ha calculado también el índice del patrón ventilatorio (f/VT) que nos da una

idea de la estructura general del pulmón. Este índice es de 0.58 ciclos-Kg-ml-1 'min'1.

Valores numéricos altos indican un patrón con una alta frecuencia y un bajo VT.
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TABLA 5: Volumen corriente (VT), trabajo respecto al tiempo (\V) y trabajo respecto

al volumen de aire espirado (W/VE) en relación al peso corporal.

Peso VT W W/VE

(Kg) (ml) (ml• cm-min'1) (g-cm»ml"1)

x

SE

0.095

0.247

0.313

0.341

0.344

0.425

0.295

±0.045

0.61

1.50

1.90

2.07

2.09

2.58

1.80

±0.41

0.25

1.99

1.30

1.67

1.26

2.40

1.48

±0.30

0.10

0.33

0.17

0.20

0.15

0.23

0.19

±0.03

«B
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3.2. VENTILACIÓN EN REGIMEN ESTABLE

3.2.1. DIAGRAMA O2-CO2 Y TEMPERATURA

Mediante el análisis de los gases pulmonares durante la respiración espontánea en

Mauremys caspica, se ha obtenido el diagrama de O2-CO2 a distintas temperaturas

fisiológicas (15, 25, 35°C) en la Figura 20a y extremas (5 y 40°C) en las Figuras 20b

y 20c respectivamente.

La Figura 20 muestra estos análisis de gases pulmonares basándose en el citado

diagrama Po2-Pco2. Esta representación corresponde a los períodos de apnea que

caracteriza el modelo de ventilación discontinua de las tortugas.

La composición de gas pulmonar durante estos períodos de tiempo, para unas

temperaturas corporales dadas, muestran un amplio rango de valores de Po2 frente a

muy pequeñas variaciones de Pco2. Como resultado, se obtienen unas curvas muy planas

que casi no cambian en su forma (un poco más a 35 y 40°C) para cada una de las

temperaturas, aunque si se diferencian bien entre cada una de ellas.

En el diagrama O2-CO2 el efecto de la temperatura viene indicado de forma general

por un incremento en la Pœ2 y una disminución de la Po2 al incrementarse la

temperatura corporal, aunque a 5 y 40°C no se cumple esta regla. Los valores medios

de PLo2 para 15, 25 y 35°C son respectivamente 126.17, 116.78 y 108.20 torr, mientras

que a 5 y 40°C son de 115.21 y 111.83 torr (Tabla 6). Al mismo tiempo, para una

temperatura corporal fija, la Po2 disminuye a lo largo del período de apnea. Las

fluctuaciones de la Po2 a lo largo de ésta, determinan un amplio rango de valores que

153



pueden ser mantenidos a cada temperatura. Este rango se amplía algo al incrementarse

la temperatura corporal entre 5 y 25°C, pero no para valores superiores.

En el diagrama O2-CO2 se puede observar que los animales a bajas temperaturas

(5°C) terminan sus apneas a valores altos de Po2 y no usan su capacidad potencial de

expandir el rango de estos valores durante los periodos de apnea, mientras que cuando

se incrementa la temperatura corporal el rango de Po2 tiende a expandirse.

Para trazar las curvas de la Figura 20 se han calculado las regresiones logarítmicas

(Tabla 7) entre los valores decrecientes de Po2 y los valores crecientes de Pco2 durante

los periodos de apnea. Esta regresión es opuesta a la encontrada para los valores del

cociente respiratorio instantáneo R(¡) a distintos tiempos de apnea (Figura 21, Tabla 8).

154



TABLA 6: Concentraciones fracciónales y presiones alveolares de O2 y CO2 a varias

temperaturas. Valores medios ± error estándar de la media, n corresponde al número

de individuos.

n

(°C) (torr) (torr)

5 66 1.55 15.37 11.51 115.21

±0.04 ±0.33 ±0.27 ±2.42

15 158 1.82 17.08 13.45 126.17

±0.03 ±0.18 ±0.18 ±1.36

25 144 2.73 16.01 20.01 116.78

±0.04 ±0.23 ±0.28 ±1.66

35 90 4.29 15.23 30.32 108.20

±0.08 ±0.17 ±0.53 ±1.22

40 25 3.97 15.84 27.92 111.83

±0.17 ±0.63 ±1.16 ±4.56
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TABLA 7: Parámetros de las curvas de regresión del diagrama PAco2-PAo2 representado

en la Figura 20.

PACOZ = a + b log PAo2

T(°C) n a b r

5

15

25

35

40

66

158

144

90

25

44.97

61.29

57.96

195.55

125.89

-16.32

-22.83

-18.43

-81.40

-48.05

-0.61

-0.68

-0.50

-0.82

-0.81

TABLA 8: Parámetros de las ecuaciones de regresión para el cociente respiratorio

instantáneo (R¡). Datos representados en la Figura 21.

y = a + b log x ; R¡ = a + b log PAOZ

Tc (°C) n a b r

5

15

25

35

40

5

5

5

4

5

-0.87

-1.29

-1.40

-3.44

-1.18

0.47

0.71

0.78

1.85

0.65

0.85

0.84

0.79

0.97

0.83
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FIGURA 20: Composición de gases pulmonares durante los períodos de apnea

espontánea que caracteriza el patrón de ventilación discontinua de la tortuga Mauremys

caspica, como una función de la temperatura. Los puntos de la derecha se han obtenido

inmediatamente después de un ciclo ventilatorio. Los de más a la izquierda

corresponden a progresivos períodos de apnea.
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FIGURA 20a: Composición de gases pulmonares durante los períodos de apnea

espontánea a 15, 25 y 35°C de temperatura.
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FIGURA 20b: Composición de gases pulmonares durante los períodos de apnea

espontánea a 5, 15 y 25°C de temperatura.

O
-P

ca
O
Q

50

40

30

20

•10 +

40

• 5'C
*16«C
«25°C

80 120 160
(torr)

159



FIGURA 20c: Composición de gases pulmonares durante los períodos de apnea

espontánea a 25, 35 y 40°C de temperatura.

O
•P

M
O
U

50

40

30

20

io4-

o
40

«26°C
«35*C

80 120 160

?Lo2 (tOIT)

160



FIGURA 21: Variación de la ?Ao2 con respecto al intercambio de gases

instantáneo (R¡) durante los períodos de apnea correspondientes a las curvas del

diagrama Pco2-Po2 de la Figura 20.
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En la Figura 22 y dentro del diagrama O2-CO2, se muestran las gráficas de apneas

a las cinco temperaturas estudiadas, después de la traslación del eje al punto de aire

inspirado para unificar las líneas del cociente respiratorio (RE) referido al punto de aire

inspirado. Los parámetros de las regresiones de estas curvas se hallan en la Tabla 9.

Los cocientes respiratorios para 5, 15, 25, 35 y 40°C son respectivamente 0.38, 0.54,

0.61, 0.71 y 0.91. La regresión lineal y los coeficientes de correlación se muestran en

la Tabla 10. En la Figura 22a se muestra la intersección de R con las curvas Pco2-Po2

para temperaturas entre 15-35°C, consideradas como fisiológicas, mientras que en las

Figuras 22b y 22c se da la representación para temperaturas corporales extremas de

5 y 40°C.

La intersección de estos valores de RE con sus correspondientes curvas de Pco2-

Po2, nos ofrecen el valor medio de gas alveolar para cada temperatura, además de

permitir el cálculo de los valores de VA/Vco2 de ventilación alveolar relativa (Tabla 11,

Figura 23), disminuyendo ésta al incrementarse la temperatura corporal hasta 35°C,

sufriendo un ligero aumento a 40°C. En esta misma gráfica se ha contrastado la

ventilación alveolar relativa con la frecuencia respiratoria que se ha representado a

partir de los valores medios para cada temperatura estudiada (Tabla 11) pudiéndose

observar que la frecuencia ventilatoria mantiene una relación directamente proporcional

con la temperatura. Los registros de estas frecuencias los tenemos en la Figuras 24

y 25. En ellas se observa el típico modelo dado para reptiles en que se presentan

períodos de ventilación interrumpidos por períodos de apnea, que son tanto más cortos

cuanto mayor es la temperatura corporal (20 minutos a 5°C y 0.5 minutos a los 40°C).

En la Figura 25, la amplitud de cada fase ventilatoria del ciclo, no es indicadora del
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volumen corriente sino que en este caso corresponde más bien a las condiciones de

amplificación del registro, correspondiendo esta figura a un detalle ampliado del registro

de la frecuencia respiratoria de la Figura 24.
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TABLA 9: Parámetros de las regresiones de PAco2-PAo2 después de la traslación al

punto de aire inspirado de la Figura 20. Datos representados en la Figura 22.

PACOZ= a + b log (Pio2 - PAOZ)

T(°C) n a b r

5

15

25

35

40

66

158

144

90

25

1.38

0.13

2.41

-25.15

2.93

6.38

9.31

11.58

34.51

17.05

0.65

0.82

0.71

0.91

0.88

TABLA 10: Parámetros de las ecuaciones de regresión del cociente respiratorio (R)

para cada temperatura. Datos representados en la Figura 22.

y = bx; Pco2 = b (Pio2 - Po:ï

Tc (°C) n b r RE

5

15

25

35

40

10

5

7

5

4

0.34

0.49

0.56

0.66

0.89

0.98

0.97

0.98

0.96

0.95

0.38

0.54

0.61

0.71

0.91
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TABLA 11: Ventilación alveolar (VA) en ml/Kg/h, alveolar relativa CvyVco2) en

mlBTPS/mlSTPD, alveolar por unidad de O2 consumido (VA/Vo2) en mlBTPS/mlSTPD,

frecuencia ventilatoria (f) en ciclos/min y coeficiente de capacitancia del CO2 (ßco2) en

mlSTPD/mlBTPS • torr, en aire, correspondientes a la intersección de las líneas R con

las curvas de apnea experimentales de las figuras 22 y 23.

n ßco2 f RT VA/Vco2 VA/Vc

5 66 1.29 0.95 774.23 67.27 38.35 84.76

15 158 1.25 1.99 802.8 59.63 32.34 305.31

25 144 1.21 3.54 829.93 41.48 28.22 1011.29

35 90 1.17 4.46 857.78 28.29 20.76 912.92

40 25 1.15 6.07 871.71 31.22 27.33 1625.00
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FIGURA 22: Líneas del cociente de intercambio respiratorio (R) para cada

temperatura y composición de gases pulmonares correspondientes al diagrama O2-CO2

de la Figura 20, después de la traslación del eje de abcisas al punto de aire inspirado

(I) para unificar las líneas del cociente respiratorio (R).
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FIGURA 22a: Líneas del cociente de intercambio respiratorio y composición de

gases pulmonares para 15, 25 y 35°C.
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FIGURA 22b: Líneas del cociente de intercambio respiratorio y composición de

gases pulmonares para 5, 15 y 25°C.
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FIGURA 22c: Líneas del cociente de intercambio respiratorio y composición de

gases pulmonares para 25, 35 y 40°C.
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FIGURA 23: La gráfica de la izquierda nos da el valor de la ventilación alveolar

relativa (VA/Vco2) calculada a partir de la intersección de las líneas R con las curvas

del diagrama O2-CO2 unificadas al punto de aire inspirado para las diferentes

temperaturas corporales. Los valores de la ventilación alveolar relativa decrecen con

el incremento progresivo de la PAco2 al aumentar la temperatura corporal (menos a

40°C). La gráfica de la derecha, relaciona el incremento de la frecuencia con la

temperatura respecto al decrecimiento de la
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FIGURA 24: Registro de las frecuencias respiratorias para cada temperatura.
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FIGURA 25: Detalle aumentado de las fases ventilatorias de cada ciclo

correspondientes a la Figura 24.
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En la Tabla 6 y Figura 26, se muestran los valores medios registrados para PAco2

y PAo2 a lo largo de todos los períodos de apnea y para cada temperatura. Se puede

observar que PAco2 mantiene una relación directamente proporcional con la temperatura

entre 5 y 35°C con valores comprendidos entre 11.51 y 30.32 torr, mientras que a 40°C

es de 27.92 torr.

En el caso de los valores medios de PAOZ con respecto a la temperatura, hay una

disminución entre 15 y 35°C (de 126.17 a 108.20 torr), pero a 5 y 40°C no se mantiene

esta relación, siendo los valores de PAOZ a 5°C más bajos que a 15°C, mientras que a

40°C hay una ligera subida con respecto a 35°C.

La Pco2 alveolar (PAco2) está relacionada con la ventilación alveolar (VA) mediante

la ecuación:

VA = RT x Vco2/PAco2

o lo que es lo mismo:

VA RT

Vc02 PAC02

Los valores medios de PAo>2 obtenidos de la Tabla 6, se parecen a los que se han

usado para calcular la ventilación alveolar relativa (Tabla 11). En ella y tal como

habíamos indicado anteriormente, se puede observar que la relación VA/Vco2 decrece

desde 67.27 mlBTPS/mlSTPD a 5°C hasta 28.29 a 35°C, aumentando a 31.22 a 40°C.

Esto es consistente con el incremento de los valores medios de PACOZ de 5 a 35°C y

posterior decrecimiento a 40°C (p<0.01) (Figuras 26 y 27).
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FIGURA 26: Valores medios para la PAo2 y PAco2 en relación a la temperatura.

Se ha representado el error estándar de la media cuando es apreciable.
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FIGURA 27: Efecto de la temperatura sobre la PAœ2 y ventilación alveolar

(VA/Vco2) y total (XyVco2) relativas a la producción de CO2.
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3.2.2. GASES ESPIRADOS FRENTE A CAMBIOS DE TEMPERATURA

En la Tabla 12 y en la Figura 28 se observa que el volumen minuto espirado (VE)

aumenta proporcionalmente con respecto a la temperatura corporal. Este incremento

es muy marcado a los 40°C (p<0.05) sobre todo con respecto al volumen corriente,

mientras que a los 35°C hay una ligera tendencia a la estabilización, no reflejándose

esto si se expresa la ventilación en términos de intercambio de O2 y CO2 a nivel

pulmonar (Vo2 y Vco2), tal como se puede observar en la Figura 29. Para cada

temperatura, estos valores normalizados al peso corporal, se incrementan desde 5 a

40°C, mientras que la ventilación relativa a Vco2 y Vo2 (Vg/Vcoj y VE/VC^) varía

inversamente con la temperatura desde 5 a 35°C, no así a 40°C en que se produce un

aumento de esta tasa (p<0.05) (Figura 30).

Al aumentar la temperatura corporal, se produce un desigual incremento en los

valores medios de VE y Vo2 reflejándose en una disminución de la relación Vcf¡/o2. Esta

relativa hipoventilación conduce a una elevación en los valores de PACOi El incremento

de VE debido a un ascenso de la temperatura se debe principalmente al acortamiento

de los períodos de apnea como consecuencia de un aumento de frecuencia respiratoria,

compensando el incremento de consumo de O2, y produciendo a su vez un aumento

del volumen corriente (VT) que influye en los valores de VE. Todos los datos con los

valores medios y errores estándar de gases espirados están expuestos en la Tabla 12.

Los valores medios de la frecuencia ventilatoria aumentan con respecto a un

incremento de la temperatura aproximadamente entre 1-1.5 veces, mientras que VT

muestra una variación algo superior (de 2 a 2.5 veces) (Figura 31), manteniendo una

dependencia significativa con la ventilación total (VE) (Tabla 13 y Figura 28).
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TABLA 12: Ventilación total (VE) en ml/Kg/h, consumo de O2 (Vo2) en ml/Kg/h,

producción de CO2 (Vco2) en ml/Kg/h, équivalente ventilatorio (Vj:/Vo2) en

mlBTPS/mlSTPD y ventilación relativa (VE/Vco2) en mlBTPS/mlSTPD, para diferentes

temperaturas. Valores medios ± error estándar de la media, n corresponde al número

de animales utilizados para cada temperatura.

n Vo2 Vco2

5 10 2.21 1.26 173.35 78.43 137.57

± 0.71 ± 0.39 ± 44.92 ± 25.49 ± 25.72

15 5 9.44 5.12 571.92 60.58 111.80

± 2.17 ± 0.39 ± 67.92 ± 5.98 ± 17.90

25 7 39.02 26.55 1475.53 37.82 55.58

±12.98 ± 6.57 ± 676.67 ± 10.35 ± 9.87

35 4 43.98 32.27 1079.60 24.55 33.45

±17.38 ±12.15 ± 403.00 ± 7.81 ± 3.83

40 4 59.47 52.05 3528.00 59.32 67.78

±18.78 ±14.83 ±1125.40 ± 22.67 ± 19.36
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FIGURA 28: Valores medios del volumen corriente (VT) y volumen espirado (VE)

total con respecto a la temperatura. El incremento de VE y de VT entre 35 y 40°C

tiene una p<0.05.
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FIGURA 29: Efecto de la temperatura sobre la producción de CO2 (Vœ2) y

consumo de O2 (Vo2). Están representados los valores medios y el error estándar de

las medias, cuando es apreciable.
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FIGURA 30: Valores medios del equivalente ventilatorio (VE/Vo2) y ventilación

relativa (Ve/Vo^) para cada temperatura. (Valores medios ± error estándar de las

medias). El incremento para cada gráfica entre 35 y 40°C son significativos (p<0.05).
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FIGURA 31: Variación del volumen corriente (VT) y de la frecuencia con respecto

a la temperatura.
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Si comparamos VE con VA (Figura 32), se observa que la relación entre los dos

valores se mantiene más o menos constante, con un ligero descenso entre 5-35°C, lo

que implicaría que el espacio muerto fisiológico (VD) apenas varía dentro de este

rango de temperaturas manteniéndose con unos valores comprendidos ente 2.02 y 2.3

ml/Kg, mientras que a 40°C la diferencia entre VE y VA aumenta considerablemente

arrojando un VD de 5.04 ml/Kg.

Este VD ha sido calculado a partir de la relación

VE - VA

VD =

f

La contribución del espacio muerto anatómico sobre el VD fisiológico total es de

0.54 ml/Kg determinado según el método descrito en el apartado correspondiente de

material y métodos. Estos valores se hallan resumidos en la Tabla 14. Según la ecuación

de Bohr (Vu/V-r), para que exista una ventilación efectiva debe mantenerse constante

este cociente, o como mucho, sufrir una ligera disminución. Esta definición se cumple

en nuestro caso para un rango de temperaturas comprendidos entre 5 y 35 °C, pero no

para 40°C en que la razón VD/VT aumenta (Figura 33, Tablas 13 y 14), denotando una

ventilación poco efectiva.

Así mismo y corroborando lo anterior, se han representado en la misma Figura 33

y también en la Figura 34 la media de valores de Po>2, observándose que aumentan

de 5 a 35°C (entre 11.51 y 30.32 torr). No así para 40°C que disminuye a 27.92 torr,
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mientras que los requerimientos de convección de aire o equivalente ventilatorio

(XyVo2) disminuye entre 5 y 35°C (78.43 a 24.55 ml/Kg • h), incrementándose en forma

considerable a 40°C (59.32 ml/Kg -h). Esta notable hiperventilación estaría de acuerdo

con el incremento de VT(Figura 35). La tendencia de este incremento ventilatorio sobre

la PACOJ es menor de lo que cabría esperar, lo cual podría indicar que hay un

intercambio menos efectivo de O2 y CO2 a nivel alveolar. Por último, se ha calculado

el coste ventilatorio oxidativo (%Vo2) como porcentaje de la tasa metabòlica obtenida

a partir de la fórmula deducida por Kinney y White (1977) en Pseudemys scripta :

VE x 0.0047

%V02= x 100 = 0.47 VE/VO,

Vo2

siendo:

0.0047 ml O2

el factor de coste

mi gas ventilado

Los valores están recopilados en la Tabla 15 pudiéndose observar una relación

inversa con respecto a la temperatura corporal de 5 a 35°C en que el coste relativo

está respectivamente entre el 37 y 11 % del Vo2. Sin embargo, a 40°C se incrementa

el coste oxidativo a 27.88 %, debido quizá a la disminución hallada en los valores de

Pco2 pulmonar a esta temperatura.
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TABLA 13: Valores medios de distintos parámetros ventilatorios a varias

temperaturas: frecuencia (f), volumen corriente (VT), ventilación total (VE), y presiones

espiradas de O2 y CO2 (P^, PEOM)- n corresponde al número de animales utilizados

para cada temperatura.

n f VT VE PECO, PEÓ,

(min'1) (ml/Kg) (ml/Kg-h) (torr) (torr)

5

15

25

35

40

10

5

7

4

4

0.95

1.99

3.54

4.46

6.07

3.04

4.81

6.95

4.03

9.68

173.35

571.92

1475.53

1079.60

3528.00

4.76

9.29

12.86

26.73

10.99

142.83

137.83

131.11

122.85

131.80
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TABLA 14: Valores medios del volumen del espacio muerto fisiológico, (VDr), alveolar

(VD^), razón entre (V^/Vr) y volumen corriente (VT) para cada temperatura. Los

valores de VM,, V,̂  y VT entre 35 y 40°C presentan diferencias significativas (p<0.05).

V V V A / Vv Ms v Datv v Df' v T v T

(°C) (ml/Kg) (ml/Kg) (ml/Kg)

5

15

25

35

40

2.05

2.02

2.30

0.78

5.04

1.51

1.48

1.76

0.24

4.50

0.67

0.42

0.33

0.19

0.52

3.04

4.81

6.95

4.03

9.68
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TABLA 15: Valores medios de varios parámetros ventilatorios en relación al coste

oxidativo (% O2).

Tc Vo2 VE VE/VO, %Vo2

(°C) ml/Kg/h ml/Kg/h (mlBTPS/mlSTPD)

5

15

25

35

40

2.21

9.44

39.02

43.98

59.47

173.35

571.92

1475.00

1079.60

3528.00

78.43

60.58

37.82

24.55

59.32

38.86

28.47

17.78

11.54

27.88
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FIGURA 32: Cambios de la ventilación total (VE), alveolar (VA) y PAOZ con la

temperatura. Se han representado los valores medios. Las diferencias entre 35 y 40°C

para cada gráfica son significativas (p<0.05).
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FIGURA 33: Relación entre PAco2, volumen corriente (VT) y volumen del espacio

muerto fisiológico (VDf) con respecto al incremento de temperatura. (Se han

representado los valores medios). Las diferencias entre 35 y 40°C tienen una p < 0.05.

Oí
O
O

Temperatura (°C)

188



FIGURA 34: Cambios en el equivalente ventilatorio (Vi/v^) y PAco2 con la

temperatura. Representación de los valores medios y el error estándar de las medias,

cuando son apreciables.
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FIGURA 35: Diagrama de barras mostrando el incremento de la ventilación total

(VE) entre 35 y 40°C con indicación de los valores correspondientes al incremento del

volumen corriente (VT) y al incremento de la frecuencia (f).
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33. VENTILACIÓN EN REGÍMENES TRANSITORIOS TÉRMICOS

3.3.1. VARIACIÓN DE LA PACO, CON LA TEMPERATURA: CICLO DE

HISTERESIS

En la Figura 36 se ha representado el ciclo de histéresis correspondiente a la

variación de los valores de PAco2 frente a un progresivo calentamiento y posterior

enfriamiento entre dos temperaturas determinadas (25-43°C). Según este diagrama, se

puede afirmar que los valores medios de PACOZ para tres animales, durante el ciclo de

calentamiento, son superiores a los hallados en la fase de enfriamiento, teniendo un

valor máximo de 31 torr en fase de calentamiento y 20 torr en la de enfriamiento,

situado en ambos casos entre los 35-37°C. A partir de esta temperatura y hasta los

43°C, los valores de la PAco2 caen rápidamente hasta situarse en valores inferiores a los

hallados al comienzo del experimento.

Estos valores máximos de PAco2 a los 35-37°C podrían tener relación con el

termopreferendum de esta especie que se sitúa alrededor de los 30°C, mientras que

la temperatura crítica correspondería aproximadamente a 38-40°C. A partir de aquí,

adoptaría mecanismos de regulación extremos, como jadeo e hiperventilación, para

conseguir mantener la temperatura corporal por debajo de la temperatura máxima

crítica (TMC).

Los valores más bajos de Pco2 alveolar durante el enfriamiento, implican unos

niveles de ventilación distintos con respecto al calentamiento. Los ajustes térmicos en

ésta especie, descritos en otro apartado, indican que su capacidad o tasa de

enfriamiento es mayor que la de calentamiento para un mismo peso corporal.
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FIGURA 36: Variación de la PACOZ durante el calentamiento (flecha hacia la

derecha) y enfriamiento (flecha hacia la izquierda) desde 25 a 45°C. (n = 3).
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3.3.2. TASA DE INTERCAMBIO RESPIRATORIO FRENTE A VARIACIONES

TÉRMICAS

En la Figura 22 se observa la intersección de las líneas RE con las curvas Pco2-Po2,

la cual nos proporciona la media de los valores del gas alveolar espirado. Los valores

de RE se incrementan con respecto a la temperatura corporal (Figura 37) desde 5 a

40°C estando comprendidos entre 0.38 y 0.91, indicándonos que hay un aumento de

intercambio gaseoso a nivel pulmonar, de manera que el paso de CO2 de la sangre a

los alveolos tendería a equilibrarse con el flujo de O2 de los alveolos a la sangre al

incrementarse la temperatura corporal.

RE próximos a 1, tal como se dan a temperaturas altas de 40°C indican una

hiperventilación, estando de acuerdo con los datos hallados en VE a esta temperatura.

Los bajos valores de RE a 5°C con respecto a la de 15°C, a pesar de los

prolongados tiempos de apnea, pueden ser debidos a una pérdida de CO2 por vía

extrapulmonar debido a la mayor capacidad de difusión del CO2 hacia los tejidos frente

al O2, a bajas temperaturas y de acuerdo con los trabajos realizados por Kinney y al.

(1977), en Pseudemys scrípta en los que describió que la pérdida de CO2 vía corporal

era del 75 % del CO2 total a una temperatura de 5°C.
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FIGURA 37: Tasa de intercambio respiratorio (RE) con incrementos de la

temperatura. Se han representado los valores medios y el error estándar de las medias,

(n > 4).
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3.4. ACLIMATACIÓN

3.4.1. TEMPERATURAS AMBIENTALES

En la Tabla 16 (a y b) se presentan los valores de la temperatura ambiental (Ta)

en aire y agua del habitat natural de Mauremys caspica en distintas épocas del año.

Esta recogida de datos nos da una idea del rango de temperaturas a que puede estar

sometida esta especie a lo largo del año y por tanto, del margen de temperaturas

consideradas como fisiológicas o normales. El comportamiento termorregulador

observado sobre el propio habitat, es de exposición al sol en la orilla o en la superficie

del agua, más que de heliotermia del tipo descrito por Meek (1983).
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TABLA 16 a: Variaciones de la temperatura del agua en superficie (20 cm) y en
profundidad (1.5m) de la laguna de Adra (Almería) a lo largo del año.
Profundidad media = 2 m.

Fecha Profundidad Temperatura (°C)

Abril
It

Julio
II

Octubre
»

Febrero
II

Abril

Julio
u

Octubre
u

Febrero
ti

S (20 cm)
F (1.5 m)

S
F

S
F

S
F

S

S
F

S
F

S
F

20.0
19.0

27.8
27.0

20.0
18.3

15.2
15.0

22.2

29.0
24.5

19.0
18.0

17.1
15.1

TABLA 16 b: Variaciones diarias de la temperatura del agua y
del aire de la laguna de Adra, en el mes de octubre:

Hora Temperatura agua Temperatura aire

11.15

12.00

16.30

16.8

18.0

22.8

20.2

26.0

16.6
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3.4.2. TASAS TÉRMICAS

Los resultados obtenidos en los experimentos de aclimatación durante el

calentamiento (Ta = 30°C) y enfriamiento (Ta = 15°C) en aire y para pesos

comprendidos entre 75 y 350 g. se encuentran representados en la Figura 38. Se puede

observar en esta gráfica, como en calentamiento, la temperatura corporal (Tc) no llega

a alcanzar a la temperatura ambiental (Ta) manteniéndose a una diferencia media de

1°C con respecto a la T,. Sin embargo, en el enfriamiento, si se llega a alcanzar la Ta,

siendo además mucho más lenta la aclimatación al calor que al frió (del orden de 2

a 3 veces menor) tal como se indica en la tabla 17.
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TABLA 17: Tasas de calentamiento (T,= 30°C) y enfriamiento (Ta= 15°C), en °C/min,

en aire. Tiempo de aclimatación para distintos pesos. Razón entre enfriamiento y

calentamiento (E/C). El número de experimentos para cada peso es de 4 como mínimo.

Peso corporal (g) 75 328 550

ENFRIAMIENTO

Tasa (°C/min) 0.996 0.475 0.333

Tiempo a Ta+l°C (min) 42 80 150

CALENTAMIENTO

Tasa (°C/min) 0.496 0.203 0.169

Tiempo a Ta-l°C (min) 130 230 280

Enfriamiento/Calentamiento 2.01 2.34 1.97
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FIGURA 38: Curvas de regresión del tiempo de intercambio de calor a diferentes

pesos corporales (a = 75 g; b = 328 g; c = 550 g) durante el calentamiento (T.

= 30°C) y enfriamiento (T. = 15°C) en aire.
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En la Figura 39 se muestra la relación lineal entre el peso corporal y el tiempo que

necesita el animal para alcanzar la T,. A partir de estos valores, se han calculado las

pendientes (S) de las regresiones lineales entre el logaritmo de la diferencia de Tc y

Ta (AT) con relación al tiempo (t). Los datos están representados en la Figura 40,

dando una correlación lineal inversa entre los dos parámetros citados. Esta relación se

puede considerar lineal restringiéndola a un rango de temperaturas alrededor de un

valor de AT = 7.5°C y muestra la diferencia que existe entre tasa de calentamiento y

enfriamiento.

La tasa de intercambio de calor instantáneo (expresada como °C/min) se ha

calculado a los 22.5°C, ya que en este punto, la diferencia entre Tc y Ta es de 7.5°C

(AT) tanto para calentamiento como para enfriamiento. Para ello se ha utilizado la

ecuación:

dTc

- = 2.303 x S xAT

dt

Estos datos se muestran en las Tabla 17. En la Tabla 18 se dan las ecuaciones

de regresión para las tasas de intercambio de calor tanto en aire como en agua, así

como las correlaciones correspondientes. La diferencia relativa entre tasa de

intercambio de calor durante calentamiento y enfriamiento se puede comparar a partir

del cálculo de la razón entre las dos tasas a un AT = 7.5°C. De aquí se deduce que,

a igual peso, la tasa de intercambio de calor en agua, es mayor durante el

calentamiento que durante el enfriamiento, al revés de lo encontrado en aire y tal

como cabía esperar. Se refleja de esta forma el alto calor específico del agua.
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Con respecto al peso, la tasa de intercambio de calor tanto en agua como en aire

disminuye, aunque este descenso es mucho más rápido en agua. La Figura 41 muestra

la representación gráfica de estas ecuaciones en la aclimatación en aire. Se observa que

la tasa de enfriamiento es unas 2 veces superior a la de calentamiento (Tabla 17)

aunque las pendientes de ambas regresiones (Tabla 18) no son significativamente

distintas. La tasa de intercambio de calor es inversamente proporcional al peso

corporal, mientras que éste último no presenta ninguna correlación con respecto a la

razón entre tasa de calentamiento y enfriamiento.
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TABLA 18: Ecuaciones de regresión de las tasas de intercambio de calor para un AT

= 7.5°C, expresadas como °C/min, en agua y aire. Coeficientes de correlación (r) para

cada ecuación. Peso medio de las tortugas = 300 g. Los números entre paréntesis

corresponden al número de animales utilizados.

Calentamiento r Enfriamiento r C/E

Aire: -0.166W-0002 -0.88 -O-SSOW*001 -0.73 0.45

(13) (11)

Agua: 1.633 W+OOC1 0.16 -2.077W-0002 -0.66 1.33

(5) (15)
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FIGURA 39: Relación entre el tiempo de aclimatación y peso corporal durante

calentamiento (o) (T, = 30°C) y enfriamiento (•) (Ta = 15°C) en aire.
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FIGURA 40: Líneas de regresión entre el incremento de temperatura (T) con

respecto al tiempo, durante el calentamiento (- -) y el enfriamiento ( ) en aire, para

tres pesos distintos (a = 75 g; b = 328 g; c = 550 g).
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FIGURA 41: Relación entre tasa de calentamiento (•) y enfriamiento (o) (°C/min)

respecto al peso corporal en aire, medido a una temperatura de 7.5°C.
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3.4.3. AJUSTES TÉRMICOS

El gradiente entre Tc y T, de 1°C que se ha encontrado durante la fase de

calentamiento en aire (Ta = 30°C), mostrado en la Figura 38, es mucho más amplio

en el caso de aclimatación del animal a temperaturas extremas (Ts = 47°C) en que

este gradiente llega a ser de hasta 6.4°C (Figuras 42 y 43 y Tabla 19).

En las Figuras 44 y 45 se muestran los ajustes de los datos experimentales utilizando

funciones de 1er y 2° orden, para pesos distintos (75.5, 328.5 y 550.5 g). En la Figura 44

se presenta el calentamiento con un salto térmico de 15 a 30°C en aire, mientras que

en la Figura 45 se representan las curvas de enfriamiento entre 30 y 15°C también en

aire. En ambos casos se puede observar que la aplicación de una función de

transferencia de 2° orden supone una mejora en el ajuste de los datos experimentales,

lo cual puede estar relacionado con la presencia de respuestas termorreguladoras de

retroalimentación, en particular, en el caso estudiado, con modificaciones en la pérdida

de calor por evaporación.

Estas gráficas reflejan también una dinámica distinta entre el enfriamiento y

calentamiento posiblemente relacionado con respuestas vasculares o bien modificaciones

del flujo térmico por evaporación.
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TABLA 19: Gradiente entre temperatura ambiental (Ta) y temperatura corporal (Tc)

y tiempo de exposición al calor. El número mínimo de animales empleados para cada

experimento ha sido de 4.

T. (°C) Tiempo Peso Tc (°C) Tc (°C) Gradiente T

(horas) (g) inicial final (T.-TC)

30 3.50 75 14.0 29.0 1.0

30 4.45 328 14.7 29.3 0.7

30 4.30 550 15.0 29.0 1.0

40 4.40 300 25.0 38.4 1.6

43 4.30 300 25.0 40.2 2.8

45 4.20 300 17.0 40.0 5.0

47 (*) 2.30 325 24.7 40.6 6.4

(*) a una exposición más larga no había supervivencia
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FIGURA 42: Incremento del gradiente entre temperatura corporal (Tc) y

temperatura ambiental (TJ medido a temperaturas extremas (T. = 47°C) a un tiempo

mínimo de 20 minutos y para unos pesos de (A): 328 g y (•): 550 g.

3

. O

* Peso corporal 338 g
• Peso corporal 550 g

10
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FIGURA. 43: Relación entre la temperatura corporal (Tc) respecto al tiempo

durante el calentamiento a temperaturas ambientales extremas (T, = 40 y 43°C) en

aire, para un peso medio de 330 g. Cada punto representa la media de tres animales.
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Tiempo (min)

209



FIGURA 44: Funciones de transferencia de 1° y 2° orden entre Tc y tiempo,

durante el calentamiento (T, = 30°C) en aire y para dos pesos distintos de 75.5 g y 328

g. El ajuste de las curvas ha sido realizado por el Dr. Pedro Caminal Masclans del

Instituto de Cibernética de la Universidad Politécnica de Barcelona.
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FIGURA 45: Funciones de transferencia de 1° y 2° orden entre Tc y tiempo

durante el enfriamiento (Ta = 15°C) y para pesos de 75.5 g y 550.5 g. El ajuste de las

curvas ha sido realizado por el Dr. Pedro Caminal Masclans del Instituto de Cibernética

de la Universidad Politécnica de Barcelona.
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4. DISCUSIÓN



4.1. ADAPTABILIDAD PULMONAR (COMPLIANCIA)

4.1.1. DIAGRAMA VOLUMEN-PRESION

Perry y Duncker (1978, 1980) y Perry (1983) han descrito la arquitectura general

de las pulmones de reptiles, agrupando las especies de acuerdo a los tipos de pulmones

unicamerales (cámaras simples) y multicamerales (cámaras múltiples). Los pulmones

paucicamerales (algunas cámaras) representan un estado intermedio entre los dos tipos

anteriores (Duncker, 1977b). Dentro de cada grupo se han observado diferentes grados

de partición.

Estos distintos tipos de estructura pulmonar da como resultado el que pulmones

densamente divididos o regiones pulmonares con un relativamente amplio aumento de

tejido mioelástico, presenten una compliancia baja.

El grado de división puede diferir en los pulmones de diferentes especies. En

general, el parénquima faviforme en los pulmones uni- y paucicamerales, se encuentra

en la parte terminal, ya que en éstos la entrada de los bronquios es caudal. En los

pulmones multicamerales este tipo de parénquima está cerca de los bronquios

intrapulmonares, mientras que en las regiones caudales y alguna vez en las regiones

ventrales, hay pocas divisiones. Esta estructura, de forma general, puede dar una alta

compliancia en pulmones unicamerales, intermedia en paucicamerales y multicamerales,

y baja en los pulmones broncoalveolares de mamíferos.

Comparando algunos parámetros de mecánica ventilatoria de distintas especies de

vertebrados incluyendo el hombre, se puede observar que las curvas de compliancia

total (Or) reflejan muy claramente las características de la pared corporal, lo que es

muy evidente en las tortugas (Stinner, 1982; Vitalis y Milsom, 1986). La CT de

Mauremys es pequeña con respecto a los valores aportados para anfibios o reptiles con

pulmones uní- o paucicamerales, pero es ligeramente mayor que la de otros reptiles

con pulmones similares (multicamerales) y sobre todo es mucho más alta que algunos

valores aportados para mamíferos. Es de interés hacer notar que en aves, en contraste

a los mamíferos, y debido a la presencia de sacos aéreos pulmonares, se ha encontrado

una estructura más adaptable, aunque presenten un aspecto de apariencia más simple.
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Sin embargo, en términos de mecánica pulmonar, se ha observado una compliancia

similar a la de reptiles.

El efecto del tamaño corporal en las propiedades de mecánica pulmonar de M

caspica (Figura 16) no es consistente con la compleja relación observada en mamíferos

(Mead et al. 1957). En Mauremys la razón Cr/Pc decrece sustancialmente con un

incremento del tamaño corporal, pudiendo representar una ventaja para estos animales

ya que el tiempo constante de llenado y vaciado del sistema respiratorio tenderá a

disminuir (pulmones largos pueden requerir menos tiempo para vaciarse). Esta relación

es similar a la encontrada por Lutcavage et al. (1989) en la tortuga marina Caretta

carena.

La variabilidad de la compliancia en reptiles es debida, de acuerdo a Perry y

Duncker (1978) a diferencias en el diseño de los pulmones de los diferentes grupos,

de manera que pueden observarse altas compliancias en especies con pulmones simples,

pocas particiones pulmonares y con sacos ventrales y caudales largos, como se da en

el caso de Chamäleon, Gekko y Varanus. Por el contrario se han encontrado

compliancias bajas en pulmones más complejos.

Las diferencias encontradas en la compliancia entre especies con pulmones de tipo

similar, puede ser consecuencia en gran manera de la naturaleza de la pared corporal

que presenten. Tal como hemos dicho anteriormente, en reptiles, los pulmones

unicamerales presentan una compliancia más alta que los multicamerales, pero dentro

de ellos, Varanus presenta unos valores más altos de compliancia comparados con otras

especies de quelonios, lo cual puede reflejar la influencia de la pared corporal sobre

la mecánica pulmonar. Según ésto, se puede considerar que las tortugas presentan un

sistema respiratorio relativamente rígido, con una compliancia que puede ser de dos a

cinco veces menor que en reptiles no quelonios. Esta alta rigidez es debido

principalmente al caparazón, ya que las costillas están unidas a él, generando una cierta

inmovilidad de la cavidad torácica, que puede variar el volumen pulmonar sólo por el

movimiento de la cabeza y extremidades. En contraste, otros reptiles no quelonios,

presentan costillas articuladas y el volumen de la cavidad torácica puede variar según

el estado de inflación pulmonar.

La especie usada en este estudio, presenta valores de CT semejantes a los de otras
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tortugas como Pseudemys scrípta o Caretta caretta, pero más bajos que otras especies

de reptiles no quelonios como Varanus.

Según hemos descrito ya, los valores de histéresis dan un índice de la septación

pulmonar. Perry y Duncker (1978) sugieren que la morfología general pulmonar puede

reflejarse por la histéresis de los pulmones, independientemente de la compliancia. Un

pequeño índice de histéresis sugiere unos pulmones morfológicamente más complejos.

Sin embargo, el progresivo incremento encontrado del índice de histéresis en M. caspica

con respecto al peso corporal (Tabla 3) puede indicar un incremento de la septación

con el desarrollo.

La histéresis se ha asociado también, con la presencia de surfactante pulmonar

(Mead et al, 1957), estudiándose esta relación en los pulmones de algunos mamíferos

(Mead et al. 1957) y otros vertebrados incluyendo anfibios (Hitchcock y Parsons, 1977;

Pattle, 1976; Pattle et al. 1977), y reptiles (Perry y Duncker, 1978). La posible existencia

y propiedades del componente surfactante en Mauremys permanece desconocida.

4.1.2. VOLÚMENES PULMONARES

Se ha medido el volumen pulmonar inspiratorio (VL), máximo (V^), de reserva

espiratorio (Vu) y corporal (Vc), (Tabla 4), estandarizándolos al peso corporal. En la

Figura 18 puede observarse que VL ,̂. y VJPe no disminuyen de forma significativa

frente al tamaño corporal.

Se ha encontrado que el volumen absoluto pulmonar y volumen corporal es

proporcional al peso corporal (Tabla 4), según las relaciones alométricas:

V^ = 1.15 x PC
OM

VL = 1.05 x Pc
ft74

Vu = 1.015 x Pc
a74

Vc = 0.945 x PC
1<M

Tenney y Tenney (1970) propusieron que en reptiles el volumen pulmonar máximo

se incrementaba más en relación a la tasa metabòlica que respecto al peso corporal
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(Vi^ = Pc
a75). En contraste, Perry y Duncker (1978) daba una relación alométrica para

Pseudemys scripta de acuerdo a la ecuación: V^ = 0.019 x PC
L38.

Diferentes autores han relacionado el volumen pulmonar con la habilidad de las

tortugas para la flotación. Jackson (1969,1971) recalcaba la importancia que tenía la

densidad del caparazón en la regulación de la flotación en P. scripta: en espécimenes

jóvenes (0.4-0.6 Kg), el caparazón viene a ser el 75 % del peso del animal, en el agua

y el volumen pulmonar se ajusta activamente para compensar las alteraciones

experimentales de la gravedad. Sin embargo, en la tortuga C.caretta, en la cual el

caparazón es pequeño, se ha encontrado que el volumen pulmonar necesario para

mantener el punto de flotación neutra en el agua, es menor que en P. scripta o

Chrysemys picta, dentro del mismo rango de pesos (Milsom, 1975).

El que en Mauremys se hayan encontrado volúmenes pulmonares altos, atendiendo

a lo descrito en otras especies de tortugas, puede indicar una gran capacidad de

flotación, lo cual puede sugerirse también por observaciones directas realizados en su

propio medio natural.

Si tenemos en cuenta los mecanismos ventilatorios en la termorregulación de esta

especie y basándonos en datos experimentales obtenidos y descritos en otro apartado

de esta tesis, presenta un marcado incremento en el volumen corriente y espacio

muerto fisiológico a altas temperaturas. Tenney y Tenney (1970), expuso que los

pulmones de reptiles están lejos de ser estructuralmente órganos homogéneos y que

de forma característica presentan regiones dispersas y poco compartimentalizadas,

teniendo a la vez, una apariencia superficial similar al tejido pulmonar de los

mamíferos. En algunos aspectos, la apariencia general de los pulmones de reptiles se

parece al sistema de sacos aéreos pulmonares de aves. La opinión generalizada es que

para aumentar la superficie ventilatoria, los reptiles rellenan los espacios huecos

disponibles de su cuerpo con nuevas unidades pulmonares.

En el presente estudio, se han calculado los valores de Vu (Tabla 4) a partir de

la diferencia entre volumen pulmonar medido por pletismografía y VT. Esta medición

del Vu puede dar valores más altos que los calculados a partir de los volúmenes

pulmonares en equilibrio con la atmósfera (con la glotis abierta).

Los valores de VL determinados por pletismografía, con el animal manteniendo la
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glotis cerrada se consideran como el volumen final de la inspiración (Gans y Hughes,

1967). Esta puede ser la causa de su sobrestimación con respecto a los valores

obtenidos en un sistema en equilibrio con la atmósfera o bien, al final de la espiración,

lo cual afecta los valores de Vu. Los valores relativamente pequeños de VT, podrían

ser la consecuencia de las pequeñas diferencias halladas entre VL y V^.

Comparando los datos obtenidos por Wood et al. (1977), que determinan un valor

de Vu = 8.8 ml/100g en Varanus exanthematicus calculados al final del volumen

espirado, con los observados en la misma especie por Perry y Duncker (1978) pero

calculados en equilibrio con la atmosfera (VL = 16.0 ml/100 g), se demuestra la gran

variación en las referencias sobre volúmenes pulmonares que pueden producirse por

el uso de diferentes métodos experimentales.

En relación a V ,̂, la relación alométrica dada para reptiles por Tenney y Tenney

(1970), puede indicar que animales con pequeño tamaño corporal tienden a presentar

una razón de V1JPI. alta, aunque Perry (1978) señala que ésta puede no ser

necesariamente la misma para todas las especies, en Mauremys si hemos observado

esta tendencia general expuesta por Tenney y Tenney. Así, para Pc = 100 g hemos

encontrado un de V^ = 628 ml/Kg, mientras que en especies de mayor tamaño (Pc

= 330g) hemos medido un V^ = 487 ml/Kg.

4.1.3. TRABAJO VENTILATORIO PULMONAR

El trabajo necesario para ventilar la superficie repiratoria puede analizarse en

términos de trabajo minuto (W) o como la fuerza requerida para mantener un nivel de

ventilación dada, manteniendo una relación inversa con la compliancia (Figura 16).

Grandes volúmenes pulmonares y altas compliancias pueden representar valores

selectivos, así como también dar como resultado un bajo trabajo elástico de ventilación

por unidad de aire inspirado.

Por otra parte, valores bajos de la razón entre trabajo y volumen ventilatorio (W/VE)

puede indicar la habilidad para mantener ciertos niveles de actividad aeróbica con

relativamente pequeño trabajo. Perry y Duncker (1978), obtuvieron valores medios de

\v/VE en reptiles aproximadamente 0.1 g •cm/ml, sin embargo en mamíferos se han dado
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valores más altos de alrededor de l g «cm/ml, probablemente debido a la morfología

de su musculatura ventilatoria incluyendo el diafragma. Los valores medios medidos

en Mauremys son de 0.19 g •cm/ml, frente a los 0.049 g • cm/ml obtenidos por Jackson

(1971) en Pseudemys. Esta diferencia puede indicar altos requerimientos energéticos

en orden a mantener un nivel de actividad aeróbica similar con una ventilación efectiva,

a la vez que una gran frecuencia ventilatoria y consecuentemente, un patrón ventilatorio

(f/VT) también mucho más alto. Las diferencias halladas en la relación trabajo/volumen

minuto entre distintas especies de reptiles pueden estar relacionadas con la diversa

estructura pulmonar, las características de la superficie de intercambio de gases, la

capacidad de consumo de oxígeno (V^c^) y el trabajo elástico ventilatorio, así corno

con la compliancia. Todos estos factores cuentan para el mantenimiento de un patrón

ventilatorio dado. Perry y Duncker (1978) encontraron para Pseudemys valores de f/VT

= 1.1 (bat • ml-1 • min'1) x 100 g, mientras que para otros reptiles el rango estaba entre

1.2 para Varanus a 40.0 en Lacerta. Altos valores del cociente f/VT puede indicar una

baja compliancia, de acuerdo a la correlación negativa descrita por los mismos autores

entre ambos factores. En Mauremys, se ha encontrado una razón f/VT = 5.8

(bat-ml-1-min'1) x 100 g, lo cual está dentro del rango dado para reptiles.

En las especies que tienen pulmones con dilataciones desarrolladas, el trabajo

elástico ventilatorio puede mantenerse a bajo nivel, con altas frecuencias ventilatorias,

evitando así un incremento en VT. En muchas especies, esto puede ser una limitación

para aumentar la frecuencia ventilatoria, como respuesta a un incremento en los

requerimientos de oxígeno. Desafortunadamente un aumento de VT es costoso desde

un punto de vista energético, ya que ello genera un incremento exponencial del trabajo

ventilatorio de acuerdo a la ecuación:

f

^ = x VT
2

2C

sin embargo, si la compliancia es alta debido a la presencia de dilataciones

membranosas, pueden compensarse los altos valores de VT evitando que se incremente

el trabajo ventilatorio minuto, tal como ha sido descrito en Varanus exanthematicus por

Wood et al. (1977). Esta circunstancia podría explicar la razón de que estos lagartos
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presenten una alta actividad aeróbica tal como describió Bennet (1973).

En el presente estudio, se han encontrado unos valores medios para VT en

Mauremys, que son de una a dos veces menores que los dados para otras especies con

similar arquitectura pulmonar. Por otra parte, la frecuencia ventilatoria también

presenta niveles relativamente altos en comparación a otras especies. Ambos

parámetros, relacionados a partir del cociente f/VT, dan un patrón ventilatorio mucho

mayor de los niveles esperados para un animal con pulmones multicamerales. Sin

embargo la compliancia está dentro del rango normal para reptiles. Ello implica una

reducción del coste ventilatorio para un nivel dado de ventilación.

4.2. VENTILACIÓN EN RÉGIMEN ESTABLE

4.2.1. DIAGRAMA O2-CO2 Y TEMPERATURA

4.2.1.1. PAoOj-PAo2

Los análisis realizados durante la ventilación espontánea en M.caspica y

representados sobre el diagrama CO2.O2, corresponden a los periodos de apnea que

caracterizan el patrón de ventilación discontinua de tortugas.

Los efectos de la temperatura sobre este diagrama vienen reflejados por un

aumento de la PAco2 y una disminución de la PAo2 asemejándose a los patrones dados

para otros reptiles (Reeves, 1977; Jackson, 1971, 1976) y que ayudan a mantener

constante la relación [OH~]/[H+] frente a las variaciones de temperatura (Glass et al.,

1979).

La subida progresiva en los valores de PAco2 para cada temperatura es el resultado

de la relación inversa entre Vg/Vo^ y temperatura. Los puntos de la derecha se han

obtenido inmediatamente después de un ciclo ventilatorio, mientras que los de la

izquierda son de progresivos periodos de apnea. Estos cambios tendrían que reflejarse

en los valores de CO2 arterial y pH.

En la Figura 20 se puede observar la expansión del rango de valores de ?Ao2 de

5 a 25°C para apneas voluntarias. El que se encuentren unos valores iniciales elevados
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de PAOZ para las fases de apnea a bajas temperaturas, daría lugar a que, durante el

enfriamiento, las tortugas tuvieran un mayor margen para prolongar las apneas dando

un amplio rango de valores de PAo2. Sin embargo, los resultados muestran que en

animales enfriados a bajas temperaturas, finalizan sus apneas a relativamente altos

valores de PAo2 y bajas PACOZ, no usando por tanto su capacidad potencial para expandir

el rango de valores de PAOZ durante los periodos voluntarios de apnea a bajas

temperaturas.

Una posible explicación estaría en el hecho de que existen respuestas

compensatorias durante las fases ventilatorias, en que las R son menores a las

temperaturas inferiores y esto condiciona la duración de los periodos de apnea, que

finalizan cuando las Po2 son altas a temperaturas corporales bajas aún, lo que indicaría

que el Po2 no sería el estimulante para iniciar el siguiente ciclo ventilatorio, de manera

que puede producirse una respuesta ventilatoria a una hipercapnia aún con valores

altos de Po2 y a distintas temperaturas corporales (Jackson, 1973; Kinney et al. 1977).

A 35 y 40°C, el rango de valores de Po2 es mucho menor que a temperaturas inferiores,

terminando los intervalos de apnea a Po2 más altos que a temperaturas bajas. Por

contra, los valores iniciales de Po2 son inferiores. Por lo tanto esto indicaría dos cosas:

1. Acortamiento de los periodos de apnea; 2. Alto consumo de O2 en los estadios

iniciales de los periodos de apnea como consecuencia de las altas temperaturas

corporales provocando una mayor disminución de Po2 en estos períodos con respecto

a temperaturas inferiores.

Sin embargo a 40°C el rango de valores de Po2 se amplia con respecto a 35°C,

debido a la mayor dispersión de datos.

4.2.1.2. Tasa de intercambio respiratorio instantáneo (R¡)

El diagrama Pco2-Po2, nos da los puntos experimentales correspondientes a los gases

pulmonares en apnea, tal como hemos observado en el apartado anterior. Sobre éste

se han dibujado las líneas correspondientes a las tasas de intercambio gaseoso pulmonar

(líneas R), que están relacionadas directamente con la pendiente "de la recta que une

el gas inspirado con el gas alveolar. Podemos calcular también la tasa de intercambio
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gaseoso instantáneo (R¡). Este valor se calcula a partir de una regresión logarítmica

continua que representa la composición de gas pulmonar en el diagrama O2-CO2,

ofreciendo la oportunidad de conocer en cada punto el valor del cociente respiratorio

(sangre-pulmón), durante los periodos de apnea.

Esta R¡ depende en parte del valor de la pendiente de las curvas de apnea para

cada punto del diagrama Po^-Po^ de manera que cuanto mayor sea esta pendiente,

mayor será R¡.

Según los valores hallados, podemos deducir que hay una pendiente pronunciada

al principio de cada periodo de apnea y que va disminuyendo al decrecer los valores

absolutos de la Poj, para cada temperatura. Estos datos concuerdan con los hallados

por Otis et al. (1948) en el hombre y Ackerman y White (1979) en Pseudemys scrípta.

4.2.13. Ventilación alveolar relativa CVyVcoz) y PAco2

Si observamos los valores de PAco2 con respecto a la temperatura corporal, vemos

que hay un incremento progresivo desde 5 a 35°C disminuyendo para 40°C. Estos

cambios estarían basados en el control de la ventilación que ejercen los ectotermos en

respiración aérea frente a cambios de temperatura corporales.

Así, se ha observado que en muchas especies los valores de PACOZ se incrementan

con la temperatura corporal, tal como ocurre en Rana catesbiana (Howell et al. 1970;

Reeves, 1972), en Pseudemys scrípta (Robin, 1962; Jackson, 1973; Jackson et al. 1974;

Jackson y Kagen, 1976; White y Somero, 1982) y en otras tortugas (Lenfant et al.

1970; Wood et al. 1977; Jackson, 1978; Burggren y Shelton, 1979; Glass et al. 1985;

Funk y Milsom,1987).

Conociendo estos valores, se puede calcular la ventilación alveolar relativa (VA/Vco2)

a partir de la ecuación:

VA/VCO, = RT/PAco2

de manera que cambios en la PAco2 implican cambios en la ventilación relativa.

Según sugerencia de Rahn (comunicación personal) teniendo los valores de PAo2-

PAco2 puede calcularse VA/Vco2 a partir del punto de intersección de las líneas RE con

221



las curvas de apnea en el diagrama O2-CO2 a diferentes temperaturas, aunque este

cálculo sólo es aproximado.

El cálculo de la ventilación relativa requiere el conocimiento preciso del valor de

la PAco2 alveolar a lo largo de sucesivos ciclos ventilatorios. Esta determinación es

teóricamente imposible, por lo que la utilización del punto de intersección de las líneas

de apnea con las líneas R representa a nuestro juicio la mejor aproximación o

estimación posible.

Se ha encontrado que VA/Vco2 disminuye de 5 a 35°C y se incrementa a 40°C. Este

descenso observado hasta los 35°C sería consistente con el incremento de Pco2 y estaría

de acuerdo con el patrón descrito para algunos vertebrados ectotérmicos, entre ellos

P. scripta (Jackson, 1971), P. floridana (White y Kinney, 1973) y Varanus exanthematicus

(Wood et al. 1977), para mantener constante el cociente [OH~]/[H+] para sangre arterial

(Rahn et al. 1973; Kinney y White, 1977). Así, la regulación activa del pH durante

cambios de temperatura está generalmente mediada por ajustes de la ventilación

alveolar relativa. Según Glass et al. (1979) este modelo es válido para tortugas acuáticas

como P.scripta con temperaturas entre 10 y 35°C, pero no entre 5 y 15°C en T. ornato

en que aumenta la ventilación alveolar relativa.

El incremento de VA/Vco2 a 40°C en relación a temperaturas inferiores, corresponde

a la respuesta hipertérmica que ha inducido a la disminución de PACOZ a esta

temperatura corporal. (Otis et al. 1948; Dejours, 1975; Sturbaum y Riedesel, 1974),

encontraron también diferentes respuestas termorreguladoras, y respiratorias, incluida

la producción excesiva de saliva en Terrapene ornato sometida a temperaturas superiores

a los 35°C.

La Pco2 alveolar es semejante a la Pco2 arterial de manera que según la ecuación

de Henderson-Hasselbach:

[HCof]

pH = pK' + log

a Pco2

al incrementarse la Pco2 daría lugar a una disminución del pH. Se ha descrito en

P. scripta y en Iguana iguana (Jackson, 1971; Giordano y Jackson, 1973; Kinney et al.
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1977) que los cambios en el pH con respecto a la temperatura están controlados por

ajustes en el equivalente ventilatorio (Ve/Vo^.

Paralelamente al incremento de PAco2, se observa un decrecimiento de los valores

de PAOZ entre 15-35°C, lo que se corresponde con una disminución de la relación VA/Vo2

y da como resultado la reducción de los depósitos de O2 pulmonar al inicio de la apnea

al aumentar la temperatura corporal.

No ocurre así para 40°C en que al producirse una hiperventilación hay un

incremento de VA/Vo2 y en consecuencia un aumento en la PAOZ.

4.2.2. DISTINTOS PARÁMETROS VENTILATORIOS CON RESPECTO A

VARIACIONES DE TEMPERATURA

4.2.2.1. Frecuencias

Según hemos comprobado, el patrón ventilatorio de la tortuga Mauremys caspica

es de tipo intermitente y se asemeja al de otras especies de reptiles, adaptándose a las

necesidades fisiológicas y a las demandas de intercambio respiratorio que acompañan

a su modo de vida. La fase ventilatoria consiste en un ciclo ventilatorio de más o

menos duración dependiendo de la temperatura corporal, separados por periodos de

apnea más largos cuanto menor es la temperatura corporal (puede ir de pocos minutos

a 35°C hasta 1 hora aproximadamente a 5°C). Algo parecido encuentran Belkin, 1964;

Burggren, 1975; Burggren (1978), en P. scripta y T, graeca. Según otros autores (Boyer,

1963; Frankel et al. 1969; Jackson et al. 1974; Kinney et al. 1977), no está claro que

este patrón se ajuste a las demandas para realizar el intercambio de gases a distintos

niveles metabólicos. Según estos, las respuestas ventilatorias de las tortugas están

estrechamente ligadas a los niveles de CO2 en sangre.

El aumento de la frecuencia viene acompañado por fases ventilatorias más largas

y tiempos de apnea más cortos, con un período o ciclo ventilatorio total también más

corto, llegándose al extremo de que a 40°C hay una ventilación casi continua con una

práctica desaparición de los períodos de apnea, lo que provoca una disminución de los

valores medios de PAco2 (p<0.05) frente a temperaturas corporales inferiores.
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No se han encontrado diferencias significativas entre el número de inspiraciones por

periodo o ciclo ventilatorio en relación a la temperatura, aunque si se observa una

mayor duración de la fase ventilatoria.

Según Gatten, 1974 y Kinney et al. 1977, las alteraciones de la frecuencia se

realizan más por reajustes de los tiempos de apnea que por alteración del número de

batidos asociados con la fase ventilatoria del patrón respiratorio.

White y Kinney, 1976, propusieron que un aumento en el metabolismo con

respecto a la Tc, implicaba un aumento de la frecuencia de la contracción de los

pulmones durante la apnea (con la glotis cerrada). Estas contracciones se producirían

bajo control colinérgico dando diferencias de presión dentro de los pulmones. Esto,

indudablemente causa flujos de gas intrapulmonares y un aumento del intercambio de

gas por influencia de la estratificación.

Todas estas variaciones en el patrón ventilatorio de las tortugas, podrían asociarse

a las que sufren los valores de PAco2 y PAOZ a lo largo de un ciclo de apnea,

disminuyendo progresivamente la Po2 a medida que aumenta la Pcor

4.2.2.2. Ventilación minuto (VE), ventilación corriente (VT) y volumen del espacio

muerto fisiológico (VD)

Con el incremento de la temperatura se observa tal como, hemos citado

anteriormente, un aumento de la frecuencia ventilatoria y asociado a ésto, una

reducción del tiempo de duración de los periodos de apnea y además un incremento

observado en el volumen corriente (VT) dando como resultado el del volumen minuto

(VE). Así lo confirman trabajos de diversos autores entre ellos Kinney et al.(1977);

Wood et al.(1977); Glass et al. (1979); Burggren y Shelton (1979); Glass et al.(1985);

Funk y Milsom (1987); Wasser y Jackson (1988). Jackson et al. (1974) por el contrario

no observó ningún incremento de VE asociado con la temperatura en P. scripta.

Stinner (1982) afirma que el incremento de la ventilación es una respuesta frente

al aumento de temperatura que se observa de forma habitual en los reptiles. Este

incremento generalmente es el resultado de un aumento de la frecuencia ventilatoria

mientras que VT suele permanecer relativamente constante. Según Gatten (1974) y
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Kinney et al. (1977), la dependencia entre f, VT y VE es mucho mayor en situaciones

extremas como por ejemplo el caso en que el animal se acerque a su temperatura

crítica.

Así vemos que en M. caspica, VE casi se triplica para cada 10°C de incremento de

temperatura (exceptuando a 35°C), mientras la frecuencia se incrementa de 1.5 a 2

veces, igual que VT. Jackson y Kagen (1976) dan unos valores de VT para 20 y 30°C

de 18 y 11 ml/Kg respectivamente y de frecuencia 1.6 y 1.9 cicl/min. Los valores

hallados por nosotros a 25°C para VT son de 6.95 ml/Kg mientras que la frecuencia

también a 25°C es de 3.54 bat/min.

Jackson (1971) encuentra que la ventilación media en Pseudemys scripta cambia

poco entre un rango de temperaturas de 10 a 35°C, mientras que en Terrapene ornato,

VE aumenta 17 veces con sólo 10°C de incremento entre 5-35°C.

También Kinney et al. (1977) señalan un incremento exponencial de la ventilación

con respecto a la temperatura en P.scrípta floridana aunque este incremento entre 5

y 15°C no es superior a 2 veces su valor inicial. Así mismo Crawford y Kempe (1971)

encontraron en Sauromalus obesus una relación directa entre Tc y VE de 26 a 40°C, lo

cual dependía esencialmente de la f.

Si comparamos los valores de VE y VA se puede observar que ésta última se

incrementa más lentamente que VEa 40°C, lo que implica un aumento del espacio

muerto fisiológico al alcanzar esta Tc. Este VD se ha calculado a partir de la relación

V E - V A

VD =

f

dándonos unos valores relativamente constantes hasta 25°C (2.3 ml/Kg) aumentando

a 40°C (5.04 ml/Kg). Dentro de este valor se ha de tener en cuenta la contribución del

VD anatómico sobre el VD total y que se determinó según el método descrito en el

apartado correspondiente de material y métodos. Los valores hallados de VD anatómico

en M. Caspica son de 0.54 ml/Kg ± 0.14, siendo concordantes con los hallados por

Crawford et al. (1976) en P. scripta elegans de 0.6 ml/Kg frente a los 2.6 ml/Kg de T.

225



graeca, como consecuencia de la diferencia anatómica de tráquea y bronquios entre

estas dos especies. M. caspica tiene una estructura de las vías respiratorias parecida a

la de P.S. elegans.

Los datos de VD fisiológico se asemejan a los hallados por Wood et al. (1977) en

los que daba unos valores de 2.7 ml/Kg a los 25°C y de 8.4 ml/Kg a los 35°C para

lagartos Monitor. Según este autor, la causa del incremento en el VD no está muy clara.

Comprobó que en Varanus exanthematicus un incremento en la frecuencia ventilatoria

como consecuencia de un aumento de la Te tiene como efecto la reducción de los

periodos de apnea en el ciclo ventilatorio. Esto puede originar el mismo hecho

encontrado por DuBois et al. (1952) en el hombre por el que una reducción en la

duración de los periodos de apnea de 20 a 5 seg., llega a doblar el VD fisiológico.

Aplicándolo a los datos hallados por nosotros, podemos observar que a

temperaturas altas, aumenta la frecuencia, disminuyendo el intervalo de apnea entre

cada ciclo respiratorio, siendo casi inexistente este intervalo a temperaturas extremas

(40°C), lo cual está de acuerdo con las hipótesis anteriores sobre un incremento de VD

fisiológico a frecuencias altas.

A 40°C hay un aumento considerable de VE (p<0.05) como consecuencia de un

incremento de la f y de la VT con respecto a 35°C con una disminución observada de

Pco2 menor de lo que cabría esperar. Esto puede indicar que a pesar de incrementarse

mucho la VE a estas Te, podrían producirse inhomogeneidades en el intercambio

gaseoso, lo que implicaría en consecuencia un aumento del VD, tal como hemos

encontrado. Esto podría estar relacionado con la desigual vascularización pulmonar y

con una relación ventilación-perfusión no homogénea que se da en distintas zonas del

pulmón de algunos reptiles, entre ellos la tortuga P. scripta aspecto postulado por

Tenney y Tenney (1970) y demostrado por Spragg et al. (1980). Según estos autores,

la parte caudal de los pulmones de reptiles, está relativamente poco vascularizada,

además de estar menos septada. También se ha encontrado en pulmones de reptiles

quelonios como Testudo graeca, Testudo hermanni y Pseudemys scrípía unas diferencias

de Peo, y Po2 alveolares entre las cámaras anteriores y posteriores del pulmón (Burggren

et al. 1978), siendo las posteriores las que tienen una mayor Pco2 y una menor Po2, lo

que implicaría una menor ventilación de esta zona, estando corroborado por los
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trabajos de Spragg et al. (1980) y Perry (1978), según los cuales la parte posterior de

los pulmones de P. scripta, tienen un intercambio de gas extremadamente bajo. Esta

zona, que por otra parte, contiene una cantidad muy significativa de volumen de gas

pulmonar, está muy poco alveolarizada y relativamente poco vascularizada. Teniendo

en cuenta que esta zona sufre cambios de volumen muy significativos cuando la

ventilación se incrementa mucho Burggren et al. 1978), se podría explicar el que en

nuestro trabajo se haya encontrado una disminución menor de la que cabría esperar

a 40°C, como consecuencia de un mayor VT, debido a que el aire podría ser inspirado

a estas zonas mal vascularizadas descendiendo poco en consecuencia la PAco2 en

relación con el incremento de la ventilación relativa (V/Vcc^).

También en mamíferos, cuando VE está muy elevada, el flujo de aire es demasiado

rápido para que pueda haber un intercambio gas-sangre efectivo (Meyer, 1985),

produciéndose un incremento del VD fisiológico.

Una posible explicación de la mala distribución aparente de la ventilación-perfusión,

podría ser el que hubiera una desviación de aire hacia zonas del pulmón poco o nada

capilarizadas, lo que implicaría un aumento del espacio muerto alveolar producido

cuando determinados territorios ventilados, no están perfundidos o lo están escasamente

como se da en el caso de existir un "shunt" (Meyer, 1985). El aire medio alveolar se

diluiría con el aire inspirado del espacio muerto suplementario de manera que su Po2

aumentaría y su P^ disminuiría, tal como ocurre en M. caspica a 40°C. Bohr en 1891

dedujo una relación entre el VD fisiológico y el VT. Esta ecuación se puede explicar

sobre el diagrama de Rahn a partir de la disposición sobre la línea RE de los puntos

de gas alveolar, espirado e inspirado. Sobre este diagrama, el punto alveolar (A) se

aleja del punto arterial (a) (en equilibrio coinciden ambos puntos siendo PA= Pa)

desplazándose a lo largo de la recta RE hacia el punto de aire inspirado (I) y

aproximándose tanto más cuanto más importante sea el espacio muerto alveolar.

Aparece así una doble diferencia alveolo-arterial de O2 y CO2. Igualmente al alejarnos

de una situación de equilibrio alveolo-arterial.

La composición de aire espirado se aproxima a la del aire inspirado y el diagrama

permite obtener de forma gráfica la ecuación de Bohr del espacio muerto fisiológico

y de la ventilación alveolar:
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VD V E - V A a E (P,-PE)co2

VT VE a l Paco2

En realidad el proceso es más complejo, debido a que cuando aumenta el espacio

muerto, una parte de los pulmones ya no eliminan CO2, la Paco2 aumenta y el aire

alveolar medio no se modifica, pero casi inmediatamente se produce como reacción,

una hiperventilación. De esta manera la Paco2 se normaliza y es entonces cuando

disminuye la PACOJ. Esto es posiblemente lo que ocurre en nuestro experimento a 40°C.

Sin embargo, las posibilidades de compensación ventilatoria son normalmente tan

grandes que esta situación casi no se manifiesta a no ser que el 80% del volumen

pulmonar se transforme en espacio muerto.

Descrita esta relación y pasando a aplicarla a nuestro trabajo, observamos que

VD/VT disminuye con respecto a la Tc entre 5-35°C, con unos valores acordes a los

hallados por Petrini et al. (1983), debido a una VD relativamente constante frente a

un incremento de VT. Sin embargo a 40°C VD/VT aumenta, como consecuencia del

notable incremento de VD.

Diversos autores han encontrado que existe una heterogeneidad anatómica en

pulmones de tortugas con zonas alveolares distales poco capilarizadas (Wood y Lenfant,

1976; Perry 1983) y con una disposición en serie de los alveolos pulmonares (Spragg

et al. 1980; McCutcheon, 1943; Meyer, 1985), lo que podría provocar una distribución

no homogénea del aire inspirado, tal como han hallado Crawford et al. 1976 y Burggren

et al. 1978 en P. scripta.

Todas estas desigualdades encontradas en las partes terminales de los pulmones de

tortugas, tanto a nivel de septación, como de intercambio de gases y capilarización,

podrían asemejarse a lo que ocurre en los sacos aéreos de los pulmones de las aves.

Tenney y Tenney (1970) considera que las tortugas al tener necesidad de un volumen

pulmonar elevado, tenderían a ocupar todos los espacios disponibles de su cuerpo con

nuevas unidades o sacos pulmonares. La función de éstos en las tortugas, podría ser,

por una parte, la de regular la temperatura cuando ésta estuviese por encima de los
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niveles fisiológicos, refrigerando el cuerpo por el llenado y vaciado rápido de estos

sacos (de aquí el incremento de VT a altas Tc) sin llegar a un intercambio de gases

efectivo, lo que implicaría un aumento del VD. Aunque hay pocos datos apoyando esta

teoría, si se ha encontrado que en la especie Morella spllotes varíegata, la ventilación

es marcadamente desigual en distintas zonas de su pulmón, con la existencia de unos

sacos pulmonares en la parte terminal de sus pulmones (Donnely y Wolcock, 1977). Ya

en 1933 Woolf había propuesto un patrón de flujo parecido al de las aves, indicando

que en tortugas el aire inspirado pasaba primero directamente a las cámaras posteriores

del pulmón antes que a las anteriores.

Una segunda función podría estar relacionada con la capacidad de las tortugas

acuáticas de mantener largos tiempos de buceo por lo que su elevado volumen

pulmonar les serviría como reserva de aire que irían utilizando progresivamente a lo

largo del buceo y también ayudaría a mantener un nivel de flotación neutro.

4.2.23. Tasa de intercambio ventilatorio (Vcoz), VoJ, equivalente ventilatorio

y ventilación relativa

En M. caspica se producen cambios sustanciales para conseguir regular la Tc. Esto

es esencial para conseguir que se produzcan los mínimos desórdenes en la homeostasis

fisiológica durante las variaciones térmicas ambientales.

Jackson y Kagen (1976) indican que el mecanismo de control respiratorio de las

tortugas se adapta rápidamente a los cambios de la Tc, para prevenir el desequilibrio

ácido-base.

Los datos hallados en M. caspica son consistentes con esta hipótesis. Así

encontramos incrementos en VE, Vo2 y Vco2 cuando aumenta la Tc de 5 a 40°C. Al

mismo tiempo, el cociente XyVcoj decrece entre 5-35°C. Estos cambios en la ventilación

están asociados a incrementos de la Pco2 al aumentar la Tc, ejerciendo ésta un

pronunciado efecto en el control respiratorio de las tortugas. Según Jackson y Kagen

(1976), las tortugas semiacuáticas como P. ¡cripta, necesitan un cierto periodo de

adaptación para que los cambios sean significativos. En nuestro caso no hemos

observado que existiera este período o en todo caso es extremadamente breve pues las
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respuestas ventilatorias a la temperatura se producen de forma casi inmediata.

La regulación de la ventilación frente a cambios de T en tortugas es una materia

bastante controvertida. Jackson (1971) y Hitzig (1982) han encontrado que la ventilación

se mantiene casi sin cambios en P. scripta bajo un amplio rango de T (10-30°C). Por

contra, otros estudios en P. floridana (Kinney et al. 1977), Chrysemys picta belli (Glass

et al. 1985), Terrapene ornato (Glass et al. 1979), Chelonia mydas (Kraus y Jackson,

1980) y en nuestra especie M. caspica, se encuentran unos considerables incrementos

en la ventilación pulmonar, al incrementarse la Tc.

Sin embargo, este incremento de VE con respecto a Vo2 al aumentar la Tc no es

suficiente para mantener constante la razón Vç/Vo2 o equivalente ventilatorio,

disminuyendo éste al incrementarse la Tc hasta 35°C. En cambio, a 40°C , VE sufre un

gran incremento diferencial (p<0.05) con respecto a Vo2, de manera que el equivalente

ventilatorio aumenta con respecto a temperaturas inferiores.

Hemos observado también que se mantiene una relación inversa entre PAco2 y

VE/VOZ en cualquier rango de temperatura, de manera que un aumento en los valores

de la PACOZ inducido por el descenso de Vg/Voj al aumentar la Tc, debe implicar un

incremento de la Paco2, siendo en parte responsable de la correlación negativa entre pH

arterial y la T. Rahn (1967) y Reeves (1972), sugirieron que se mantiene una

alcalinidad relativamente constante en el plasma de la sangre arterial, en vez de

mantener constante el pH arterial. Esta alcalinidad relativa estaría definida por el

cociente [OH"]/[H*]. El mantenimiento de ésta, requiere una disminución del pH

arterial al aumentar la Tc entre 5 y 35°C. El rango deApH/AT en reptiles, aunque

puede variar algo de unas especies a otras, es de -0.010 a -0.020 UpH/°C (Rahn, 1967;

Howell y Rahn, 1976; Reeves, 1977; Jackson, 1982,1986; White y Somero, 1982 Glass

et al. 1985).

Por tanto, los cambios en el control ventilatorio estarían encaminados hacia el

decrecimiento del pH al aumentar la Tc, mientras la razón [OH"]/[H+] permanecería

constante. La importancia que los cambios de acidez en los líquidos corporales pueda

tener sobre el animal, no ha sido bien establecida, pero si se han propuesto diversas

explicaciones como puede ser el mantenimiento del estado de ionización proteico

(Rahn, 1967 y Reeves, 1972).
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El control de la Paco2 y en consecuencia de la PAco2, se hace a partir de los ajustes

entre la ventilación y la tasa metabòlica estimada a partir de Vo2, Vco2 y Vç/Vo2. Un

incremento de esta última razón motiva una hiperventilación relativa, mientras que

una disminución denota una hipoventilación. Nuestros datos estarán de acuerdo con

esto, ya que encontramos que a temperaturas entre 5-35°C se produce una

hipoventilación relativa al aumentar la temperatura, reflejada por un descenso del

equivalente ventilatorio. A 40°C se produce una notable hiperventilación en Mauremys.

Algo parecido encontraron Glass et al. (1985) y Funk y Milsom (1987) en C. picta,

Jackson (1971), Jackson et al. (1974) y Hitzig (1982) en P. scripta, Kinney et al. 1977)

en P. floridiana, Glass et al. (1979) en T. omata, Jackson et al. (1979) y Krauss y

Jackson (1980) en Chelonia omata. Jackson (1971), sin embargo, decía que esta

terminología era inapropiada para aplicarla a los cambios de ventilación en tortugas

inducidos por alteraciones térmicas ya que consideraba que para cada temperatura

existía un rango de ventilación que se considera como normal y que varia sólo en

interés del equilibrio ácido-base.

La disminución de la VE relativa a Vco2 y Voj con respecto a aumentos de Tc

encontrado en tortugas y otros reptiles, contrasta con los valores relativamente

constantes de Vß/Voj en relación a los cambios metabólicos que se producen durante

la hibernación (Malan et al. 1976).

El coste ventilatorio relativo (% Vo2) es inversamente proporcional a la temperatura

entre 5-35°C, no obstante aumenta a 40°C, siguiendo por tanto, la misma relación que

la descrita para el equivalente ventilatorio en P. scripta (Jackson, 1971a; White y

Kinney, 1976 y Kinney et al. 1977) y en el hombre (Dejours, 1966, 1975).

Los ajustes en la ventilación son importantes para regular el equilibrio ácido-base,

teniendo como significado adicional la reducción del coste ventilatorio del O2 relativo

a Vo2. En P. scripta, para temperaturas corporales entre 10 y 37°C, White y Kinney

(1976) y Kinney y White (1977) encuentran que el coste ventilatorio está entre el 30

y 10 % del Vo2. El cálculo para M. caspica da valores comprendidos entre 36.86 y 11.54

% del Vo2 a temperaturas de 5 a 35°C. A 40°C en cambio, nos da valores de 27.88 %

de Vo2, en relación al aumento de VE superior con respecto a Vo2 a esta temperatura.

En humanos, Dejours (1966, 1975) encontró que el coste ventilatorio era del 1 al 2 %
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a una temperatura de 37°C.

El decrecimiento en reposo del equivalente ventilatorio (Vß/Vo^ en M. caspica con

incrementos de temperatura, coincide en general con las observaciones hechas por estos

autores en P. floridana y P. scripta y en T. omata por Glass et al. (1978, 1979), aunque

con ciertas diferencias cuantitativas. Así, entre 5-15°C se han dado valores de 76.2

mlBTPS/mlSTPD para P. scripta, 66 mlBTPS/mlSTPD en P. floridana y 21.9

mlBTPS/mlSTPD en T. omata, frente a los 78.43-60.58 mlBTPS/mlSTPD encontrados

en la especie estudiada por nosotros.

Según Stinner (1982) el VE normalizado a tasa metabòlica Vo2 o equivalente

ventilatorio (VE/Vo2) es un índice apropiado para comparar el transporte de gas

convectivo entre animales bajo distintas condiciones experimentales (Dejours 1972). En

la Tabla 20 y Figura 46 se presentan las VT, Vf/Vo2, VE, f y Vo2 para distintos reptiles

con temperaturas entre 15 y 35°C. En ella se han incluido los valores para M. caspica

(5-40°C).

Entre 15 y 35°C, los valores de Vç/Vo2 en M. caspica se encuentran dentro de la

media de otros grupos de reptiles como lagartos y serpientes, mientras que es

aproximadamente 1.5 veces mayor que otras tortugas. A 5°C y a 40°C no hay datos

bibliográficos conocidos.

La reducción de VE/^OJ con incremento de la temperatura corporal tiene como

consecuencia importante la de elevar los valores medios de la Pco2 alveolar, como

ocurre en nuestro caso y en consecuencia la Pco2 arterial. Howell et al (1970); White

y Kinney (1976); White et al. (1982) y Rahn et al. (1974, 1975) sugieren que la relación

inversa entre pH y temperatura corporal requiere ajustes en la Pco2 y la [HCO3~], como

indica la relación de Henderson-Hasselblach:

pH = pK' + log ( [HCO3-] / aPco2 )

Según el factor dado por Rosenthal (1948), el incremento de pH en relación con

la temperatura en sangre, es de alrededor de 0.013 unidades pH/°CTc.
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TABLA 20: Efecto de la temperatura sobre la ventilación y consumo de O2 en

reptiles. (Tabla obtenida de Stinner, 1982).

Species

L I Z A R D S

AniMyrltritrlaa

rriiiann

¡rutina ¡punna

Larr'la

spp

Sauiomalus
kitfúlaí

Í.J.,rw,,,«Vr

»Nú/.,

l'.ifami.t
r.tnfillit'innltcux

.VffmMUl v«//«

S N A K E S

<Cr.'CllryrllltS

filraniCHX

Aspis rrra.ttrs

Colut-fi

ntc'tit'i

P'HUOfMs

niclonolturin'

•

SfHilertHttpiïiï

f/i.íWl

1 'iprrrt

pilacllinae

TURTLES

/V.»/.w.t
/;,.„-,«,,«•

/•.•iWi-nriM

Itripta

Tt-rtt'fi'iif órnala

CROCOOILIANS

¿IbfOlor

«itti.u>/unuij

M...

(?)

1000-2000

130-280

ï - 19
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FIGURA 46: Relación entre equivalente ventilatorio (Vg/Vc^) y volumen corriente

(VT) a distintas tasas de ventilación en reptiles, desde 15 a 35°C (Stinner, 1982).
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Glass and Johansen (1976); (I I) Acrorlionliajitriiuiciis, Slandacrl and Johansen (1974); (12) Thainnonliis

C/C^I/K. Hicks (1980).

Turllcs: (I) Psciiilcni.rs Jloridaiui, Kinney cl nl. (1977); (2) Psewlfinys script», Jackson (1971);

(3) Te.ilinlo panhlis. Glass «•/ ill. (1978); (4) Pelnnmhixn siihmfn. Glass cl til. (1978); (5) Terrepvne
onmla. Glass ci nl. (1979); (6) Chehnia ntyilas, Jackson (1979).

Crocodilia: (I) Alligator mississipiensis. Davics (1978); (2) Caiman sclcrops. 'Hnggins cl al. (I97I).
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Los mecanismos de ventilación aérea según los cuales los ectotermos mantienen la

homeostasis con cambios en la Tc, han sido examinados en tortugas (Jackson, 1971;

Kinney et al. 1977), lagartos (Giordano y Jackson, 1973; Wood y Moberly, 1970;

Crawford y Gatz, 1974; Ackerman y White, 1980) y en caimán (Davies, 1978).

Incrementos de temperatura vienen caracterizados por una disminución en el

equivalente ventilatorio, aparte de cambios en el total del CO2 almacenado. Esto tiene

como efecto incrementar la Po>2 de los tejidos y de este modo estabilizar la razón

[OH"]/[H+]. El intercambio de iones en hígado e intestino puede regular la

concentración de ion bicarbonato en plasma contribuyendo a mantener constante la

concentración de [HCO3~] con la Tc en reptiles (Howell y Rahn,1976; Rahn, 1967;

Reeves, 1977; Jackson, 1982; White y Somero, 1982; Jackson, 1986). Una regulación

activa de pH durante cambios de temperatura en la respiración aérea, está mediado

a través de ajustes de la ventilación alveolar relativa. Este modelo parece ser válido

para diversas tortugas acuáticas, tal como ocurre en P. scrípta, al exponerse a rangos

de Tc entre 10 y 35°C durante horas o días. Sin embargo en T. omata expuesta a

5-15°C, muestra un incremento de XyVC^ para luego disminuir (Glass et al. 1979). El

descenso de V/v^ y de la frecuencia ventilatoria a bajas Tc, estaría correlacionado con

la hibernación e inactividad. Según Kinney y White (1977), este bajo VE/VC^ a bajas

Tc implicaría una ventaja en términos energéticos, ya que el coste de O2 de la

ventilación como % del total de Vo2 es una constante de la relación VE/VC^.

Una VE baja durante la hibernación, puede servir también para limitar la pérdida

de H2O por respiración. Estas ventajas pueden ayudar a mantener constante el radio

[OH"]/[H+] y la Pco2 al final de la espiración. En M. caspica se encuentra que a bajas

temperaturas, los valores de VE/V^ son elevados con respecto a otras especies,

manteniéndose como hemos dicho antes, una relación inversa entre los dos valores.

Esto podría tener como explicación el que sea una tortuga semiacuática, con lo cual

los sistemas de regulación a Tc bajas no son tan precisos debido a que su habitat se

mantiene dentro de unos límites de Tc más constantes, con lo que las respuestas a estas

temperaturas pueden no ser inmediatas, o que el rango de Tc puede ser insuficiente

para detectar estos decrecimientos. Así lo afirman Jackson (1971) y Jackson y Kagen

(1976) para P. scrípta. Desgraciadamente los estudios relacionando VjfVo2 y Tc en
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reptiles no quelonios no permiten obtener conclusiones definitivas al respecto (Glass

et al. 1979).

Se puede observar que en saurios como Iguana iguana y Lacerta sp. se produce un

aumento de la relación V,/^ con el frío, pero en cambio en Sauromalus decrece este

cociente al disminuir la Tc. Existe un amplio rango de temperaturas en las que viven

los reptiles, lo que implica diferencias en la relación VfjVo2 como consecuencia de las

variaciones de VE y de la frecuencia y de cara a mantener constante el radio

[OH~]/[H+]. Según Davies et al. (1982), la Tc parece ejercer importantes efectos sobre

la ventilación pulmonar y sobre la sensibilidad ventilatoria a los cambios en el equilibrio

ácido-básico de la sangre, de manera que un aumento de la Tc implicaría una

disminución de la sensibilidad ventilatoria según la relación:

S =

APaco2

o también:

S =

APHa

4.2.2.4. Cociente respiratorio (RE)

Las fluctuaciones de las tensiones de gas pulmonar en M. caspica son debidas a

causas de naturaleza muy variada y están relacionadas íntimamente con diversas

circunstancias ventilatorias, como pueden ser la ventilación intermitente de tortugas

acuáticas y terrestres. Todas estas variaciones influyen sobre los valores del cociente

respiratorio (RE). Este representa todos los valores que pueden tomar las presiones

parciales alveolares de O2 y CO2 para una Pio2 dada, por lo que todas las líneas R se

dibujan a partir de un punto i (aire inspirado), pudiéndose calcular la RE a partir del

cociente Vco/Vo2 o bien de la igualdad:

236



• (l - Fio2)

R =

(Plo2 - PAÒ2) • (Flo2.PACo2)

La intersección de RE con las curvas del diagrama Pco2-Po2 representan la media

del gas alveolar espirado, de manera que la diferencia entre el Pco2 que correspondería

a cada Po2 para una R determinada y el Pco2 real hallado, sería debido a la posible

pérdida de CO2 por otras vías no pulmonares. Así, el Pco2 de la sangre venosa podría

disminuir en proporción directa al aumento de la pérdida de CO2 cutáneo dando una

tasa de intercambio respiratorio (RE) menor del esperado.

Los marcados cambios que se dan en la RE durante la ventilación intermitente de

muchos reptiles, entre ellos las tortugas, indican las complejas relaciones de intercambio

de O2 y CO2 a nivel pulmonar. Así lo apuntan trabajos llevados a cabo por Burggren

y Shelton (1979) en P, scrípta y T. amata. Si comparamos el R metabólico con el RE,

vemos que el Rm tiene un valor de 0.7 para lípidos y de 1 para glúcidos, siendo 0.8 su

valor medio.

Durante los períodos ventilatorios de la respiración intermitente, se intercambia

proporcionalmente más CO2 que O2 en los pulmones, por lo que RE es mayor que 1.

Sin embargo, durante los periodos de apnea disminuye el intercambio de CO2 con

respecto al del O2, siendo R menor que 1.

Si comparamos RE con la temperatura corporal en M, caspica, vemos que estos dos

parámetros mantienen una relación directa.

Lenfant et al. (1970) propone dos posibles mecanismos para explicar todas estas

variaciones que se producen a nivel de intercambio de gas pulmonar. El primer

mecanismo se basaría en un progresivo desarrollo de eliminación de CO2 vía cutánea

durante los períodos de apnea, disminuyendo en consecuencia la RE. El segundo

mecanismo, aunque sólo afecta a estados de no equilibrio, se basaría en la posible

redistribución de O2 y CO2 entre diferentes compartimentos corporales, entre ellos

pulmones, sangre venosa y arterial y tejidos.

Sobre el primer mecanismo, ya en 1904 Krogh y posteriormente Root (1949) y

Robin et al. (1964), apuntaban que podía haber un cierto intercambio de gas

extrapulmonar. Como consecuencia, frente a una disminución del intercambio de gas

237



total como puede ser el caso de disminuir la temperatura corporal, la parte

correspondiente al intercambio extrapulmonar tendría una mayor importancia relativa.

Glass et al. (1979) encontró en T. amata un decrecimiento de la RE a bajas

temperaturas, reflejando una cierta tendencia a la pérdida de CO2 vía cutánea,

expresando estos valores como un porcentaje del CO2 total eliminado y a varias

temperaturas corporales:

Temperatura corporal 5 10 15 25

% Vco2 cutáneo 76 49 26 35

± E.S. ± 8.0 ± 3.5 ± 1.8 ± 6.5

Según esta tabla, la eliminación de CO2 cutáneo a 5°C viene a representar las 3/4

partes del total de CO2 eliminado. También Crawford y Schultetrus (1970) y Dejours

(1975) encontraron valores similares.

Burggren y Shelton en 1979, en estudios realizados con T. graeca y P. scripia y con

datos de Lenfant et al. (1970) en Chelys fimbríata y basándose en la hipótesis de

eliminación de CO2 cutáneo en reptiles, encontró una RE mucho más alta y estable en

Testudo que en las otras dos especies, en estudios de apneas progresivas. Estos

resultados los achacó a que la pérdida de CO2 cutáneo en tortugas terrestres estaría

potencialmente disminuido debido al tegumento de tipo coriáceo y con un mayor

espesor, que les serviría como protección frente a la desecación, en comparación al de

tortugas acuáticas o semiacuáticas.

Así en nuestro trabajo encontramos que a 5°C los períodos de apnea son muy largos

pudiendo llegar hasta 1 hora de duración y en cambio Vco2 es relativamente bajo (1.21

ml/Kg/h), dando una RE baja (0.38). Esto podría ser consecuencia de una posible

pérdida de CO2 extrapulmonar y de acuerdo a los trabajos citados anteriormente.

Jackson et al. (1976) señalaba que la pérdida de CO2 cutáneo estaba relacionado con

el habitat de cada especie, siendo mayor en las especies acuáticas. Los valores hallados

por ellos estaban entre el 2.9 % del CO2 total expulsado en las terrestres y el 64.4 %

en acuáticas. En las semiacuáticas encontró unos valores intermedios entre 10-30 % del

CO2 total.
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Dentro de este último grupo tendríamos que incluir a M. caspica por su régimen

de vida semiacuática.

Estos autores de todas maneras, señalaban que la pérdida de CO2 cutáneo no tenía

excesiva importancia, si el intercambio de CO2 vía pulmonar era muy importante como

ocurre con P. scrípta.

Benedict en 1932 daba ya una fórmula para calcular la pérdida de CO2 cutáneo a

partir del cálculo aproximado del de la superficie corporal:

área (cm2) = 10 x peso corporaP (g)

Ahora bien, esta fórmula no tiene en cuenta para nada las áreas permeables e

impermeables del cuerpo (en tortugas debido al caparazón son muy remarcables), así

como tampoco la pérdida de CO2 a través de las membranas bucofaríngeas, por lo que

esta fórmula no tiene excesiva validez. Schmidt-Nielsen y Bentley (1966); Farber y

Rahn (1970); Dejours (1975) y Hutchison (1979) han encontrado que existe respiración

bucofaríngea y cloacal en algunas tortugas, además han relacionado la pérdida de agua

por transpiración con la pérdida de CO2 vía cutánea, de manera que han comprobado

que existe una relación directa entre la pérdida de H2O y de CO2 vía cutánea,

deduciendo que las especies terrestres reducían la permeabilidad cutánea para evitar

la pérdida de H2O y la desecación.

Concluyendo respecto a todos estos estudios y según puntualizó Jackson en 1986,

la pérdida de CO2 extrapulmonar, aunque reduce la fracción de CO2 metabólico perdido

por los pulmones y por tanto puede reducir algo el valor de RE, no afecta la validez

de forma cualitativa (aunque si cuantitativa) de las relaciones establecidas entre Vo2 y

Vco2 y otros parámetros ventilatorios como pueden ser VE, VjjVco2 o PAco2. Respecto

al segundo mecanismo propuesto por Lenfant et al. (1970) y citado anteriormente sobre

la redistribución de O2 y CO2 entre diferentes compartimentos como sistema de

almacenamiento de gas a ciertas presiones de O2 y CO2, habría que basarlo en los

estudios realizados por este autor y corroborados por Burggren y Shelton en 1979,

sobre las distintas solubilidades del O2 y CO2 en los tejidos y fluidos corporales.
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43. VENTILACIÓN EN REGÍMENES TRANSITORIOS TÉRMICOS

4.3.1. VARIACIÓN DE LA PACO, CON LA TEMPERATURA: CICLO DE

HISTERESIS

En los estudios realizados en M.caspica sobre calentamiento y enfriamiento con

respecto a la variación de la Pco2 alveolar, se ha observado que estos valores son más

altos durante la fase de calentamiento del ciclo, que la de enfriamiento. Esta diferencia

en los valores de la PACOZ se podría relacionar con la capacidad termorreguladora de

esta especie, que tiene una tasa de enfriamiento inferior a la de calentamiento. Según

estos resultados, parece ser que la ventilación durante el calentamiento sería menor

que durante el enfriamiento.

Los valores de PAco2 en la fase de enfriamiento están por debajo de las medias

dadas para cada Tc, representados en el diagrama O2-CO2 cuando se alcanzan

temperaturas corporales del orden de 43°C y el animal hiperventila disminuyendo

marcadamente su valor de PCOiAsí a 40°C la diferencia entre los valores de PACO, de

este ciclo con respecto a los valores medios del diagrama, es de 10 unidades, mientras

que a 25°C es de sólo 2. Por el contrario en la fase de calentamiento, los valores de

la PACO, son semejantes a los valores medios hallados para cada Tc dada, siendo un

poco más bajo a los 40°C de este ciclo, con respecto a la temperatura puntual debido

quizás a que en este estudio de temperatura cíclica, la tortuga estaba sometida a una

temperatura ambiental superior (45°C) con lo que la hiperventilación estaría a unos

niveles extremos, disminuyendo la Pco2.

La forma de este ciclo viene a corroborar los estudios que hemos realizado y que

nos daba un incremento progresivo de PAco2 desde 5 a 35°C con una disminución a

partir de esta T, tanto mayor cuanto más alta sea la temperatura ambiental a que esté

sometida este individuo. Según este ciclo (Figura 36), podemos dar como valor máximo

el de 37°C, punto hasta el que el individuo es capaz de regular la Tc utilizando métodos

convencionales de ventilación. A partir de aquí, podría emplear otros medios como

hiperventilación extrema, jadeo, evapotranspiración, pérdida excesiva de orina, etc., no

manteniéndose el patrón ventilatorio normal de reptiles. El que el punto máximo de
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temperatura considerada como fisiológica se encuentre situado a 37°C podría estar

relacionado con las temperaturas de su habitat natural.

Gracias a los estudios realizados por la Dra. Pilar López del Departamento de

Ecología de esta Facultad, tenemos datos medios de la temperatura ambiente a lo

largo del año, del habitat natural de M. caspica de la laguna de Adra (Almería). Estas

T se sitúan entre los 15 y 28°C en el agua y los 35-40°C en el aire, en pleno verano

(Tabla 16 a,b). Su termopreferendum puede estar situado sobre los 27°C

aproximadamente como se describe en un trabajo de Meek (1983), sobre temperaturas

preferidas de una población de M. caspica del norte de África.

Respecto a este punto de 37°C en que hemos encontrado que el Pco2 es máximo,

podríamos apoyarlo con datos de White y Somero (1982) en distintas especies de

reptiles en que la tolerancia térmica de éstos se situaba alrededor de los 41°C. Daban

para P. scripta, y basándose en observaciones de Palacios et al. (1982), unos valores de

PAOZ críticos entre los 42.2 y 46.5°C. En este punto se consideraba que el patrón de

regulación ventilatoria no podría ser mantenido. Este punto corresponde a la

intersección entre la línea que une todos los puntos de PAOZ iniciales postventilatorios

con la de los puntos de PAo2 críticos.

4.4. ACLIMATACIÓN

4.4.1. COMPORTAMIENTO TERMORREGULADOR

Los datos que se conocen sobre termorregulación en Mauremys caspica, son de una

población norteafricana, concretamente del sur de Marruecos. Esta población estudiada

por Meek (1983), vive en una zona en que la temperatura ambiental (T.) sobrepasa

en algunas épocas del año a la temperatura crítica máxima (TCM) de los quelonios

(Hutchison et al. 1966.). Por ello estos individuos han adoptado una estrategia de

comportamiento de heliotermia, limitado a ciertas épocas del año, teniendo un amplio

rango de termoconformidad con la T., manteniendo estable así la temperatura corporal

(Tc) dentro de un amplio rango de valores térmicos.

Nos interesaba comprobar si las condiciones del medio ambiente podían modificar
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el comportamiento termorregulador de esta especie, teniendo en cuenta que los

individuos que hemos utilizado pertenecen a una población del sur de España,

concretamente de la provincia de Almería, y es de suponer que las condiciones térmicas

de esta zona son diferentes de las existentes en la región de Marruecos de la que

procedían los ejemplares estudiados por Meek.

Midiendo el rango de Ta de la zona de origen de los individuos utilizados por

nosotros, (entre 15-29°C en agua y 10-35°C en aire), hemos comprobado que es mucho

menor del que existe en la zona estudiada de Marruecos (entre 24-31°C en agua y

30-60°C en aire), lo cual es de suponer que puede dar lugar a algunas modificaciones

de su comportamiento termorregulador.

Meek (1983) describe una escasa exposición al sol a lo largo del año en los

individuos estudiados por él, observando en cambio, un cierto grado de heliotermia en

algunos períodos del año, de manera que mantienen su Tc por encima de la Ta. El

resto del año, observó que su Tc estaba por debajo de la Ta, en el aire y por encima,

en el agua, actuando de este modo como individuos de comportamiento de exposición.

En la población estudiada por nosotros, no se ha observado ningún comportamiento

de heliotermia para ninguno de los rangos de temperatura estudiados y tal como se

puede comprobar en las Figuras 38, 42 y 43 (T, = 30, 40, 43, y 47°C). Esto nos indica

que pueden considerarse como animales con un comportamiento de exposición al sol,

tanto en la orilla como en la superficie del agua, confirmado por observaciones

personales en el habitat natural de la laguna de Adra.

Por datos bibliográficos se conoce que el comportamiento heliotérmico, se presenta

mayoritariamente en reptiles terrestres, tanto tortugas como lagartos (Bartholomew y

Tucker, 1963, 1964; Bartholomew y Lasiewski, 1965; Weathers, 1970; Spray y May,

1972; Voigt y Johnson, 1976; Sturbaum, 1981; Earll, 1982; Meek, 1982; Meek y Jayes,

1984), mientras que el comportamiento de exposición al sol generalmente lo tienen

reptiles acuáticos (Weathers y White, 1971; Spray y May, 1972; Lucey, 1974).

El hecho de que en la población de Marruecos se haya encontrado un

comportamiento de heliotermia y otro de exposición, podría estar relacionado con las

altas temperaturas ambientales a que se encuentran sometidos estos individuos, algunas

veces incluso por encima de su temperatura crítica máxima, habiendo desarrollado por
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esta causa un comportamiento termorregulador adaptado a cada época del año.

En nuestra población, al ser mucho menor el rango de Ta a que se encuentran

sometidas, podrían presentar durante todo el año un comportamiento de exposición al

sol de forma continuada, manteniendo siempre su Tc a valores inferiores a la Ta.

Según demostraron Boyer (1965) y Cagle et al. (1950), la exposición al sol

contribuye a eliminar algas y otros organismos parásitos del caparazón de las tortugas

acuáticas con comportamiento expositor, frente a las no expositoras, ya que el agua

favorece el desarrollo de parásitos. En esta teoría se apoyaban los estudios de Meek

(1983), al afirmar que la población de Mauremys caspica de Marruecos, no eran

expositores permanentes, debido a que un 20% de los individuos observados

presentaban parásitos en abundancia.

Por contra, en la población estudiada por nosotros, los parásitos son prácticamente

inexistentes, así como también las escamas que se forman en los escudos. Al secarse

el caparazón al sol, saltan estas escamas, eliminándose. Utilizando el mismo

razonamiento empleado por Meek (1983), estas características podrían considerarse

como una prueba del comportamiento de exposición que presenta la población

estudiada por nosotros.

4.4.2. TASAS TÉRMICAS

Hemos analizado en esta especie el tiempo necesario de intercambio de calor con

su medio ambiente, observándose que este parámetro mantiene una relación directa

con el peso corporal (Figura 39), estando de acuerdo con los datos encontrados para

otras especies de tortugas acuáticas como P. scrípta elegans (Lucey, 1974), Chrysemys

scrípta (Glidewell et al., 1981) y P. florídana (Weathers y White, 1971). También en

Iguana iguana Pough y McFarland (1976), encontraron la misma relación (30 minutos

para animales de 10 g y 180 min. para 264 g), empleando el mismo tiempo para

calentamiento (C) y para enfriamiento (E). En Mauremys hemos encontrado que en

aire, este tiempo varía de 42 a 150 minutos para pesos corporales comprendidos entre

75 y 550 g. durante el enfriamiento (Ta= 15°C), mientras que para el calentamiento (Ta

= 30°C) y dentro del mismo rango de pesos, varía de 130 a 280 min. (Tabla 17). En
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agua el tiempo empleado es mucho menor, estando alrededor de los 20 min. para

enfriar y 10 min. para calentar, con un peso corporal medio de 250 g.

Hemos encontrado que en Mauremys es mayor el tiempo necesario para ganar calor

que para perderlo. Esto influiría en el cálculo de tasas de calentamiento y enfriamiento,

de manera que la razón entre estos dos parámetros resultaría:

Tasa calentamiento

= 0.45

Tasa enfriamiento

Al mismo tiempo, el tamaño corporal influye sobre los ajustes térmicos, de manera

que frente a una mayor masa, menor es la tasa de intercambio de calor (Figura 41,

Tabla 18). Este es mucho más rápido en agua, con lo cual, las tasas de calentamiento

y enfriamiento son mucho mayores en ésta que en aire, siendo la razón C/E = 1.33.

Cloudsley-Thompson (1971) y Meek y Jayes (1982) encontraron que en tortugas

terrestres, el tamaño corporal influía inversamente sobre la tasa de intercambio de

calor. También Earll (1982) observó esta relación en Varanus bengalensis de manera

que para Ta entre 10 y 40°C había una relación inversa entre tasas de intercambio de

calor y peso corporal (C = 0.19°C/min.; E = 0.12°C/min.), según lo cual el enfriamiento

sería más lento que el calentamiento, siendo su razón 0.63. Este autor halló también

una relación logarítmica inversa entre AT (Tc-Ta) con respecto al tiempo, en esta misma

especie.

Bartholomew y Tucker (1964), Brattstrom (1973) y Glidewell et al. (1981),

observaron que el calentamiento en lagartos es más rápido que el enfriamiento, al

revés de lo encontrado por nosotros en Mauremys, quizás debido a la condición de

expositor que presenta esta especie (Tc<Ta), frente a la heliotermia (Tc>Ta) de los

lagartos, lo que implica que éstos últimos necesitan elevar más rápidamente la Tc para

sobrepasar a la Ta.

El que Mauremys pueda controlar su tasa de intercambio de calor, manteniendo su

Tc por debajo de la T., puede ser un indicador de que el control fisiológico sobre

termorregulación se complementaría por un control de comportamiento, tal como lo
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demostraron Cowles y Bogert (1944); Bogert (1949, 1959); Brattstrom (1965, 1971);

Heath (1965) y Cowles (1958).

Se han descrito bajas tasas de enfriamiento aportados en numerosos reptiles

acuáticos (Weathers y White, 1971; Smith, 1976; Smith et al. 1981) y en reptiles aéreos

(Bartholomew y Tucker, 1963; Bartholomew y Lasiewski, 1965; D'Miel y Borut, 1972;

Lilly et al. 1978), así como en diversas especies de peces (Spigarelli et al. 1977;

Beitinger et al. 1977).

Glidewell et al. (1981), obtuvieron un valor de aproximadamente 0.75 para el

cociente calentamiento/enfriamiento en Chrysemys scripta, siendo el calentamiento más

rápido que el enfriamiento. Según estos autores una razón menor de 1 es característica

de reptiles semiacuáticos, sugiriendo efectos fisiológicos distintos para ganancia o

pérdida de calor, considerándose esto como una adaptación ecológica.

Esta dinámica distinta entre calentamiento y enfriamiento, que podríamos describir

como una histéresis, la hemos hallado también nosotros en Mauremys, estando

posiblemente relacionada con respuestas vasculares o modificaciones del flujo térmico

por evaporación o ambos mecanismos a la vez, en modo parecido a los resultados

descritos por Weathers y White (1971); Sturbaum y Riedesel (1974) y Sturbaum (1981)

en tortugas acuáticas y terrestres, con variaciones de hematocrito, hemoglobina,

viscosidad y flujo sanguíneo y frecuencia cardíaca.

Hemos descrito anteriormente que Mauremys, en aire, tiene un calentamiento más

lento que en agua (C/E = 0.45 en aire, C/E = 1.33 en agua) (Tablas 17 y 18). Esto

implica que en el agua tarda más tiempo en perder el calor acumulado en el cuerpo,

en consecuencia, puede permanecer más tiempo sumergida.

Según estos resultados, no seguiría el patrón descrito para reptiles acuáticos por

diversos autores, que daban, en el aire, tasas de calentamiento superiores a las de

enfriamiento (Bartholomew y Lasiewski, 1965; Weathers y White, 1971; Spray y May,

1972; Crigg y Alenin, 1976; Smith, 1976; Glidewell et al. 1981). En cambio, estaría de

acuerdo con los modelos descritos para tortugas terrestres por Spray y May (1972),

Bethea (1972) y Craig (1973).

Spray y May (1972) encuentran que la tasa de calentamiento es mayor que la de

enfriamiento en tortugas acuáticas (C. picta y P. scripta), mientras que en Terrapene
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Carolina es a la inversa. En todas las especies han encontrado que las tasas de

calentamiento y enfriamiento decrecen con respecto al peso corporal, lo cual puede

justificarse por el concomitante descenso de la razón entre superficie y peso corporal

(área/masa). Estos autores encuentran tasas más bajas de intercambio de calor en

tortugas que no en lagartos o serpientes, con excepción de Terrapene carotina, alegando

que probablemente sea el resultado del aislamiento proporcionado por el caparazón.

Especies de reptiles terrestres tienen tasas de calentamiento y enfriamiento más altas

que especies de reptiles acuáticos.

Una razón alta entre enfriamiento y calentamiento implica que existen unos

mecanismos para retardar la ganancia de calor y aumentar su pérdida, tal como se ha

encontrado en tortugas terrestres. Weathers y White (1971) encontraron que en P,

scripta y C. serpentina el incremento de temperatura ( T=Tc-Ta) es más lento para el

enfriamiento que para el calentamiento en agua, dando una tasa de calentamiento

mayor que de enfriamiento (E/C<1), mientras que en aire es al revés (E/C>1). La

misma dinámica hemos encontrado en Mauremys en el aire, excediendo el tiempo de

calentamiento de 2 a 3 veces el de enfriamiento. Esto sugiere que Mauremys posee

respuestas fisiológicas capaces de alterar la tasa de transferencia de calor, similar a la

de lagartos u otras tortugas semiacuáticas como C. serpentina o P. scripta (Weathers y

White, 1971). La causa de que la pérdida de calor en agua sea más lenta que en aire,

podría ser debida a una vasoconstricción periférica para conseguir mantener una Tc

interna estable, tal como ocurre en Iguana (Bartholomew y Lasiewski, 1965;

Morgareidge y White, 1969) y en tortugas con comportamiento de exposición (Weathers

y White, 1971). En aire, por el contrario, Mauremys tiene una tasa de calentamiento 2

veces menor que la de enfriamiento. Esto podría ser debido a la relativamente alta tasa

de pérdida de agua por evaporación (EWL= evaporative water loss), que puede llegar

a ser de hasta el 10% del peso del animal a Ta de 45°C y. en 5 horas de exposición .

Según el calor latente de vaporización, la evaporación de agua puede reducir la

tasa de ganancia de calor durante el calentamiento e incrementar la tasa de pérdida

de calor durante el enfriamiento.

Las altas tasas de pérdida de agua por evaporación, pueden apoyarse en la

observación del gradiente entre Tc en equilibrio final y Ta en que la temperatura
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corporal permanece por debajo de la ambiental entre 1 y 5°C según el rango de Ta (30

y 45°C respectivamente) (Figuras 42 y 43 y Tabla 19).

Este control de la Tc se ha" observado también en otros reptiles y anfibios (Hall y

Root 1930; Weathers y White, 1971). En formas terrestres, las tasas de calentamiento

exceden a las de enfriamiento contrastando con los valores hallados para las acuáticas

. Bentley y Schmidt-Nielsen (1966) calcularon que la tasa de pérdida de calor por

evaporación (EWL) para Pseudemys scripta era alrededor de 10 veces la de la tortuga

terrestre Gopherus agassizzi (Schmidt-Nielsen y Dawson, 1964), apoyando la teoría de

que en tortugas acuáticas el EWL es un factor determinante de mayor importancia en

el cálculo de las tasas de calentamiento y enfriamiento en aire, siendo de menor

importancia en las tortugas terrestres.

Lucey (1974) encontró en P. scripta tasas de calentamiento mayores que las de

enfriamiento (C=0.29; E=0.26), con un valor para el cociente E/C = 0.90 (frente a

2.01 de Mauremys) inferior al de otras tortugas. Esta baja tasa de intercambio de calor

en Pseudemys, Lucey lo achacó en parte, al pequeño valor encontrado entre

superficie/peso y al efecto aislante de los escudos y de la piel.

En Mauremys, aunque el cociente E/C es superior al de Pseudemys, la tasa de

calentamiento (Ta= 30°C) es igual al de esta especie, la cual podríamos relacionar con

las características anatómicas citadas por Lucey, ayudado quizás, de una mayor

evaporación de calor por pérdida de agua. Esta pérdida, según Bentley y Schmidt-

Nielsen (1966), estaría relacionada con la aridez del medio ambiente, de manera que

cuanto más árido sea éste, menor será la pérdida de agua y por tanto, menor la tasa

de enfriamiento con respecto a la de calentamiento.

Lucey (1974) comprobó que en Pseudemys, la pérdida de agua es mayor que en

tortugas terrestres y lagartos. Del total de agua evaporada, el 78 % era vía cutánea y

el 22 % restante se perdía por vía respiratoria. También describió que presentar una

mayor superficie del cuerpo expuesta al aire, con las patas y cabeza fuera del

caparazón, disminuiría el tiempo de enfriamiento y por tanto aumentaría su tasa de

pérdida de calor, dando una relación E/C > 1, tal como hemos encontrado nosotros

en Mauremys, aunque Lucey no la describió en Pseudemys.
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4.4.3. AJUSTES TÉRMICOS

Respecto al gradiente entre T, y Tc encontrado en Mauremys, podemos compararlo

a los datos hallados por Sturbaum (1981) y Sturbaum y Riedesel (1974) en Terrapene

Carolina triunguis y Terrapene ornato en que en un rango de temperaturas de 40-45°C

y a las 3 horas de exposición, encuentran una diferencia entre aire y cuerpo de 0.56 a

3.88°C respectivamente. Es la misma relación que la descrita por nosotros, de manera

que cuanto mayor es la Ta a que está expuesto el animal, más se amplia el gradiente

entre Ta y Tc. Cuando los citados autores sometían a las tortugas a una exposición a

48°C durante 3 horas, el gradiente pasaba a ser de 8°C, mientras que a 51°C durante

1.5 horas la diferencia era de 10°C, pero no resistían un tiempo más prolongado de

exposición. Comprobaron que efectuaban la regulación por medio de jadeo, que

empezaba sobre los 35-36°C de Tc e iba acompañado de movimientos bucofaríngeos.

Observaron que la mucosa oral cambiaba de color, pasando de rosado a rojo, por un

aumento de flujo sanguíneo.

En Mauremys, hemos encontrado que también existe una relación directa entre un

incremento de Ta y un aumento del gradiente entre Tc y Ta, de manera que mientras

a los 30°C de Ta, el gradiente es de 1°C, a 43°C es de 5°C con un tiempo mínimo de

exposición en ambos casos de 3 horas (Tabla 19 y Figuras 42 y 43). Subiendo la Ta a

47°C, se observa que cuando la Tc llega a 40°C hay una disminución transitoria de su

Tc en 2-3°C y a partir de aquí vuelve a aumentar, repitiéndose sucesivamente este ciclo

durante un periodo aproximado de 2 horas de exposición. A partir de este tiempo, la

Tc sufre un aumento progresivo que provoca la muerte del animal. El gradiente

encontrado al cabo de 1 hora de exposición a estas temperaturas extremas era de 6.4°C.

Estos intentos de mantener la Tc por debajo de un cierto límite, a partir del cual

se considera como letal, podría llevarse a cabo por diferentes mecanismos

termorreguladores, tanto fisiológicos, (modificación de la frecuencia cardíaca, aumento

de la frecuencia respiratoria, aumento de la ventilación, pérdida de calor por

evaporación, jadeo, disminución del hematocrito con la consecuente disminución de

viscosidad para facilitar el flujo sanguíneo), como de comportamiento (movimientos de

cuello y patas, movimientos bucofaríngeos, huida, cambios de postura).
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Hemos podido comprobar algunos de estos mecanismos. Entre ellos, el aumento de

frecuencia respiratoria y de la ventilación (descritos en el apartado correspondiente de

esta tesis) y pérdida de calor por evaporación de agua, de hasta el 10 % del peso

corporal, así como también los referentes a regulación por comportamiento.

Los demás mecanismos fisiológicos citados, son datos observados por Sturbaum

(1981) en T. amata triunguis. En esta especie, describió que a temperaturas ambientales

de 40-45°C, el hematocrito calculado antes de la exposición al calor era superior al

obtenido después de ésta. A 50°C aumentaba un poco. Esta disminución de

hematocrito, suponía una disminución de la viscosidad sanguínea, lo cual implicaría una

reducción de la resistencia periférica, permitiendo a la sangre circular más fluidamente,

e incrementando así la capacidad de disipación de calor por la circulación de la sangre.

Dicho autor proponía dos posibles mecanismos para esta disminución del hematocrito:

(1) secuestro de las células rojas de la sangre por algunos órganos y (2) incremento del

volumen de plasma a expensas del líquido intracelular o intersticial o de ambos.

Es de suponer que si una especie terrestre como es Terrapene, es capaz de

disminuir el hematocrito por alguna de estas dos causas, una especie semiacuática

como Mauremys que presenta mayor cantidad de líquido intersticial, podría producir

una respuesta similar. El comprobar esta situación se cuenta entre nuestros futuros

proyectos de investigación. En cuanto a la pérdida de calor por evaporación, Sturbaum

(1981) en T. Carolina triunguis dio unos valores de 4 a 7 % de pérdida de peso,

mientras que Riedesel et al. (1971) en T. amata encontró una pérdida de peso del 4

al 10 % con temperaturas de 45 a 55°C. Por el tipo de habitat es de suponer que una

especie acuática podrá perder más fácilmente agua por evaporación, como mecanismo

termorregulador, por su mayor facilidad de obtenerla del medio en que vive, en

comparación a una terrestre. Esto podría explicar los altos valores de pérdida de agua

por evaporación encontrados en Mauremys (10 % del peso corporal).

En otras especies de reptiles no quelonios se ha hallado algo semejante. Así, Case

(1972) describió que Sauromalus obesus, sometido a una temperatura de 47°C puede

mantener su Tc 4°C por debajo de la ambiental durante un periodo de 3 horas de

exposición, termorregulando por evaporación.

Boyer (1965) y Weathers y White (1971) observaron también otros mecanismos
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termorreguladores en C serpentina y P. scrípta. Durante el calentamiento se producía

una vasodilatation cutánea, con un aumento del flujo sanguíneo, tanto en piel como

en la zona del caparazón y se producía una vasoconstricción durante el enfriamiento,

lo que ayudaría a modificar las tasas de calentamiento y enfriamiento.

Estos estudios demuestran que las tortugas poseen respuestas fisiológicas para

incrementar la tasa de ganancia de calor y disminuir su tasa de pérdida. Estos datos

sugieren que las respuestas vasculares del caparazón y piel para calentar y enfriar

pueden servir como un determinante de la insolación funcional. Cada respuesta vascular

periférica puede disminuir la amplitud de las fluctuaciones de la Tc dentro de un nivel

de preferencia. La eficacia de estos mecanismos fisiológicos y de comportamiento para

la regulación de la temperatura en tortugas, no puede ser plenamente evaluada si no

hay estudios térmicos y de comportamiento apropiados, bajo condiciones naturales del

medio ambiente.

Datos publicados por Cagle (1950), Neil y Alien (1954) y Brattstrom (1965) sobre

temperaturas corporales de tortugas, no indican claramente si las tortugas mantienen

una Tc alrededor de una Ta media de preferencia, como es el caso de lagartos y

serpientes (Whitfield y Livezey, 1973). Mientras otros autores si aportan datos de este

rango de preferencias (Voight y Johnson, 1976; Graham y Hutchison, 1979; Hutchison,

1979; Gordon y Gatten, 1980; Jarling et al. 1984).

Se ha encontrado que la familia Emyidae presenta frecuentemente exposición al sol,

(lo que apoyaría nuestros datos sobre Mauremys), mientras que en la familia

Chelydridae no se observa. Así, Hammon et al. (1988) describen un comportamiento

de exposición en P. scrípta, mientras que Boyer (1965) sugiere que la absorción de

radiación solar por medio de esta exposición y como medio para elevar la Tc, es un

mecanismo adaptativo para acelerar los procesos fisiológicos. Se ha sugerido también,

que esta exposición puede jugar algún papel en otras funciones relacionadas con la

salud del tegumento interno (Cagle, 1950; Neil y Alien, 1954; Brattstrom, 1965).

Bartholomew y Tucker (1963) han sugerido en reptiles distintas vías para el control

fisiológico de la Tc, entre ellos: (1) cambios en las propiedades de radiación de la piel;

(2) cambios en la ventilación y evaporación; (3) cambios en el flujo de sangre; (4)

cambios en la tasa metabòlica. Teniendo en cuenta que los poiquilotermos acuáticos
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probablemente no pueden mantener la Tc por encima de la Ta (tal como hacen en el

aire), estos autores se preguntaron el por qué tenían un comportamiento de exposición.

Hay diversas explicaciones al respecto, propuestas por Boyer (1965). Dicho autor

ofrece como hipótesis el que la exposición tendría como propósito: (1) La

termorregulación intermitente para acelerar algunas funciones no continuas, como la

nutrición o la digestión (apoyando estudios de Cagle, 1950). (2) Acondicionamiento de

la piel y caparazón, permitiendo su renovación, liberándolos de parásitos y provocando

la eliminación de escamas. (3) Inhibición del desarrollo de algas y ectoparásitos como

hongos y sanguijuelas, por medio de la desecación. (4) Permite a la tortuga respirar

con menor costo energético. (5) Le permite la síntesis de vitamina D en la piel

(corroborado por Pritchard y Greenhood, 1968). (6) Permite a la tortuga descansar de

la natación especialmente en aguas con corrientes rápidas.

Estas hipótesis, según el autor, no tienen porque ser excluyentes entre sí, sino que

probablemente se combinan entre ellas, produciendo un mayor beneficio.

Hay resultados que apoyan que la capacidad de calentar más rápidamente y

disminuir la tasa de enfriamiento en agua, tal como ocurre en Mauremys, representa

una ganancia de tiempo en la transferencia térmica, de modo que pueda mantenerse

una Tc relativamente alta que permita mantener niveles de actividad óptimos para el

animal.

Como hemos descrito anteriormente, las tortugas terrestres presentan unas tasas más

altas de enfriamiento que de calentamiento, estando adaptadas a retardar la ganancia

de calor y aumentar su pérdida, lo que haría aparentar que estos animales presentan

algunas veces una situación que favorece el soportar mejor un estrés frente al calor.

Sin embargo, están preparados con diversos mecanismos para disminuir el tiempo de

exposición a temperaturas ambientes elevadas, que puedan resultar peligrosas,

disminuyendo su actividad diurna, ampliándola a horas crepusculares o nocturnas. Si

no es este su comportamiento, pueden desarrollar la capacidad de controlar la

conductancia, como ocurre en el caso de Terrapene órnala y Terrapene Carolina tríunguis

(Sturbaum y Riedesel, 1974) Sturbaum, 1981) y en T. Carolina y Gopherus pofyphemus

(Spray y May, 1972), todas de habitat terrestre.

Las tortugas acuáticas como Mauremys y que siguen el patrón de comportamiento
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de las terrestres, de mantener unas tasas de calentamiento inferiores a las de

enfriamiento, en aire, usan una estrategia diferente: al estar expuestas a altas Ta,

reducen el tiempo de exposición al sol, sumergiéndose, si están en la superficie del

agua, o retornando a ella si están en la orilla, con lo cual disminuyen la Tc hasta unos

niveles óptimos. Estos datos estarían apoyados por los trabajos de Spray y May (1972)

sobre P. scrípta, P. floridana y C. picta belli.

Por último, solamente nos queda explicar que ajustando los datos a un sistema de

2° orden para comprobar la respuesta dinámica de M. caspica frente a las variaciones

de temperatura ambiental, se obtiene una mejora con respecto al ajuste a un sistema

de primer orden como el utilizado por otros autores (Batholomew y Tucker, 1964;

Weathers, 1970; Grigg y Alchin, 1976; Smith, 1976; Drane, 1980; Drane y Yerbury,

1982; Dupré et al. 1986).

De forma general, en un vertebrado ectotermo se tiene que considerar que está

constituido por dos compartimentos: uno central isotérmico y otro periférico aislante,

con una cierta capacitancia térmica. Esto hace que cuando un animal de este tipo se

encuentra sometido a unas variaciones de Ta, se produzcan unas respuestas del tipo

función escalón. Es decir, en una primera fase del proceso, no hay una respuesta

marcada de la Tc frente a las variaciones de Ta y es a partir de un determinado periodo

de tiempo cuando si se produce una respuesta de tipo exponencial. Este escalón

vendría determinado precisamente por este compartimento externo, además de por

otras respuestas fisiológicas ya descritas.

De forma generalizada, se considera que cuando un vertebrado ectotermo es expuesto

a una variación de Ta del tipo función escalón, tras un retardo temporal, la temperatura

corporal del animal varía de forma exponencial con respecto al tiempo, según la forma

expresada por Drane y Yerbury (1982):

T = T, - (Tr Tp) • (1 - e-"r)

siendo:

T = temperatura corporal al tiempo t (°C)

T, = temperatura inicial a t = O (°C)
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TF = temperatura final en equilibrio (°C)

t = tiempo (segundos)

T' = constante de tiempo térmica de un reptil (segundos)

Una T' alta resulta de una relativamente baja respuesta a la función escalón,

mientras que una pequeña r' produce una importante respuesta.

Para facilitar el cálculo de intercambio de calor con el medio, la mayoría de autores

utilizan una función lineal de 1er orden, considerando lineal la relación de Tc con la tasa

de intercambio de calor respecto al tiempo, restringiendo el estudio dentro del margen

térmico donde dicha relación es lineal.

Usualmente se asume como simplificación, la existencia de un compartimento

central isotérmico y de otro periférico, cuya capacitancia térmica se considera

despreciable frente a la del primero. La delimitación entre ambos es difícil, pues son

susceptibles de modificación mediante respuestas vasculares que varían el grado de

convección de calor. También se presupone que la producción metabòlica de calor y

su pérdida por evaporación guardan una proporcionalidad con respecto a la Tc. Sin

embargo, algunos autores han señalado desviaciones frente a esta dinámica de 1er orden

(Bartholomew y Tucker, 1964; Weathers, 1970; Smith, 1976; Grigg y Alchin, 1976;

Dupré et al. 1986).

Nosotros también detectamos desviaciones de este tipo en los estudios realizados

sobre intercambio de calor en M. caspica, sobre todo hacia los extremos del intervalo

de temperaturas estudiadas. Esto nos llevó a intentar aplicar una función de

transferencia de 2° orden que tenía en cuenta la capacitancia térmica del

compartimento periférico.
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5. CONCLUSIONES



1.- El valor de la compliancia hallado en Mauremys caspica corresponde al de una

estructura de pulmón multicameral. La compliancia guarda una relación alométrica con

respecto al peso corporal que indica una pérdida de elasticidad de los tejidos con la

edad.

2.- El grado de histéresis se encuentra dentro del margen inferior de valores

hallados para otros quelonios, siendo indicativo de un pulmón poco septado.

3.- El volumen pulmonar en relación al peso corporal hallado en Mauremys caspica,

es el mayor descrito en los quelonios y guarda relación con su capacidad de flotación.

El exponente alométrico hallado entre peso corporal y volumen pulmonar, es inferior

a 1.

4.- En el diagrama O2-CO2, se observa un aumento progresivo de la PACO:, frente

a una disminución de la PAOJ, al incrementarse la temperatura corporal, lo que indica

un control ventilatorio efectivo de la alcalinidad relativa entre 5-35°C, no así para 40°C.

5.- La tasa de intercambio respiratorio pulmonar (R) se incrementa de forma

lineal con la temperatura corporal desde 5 a 40°C. No obstante la ventilación relativa

al consumo de oxígeno disminuye con la temperatura entre 5 y 35°C.

6.- La frecuencia ventilatoria aumenta en relación a la temperatura corporal, a

expensas de una menor duración de los períodos de apnea.

7.- A 40°C de temperatura corporal, se produce una respuesta hiperventilatoria

frente a la hipertermia y un aumento de la ventilación relativa (V/Vcoj), no

manteniéndose el patrón típico de control del equilibrio ácido-base dado para

ectotermos.
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8.- El impacto de la respuesta ventilatoria que se produce a 40°C sobre la PAco2,

es menor de lo esperado debido a la no homogeneidad en la composición de los gases

pulmonares y al marcado incremento del espacio muerto fisiológico (VD). Esto

representa un patrón ventilatorio eficaz para la regulación térmica, pues permite un

incremento de pérdida de agua por evaporación, con menor incidencia sobre el

equilibrio ácido-base.

9.- Durante un proceso de calentamiento y enfriamiento continuo entre 25 y 45°C,

los valores de la PAco2 describen un ciclo de histéresis, siendo más bajos para la fase

de enfriamiento.

10.- La tasa de intercambio de calor en aire, es mayor durante la fase de

enfriamiento que durante el calentamiento. En agua se invierten los resultados, lo que

indica la existencia de mecanismos fisiológicos de control.

11.- Se han encontrado desviaciones con respecto a una relación logarítmica inversa

entre peso corporal y tasa de intercambio de calor. La variación de la temperatura con

respecto al tiempo, en animales sometidos a un escalón térmico ambiental, se ajusta

mejor a un sistema de segundo orden, que considera la capacidad calorífica del

compartimento periférico, que no a uno de primer orden. La constante de tiempo para

ganancia o pérdida de calor presenta una relación lineal con el peso corporal.
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