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3. RESULTADOS



3.1. ADAPTABILIDAD PULMONAR (Compliancia)
3.1.1. DIAGRAMA VOLUMEN-PRESION (V-P)

Nuestro objetivo era comprobar si la mecanica ventilatoria del sistema total
(pulmones + pared tor4cica) de la tortuga acuédtica Mauremys caspica se ajustaba al
patrén establecido para otros reptiles sobre la curva presién-volumen para inflacién y
deflaci6on ademas de analizar el ciclo y grado de histéresis.

Utilizando la técnica descrita en €l apartado correspondiente de material y métodos,
se comprobd que la curva de presién-volumen estética para la inflacion y deflacién del
sistema total, para un peso de 340 g, describe un ciclo de histéresis, presentando una
forma semejante al patrén 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 inflacion y deflacién, significa que,
en la fase de inflacidn, se requiere una mayor presion para llegar a un mismo volumen
con respecto a la fase de deflacion. Ello es debido a la fuerza dinadmica de distension
de los tejidos que se produce durante la fase de inspiracion, frente a las fuerzas pasivas
de retorno a la posicion inicial que actiian durante la espiracion.

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

medio de 2.99 = 0.15 cm (Figura 15) y calculado a partir de la férmula:

H=[(Vi-Ve) + (P -P) J”
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La dilatabilidad o compliancia (C) pulmonar estitica, obtenida en animales "post

mortem", tiene un valor medio de 3.56 = 0.32 ml/cm H,0, calculado a partir de:

La adaptabilidad asi obtenida es la total, ya que se determind sin extraer el pulmén
del animal.

(Queda abierta la posibilidad de realizar nuevas experiencias con pulmén aislado).
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Volumen (ml)

FIGURA 15: Curva de presién-volumen del sistema total para una tortuga de 340

g. La direccion positiva de la flecha indica la inflacién pulmonar. La direccion negativa

indica la deflacion.
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En la Tabla 3 se muestran las compliancias estaticas derivadas de las pendientes
de las porciones medias de varias curvas de inflacion para tortugas con diferentes pesos
corporales (entre 100 y 450 g), asi como una estimacién 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:

Cr = 15.39+2.51 ml-cm H,0'-Kg*

H = 11.60+2.24 cm-Kg'

Observando la Tabla 3 se deduce que existe una relacion directa entre incremento
de peso corporal con respecto a la adaptabilidad y grado de histéresis.

En relacién a este Gltimo parametro, observamos que hay un aumento entre 100
y 300 g, no asi para pesos superiores, en que se aprecia una cierta disminucién de este
indice. Como consecuencia quizds de una mayor rigidez estructural, pqsiblemente
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 implicaria una mejora frente a la respiracién,
presentando unos pulmones més competentes 0 adaptables.

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

la Figura 16, se muestra una relacién negativa entre estas razones y el tamaiio del

individuo (p<0.01 para C1/P, y p<0.001 para H1/P,).
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TABLA 3: Valores medios de compliancia (Cr), e indice de histéresis (Hr) del sistema
total y estandarizados al volumen de- reserva espiratorio (V) para distintos pesos

corporales. Valores medios * error estdndar de la media.

Tortugas  Peso Cr H; Cr/V,.. Hr1/V.,

(Kg) (ml-cmH,0") (cm) (ml-cmH,0%.ml?) (ml-ml™)

n>3 0.100 2.20 2.28 0.080 0.083
+0.012 +0.20 +0.14 +0.006 1-0.007

n>3 0.250 2.56 3.46 0.045 0.059
. =0.007 +(.62 +0.19 -~ #0011 +0.002

n>3 0.325 4.75 3.43 0.058 0.046
+0.007 +0.32 +0.10 +0.007 +0.001

n>3 0.450 4.29 2.16 0.047 0.023
+0.021 +0.57 +0.27 +0.006 +0.002

X 0.275 3.56 2.99 0.058 0.051
SE +0.073 +0.32 +0.15 +0.0050 +0.001

®
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FIGURA 16: Relacién entre tamafio corporal y compliancia (Ct) e histéresis (Hr)

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

Nota: (a) Cr/P:y = 23.11-34.31X; r= -0.60; p<0.01; n=20
(o) Hr/P: y = 26.17-47.59X; r= -0.94; p<0.001; n=18

(=) W/P: y = 1.47-8.87X; r= 0.89; p<0.05; n=5
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3.1.2. VOLUMENES PULMONARES

Se determind el volumen méaximo pulmonar (V,,) para distintos niveles de peso
corporal, inyectando sucesivos volimenes conocidos de aire hasta llegar al punto de
méxima tension y previo al punto de rotura del parénquima pulmonar, asi como el
volumen pulmonar (V), volumen de reserva espiratorio (V.), ademas del volumen
corporal (V). Estos datos estdn recogidos en la Tabla 4. Todos estos parametros
presentan una relacidn directamente proporcional con el peso corporal (p<0.001),
méstréndose graficamente en la Figura 17 esta relacién para V.. y V..

En la Figura 18 se observa que tanto el V,,, como el V_ relativos al peso corporal
(Vo/P,, V/P,), no parecen hallarse afectados por el aumento del tamafio del animal,
al menos de forma significativa (p<0.1).

En la Figura 19 se observa una relacion lineal entre V. y V. El incremento de
los cocientes entre estos dos valores (AV,,/AV, disminuye ligeramente con el aumento

de P, siendo la pendiente igual a 0.70.
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TABLA 4: Volumen pulmonar méximo (V,,), espiratorio de reserva (V,), pulmonar
en inspiracion (V) y corporal (V.) con respecto al peso corporal (P,). Valores medios

+ error estandar de la media.

Tortugas W, Vin V. \'"S Vs

(8 (ml)  (mi) (ml) (ml)

n>3 100 62.25 25.20 26.00 108.33

1+

1244 =589 =+ 1.13 +* 200 = 16.67

nx3 250 98.5 58.02 60.00 308.33

+ 694 =+ 858 = 3.50 = 0.58 + 28.36

nx3 325 161.67 75.33 78.00 410.00

+ 696 =+ 2798 = 0.53 = 3.50 + 7.50

nx3 450 257.5 98.59 102.00 595.00

+ 20.88 =+ 4837 =* 0.35 + 8.50 + 62.50

X 275.0 17207 63.20 61.77 281.88

SE + 7315 =338 £525 =779 + 62.42
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Volumen (ml)

FIGURA 17: Relaci6n entre tamaiio corporal y volumen pulmonar (V,) y maximo
(V1) relativos al peso corporal.
Nota: (0) Vit y = -5.64 + 0.56X; r = 0.84; p<0.001; n=13

(o) Vi y = 1448 + 0.18X; r = 0.95; p<0.001; n=13
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FIGURA 18: Correlacion entre peso corporal (P.) y valores medios de volumen
pulmonar (V) y méximo (V).
Nota: (w) V /Py =599.05-0.217X; r=-0.202; p<0.1; n=12

(a) VP y = 264.57-0.089X; r=-0.47; p<0.1; n=12

V/P, (mlxkg™)

800
. - n
i n
] n
800+ “_\__\
" VLm/PC
400 + . "
.4 -
4 2 A
200 + 4a & t—a N VL /PC
0 +————————t——t————
0 100 200 300 400 500 600

Peso corporal (g)

149



FIGURA 19: Correlacién entre volumen pulmonar (V,) y méximo (V).

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 (W) para pesos
comprendidos entre 100 y 425 g. El valor medio es de 1.48 = 0.30 ml-cm-min™

La razén entre wy P, (W/P,) presenta una relacién positiva con respecto al tamafio
del animal. Este cociente se ha representado en la figura 16 (p<0.05).

Se ha calculado la razon entre w y V; obteniéndose asi el trabajo minuto en
términos de requerimientos del animal para desempefiar el trabajo ventilatorio. Este
cociente (W/Vg) expresa el trabajo elastico necesario por unidad de ventilacion,
proporcionandonos este dato una base para hacer comparaciones interespecificas del w
(Tabla 5).

Se ha calculado también el indice del patrén ventilatorio (f/V;) que nos da una
idea de la estructura general del pulmén. Este indice es de 0.58 ciclos - Kg-ml-1-min™.

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

al volumen de aire espirado (W/Vg) en relacion al peso corporal.

Peso Vi W w/Vg
(Kg) (ml) (ml-cm-min') (g-cm-ml?)
0.095 0.61 0.25 0.10
0.247 1.50 1.99 0.33
0.313 1.90 1.30 0.17
0.341 2.07 1.67 0.20
0.344 2.09 1.26 0.15
0.425 2.58 2.40 0.23

x 0295 1.80 1.48 - 0.19

SE =+0.045 +0.41 +0.30 +0.03
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3.2. VENTILACION EN REGIMEN ESTABLE

3.2.1. DIAGRAMA 0,-CO, Y TEMPERATURA

Mediante el anélisis de los gases pulmonares durante la respiracién espontanea en
Mauremys caspica, se ha obtenido el diagrama de O,CO, a distintas temperaturas
fisioldgicas (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 andlisis de gases pulmonares basdndose en el citado
diagrama Po,-Pco,. Esta representaciéon corresponde a los periodos de apnea que
caracteriza el modelo de ventilacion discontinua de las tortugas.

La composicién de gas pulmonar durante estos periodos de tiempo, para unas
temperaturas corporales dadas, muestran un amplio rango de valores de Po, frente a
muy pequeiias variaciones de Pco,. Como resultado, se obtienen unas curvas muy planas
que casi no cambian en su forma (un poco méas a 35 y 40°C) para cada una de las
temperaturas, aunque si se diferencian bien entre cada una de ellas.

En el diagrama O,-CO, el efecto de la temperatura viene indicado de forma general
por un incremento en la Pco, y una disminucién de la Po, al incrementarse la
temperatura corporal, aunque a 5 y 40°C no se cumple esta regla. Los valores medios
de PLo, para 15, 25 y 35°C son respectivamente 126.17, 116.78 y 108.20 torr, mientras
que a 5y 40°C son de 115.21 y 111.83 torr (Tabla 6). Al mismo tiempo, para una
temperatura corporal fija, la Po, disminuye a lo largo del periodo de apnea. Las

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

&
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pueden ser mantenidos a cada temperatura. Este rango se amplia algo al incrementarse
la temperatura corporal entre 5 y 25°C, pero no para valores superiores.

En el diagrama O,-CO, se puede observar que los animales a bajas temperaturas
(5°C) terminan sus apneas a valores altos de Po, 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 Po, tiende a expandirse.

Para trazar las curvas de la Figura 20 se han caiculado las regresiones logaritmicas
(Tabla 7) entre los valores decrecientes de Po, y los valores crecientes de Pco, durante
los periodos de apnea. Esta regresion es opuesta a la encontrada para los valores del

cociente respiratorio instantaneo R, a distintos tiempos de apnea (Figura 21, Tabla 8).
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TABLA 6: Concentraciones fraccionales y presiones alveolares de O,y CO, a varias
temperaturas. Valores medios * error estdndar de la media. n corresponde al niimero

de individuos.

T n FAco, Fao, PAco, Pao,
°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: Parametros de las curvas de regresion del diagrama Paco,-Pao, representado

en la Figura 20.

Paco, = a + b log Pao,

T (°C) n a b T
5 66 4497  -16.32 -0.61
15 158 6129  -2283 -0.68
25 144 5796  -18.43 -0.50
35 90 19555  -81.40 -0.82
40 25 125.89  -48.05 -0.81

TABLA 8: Parametros de las ecuaciones de regresion para el cociente respiratorio

instantdneo (R;). Datos representados en la Figura 21.

y=a+blogx ; R, =a+ blogPao,

T, (°C) n a b r
5 5 -0.87 0.47 0.85
15 5 -1.29 0.71 0.84
25 5 -1.40 0.78 0.79
35 4 -3.44 1.85 0.97
40 5 -1.18 0.65 0.83
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PLco, (torr)

FIGURA 20: Composicién de gases pulmonares durante los periodos de apnea
espontanea que caracteriza el patrén de ventilacién discontinua de la tortuga Mauremys
caspica, como una funcion de la temperatura. Los puntos de la derecha se han obtenido
inmediatamente después de un ciclo ventilatorio. Los de méas a la izquierda

corresponden a progresivos periodos de apnea.
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FIGURA 20a: Composicién de gases pulmonares durante los periodos de apnea

espontinea a 15, 25 y 35°C de temperatura.
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FIGURA 20b: Composicién de gases pulmonares durante los periodos de apnea

esponténea a 5, 15 y 25°C de temperatura.
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FIGURA 20c: Composicién de gases pulmonares durante los periodos de apnea

espontinea a 25, 35 y 40°C de temperatura.
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FIGURA 21: Variacién de la Pao, con respecto al intercambio de gases

instantaneo (R;) durante los periodos de apnea correspondientes a las curvas del

diagrama Pco,-Po, de la Figura 20.
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En la Figura 22 y dentro del diagrama O,-CO,, se muestran las graficas de apneas
a las cinco temperaturas estudiadas, después de la traslacién del eje al punto de aire
inspirado para unificar las lineas del cociente respiratorio (Rg) referido al punto de aire
inspirado. Los pardmetros 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 regresion lineal y los coeficientes de correlacion se ‘muestran en
la Tabla 10. En la Figura 22a se muestra la interseccién de R con las curvas Pco,-Po,
para temperaturas entre 15-35°C, consideradas como fisiolGgicas, mientras que en las
Figuras 22b y 22c se da la representacién para temperaturas corporales extremas de
5y 40°C.

La interseccién de estos valores de R; con sus correspondientes curvas de Pco,-
Po, nos ofrecen el valor medio de gas alveolar para cada temperatura, ademas de
permitir el calculo de los valores de V,/Vco, de ventilacion 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 grafica se ha contrastado la
ventilacién alveolar relativa con la frecuencia respiatoria que se ha representado a
partir de los valores medios para cada temperatura estudiada (Tabla 11) pudiéndose
observar que la frecuencia ventilatoria mantiene una relacién directamente proporcional
con la temperatura. Los registros de estas frecuencias los tenemos en la Figuras 24
y 25. En ellas se observa el tipico modelo dado para reptiles en que se presentan
periodos de ventilacién interrumpidos por periodos de apnea, que son tanto més 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 mas bien a las condiciones de
amplificacion 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: Pardmetros de las regresiones de Paco,-Pao, después de la traslacién al

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

Paco,= a + b log (Pio, - Pao,)

T(°C) n a b r
5 66 1.38 6.38 0.65
15 158 0.13 9.31 0.82
25 144 2.41 11.58 0.71
35 90 -25.15 34.51 0.91
40 25 2.93 17.05 0.88

TABLA 10: Pardmetros de las ecuaciones de regresion del cociente respiratorio (R)

para cada temperatura. Datos representados en la Figura 22.

y=bx  Poo, =D (Plo, - Po)

T, (°C) n b r R:

5 10 0.34 0.98 0.38
15 5 0.49 0.97 0.54
25 7 0.56 0.98 0.61
35 5 0.66 0.96 0.71
40 4 0.89 0.95 0.91
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TABLA 11: Ventilacién alveolar (V,) en ml/Kg/h, alveolar relativa (V,/Vco,) en

mIBTPS/mISTPD, alveolar por unidad de O, consumido (V,/Vo,) en mIBTPS/mISTPD,

frecuencia ventilatoria (f) en ciclos/min y coeficiente de capacitancia del CO, (Bco,) en

miISTPD/mIBTPS - torr, en aire, correspondientes a la interseccién de las lineas R con

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

T n Bco, f RT VilVeo, V,Vo, V,

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 2822 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: Lineas del cociente de intercambio respiratorio (R) para cada
temperatura y composicién de gases pulmonares correspondientes al diagrama O,-CO,
de la Figura 20, después de la traslacién del eje de abcisas al punto de aire inspirado

(I) para unificar las lineas del cociente respiratorio (R).
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FIGURA 22a: Lineas del cociente de intercambio respiratorio y composicion de

gases pulmonares para 15, 25 y 35°C.
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Py co, (torr)

FIGURA 22b: Lineas del cociente de intercambio respiratorio y composicién de

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

gases pulmonares para 25, 35 y 40°C.

40 074
35°C
0.91 40°C
30+
0.61
0 .
,8 26°C
£ 204
o
o
(&)
<
A 10+
0 } —+ -+ } }
0 20 40 60 80 100 120
I PIog_PAoa (torr)

169



“ACO, Levoxrry

FIGURA 23: La gréfica de la izquierda nos da el valor de la ventilacién alveolar
relativa (V,/Veo,) calculada a partir de la interseccién de las lineas R con las curvas
del diagrama O,-CO, unificadas al punto de aire inspirado para las diferentes
temperaturas corporales. Los valores de la ventilacién alveolar relativa decrecen con
el incremento progresivo de la Paco, al aumentar la temperatura corporal (menos a
40°C). La grafica de la derecha, relaciona el incremento de la frecﬁencia con la

temperatura respecto al decrecimiento de la V,/Vco,.
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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 Paco,
y Pao, a lo largo de todos los periodos de apnea y para cada temperatura. Se puede
observar que Paco, mantiene una relacion 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 Pao, con respecto a la temperatura, hay una
disminucién entre 15 y 35°C (de 126.17 a 108.20 torr), pero a 5 y 40°C no se mantiene
esta relacion, siendo los valores de Pao, a 5°C més bajos que a 15°C, mientras que a
40°C hay una ligera subida con respecto a 35°C.

La Pco, alveolar (Paco,) esta relacionada con la ventilacién alveolar (V,) mediante
la ecuacion:

V. = RT x Veo,/Paco2
o lo que es lo mismo:

v, RT

Veo, Paco,

Los valores medios de Paco, obtenidos de la Tabla 6, se parecen a los que se han
usado para calcular la ventilacién alveolar relativa (Tabla 11). En ella y tal como
habiamos indicado anteriormente, se puede observar que la relacién V,/Vco, decrece
desde 67.27 mIBTPS/mISTPD 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 Paco, de 5 a 35°C y

posterior decrecimiento a 40°C (p<0.01) (Figuras 26 y 27).

173



(torr)

FIGURA 26: Valores medios para la Pas, y Paco, en relacién a la temperatura.

Se ha representado el error estdndar de la media cuando es apreciable.
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FIGURA 27: Efecto de la temperatura sobre la Paco, y ventilacién alveolar

(Vu/Veo,) y total (Vy/Veo,) relativas a la produccién de CO,
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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 (V;)
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 estabilizacién, no reflejAndose
esto si se expresa la ventilaciéon en términos de intercambio de O, y CO, a nivel
pulmonar (Vo, y Vco,), 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 ventilacién relativa a Veo, y Vo, (Vg/Veo, y Vi/Vo,) varia
inversamente con la temperatura desde 5 a 35°C, no asi 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 V; y Vo, reflejandose en una disminucién de la relacién Vg/Vo,. Esta
relativa hipoventilacién conduce a una elevacion en los valores de P,.,, El incremento
de V; debido a un ascenso de la temperatura se debe principalmente al acortamiento
de los periodos de apnea como consecuencia de un aumento de frecuencia respiratoria,
compensando el incremento de consumo de O,, y produciendo a su vez un aumento
del volumen corriente (V) que influye en los valores de V. Todos los datos con los
valores medios y errores estandar de gases espirados estan 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 V;
muestra una variacion algo superior (de 2 a 2.5 veces) (Figura 31), manteniendo una

dependencia significativa con la ventilacién total (Vi) (Tabla 13 y Figura 28).
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TABLA 12: Ventilacién total (Vg) en mi/Kg/h, consumo de O, (Vo,) en ml/Kg/,
produccion de CO, (Veo, en mi/Kgh, equivalente ventilatorl:o (Ve/Vo,) en
mIBTPS/mISTPD y ventilacion relativa (Vg/Vco,) en mIBTPS/miSTPD, para diferentes
temperaturas. Valores medios + error estandar de la media. n corresponde al niimero

de animales utilizados para cada temperatura.

T n Vo, Veo, Ve Vg/Vo, Vg Veo,
O
5 10 221 126 17335 7843 13757

+= (.71 *+ (039 =+ 4492 =+ 2549 = 25.72

15 5 9.44 3.12 571.92 60.58 111.80

+217 =039 *6792 = 598 = 17.90

25 7 39.02 26.55  1475.53 37.82 55.58

+1298 * 6.57 =* 676.67 =*= 1035 =* 9.87

35 4 43.98 3227 1079.60 24.55 33.45

*1738 *12.15 =*403.00 = 781 = 3.83

40 4 59.47 5205 3528.00 59.32 67.78

+18.78 *14.83 *112540 =+ 22.67 = 19.36
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FIGURA 28: Valores medios del volumen corriente (V) y volumen espirado (V)
total con respecto a la temperatura. El incremento de V; y de V; entre 35 y 40°C

tiene una p<0.0S.
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vV (ml/kg/h)

FIGURA 29: Efecto de la temperatura sobre la produccién de CO, (Vco,) y
consumo de O, (Vo,). Estdn representados los valores medios y el error estdndar de

las medias, cuando es apreciable.
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(ml BTPS / ml STPD)

FIGURA 30: Valores medios del equivalente ventilatorio (Vs/Vo,) y ventilacion
relativa (Vg/Veo,) para cada temperatura. (Valores medios + error estindar de las

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

a la temperatura.
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Si comparamos V; con V, (Figura 32), se observa que la relacion entre los dos
valores se mantiene méis o menos constante, con un ligero descenso entre 5-35°C, lo
que implicaria que el espacio muerto fisiolégico (Vp) apenas varia dentro de este
rango de temperaturas manteniéndose con unos valores comprendidos ente 2.02 y 2.3
‘mi/Kg, mientras que a 40°C Ila diferencia entre V; y V. aumenta considerablemente
arrojando un V; de 5.04 ml/Kg.

Este V;, ha sido calculado a partir de la relacién

Vi - Vi

La contribucién del espacio muerto anatémico sobre el V, fisiologico total es de
0.54 ml/Kg determinado seglin el método descrito en el apartado corfespondiente de
material y métodos. Estos valores se hallan resumidos en la Tabla 14. Segtn la ecuacion
de Bohr (V,/V;), para que exista una ventilacién efec‘iva debe mantenerse constante
este cociente, o como mucho, sufrir una ligera disminucion. Esta definicién se cumple
en nuestro caso para un rango de temperaturas comprendidos entre 5y 35 °C, pero no
para 40°C en que la razén V,/V; aumenta (Figura 33, Tablas 13 y 14), denotando una
ventilacién poco efectiva.

Asi mismo y corroborando lo anterior, se han representado en la misma Figura 33
y también en la Figura 34 la media de valores de Pco, observdndose que aumentan

de 5 a 35°C (entre 11.51 y 30.32 torr). No asi para 40°C que disminuye a 27.92 torr,
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mientras que los requerimientos de conveccién de aire o equivalente ventilatorio
(V/Vo,) disminuye entre 5y 35°C (78.43 a 24.55 ml/Kg-h), incrementandose en forma
considerable a 40°C (59.32 ml/Kg-h). Esta notable hiperventilacién estaria de acuerdo
con el incremento de V(Figura 35). La tendencia de este incremento ventilatorio sobre
la Paco, es menor de lo que cabria esperar, lo cual podria indicar que hay un
intercambio menos efectivo de O, y CO, a nivel alveolar. Por iltimo, se ha calculado
el coste ventilatorio oxidativo (%Vo,) como porcentaje de la tasa metabdlica obtenida

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

Ve x 0.0047

BV o= x 100 = 0.47 V/Vo,

Vo,
siendo:
0.0047 ml O2

el factor de coste

ml gas ventilado

Los valores estan recopilados en la Tabla 15 pudiéndose observar una relacion
inversa con respecto a la temperatura corporal de 5 a 35°C en que el coste relativo
esta respectivamente entre el 37 y 11 % del Vo, Sin embargo, a 40°C se incrementa
el coste oxidativo a 27.88 %, debido quiza a la disminucién hallada en los valores de

Pco, pulmonar a esta temperatura.
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TABLA 13:

Valores medios de distintos parametros ventilatorios a  varias

temperaturas: frecuencia (f), volumen corriente (V;), ventilacién total (Vy), y presiones

espiradas de O, y CO, (Pgo; Picoz). D corresponde al ndmero de animales utilizados

para cada temperatura.

T n f A \A Pecon Pro
°C) (min') (m{/Kg) (ml/Kg-h) (torr) (torr)
5 10 0.95 3.04 173.35 4.76 142.83
15 S 1.99 4.81 571.92 9.29 137.83
25 7 3.54 6.95 1475.53 12.86 131.11
35 4 4.46 4,03 1079.60 26.73 122.85
40 4 6.07 9.68 3528.00 10.99 131.80
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TABLA 14: Valores medios del volumen del espacio muerto fisioldgico, (Vy), alveolar
(Vow), razén entre (Vy/V;) y volumen corriente (V;) para cada temperatura. Los

valores de Vpq, Vi, y V: entre 35 y 40°C presentan diferencias significativas (p<0.05).

T Vi Vian V/Vr Vo
O (ml/Kg) (ml/Kg) (ml/Kg)
5 2.05 1.51 0.67 3.04
15 2.02 1.48 0.42 4.81
25 2.30 1.76 0.33 6.95
35 0.78 0.24 0.19 4.03
40 5.04 4.50 0.52 9.68
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TABLA 15: Valores medios de varios pardmetros ventilatorios en relacién al coste

oxidativo (% O,).

T, Vo, Ve Ve/Vor % Vo,

(°C) mlKgh miKgh (mIBTPS/mISTPD)

5 221 173.35 78.43 38.86
15 9.44 571.92 60.58 28.47
25 39.02 1475.00 37.82 17.78
35 43.98 1079.60 24.55 11.54
40 59.47 3528.00 59.32 27.88
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v (Ini/Kg/n)

FIGURA 32: Cambios de la ventilacién total (V;), alveolar (V,) y Pao, con la

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

para cada gréfica son significativas (p<0.05).
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FIGURA 33: Relacion entre Paco,, volumen corriente (V) y volumen del espacio
muerto fisiolégico (V) con respecto al incremento de temperatura. (Se han

representado los valores medios). Las diferencias entre 35 y 40°C tienen una p<0.05.
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FIGURA 34: Cambios en el equivalente ventilatorio (Vi/Vo,) y Paco, con la

temperatura. Representacion de los valores medios y el error estdndar de las medias,

cuando son apreciables.
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FIGURA 35: Diagrama de barras mostrando el incremento de la ventilacién total
(V) entre 35 y 40°C con indicacién de los valores correspondientes al incremento del

volumen corriente (V;) y al incremento de la frecuencia (f).
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3.3. VENTILACION EN REGIMENES TRANSITORIOS TERMICOS

3.3.1. VARIACION DE LA Pac, CON LA TEMPERATURA: CICLO DE
HISTERESIS

En la Figura 36 se ha representado el ciclo de histéresis correspondiente a la
variacidn de los valores de Paco, frente a un progresivo calentamiento y posterior
enfriamiento entre dos temperaturas determinadas (25-43°C). Segiin este diagrama, se
puede afirmar que los valores medios de Paco, para tres animales, durante el ciclo de
calentamiento, son superiores a los hallados en la fase de enfriamiento, teniendo un
valor maximo 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 Paco, caen rapidamente hasta situarse en valores inferiores a los
hallados al comienzo del experimento.

Estos valores méximos de Paco, a los 35-37°C podrian tener relacién con el
termopreferendum de esta especie que se sitiia alrededor de los 30°C, mientras que
la temperatura critica corresponderia aproximadamente a 38-40°C. A partir de aqui,
adoptaria mecanismos de regulacién extremos, como jadeo e hiperventilacion, para
conseguir mantener la temperatura corporal por debajo de la temperatura méxima
critica (TMC).

Los valores mdis bajos de Pco, alveolar durante el enfriamiento, implican unos
niveles de ventilacién 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: Variacién de la Paco, 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

TERMICAS

En la Figura 22 se observa la interseccion de las lineas R con las curvas Pco,-Po,,
la cual nos proporciona la media de los valores del gas alveolar espirado. Los valores
de R; se incrementan con respecto a la temperatura corporal (Figura 37) desde 5 a
40°C estando comprendidos entre 0.38 y 0.91, indicAndonos que hay un aumento de
intercambio gaseoso a nivel pulmonar, de manera que el paso de (4302 de la sangre a
los alveolos tenderia a equilibrarse con el flujo de O, de los alveolos a la sangre al
incrementarse la temperatura corporal.

R préoximos a 1, tal como se dan a temperaturas altas de 40°C indican una
hiperventilacién, estando de acuerdo con los datos hallados en V; a esta temperatura.

‘Los bajos valores de Ry 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 CO, por via
extrapulmonar debido a la mayor capacidad de difusion del CO, hacia los tejidos frente
al O,, a bajas temperaturas y de acuerdo con los trabajos realizados por Kinney y al.
(1977), en Pseudemys scripta en los que describid6 que la pérdida de CO, via corporal

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

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

(n > 4).
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3.4. ACLIMATACION

3.4.1. TEMPERATURAS AMBIENTALES

En la Tabla 16 (a y b) se presentan los valores de la temperatura ambiental (T,)
en aire y agua del habitat natural de Mauremys caspica en distintas épocas del afio.
Esta recogida de datos nos da una idea del rango de temperaturas a que puede estar
sometida esta especie a lo largo del afio y por tanto, del margen de temperaturas
consideradas como fisiologicas o normales. El comportamiento termorregulador
observado sobre el propio habitat, es de exposicién al sol en la orilla o en la superficie

del agua, mas 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 (Almeria) a

Profundidad media = 2 m.

lo largo del afo.

Fecha Profundidad Temperatura (°C)
Abril S (20 cm) 20.0
" F (1.5 m) 19.0
Julio S 27.8
" F 27.0
Octubre S 20.0
" F 18.3
Febrero S 15.2
" F 15.0
Abril S 22.2
Julio S 29.0
" F 24.5
Octubre S 19.0
" F 18.0
" Febrero S 17.1
" F 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 16.8 20.2
12.00 18.0 26.0
16.30 22.8 16.6
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3.4.2. TASAS TERMICAS

Los resultados obtenidos en los experimentos de aclimatacién durante el
calentamiento (T, = 30°C) vy enfriamiento (T, = 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 grafica, como en calentamiento, la temperatura corporal (T,) no llega
a alcanzar a la temperatura ambiental (T,) manteniéndose a una diferencia media de
1°C con respecto a la T,. Sin embargo, en el enfriamiento, si se llega a alcanzar la T,
siendo ademés mucho maés lenta la aclimatacién al calor que al frio (del orden de 2

a 3 veces menor) tal como se indica en la tabla 17.

197



TABLA 17: Tasas de calentamiento (T,= 30°C) y enfriamiento (T,= 15°C), en °C/min,

en aire. Tiempo de aclimatacién para distintos pesos. Razon entre enfriamiento y

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

Peso corporal (g) 75 328 550
ENFRIAMIENTO

Tasa (°C/min) 0.996 0.475 0.333
Tiempo a T,+1°C (min) 42 80 150
CALENTAMIENTO

Tasa (°C/min) 0.496 0.203 0.169
Tiempo a T,-1°C (min) 130 230 280
Enfriamiento/Calentamiento 2.01 2.34 1.97
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FIGURA 38: Curvas de regresién del tiempo de intercambio de calor a diferentes
pesos corporales (a = 75 g; b = 328 g, ¢ = 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 relacion 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 T. y
T, (AT) con relacién al tiempo (t). Los datos estin representados en la Figura 40,
dando una correlacién lineal inversa entre los dos parametros citados. Esta relacion 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 instantdneo (expresada como °C/min) se ha
calculado a los 22.5°C, ya que en este punto, la diferencia entre T, y T, es de 7.5°C
(AT) tanto para calentamiento como para enfriamiento. Para ello se ha utilizado la
ecuacion:

dT,

= 2303 x S xAT

dt

Estos datos se muestran en las Tabla 17. En la Tabla 18 se dan las ecuaciones
de regresion para las tasas de intercambio de calor tanto en aire como en agua, asi
como las ;orrelaciones correspondientes. La diferencia relativa entre tasa de
intercambio de calor durante calentamiento y enfriamiento se puede comparar a partir
del calculo de la razén entre las dos tasas a un AT = 7.5°C. De aqui 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 cabia esperar. Se refleja de esta forma el alto calor especifico 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 mas rapido en agua. La Figura 41 muestra
la representacién grafica de estas ecuaciones en la aclimatacién 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 proporci'onal al peso
corporal, mientras que éste Gltimo no presenta ninguna correlacién con respecto a la

razén entre tasa de calentamiento y enfriamiento.
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TABLA 18: Ecuaciones de regresion de las tasas de intercambio de calor para un AT
= 7.5°C, expresadas como °C/min, en agua y aire. Coeficientes de correlacion (r) para
cada ecuacién. Peso medio de las tortugas = 300 g. Los nimeros entre paréntesis

corresponden al nimero de animales utilizados.

Calentamiento r Enfriamiento r C/E

Aire: -0.166 W -0.88 -0.330W*™ 0,73 0.45
(13) (11)

Agua: 1.633W*™ (0,16 -2.077TW*™  _0.66 1.33
) (15)
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FIGURA 39: Relaci6n entre el tiempo de aclimatacién y peso corporal durante

calentamiento (0) (T, = 30°C) vy enfriamiento () (T, = 15°C) en aire.
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FIGURA 40: Lineas de regresién 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; ¢ = 550 g).
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FIGURA 41: Relacién entre tasa de calentamiento (e) y enfriamiento (0) (°C/min)

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

El gradiente entre T, y T, de 1°C que se ha encontrado durante la fase de
calentamiento en aire (T, = 30°C), mostrado en la Figura 38, es mucho més amplio
en el caso de aclimatacién del animal a temperaturas extremas (T, = 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 1"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 aplicacién de una funcién 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
retroalimentacion, en particular, en el caso estudiado, con modificaciones en la pérdida
de calor por evaporacion.

Estas gréficas reflejan también una dindmica distinta entre el enfriamiento y
calentamiento posiblemente relacionado con respuestas vasculares o bien modificaciones

del flujo térmico por evaporacion.
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TABLA 19: Gradiente entre temperatura ambiental (T,) y temperatura corporal (T,)

y tiempo de exposicién al calor. El nimero minimo de animales empleados para cada

experimento ha sido de 4.

T, (°C) Tiempo Peso T, (°C) T, (°C) Gradiente T

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

30 350 75 14.0 29.0 1.0
30 4.45 328 147 293 0.7
30 430 550 150 290 1.0
40 4.40 300 250 384 1.6
43 430 300 250 402 2.8
45 420 300 170 40.0 5.0
47  (*) 230 325 247 406 6.4

(*) a una exposiciéon mas larga no habia supervivencia
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FIGURA 42: Incremento del gradiente entre temperatura corporal (T.) y
temperatura ambiental (T,) medido a temperaturas extremas (T, = 47°C) a un tiempo

minimo de 20 minutos y para unos pesos de (a): 328 gy (e): 550 g.
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FIGURA 43: Relacién entre la temperatura corporal (T.) 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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FIGURA 44: Funciones de transferencia de 1° y 2° orden entre T, 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 T, y tiempo

durante el enfriamiento (T, = 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. DISCUSION




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 (camaras simples) y multicamerales (cdmaras multiples). Los pulmones
paucicamerales (algunas cdmaras) representan un estado intermedio entre los dos tipos
anteriores (Duncker, 1977b). Dentro de cada grupo se han observado diferentes grados
de particion.

Estos distintos tipos de estructura pulmonar da como resultado el que pulmones
densamente divididos o regiones pulmonares con un relativamente amplio aumento de
tejido mioelastico, presenten una compliancia baja.

El grado de division 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 estd 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
cofnpliancia en pulmones unicamerales, intermedia en paucicamerales y multicamerales,
y baja en los pulmones broncoalveolares de mamiferos.

Comparando algunos pardmetros de mecénica ventilatoria de distintas especies de
vertebrados incluyendo el hombre, se puede observar que las curvas de compliancia
total (Cr) reflejan muy claramente las caracteristicas de la pared corporal, lo que es
muy evidente en las tortugas (Stinner, 1982; Vitalis y Milsom, 1986). La Cr de
Mauremys es pequena con respecto a los valores aportados para anfibios o reptiles con
pulmones uni- 0 paucicamerales, pero es ligeramente mayor que la de otros reptiles
con pulmones similares (multicamerales) y sobre todo es mucho més alta que algunos
valores aportados para mamiferos. Es de interés hacer notar que en aves, en contraste
a los mamiferos, y debido a la presencia de sacos aéreos pulmonares, se ha encontrado

una estructura mas adaptable, aunque presenten un aspecto de apariencia mas simple.
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Sin embargo, en términos de mecéanica pulmonar, se ha observado una compliancia
similar a la de reptiles.

El efecto del tamafio corporal en las propiedades de mecanica pulmonar de M.
caspica (Figura 16) no es consistente con la compleja relacion observada en mamiferos
(Mead et al. 1957). En Mauremys la razén C1/P. decrece sustancialmente con un
incremento del tamaiio corporal, pudiendo representar una ventaja para estos animales
ya que el tiempo constante de llenado y vaciado del sistema respiratorio tenderad a
disminuir (pulmones largos pueden requerir menos tiempo para vaciarse). Esta relacion
es similar a la encontrada por Lutcavage et al. (1989) en la tortuga marina Caretta
caretta.

La variabilidad de la compliancia en reptiles es debida, de acuerdo a Perry y
Duncker (1978) a diferencias en el disefio 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 Chamaleon, Gekko y Varanus. Por el contrario se han encontrado
compliancias bajas en pulmones mas 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 mas alta que los multicamerales, pero dentro
de ellos, Varanus presenta unos valores mas altos de compliancia comparados con otras
especies de quelonios, lo cual puede reflejar la influencia de la pared corporal sobre
la mecénica pulmonar. Segiin ésto, se puede considerar que las tortugas presentan un
sistema respiratorio relativamente rigido, con una compliancia que puede ser de dos a
cinco veces menor que en reptiles no quelonios. Esta alta rigidez es debido
principalmente al caparazén, ya que las costillas estdn unidas a él, generando una cierta
inmovilidad de la cavidad torcica, que puede variar el volumen pulmonar sélo por el
movimiento de la cabeza y extremidades. En contraste, otros reptiles no quelonios,
presentan costillas articuladas y el volumen de la cavidad toracica puede variar segtin
el estado de inflacién pulmonar.

La especie usada en este estudio, presenta valores de Ct semejantes a los de otras
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tortugas como Pseudemys scripta o Caretta caretta, pero mas bajos que otras especies
de reptiles no quelonios como Varanus.

Segin hemos descrito ya, los valores de histéresis dan un indice de la septacién
pulmonar. Perry y Duncker (1978) sugieren que la morfologia general pulmonar puede
reflejarse por la histéresis de los pulmones, independientemente de la compliancia. Un
pequefio indice de histéresis sugiere unos pulmones morfolégicamente més complejos.
Sin embargo, el progresivo incremento encontrado del indice de histéresis en M. caspica
con respecto al peso corporal (Tabla 3) puede indicar un incremento de la septacidn
con el desarrollo.

La histéresis se ha asociado también, con la presencia de surfactante pulmonar
(Mead et al, 1957), estudidndose esta relacién en los pulmones de algunos mamiferos
(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. VOLUMENES PULMONARES

Se ha medido el volumen pulmonar inspiratorio (V,), méximo (V,), de reserva
espiratorio (V,,) y corporal (V,), (Tabla 4), estandarizdndolos al peso corporal. En la
Figura 18 puede observarse que V. /P, y V, /P, no disminuyen de forma significativa
frente al tamafo corporal.

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

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

V., = 1.15 x P2
V., = 105 x P

V. = 1.015 x p.**
V. = 0.945 x P

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

se incrementaba mas en relacion a la tasa metabdlica que respecto al peso corporal
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(Vi = P*”). En contraste, Perry y Duncker (1978) daba una relacién alométrica para
Pseudemys scripta de acuerdo a la ecuacién: V,, = 0.019 x P*

Diferentes autores han relacionado el volumen pulmonar con la habilidad de las
tortugas para la flotacion. Jackson (1969,1971) recalcaba la importancia que tenia la
densidad del caparazén en la regulacién de la flotacién en P. scripta: en espécimenes
jovenes (0.4-0.6 Kg), el caparazdn 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
caparazén es pequeflo, se ha encontrado que el volumen pulmonar necesario para
mantener el punto de flotaciobn 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 volimenes pulmonares altos, atendiendo
a lo descrito en otras especies de tortugas, puede indicar una gran capacidad de
flotacidn, lo cual puede sugerirse también por observaciones directas realizados en su
propio medio natural.

Si tenemos en cuenta los mecanismos ventilatorios en la termorregulacion de esta
especie y basiandonos en datos experimentales obtenidos y descritos en otro apartado
de esta tesis, presenta un marcado incremento en el volumen corriente y espacio
muerto fisiologico a altas temperaturas. Tenney y Tenney (1970), expuso que los
pulmones de reptiles estan lejos de ser estructuralmente Organos homogéneos y que
de forma caracteristica presentan regiones dispersas y poco compartimentalizadas,
teniendo a la vez, una apariencia superficial similar al tejido pulmonar de los
mamiferos. En algunos aspectos, la apariencia general de los pulmones de reptiles se
parece al sistema de sacos aéreos pulmonares de aves. La opinién 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 V,, (Tabla 4) a partir de
la diferencia entre volumen pulmonar medido por pletismografia y V.. Esta medicién
del V,, puede dar valores mas altos que los calculados a partir de los volimenes
pulmonares en equilibrio con la atmdsfera (con la glotis abierta).

Los valores de V, determinados por pletismografia, con el animal manteniendo la
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glotis cerrada se consideran como el volumen final de la inspiracién (Gans y Hughes,
1967). Esta puede ser la causa de su sobrestimacidn con respecté a los valores
obtenidos en un sistema en equilibrio con la atmdsfera o bien, al final de la espiracién,
lo cual afecta los valores de V. Los valores relativamente pequefios de Vi, podrian
ser la consecuencia de las pequenas diferencias halladas entre V, y V...

Comparando los datos obtenidos por Wood et al. (1977), que determinan un valor
de V., = 88 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 (V, = 16.0 ml/100 g), se demuestra la gran
variacion en las referencias sobre volimenes pulmonares que pueden producirse por
el uso de diferentes métodos experimentales.

En relacion a V, la relacion alométrica dada para reptiles por Tenney y Tenney
(1970), puede indicar que animales con pequefio tamafio corporal tienden a presentar
una razén de V. /P, alta, aunque Perry (1978) sefiala 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. Asi, para P, = 100 g hemos
encontrado un de V,, = 628 ml/Kg, mientras que en especies de mayor tamafio (P,

= 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
ventilacion dada, manteniendo una relacién inversa con la compliancia (Figura 16).
Grandes volimenes pulmonares y altas compliancias pueden representar valores
selectivos, asi como también dar como resultado un bajo trabajo elastico de ventilacién
por unidad de aire inspirado.

Por otra parte, valores bajos de la razén entre trabajo y volumen ventilatorio (W/V;)
puede indicar la habilidad para mantener ciertos niveles de actividad aerdbica con
relativamente pequeiio trabajo. Perry y Duncker (1978), obtuvieron valores medios de

Ww/V; en reptiles aproximadamente 0.1 g-cm/ml, sin embargo en mamiferos se han dado
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valores méas altos de alrededor de 1 g-cm/ml, probablemente debido a la morfologia
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 aerébica similar con una ventilacién efectiva,
a la vez que una gran frecuencia ventilatoria y consecuentemente, un patrén ventilatorio
(f/V;) también mucho mas alto. Las diferencias halladas en la relacién trabajo/volumen
minuto entre distintas especies de reptiles pueden estar relacionadas con la diversa
estructura pulmonar, las caracteristicas de la superficie de intercambio de gases, la
capacidad de consumo de oxigeno (Vy/Vo,) y el trabajo eléstico ventilatorio, asi como
con la compliancia. Todos estos factores cuentan para el mantenimiento de un patrén
ventilatorio dado. Perry y Duncker (1978) encontraron para Pseudemys valores de f/V;
= 1.1 (bat-ml-1-min*) 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/V; puede indicar una
baja compliancia, de acuerdo a la correlacion negativa descrita por los mismos autores
entre ambos factores. En Mauremys, se ha encontrado una razén f/V; = 5.8
(bat.ml-1-min?) x 100 g, lo cual estd dentro del rango dado para reptiles.

En las especies que tienen pulmones con dilataciones desarrolladas, el trabajo
elastico ventilatorio puede mantenerse a bajo nivel, con altas frecuencias ventilatorias,
evitando asi un incremento en V.. En muchas especies, esto puede ser una limitacién
para aumentar la frecuencia ventilatoria, como respuesta a un incremento en los
requerimientos de oxigeno. Desafortunadamente un aumento de V; es costoso desde
un punto de vista energético, ya que ello genera un incremento exponencial del trabajo
ventilatorio de acuerdo a la ecuacion:

f
W= —————x V¢
2C

sin embargo, si la compliancia es alta debido a la presencia de dilataciones
membranosas, pueden compensarse los altos valores de V; evitando que se incremente
el trabajo ventilatorio minuto, tal como ha sido descrito en Varanus exanthematicus por

Wood et al. (1977). Esta circunstancia podria explicar la raz6n de que estos lagartos
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presenten una alta actividad aerébica tal como describié Bennet (1973).

En el presente estudio, se han encontrado unos valores medios para V: 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 comparacion a otras especies. Ambos
parametros, relacionados a partir del cociente f/Vy, dan un patron ventilatorio mucho
mayor de los niveles esperados para un animal con pulmones multicamerales. Sin
embargo la compliancia estd dentro del rango normal para reptiles. Ello implica una

reduccién del coste ventilatorio para un nivel dado de ventilacion.
4.2. VENTILACION EN REGIMEN ESTABLE
4.2.1. DIAGRAMA 0O,-CO, Y TEMPERATURA
4.2.1.1. PAco,-Pao,

Los anélisis realizados durante la ventilacion espontdnea en M.caspica y
representados sobre el diagrama CO,O,, corresponden a los periodos de apnea que
caracterizan el patron de ventilacion discontinua de tortugas.

Los efectos de la temperatura sobre este diagrama vienen reflejados por un
aumento de la Paco, y una disminucion de la Pao, asemejandose a los patrones dados
para otros reptiles (Reeves, 1977; Jackson, 1971, 1976) y que ayudan a mantener
constante la relacién [OH")/[H*] frente a las variaciones de temperatura (Glass et al.,
1979).

La subida progresiva en los valores de Paco, para cada temperatura es el resultado
de la relacién inversa entre Vg/Vco, 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 tendrian que reflejarse
en los valores de CO, arterial y pH.

En la Figura 20 se puede observar la expansién del rango de valores de Pao, de

5 a 25°C para apneas voluntarias. El que se encuentren unos valores iniciales elevados
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de Pao, para las fases de apnea a bajas temperaturas, daria lugar a que, durante el
enfriamiento, las tortugas tuvieran un mayor margen para prolongar las apneas dando
un amplio rango de valores de Pao,. Sin embargo, los resultados muestran que en
animales enfriados a bajas temperaturas, finalizan sus apneas a relativamente altos
valores de Pao, y bajas Paco,, no usando por tanto su capacidad potencial para expandir
el rango de valores de Pao, durante los periodos voluntarios de apnea a bajas
temperaturas.

Una posible explicaciéon estaria 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 duracién de los periodos de apnea, que
finalizan cuando las Po, son altas a temperaturas corporales bajas adn, lo que indicaria
que el Po, no seria el estimulante para iniciar el siguiente ciclo ventilatorio, de manera
que puede producirse una respuesta ventilatoria a una hipercapnia ain con valores
altos de Po, y a distintas temperaturas corporales (Jackson, 1973; Kinney et al. 1977).
A 35 y 40°C, el rango de valores de Po, es mucho menor que a temperaturas inferiores,
terminando los intervalos de apnea a Po, més altos que a temperaturas bajas. Por
contra, los valores iniciales de Po, son inferiores. Por lo tanto esto indicaria dos cosas:
1. Acortamiento de los periodos de apnea; 2. Alto consumo de O, en los estadios
iniciales de los periodos de apnea como consecuencia de las altas temperaturas
corporales provocando una mayor disminucién de Po, en estos periodos con respecto
a temperaturas inferiores.

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

debido a la mayor dispersién de datos.
4.2.1.2. Tasa de intercambio respiratorio instantdneo (R)

El diagrama Pco,-Po,, 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 lineas correspondientes a las tasas de intercambio gaseoso pulmonar
(lineas R), que estédn 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 instantdneo (R;). Este valor se calcula a partir de una regresion logaritmica
continua que representa la composicién de gas pulmonar en el diagrama O,-CO,,
ofreciendo la oportunidad de conocer en cada punto el valor del cociente respiratorio
(sangre-pulmoén), 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 Pco,-Po,, de manera que cuanto mayor sea esta pendiente,
mayor sera R.

Segiin 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 Po,, para cada temperatura. Estos datos concuerdan con los hallados

por Otis et al. (1948) en el hombre y Ackerman y White (1979) en Pseudemys scripta.
4.2.1.3. Ventilacién alveolar relativa (V,/Vco,) y Paco,

Si observamos los valores de Paco, con respecto a la temperatura corporal, vemos
que hay un incremento progresivo desde 5 a 35°C disminuyendo para 40°C. Estos
cambios estarian basados en el control de la ventilacién que ejercen los ectotermos en
respiracion aérea frente a cambios de temperatura corporales.

Asi, se ha observado que en muchas especies los valores de Paco, se incrementan
con la temperatura corporal, tal como ocurre en Rana catesbiana (Howell et al. 1970;
Reeves, 1972), en Pseudemys scripta (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 ventilacién alveolar relativa (V,/Vco,)
a partir de la ecuacidn:

V./Veo, = RT/Paco,

de manera que cambios en la Paco, implican cambios en la ventilacion relativa.
Segiin sugerencia de Rahn (comunicacién personal) teniendo los valores de Pao,-

Paco, puede calcularse V,/V, a partir del punto de interseccién de las lineas R, con
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las curvas de apnea en el diagrama O,-CO, a diferentes temperaturas, aunque este
calculo sélo es aproximado. '

El célculo de la ventilacién relativa requiere el conocimiento preciso del valor de
la Paco, alveolar a lo largo de sucesivos ciclos ventilatorios. Esta determinacion es
tedricamente imposible, por lo que la utilizacién del punto de interseccién de las lineas
de apnea con las lineas R representa a nuestro juicio la mejor aproximacién o
estimacion posible.

Se ha encontrado que V,/Vco, disminuye de 5 a 35°C y se incrementa a 40°C. Este
descenso observado hasta los 35°C seria consistente con el incremento de Pco, y estaria
de acuerdo con el patrén 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). Asi, la regulacién activa del pH durante
cambios de temperatura estd generalmente mediada por ajustes de la ventilacion
alveolar relativa. Segiin Glass et al. (1979) este modelo es valido para tortugas acuéticas
como P.scripta con temperaturas entre 10 y 35°C, pero no entre 5y 15°C en T. omata
en que aumenta la ventilacion alveolar relativa.

El incremento de V,/Vco, a 40°C en relacion a temperaturas inferiores, corresponde
a la respuesta hipertérmica que ha inducido a la disminucién de Paco, a esta
temperatura corporal. (Otis et al. 1948; Dejours, 1975; Sturbaum y Riedesel, 1974),
encontraron también diferentes respuestas termorreguladoras, y respiratorias, incluida
la produccion excesiva de saliva en Terrapene omata sometida a temperaturas superiores
a los 35°C.

La Pco, alveolar es semejante a la Pco, arterial de manera que segin la ecuacién
de Henderson-Hasselbach:

[HCO,]
pH = pK’ + log

a Pco2

al incrementarse la Pco, daria lugar a una disminucion 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 estan controlados por
ajustes en el equivalente ventilatorio (Vg/Vo,).

Paralelamente al incremento de Paco,, se observa un decrecimiento de los valores
de Pao, entre 15-35°C, lo que se corresponde con una disminucién de la relacién V,/Vo,
y da como resultado la reduccién de los depésitos de O, pulmonar al inicio de la apnea

‘al auméntar la temperatura corporal.
No ocurre asi para 40°C en que al producirse una hiperventilacion hay un

incremento de V,/Vo, y en consecuencia un aumento en la Pao,.

4.2.2. DISTINTOS PARAMETROS VENTILATORIOS CON RESPECTO A
VARIACIONES DE TEMPERATURA

4.2.2.1. Frecuencias

Segin hemos comprobado, el patrén ventilatorio de la tortuga Mauremys caspica
es de tipo intermitente y se asemeja al de otras especies de reptiles, adaptandose a las
necesidades fisiologicas y a las demandas de intercambio respiratorio que acompafian
a su modo de vida. La fase ventilatoria consiste en un ciclo ventilatorio de més o
menos duracién dependiendo de la temperatura corporal, separados por periodos de
apnea mas 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. Segin otros autores (Boyer,
1963; Frankel et al. 1969; Jackson et al. 1974; Kinney et al. 1977), no esta claro que
este patrén se ajuste a las demandas para realizar el intercambio de gases a distintos
niveles metabdlicos. Seglin estos, las respuestas ventilatorias de las tortugas estin
estrechamente ligadas a los niveles de CO, en sangre. v

El aumento de la frecuencia viene acompanado por fases ventilatorias mas largas
y tiempos de apnea mads cortos, con un periodo o ciclo ventilatorio total también mas
corto, llegidndose al extremo de que a 40°C hay una ventilacién casi continua con una
practica desaparicién de los periodos de apnea, lo que provoca una disminucién de los

valores medios de Paco, (p<0.05) frente a temperaturas corporales inferiores.
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No se han encontrado diferencias significativas entre el nimero de inspiraciones por
periodo o ciclo ventilatorio en relacion a la temperatura, aunque si se observa una
mayor duracion de la fase ventilatoria.

Segin Gatten, 1974 y Kinney et al. 1977, las alteraciones de la frecuencia se
realizan més por reajustes de los tiempos de apnea que por alteracion del nimero de
batidos asociados con la fase ventilatoria del patrén respiratorio.

White y Kinney, 1976, propusieron que un aumento en el metabolismo con
respecto a la T, implicaba un aumento de la frecuencia de la contraccion de los
pulmones durante la apnea (con la glotis cerrada). Estas contracciones se producirian
bajo control colinérgico dando diferencias de presion dentro de los pulmones. Esto,
indudablemente causa flujos de gas intrapulmonares y un aumento del intercambio de
gas por influencia de la estratificacion.

Todas estas variaciones en el patrén ventilatorio de las tortugas, podrian asociarse
a las que sufren los valores de Paco, y Pao, a lo largo de un ciclo de apnea,

disminuyendo progresivamente la Po, a medida que aumenta la Pco,.

4.2.2.2. Ventilacién minuto (Vy), ventilacién corriente (V;) y volumen del espacio

muerto fisiolégico (V)

Con el incremento de la temperatura se observa tal como, hemos citado
anteriormente, un aumento de la frecuencia ventilatoria y asociado a ésto, una
reduccién del tiempo de duracién de los periodos de apnea y ademas un incremento
observado en el volumen corriente (Vr) dando como resultado el del volumen minuto
(Ve). Asi 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 observé ningin incremento de Vg asociado con la temperatura en P. scripta.

Stinner (1982) afirma que el incremento de la ventilacién 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 V; suele permanecer relativamente constante. Segin Gatten (1974) y .
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Kinney et al. (1977), la dependencia entre f, V3 y V¢ es mucho mayor en situaciones
extremas como por ejemplo el caso en que el animal se acerque a su temperatura
critica.

Asi vemos que en M. caspica, V; casi se triplica para cada 10°C de incremento de
temperatura (exceptuando a 35°C), mientras la frecuencia se incrementa de 15 a 2
veces, igual que V. Jackson y Kagen (1976) dan unos valores de V. 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 V; 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 ventilacion media en Pseudemys scripta cambia
poco entre un rango de temperaturas de 10 a 35°C, mientras que en Terrapene omata,
V; aumenta 17 veces con sélo 10°C de incremento entre 5-35°C.

También Kinney et al. (1977) sefialan un incremento exponencial de la ventilacion
con respecto a la temperatura en P.scripta flondana aunque este incremento entre 5
y 15°C no es superior a 2 veces su valor inicial. Asi mismo Crawford y Kempe (1971)
encontraron en Sauromalus obesus una relacién directa entre T, y V de 26 a 40°C, lo
cual dependia esencialmente de la f.

Si comparamos los valores de V; y V, se puede observar que ésta dltima se
incrementa mas lentamente que Vga 40°C, lo que implica un aumento del espacio

muerto fisioldgico al alcanzar esta T.. Este V,, se ha calculado a partir de la relacién

dandonos 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 contribucién del
V, anatémico sobre el V;, total y que se determind segin el método descrito en el
apartado correspondiente de material y métodos. Los valores hallados de V, anatémico
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.
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graéca, como consecuencia de la diferencia anatémica de trdquea y bronquios entre
estas dos especies. M. caspica tiene una estructura de las vias respiraiorias parecida a
la de P.s. elegans.

Los datos de V,, fisiologico 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. Segiin este autor, la causa del incremento en el V, no estd muy clara.
Comprobd que en Varanus exanthematicus un incremento en la frecuencia ventilatoria
como consecuencia de un aumento de la Tc tiene como efecto la reduccion 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 reduccién en la
duracién de los periodos de apnea de 20 a S seg., llega a doblar el V; fisiologico.

Aplicandolo 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 esta de acuerdo con las hipdtesis anteriores sobre un incremento de V,,
fisiolégico a frecuencias altas.

A 40°C hay un aumento considerable de V; (p<0.05) como consecuencia de un
incremento de la f y de la V; con respecto a 35°C con una disminucién observada de
Pco, menor de lo que cabria esperar. Esto puede indicar que a pesar de incrementarse
mucho la V; a estas Tk, podrian producirse inhomogeneidades en el intercambio
gaseoso, lo que implicaria en consecuencia un aumento del V,, tal como hemos
encontrado. Esto podria estar relacionado con la desigual vascularizacién pulmonar y
con una relacion ventilacién-perfusion no homogénea que se da en distintas zonas del
pulmén de algunos reptiles, entre ellos la tortuga P. scripta aspecto postulado por
Tenney y Tenney (1970) y demostrado por Spragg et al. (1980). Seglin estos autores,
la parte caudal de los pulmones de reptiles, estd relativamente poco vascularizada,
ademas de estar menos septada. También se ha encontrado en pulmones de reptiles
quelonios como Testudo graeca, Testudo hermanni y Pseudemys scripta unas diferencias
de Pco, y Po, alveolares entre las cAmaras anteriores y posteriores del pulmén (Burggren
et al. 1978), siendo las posteriores las que tienen una mayor Pco, y una menor Po,, lo

que implicaria una menor ventilacién de esta zona, estando corroborado por los
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trabajos de Spragg et al. (1980) y Perry (1978), segin 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, estd muy poco alveolarizada y relativamente poco vascularizada. Teniendo
en cuenta que esta zona sufre cambios de volumen muy significativos cuando la
ventilacién se incrementa mucho Burggren et al. 1978), se podria explicar el que en
nuestro trabajo se haya encontrado una disminucién menor de la que cabria esperar
a 40°C, como consecuencia de un mayor Vp, debido a que el aire podria ser inspirado
a estas zonas mal vascularizadas descendiendo poco en consecuencia la Paco, en
relacién con el incremento de la ventilacién relativa (V/Vco,).

También en mamiferos, cuando V; estd muy elevada, el flujo de aire es demasiado
rapido para que pueda haber un intercambio gas-sangre efectivo (Meyer,1985),
produciéndose un incremento del V;, fisioldgico.

Una posible explicacion de la mala distribucion aparente de la ventilacién-perfusion,
podria ser el que hubiera una desviacién de aire hacia zonas del pulmén poco o nada
capilarizadas, lo que implicaria un aumento del espacio muerto alveolar producido
cuando determinados territorios ventilados, no estan perfundidos o lo estdn escasamente
como se da en el caso de existir un "shunt" (Meyer,1985). El aire medio alveolar se
diluiria con el aire inspirado del espacio muerto suplementario de manera que su Po,
aumentaria y su P, disminuiria, tal como ocurre en M. caspica a 40°C. Bohr en 1891
dedujo una relacion entre el Vj, fisioldgico y el V. Esta ecuacién se puede explicar
sobre el diagrama de Rahn a partir de la disposicién sobre la linea Ry 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 P,= P,)
desplazdndose a lo largo de la recta R; hacia el punto de aire inspirado (I) y
aproximdndose tanto més cuanto més importante sea el espacio muerto alveolar.
Aparece asi una doble diferencia alveolo-arterial de O, y CO,. Igualmente al alejarnos
de una situacion de equilibrio alveolo-arterial.

La composicion de aire espirado se aproxima a la del aire inspirado y el diagrama
permite obtener de forma gréfica la ecuacién de Bohr del espacio muerto fisiolgico

y de la ventilacién alveolar:
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Vo Ve -V, aE (P, - Pg)co,

V’r VE al Pac02

En realidad el proceso es mas complejo, debido a que cuando aumenta el espacio
muerto, una parte de los pulmones ya no eliminan CO,, la Paco, aumenta y el aire
alveolar medio no se modifica, pero casi inmediatamente se produce como reaccion,
una hiperventilacion. De esta manera la Paco, se normaliza y es entonces cuando
disminuye la Paco,. Esto es posiblemente lo que ocurre en nuestro experimento a 40°C.
Sin embargo, las posibilidades de compensaciéon ventilatoria son normalmente tan
grandes que esta situacién casi no se manifiesta a no ser que el 80% del volumen
pulmonar se transforme en espacio muerto.

Descrita esta relacién y pasando a aplicarla a nuestro trabajo, observamos que
V,/V; disminuye con respecto a la T, entre 5-35°C, con unos valores acordes a los
hallados por Petrini et al. (1983), debido a una Vj, relativamente constante frente a
un incremento de Vi Sin embargo a 40°C V,/V; aumenta, como consecuencia del
notable incremento de V.

Diversos autores han encontrado que existe una heterogeneidad anatémica en
pulmones de tortugas con zonas alveolares distales poco capilarizadas (Wood y Lenfant,
1976; Perry 1983) y con una disposicion en serie de los alveolos pulmonares (Spragg
et al. 1980; McCutcheon, 1943; Meyer, 1985), lo que podria provocar una distribucién
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 septacion, como de intercambio de gases y capilarizacion,
podrian 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, tenderian a ocupar todos los espacios disponibles de su cuerpo con
nuevas unidades o sacos pulmonares. La funcién de éstos en las tortugas, podria ser,

por una parte, la de regular la temperatura cuando ésta estuviese por encima de los
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niveles fisiolGgicos, refrigerando el cuerpo por el llenado y vaciado répido de estos
sacos (de aqui el incremento de V; a altas T,) sin llegar a un intercambio de gases
efectivo, lo que implicaria un aumento del V,. Aunque hay pocos datos apoyando esta
teoria, si se ha encontrado que en la especie Morelia spilotes variegata, la ventilacion
es marcadamente desigual en distintas zonas de su pulmén, con la existencia de unos
sacos pulmonares en la parte terminal de sus pulmones (Donnely y Wolcock, 1977). Ya
en 1933 Woolf habja propuesto un patrén de flujo parecido al de las aves, indicando
que en tortugas el aire inspirado pasaba primero directamente a las cAmaras posteriores
del pulmén antes que a las anteriores.

Una segunda funcién podria estar relacionada con la capacidad de las tortugas
acuiticas de mantener largos tiempos de buceo por lo que su elevado volumen
pulmonar les serviria como reserva de aire que irian utilizando progresivamente a lo

largo del buceo y también ayudaria a mantener un nivel de flotacién neutro.

4.2.2.3. Tasa de intercambio ventilatorio (Vco,), Vo,), equivalente ventilatorio (Vy/Vo,)
y ventilaci6n relativa (Vg/Vco,)

En M. caspica se producen cambios sustanciales para conseguir regular la T.. Esto
es esencial para conseguir que se produzcan los minimos desérdenes en la homeostasis
fisiologica durante las variaciones térmicas ambientales.

Jackson y Kagen (1976) indican que el mecanismo de control respiratorio de las
tortugas se adapta rapidamente a los cambios de la T, para prevenir el desequilibrio
acido-base.

Los datos hallados en M. caspica son consistentes con esta hip6tesis. Asi
encontramos incrementos en Vg, Vo, y Vo, cuando aumenta la T, de 5 a 40°C. Al
mismo tiempo, el cociente Vi/Vco, decrece entre 5-35°C. Estos cambios en la ventilacién
estan asociados a incrementos de la Pco, al aumentar la T, ejerciendo ésta un
pronunciado efecto en el control respiratorio de las tortugas. Segin Jackson y Kagen
(1976), las tortugas semiacuéticas como P. scripta, necesitan un cierto periodo de
adaptacién para que los cambios sean significativos. En nuestro caso no hemos

observado que existiera este periodo 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 regulacién de la ventilacién frente a cambios de T en tortugas es una materia
bastante controvertida. Jackson (1971) y Hitzig (1982) han encontrado que la ventilacién
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 omata (Glass et al. 1979), Chelonia mydas (Kraus y Jackson,
1980) y en nuestra especie M. caspica, se encuentran unos considerables incrementos
en la ventilacién pulmonar, al incrementarse la T..

Sin embargo, este incremento de Vj con respecto a Vo, al aumentar la T, no es
suficiente para mantener constante la razén Vg/Vo, o equivalente ventilatorio,
disminuyendo éste al incrementarse la T, hasta 35°C. En cambio, a 40°C , V; sufre un
gran incremento diferencial (p<0.05) con respecto a Vo,, de manera que el equivalente
ventilatorio aumenta con respecto a temperaturas inferiores.

Hemos observado también que se mantiene una relacién inversa entre Paco, y
Vg/Vo, en cualquier rango de temperatura, de manera que un aumento en los valores
de la Paco, inducido por el descenso de Vi/Vo, al aumentar la T,, debe implicar un
incremento de la Paco,, siendo en parte responsable de la correlacion 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 estaria definida por el
cociente [OH")/[H*]. El mantenimiento de ésta, requiere una disminucién del pH
arterial al aumentar la T, entre 5 y 35°C. El rango de ApH/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 €l control ventilatorio estarian encaminados hacia el
decrecimiento del pH al aumentar la T, mientras la raz6n [OH)/[H"*] permaneceria
constante. La importancia que los cambios de acidez en los liquidos 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 ionizacién proteico

(Rahn, 1967 y Reeves, 1972).
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El control de la Paco, y €n consecuencia de la Paco, se hace a partir de los ajustes
entre la ventilacién y la tasa metabdlica estimada a partir de Vo, V-coz y Ve/Vo,. Un
incremento de esta Gltima razén motiva una hiperventilacién relativa, mientras que
una disminucién denota una hipoventilacién. Nuestros datos estaran de acuerdo con
esto, ya que encontramos que a temperaturas entre 5-35°C se produce una
hipoventilacién relativa al aumentar la temperatura, reflejada por un descenso del
equivalente ventilatorio. A 40°C se produce una notable hiperventilacién 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, decia que esta
terminologia era inapropiada para aplicarla a los cambios de ventilacién en tortugas
inducidos por alteraciones térmicas ya que consideraba que para cada temperatura
existia un rango de ventilaciébn que se considera como normal y que varia s6lo en
interés del equilibrio acido-base.

La disminucién de la Vg relativa a Veo, y Vo, con respecto a aumentos de T,
encontrado en tortugas y otros reptiles, contrasta con los valores relativamente
constantes de Vg/Vo, en relacién a los cambios metabdlicos que se pfoducen durante
la hibernacion (Malan et al. 1976).

El coste ventilatorio relativo (% Vo,) es inversamente proporcional a la temperatura
entre 5-35°C, no obstante aumenta a 40°C, siguiendo por tanto, la misma relacién que
la descrita para el equivalente ventilatorio en P. scripra (Jackson, 1971a; White y
Kinney, 1976 y Kinney et al. 1977) y en el hombre (Dejours, 1966, 1975).

Los ajustes en la ventilacién son importantes para regular el equilibrio acido-base,
teniendo como significado adicional la reduccién del coste ventilatorio del O, relativo
a Vo, 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 estd entre el 30
y 10 % del Vo,. El célculo para M. caspica da valores comprendidos entre 36.86 y 11.54
% del Vo, a temperaturas de 5 a 35°C. A 40°C en cambio, nos da valores de 27.88 %
de Vo, en relacion al aumento de V; superior con respecto a Vo, a esta temperatura.

En humanos, Dejours (1966, 1975) encontrd 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 (Vg/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. Asi, entre 5-15°C se han dado valores de 76.2
mIBTPS/mISTPD para P. scripta, 66 mIBTPS/mISTPD en P. floridana y 21.9
mIBTPS/mISTPD en T. ornata, frente a los 78.43-60.58 mIBTPS/mISTPD encontrados
en la especie estudiada por nosotros.

Segin Stinner (1982) el V; normalizado a tasa metabdlica Vo, o equivalente
ventilatorio (V/Vo,) es un indice 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 Vi, V/Vo, Vi, fy Vo, 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 Vy/Vo, en M. caspica se encuentran dentro de la
media de ofros 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
bibliogréaficos conocidos.

La reduccién de V,/Vo, con incremento de la temperatura corporal tiene como
consecuencia importante la de elevar los valores medios de la Pco, alveolar, como
ocurre en nuestro caso y en consecuencia la Pco, arterial. Howell et al (1970); White
y Kinney (1976); White et al. (1982) y Rahn et al. (1974, 1975) sugieren que la relacién
inversa entre pH y temperatura corporal requiere ajustes en la Pco, y la [HCO,], como
indica la relacién de Henderson-Hasselblach: |

pH = pK’ + log ( [HCO;] / aPco, )

Segtin el factor dado por Rosenthal (1948), el incremento de pH en relacién con

la temperatura en sangre, es de alrededor de 0.013 unidades pH/°CT..
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TABLA 20: Efecto de la temperatura sobre la ventilacién

reptiles. (Tabla obtenida de Stinner, 1982).

Species

Mass Temp Vair vr Fr VO, \":\ir/\'l():
N ml (RTrS) ml {BTPS) ml(STrD) mk (RTPS)
® o Pre) T t/h TYe R WisTrD)
1AZARDS
Amblyehynchng 1000-2000 16 1960 09 152 W2 4.0, Ackerman and
tristains 24 2650 0.0 3 45.6 5R.5 White {1980)
RES 4150 30 SI8 8.2 353
Tevona iguana 130-280 20 1590 192 non 76.2 46.4 Ginrdano and
30 6610 E] S8R 187.2 353 Jackson (1973)
s 6320 teh 414 24R2 244
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rovergieri (102-142) 0 340 17.0 220 59.0 634
A5 220 16.1 200 62.3 5.7
Piznophis s RLX) 59 I 5.6 61.2 This study
melonolevens® 20 S0R 281 an 9.8 50.6
25 709 30 25 17.3 42.0
e 30 999 BT 38 30.4 16.4
Spalerorophis =218 2 2520 439 $? 9.8 6} Dmite! (1972)
eliffordi (186-225) 30 3230 329 98 59.1 54.6
35 4030 3.8 127 81.1 49.7
Vipera %« SR 2 2250 1.9 189 AR 0.5 Dini'el (1972)
palacstinac (541-620) 30 3070 1.5 266 42.) 2.6
s 2920 136 2¢ 4.7 H1.3
TURTLES
Psendemys %= 2500 s 61 g9 3 1.7 243 Kinney rr o/
Hovidona (500-4000) 25 1190 in a2 M8 367 (1977
s e 1 os 197 101.8 248
Pscdenys 400-1200 0 1190 6.2 108 22.8 6.8 Jagkson (1971)
seripta 0 1430 [ 9% 420 33.0
30 1840 16 6 "4 8.0 2
Terrepene ornain X =M6 s w 0.0 4 24 1.7 Glass et al.
(224-390) 10 169 1.0 16 1.3 218 {1979)
B o 123 60 125 a8
28 788 RS 92 29.5 26
CROCODILIANS
Altigator X o~ 3600 18 646 158 45 19.1 443 Davies (1978)
mitsixsipicasis {2000..5000) 25 2100 154 147 60.5 35
1 1070 14 m 100.1 30.4

* Vair, VT, and FR

were determined on 7 animals (% macs w 98 g, range w §13-903 g).
\'0: and Vlir/Vo, were deiermined on 4 animals (X body macs = $47 g. range $13-625 p).
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FIGURA 46: Relacién entre equivalente ventilatorio (Ve/Vo,) y volumen corriente

(V.) a distintas tasas de ventilacion en reptiles, desde 15 a 35°C (Stinner, 1982).
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Fig. 8. Relationship of air convection requirement and tidal volume to ventilation rate in reptiles between
15 and 35°C. Species and source arc as follows:

Lizards: (1) Amblyrhyncus cristatus, Ackerman and White (1980); (2) Iguana iguana, Giordano and
Jackson (1973); (3) Sanromalus hispidus, Bennett (1973); (4) Sauromalus ohesus, Crawford and Kampe
(1971); () Varanus exanthematicus, Wood et al. (1977b);(6) Varanus gouldii. Bennctt (1973); (7) Xantusia
vigilis, Snyder (1971); (R) Crotaphytus collaris, Templetan and Dawson (1963).

Snakes: {1} Aspis cerastes, Dmi'el (1972); (2) Coluber ravergiori, Dimi'el (1972); (3) Spalerosophis
cliffordi, Dmi‘el (1972); (4) Vipera pulaestinae, Dmi‘el (1972); 5) Pitophis melanoleneus, this study;
(6) Natrix rhonibifera, Gatz (1978); (7) Coluber constrictor, Mitchell (1965); (8) Morelia spilotes, Donnelly
and Woolcock (1977); (9) Boa consiricior. Standaert and Johansen (1974): (10) Acrochordus javanicus,
Glass and Johansen (1976); (11 Acrochordus javanicus, Standacrt and Johansen (1974); (12) Thamnophis
clegans, Hicks (1980).

Turties: (1) Psendemys floridana, Kinney er al. (1977); (2) Psewdemys scripta, Jackson (1971):
(3) Testudo pardalis, Glass et al. (197R); (&) Pelomedusa subrufa, Glass et al. (1978); (S) Terrepence
arnata, Glass et al. (1979); (6) Chelosia mydas, Jackson (1979).

Crocoditia: (1) Alligaror mississipionsis, Davies (1978); (2} Caiman sclerops, ‘Huggins er al. (1971).
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Los mecanismos de ventilacién aérea segiin los cuales los ectotermos mantienen la
homeostasis con cambios en la T,, 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 caiman (Davies, 1978).
Incrementos de temperatura vienen caracterizados por una disminucién en el
equivalente ventilatorio, aparte de cambios en el total del CO, almacenado. Esto tiene
como efecto incrementar la Pco, de los tejidos y de este modo estabilizar la razén
[OH}J/[H*]. El intercambio de iones en higado e intestino puede regular la
concentracion de ion bicarbonato en plasma contribuyendo a mantener constante la
concentracion de [HCO;™] con la T, en reptiles (Howell y Rahn,1976; Rahn, 1967
Reeves, 1977; Jackson, 1982; White y Somero, 1982; Jackson, 1986). Una regulacién
activa de pH durante cambios de temperatura en la respiracién aérea, estd mediado
a través de ajustes de la ventilacién alveolar relativa. Este modelo parece ser valido
para diversas tortugas acuaticas, tal como ocurre en P. scripta, al exponerse a rangos
de T. entre 10 y 35°C durante horas o dias. Sin embargo en 7. omata expuesta a
5-15°C, muestra un incremento de Vg/VO, para luego disminuir (Glass et al. 1979). El
descenso de Vi/Vo, y de la frecuencia ventilatoria a bajas T, estaria correlacionado con
la hibernacién e inactividad. Segtin Kinney y White (1977), este bajo Vy/Vo, a bajas
T. implicaria una ventaja en términos energéticos, ya que el coste de O, de la
ventilacién como % del total de Vo, es una constante de la relacién Vy/Vo,.

Una V; baja durante la hibernacién, puede servir también para limitar la pérdida
de H,O por respiracion. Estas ventajas pueden ayudar a mantener constante el radio
[OH™)/[H*] y la Pco, al final de la espiracién. En M. caspica se encuentra que a bajas
temperaturas, los valores de Vg/Vo, son elevados con respecto a otras especies, |
manteniéndose como hemos dicho antes, una relacion inversa entre los dos valores.
Esto podria tener como explicacién el que sea una tortuga semiacuética, con lo cual
los sistemas de regulacion a T, bajas no son tan precisos debido a que su hébitat se
mantiene dentro de unos limites de T. més constantes, con lo que las respuestas a estas
temperaturas pueden no ser inmediatas, o que el rango de T, puede ser insuficiente
para detectar estos decrecimientos. Asi lo afirman Jackson (1971) y Jackson y Kagen

(1976) para P. scripta. Desgraciadamente los estudios relacionando Vg/Vo, y T. 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 relacién V,/Vo, con el frio, pero en cambio en Sauromalus decrece este
cociente al disminuir la T.. Existe un amplio rango de temperaturas en las que viven
los reptiles, lo que implica diferencias en la relacién Vg/Vo, como consecuencia de las
variaciones de V; y de la frecuencia y de cara a mantener constante el radio
[OH)/[H*]. Segin Davies et al. (1982), la T, parece ejercer importantes efectos sobre
la ventilacion pulmonar y sobre la sensibilidad ventilatoria a los cambios en el equilibrio
4cido-basico de la sangre, de manera que un aumento de la T, implicaria una

disminucién de la sensibilidad ventilatoria segin la relacion:

A(Vy/Vo,)
S =
APaco,
o también:
AVe/Voy)
S =

ApH,

4.2.2.4. Cociente respiratorio (Rp)

Las fluctuaciones de las tensiones de gas pulmonar en M. caspica son debidas a
causas de naturaleza muy variada y estdn relacionadas intimamente con diversas
circunstancias ventilatorias, como pueden ser la ventilacién intermitente de tortugas
acudticas y terrestres. Todas estas variaciones influyen sobre los valores del cociente
respiratorio (Rg). Este representa todos los valores que pueden tomar las presiones
parciales alveolares de O, y CO, para una Pio, dada, por lo que todas las lineas R se
dibujan a partir de un punto i (aire inspirado), pudiéndose calcular la R; a partir del

cociente Vco,/Vo, 0 bien de la igualdad:
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Paco, + (1 - Floy)

R =
(Po, - Pao,) « (F1o0,Paco,)

La intersecciéon de R; con las curvas del diagrama Pco,-Po, representan la media
del gas alveolar espirado, de manera que la diferencia entre el Pco, que corresponderia
a cada Po, para una R determinada y el Pco, real hallado, seria debido a la posible
pérdida de CO, por otras vias no pulmonares. Asi, el Pco, de la sangre venosa podria
disminuir en proporcién directa al aumento de la pérdida de CO, cutidneo dando una
tasa de intercambio respiratorio (Rg) menor del esperado.

Los marcados cambios que se dan en la R; durante la ventilacion intermitente de
muchos reptiles, entre ellos las tortugas, indican las complejas relaciones de intercambio
de O, y CO, a nivel pulmonar. Asi lo apuntan trabajos llevados a cabo por Burggren
y Shelton (1979) en P. scripta y T. omnata. Si comparamos €l R metabdlico con el R,
vemos que €l R, tiene un valor de 0.7 para lipidos y de 1 para glicidos, siendo 0.8 su
valor medio.

Durante 1os periodos ventilatorios de la respiracién intermitente, se intercambia
proporcionalmente mas CO, que O, en los pulmones, por lo que R; es mayor que 1.
Sin embargo, durante los periodos de apnea disminuye el intercambio de CO, con
respecto al del O,, siendo R menor que 1.

Si comparamos Rg con la temperatura corporal en M. caspica, vemos que estos dos
paradmetros mantienen una relacion 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 basaria en un progresivo desarrollo de eliminacién de CO, via cutinea |
durante los periodos de apnea, disminuyendo en consecuencia la R;. El segundo
mecanismo, aunque sélo afecta a estados de no equilibrio, se basaria en la posible
redistribucién de O, y CO, 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 podia haber un cierto intercambio de gas

extrapulmonar. Como consecuencia, frente a una disminucién del intercambio de gas
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total como puede ser el caso de disminuir la temperatura corporal, la parte
correspondiente al intercambio extrapulmonar tendria una mayor importancia relativa.
Glass et al. (1979) encontré en T. omata un decrecimiento de la Ry a bajas
temperaturas, reflejando una cierta tendencia a la pérdida de CO, via cutanea,

expresando estos valores como un porcentaje del CO, total eliminado y a varias

temperaturas corporales:

Temperatura corporal 5 10 15 25
% Vco, cutineo 76 49 26 35
= ES. =80 %35 =*=18 =x65

Segiin esta tabla, la eliminacién de CO, cutdneo a 5°C viene a representar las 3/4
partes del total de CO, 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. scripta y con
datos de Lenfant et al. (1970) en Chelys fimbriata y basandose en la hipétesis de
eliminacién de CO, cutaneo en reptiles, encontrd una Rz mucho més alta y estable en
Testudo que en las otras dos especies, en estudios de apneas progresivas. Estos
resultados los achaco a que la pérdida de CO, cutaneo en tortugas terrestres estaria
potencialmente disminuido debido al tegumento de tipo coridceo y con un mayor
espesor, que les servirfa como proteccion frente a la desecacién, en comparacién al de
tortugas acudticas o semiacuéticas.

Asi en nuestro trabajo encontramos que a 5°C los periodos de apnea son muy largos
pudiendo llegar hasta 1 hora de duracién y en cambio Vco, es relativamente bajo (1.21
ml/Kg/h), dando una R; baja (0.38). Esto podria ser consecuencia de una posible
pérdida de CO, extrapulmonar y de acuerdo a los trabajos citados anteriormente.
Jackson et al. (1976) sefalaba que la pérdida de CO, cutaneo estaba relacionado con
el habitat de cada especie, siendo mayor en las especies acuéticas. Los valores hallados
por ellos estaban entre el 2.9 % del CO, total expulsado en las terrestres y el 64.4 %
en acuéticas. En las semiacudticas encontrd unos valores intermedios entre 10-30 % del

CO, total.
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Dentro de este Gltimo grupo tendriamos que incluir a M. caspica por su régimen
de vida semiacuética.

Estos autores de todas maneras, sefialaban que la pérdida de CO, cutdneo no tenia
excesiva importancia, si el intercambio de CO, via pulmonar era muy importante como
ocurre con P. scripta.

Benedict en 1932 daba ya una férmula para calcular la pérdida de CO, cuténeo a

partir del calculo aproximado del de la superficie corporal:
area (cm?) = 10 x peso corporal® (g)

Ahora bien, esta formula no tiene en cuenta para nada las 4reas permeables e
impermeables del cuerpo (en tortugas debido al caparazén son muy remarcables), asi
como tampoco la pérdida de CO, a través de las membranas bucofaringeas, por lo que
esta formula no tiene excesiva validez. Schmidt-Nielsen y Bentley (1966); Farber y
Rahn (1970); Dejours (1975) y Hutchison (1979) han encontrado que existe respiracion
bucofaringea y cloacal en algunas tortugas, ademas han relacionado la pérdida de agua
por transpiracién con la pérdida de CO, via cutdnea, de manera que han comprobado
que existe una relacién directa entre la pérdida de H,O y de CO, via cuténea,
deduciendo que las especies terrestres reducian la permeabilidad cutdnea para evitar
la pérdida de H,O y la desecacion.

Concluyendo respecto a todos estos estudios y segin puntualiz Jackson en 1986,
la pérdida de CO, extrapulmonar, aunque reduce la fraccién de CO, metabdlico perdido
por los pulmones y por tanto puede reducir algo el valor de R, no afecta la validez
de forma cualitativa (aunque si cuantitativa) de las relaciones establecidas entre Vo, y
Veo, y otros pardmetros ventilatorios como pueden ser Vg, Vy/Vco, 0 Paco,. Respecto
al segundo mecanismo propuesto por Lenfant et al. (1970) y citado anteriormente sobre
la redistribucién de O, y CO, entre diferentes compartimentos como sistema de
almacenamiento de gas a ciertas presiones de O, y CO,, habria que basarlo en los
estudios realizados por este autor y corroborados por Burggren y Shelton en 1979,

sobre las distintas solubilidades del O, y CO, en los tejidos y fluidos corporales.
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4.3. VENTILACION EN REGIMENES TRANSITORIOS TERMICOS

4.3.1. VARIACION DE LA Paco, CON LA TEMPERATURA: CICLO DE
HISTERESIS

En los estudios realizados en M.caspica sobre calentamiento y enfriamiento con
respecto a la variacion de la Pco, alveolar, se ha observado que estos valores son mas
altos durante la fase de calentamiento del ciclo, que la de enfriamiento. Esta diferencia
en los valores de la Paco, se podria relacionar con la capacidad termorreguladora de
esta especie, que tiene una tasa de enfriamiento inferior a la de calentamiento. Segiin
estos resultados, parece ser que la ventilacién durante el calentamiento seria menor
que durante el enfriamiento.

Los valores de Paco, en la fase de enfriamiento estdn por debajo de las medias
dadas para cada T, representados en el diagrama O,-CO, cuando se alcanzan
temperaturas corporales del orden de 43°C y el animal hiperventila disminuyendo
marcadamente su valor de P, Asi 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 sélo 2. Por el contrario en la fase de calentamiento, los valores de
la Paco, son semejantes a los valores medios hallados para cada T, dada, siendo un
poco maés bajo a los 40°C de este ciclo, con respecto a la temperatura puntual debido
quizds a que en este estudio de temperatura ciclica, la tortuga estaba sometida a una
temperatura ambiental superior (45°C) con lo que la hiperventilacién estaria a unos
niveles extremos, disminuyendo la Pco,.

La forma de este ciclo viene a corroborar los estudios que hemos realizado y que
nos daba un incremento progresivo de Paco, desde 5 a 35°C con una disminucién a
partir de esta T, tanto mayor cuanto mas alta sea la temperatura ambiental a que esté
sometida este individuo. Segiin este ciclo (Figura 36), podemos dar como valor méaximo
el de 37°C, punto hasta el que el individuo es capaz de regular la T, utilizando métodos
convencionales de ventilacién. A partir de aqui, podria emplear otros medios como
hiperventilacion extrema, jadeo, evapotranspiracién, pérdida excesiva de orina, etc., no

manteniéndose el patrén ventilatorio normal de reptiles. El que el punto méaximo de
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temperatura considerada como fisiolégica se encuentre situado a 37°C podria estar
relacionado con las temperaturas de su hébitat natural. '

Gracias a los estudios realizados por la Dra. Pilar Lopez del Departamento de
Ecologia de esta Facultad, tenemos datos medios de la temperatura ambiente a lo
largo del afo, del habitat natural de M. caspica de la laguna de Adra (Almeria). Estas
T se sitdan entre los 15 y 28°C en el agua y los 35-40°C en el aire, en pleno verano
(Tabla 16 ab). Su termopreferendum puede estar situado sobre los 27°C
aproximadamente como se describe en un trabajo de Meek (1983), sobre temperaturas
preferidas de una poblacion de M. caspica del norte de Africa.

Respecto a este punto de 37°C en que hemos encontrado que €l Pco, €s méiximo,
podriamos 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 basandose en observaciones de Palacios et al. (1982), unos valores de
Pao, criticos entre los 42.2 y 46.5°C. En este punto se consideraba que el patrén de
regulacién ventilatoria no podria ser mantenido. Este punto corresponde a la
interseccion entre la linea que une todos los puntos de Pao, iniciales postventilatorios

con la de los puntos de Pao, criticos.
4.4. ACLIMATACION
4.4.1. COMPORTAMIENTO TERMORREGULADOR

Los datos que se conocen sobre termorregulacién en Mauremys caspica, son de una
poblacién norteafricana, concretamente del sur de Marruecos. Esta poblacion estudiada '
por Meek (1983), vive en una zona en que la temperatura ambiental (T,) sobrepasa
en algunas €pocas del afio a la temperatura critica maxima (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 afio, teniendo un amplio
rango de termoconformidad con la T,, manteniendo estable asi la temperatura corporal
(T.) dentro de un amplio rango de valores térmicos.

Nos interesaba comprobar si las condiciones del medio ambiente podian modificar
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el comportamiento termorregulador de esta especie, teniendo en cuenta que los
individuos que hemos utilizado pertenecen a una poblacion del sur de Espafia,
concretamente de la provincia de Almeria, y es de suponer que las condiciones térmicas
de esta zona son diferentes de las existentes en la regiéon de Marruecos de la que
procedian los ejemplares estudiados por Meek.

Midiendo el rango de T, 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 exposicién al sol a lo largo del afio en los
individuos estudiados por €, observando en cambio, un cierto grado de heliotermia en
algunos periodos del afio, de manera que mantienen su T, por encima de la T,. El
resto del afio, observd que su T, estaba por debajo de la T,, en €l aire y por encima,
en el agua, actuando de este modo como individuos de comportamiento de exposicion.

Enla poblacic’m estudiada por nosotros, no se ha observado ningin comportamiento
de heliotermia para ninguno de los rangos de temperatura estudiados y tal como se
puede comprobar en las Figuras 38, 42y 43 (T, = 30, 40, 43, y 47°C). Esto nos indica
que pueden considerarse como animales con un comportamiento de exposicion al sol,
tanto en la orilla como en la superficie del agua, confirmado por observaciones
personales en el hébitat natural de la laguna de Adra.

Por datos bibliograficos 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 exposicion al sol generalmente lo tienen
reptiles acuaticos (Weathers y White, 1971; Spray y May, 1972; Lucey, 1974).

El hecho de que en la poblacion de Marruecos se haya encontrado un
comportamiento de heliotermia y otro de exposicién, podria estar relacionado con las
altas temperaturas ambientales a que se encuentran sometidos estos individuos, algunas

veces incluso por encima de su temperatura critica maxima, habiendo desarrollado por
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esta causa un comportamiento termorregulador adaptado a cada época del afio.

En nuestra poblacién, al ser mucho menor el rango de T, a que se encuentran
sometidas, podrian presentar durante todo el afio un comportamiento de exposicion al
sol de forma continuada, manteniendo siempre su T, a valores inferiores a la T,.

Segin demostraron Boyer (1965) y Cagle et al. (1950), la exposiciéon al sol
contribuye a eliminar algas y otros organismos parasitos del caparazén de las tortugas
acudticas con comportamiento expositor, frente a las no expositoras, ya que el agua
favorece el desarrollo de parasitos. En esta teoria se apoyaban los estudios de Meek
(1983), al afirmar que la poblacién de Mauremys caspica de Marruecos, no eran
expositores permanentes, debido a que un 20% de los individuos observados
presentaban parasitos en abundancia.

Por contra, en la poblacién estudiada por nosotros, los parasitos son practicamente
inexistentes, asi como también las escamas que se forman en los escudos. Al secarse
el caparazén al sol, saltan estas escamas, elimindndose. Utilizando el mismo
razonamiento empleado por Meek (1983), estas caracteristicas podrian considerarse
como una prueba del comportamiento de exposicion que presenta la poblacidn

estudiada por nosotros.

4.4.2. TASAS TERMICAS

Hemos analizado en esta especie el tiempo necesario de intercambio de calor con
su medio ambiente, observandose que este pardmetro mantiene una relacién directa
con €l peso corporal (Figura 39), estando de acuerdo con los datos encontrados para
otras especies de tortugas acudticas como P. scripta elegans (Lucey, 1974), Chrysemys
scripta (Glidewell et al,, 1981) y P. floidana (Weathers y White, 1971). También en
Iguana iguana Pough y McFarland (1976), encontraron la misma relacién (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 varia de 42 a 150 minutos para pesos corporales comprendidos entre
75y 550 g. durante el enfriamiento (T,= 15°C), mientras que para el calentamiento (T,

= 30°C) y dentro del mismo rango de pesos, varia 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 influiria en el célculo de tasas de calentamiento y enfriamiento,

de manera que la razén entre estos dos pardmetros resultaria:

Tasa calentamiento

= 0.45

Tasa enfriamiento

Al mismo tiempo, el tamaifio 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 mas répido en agua, con lo cual, las tasas de calentamiento
y enfriamiento son mucho mayores en ésta que en aire, siendo la razén C/E = 1.33.

Cloudsley-Thompson (1971) y Meek y Jayes (1982) encontraron que en tortugas
terrestres, el tamafo corporal influfa inversamente sobre la tasa de intercambio de
calor. También Earll (1982) observé esta relacién en Varanus bengalensis de manera
que para T, entre 10 y 40°C habia una relacion inversa entre tasas de intercambio de
calor y peso corporal (C = 0.19°C/min.; E = 0.12°C/min.), segtn lo cual el enfriamiento
seria més lento que el calentamiento, siendo su razén 0.63. Este autor hall6 también
una relacién logaritmica inversa entre AT (T.-T,) 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 mas rapido que el enfriamiento, al
revés de lo encontrado por nosotros en Mauremys, quizas debido a la condicion de
expositor que presenta esta especie (T.<T,), frente a la heliotermia (T, >T,) de los
lagartos, lo que implica que éstos ltimos necesitan elevar mas rdpidamente la T, para
sobrepasar a la T.,.

El que Mauremys pueda controlar su tasa de intercambio de calor, manteniendo su
T, por debajo de la T,, puede ser un indicador de que el control fisiologico sobre

termorregulacién se complementaria 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
acuaticos (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), asi 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 mas
rapido que el enfriamiento. Segin estos autores una razén menor de 1 es caracteristica
de reptiles semiacudticos, sugiriendo efectos fisioldgicos distintos para ganancia o
pérdida de calor, considerandose esto como una adaptacién ecoldgica.

Esta dinamica distinta entre calentamiento y enfriamiento, que podriamos describir
como una histéresis, la hemos hallado también nosotros en Mauremys, estando
posiblemente relacionada con respuestas vasculares o modificaciones del flujo térmico
por evaporaciéon 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 acudticas y terrestres, con variaciones de hematocrito, hemoglobina,
viscosidad y flujo sanguineo y frecuencia cardiaca.

Hemos descrito anteriormente que Mauremys, en aire, tiene un calentamiento mas
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 mas tiempo en perder el calor acumulado en el cuerpo,
en consecuencia, puede permanecer mas tiempo sumergida.

Segiin estos resultados, no seguiria el patrén descrito para reptiles acuéticos 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 Alchin, 1976; Smith, 1976; Glidewell et al. 1981). En cambio, estaria 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 acuéaticas (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 corporeil, lo cual puede
justificarse por el concomitante descenso de la razén entre superficie y peso corporal
(drea/masa). Estos autores encuentran tasas mas bajas de intercambio de calor en
tortugas que no en lagartos o serpientes, con excepcién de Terrapene carolina, alegando
que probablemente sea el resultado del aislamiento proporcionado por el caparazon.
Especies de reptiles terrestres tienen tasas de calentamiento y enfriamiento mas altas
que especies de reptiles acuaticos.

Una razén 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 €l incremento de temperatura ( T=T.-T,) es mas 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 dindmica 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 fisiologicas capaces de alterar la tasa de transferencia de calor, similar a la
de lagartos u otras tortugas semiacuaticas como C. serpentina o P. scﬁ'pta (Weathers y
White, 1971). La causa de que la pérdida de calor en agua sea mas lenta que en aire,
podria ser debida a una vasoconstriccién periférica para conseguir mantener una T,
interna estable, tal como ocurre en Iguana (Bartholomew y Lasiewski, 1965;
Morgareidge y White, 1969) y en tortugas con comportamiento de exposicién (Weathers
~y White, 1971). En aire, por el contrario, Mauremys tiene una tasa de calentamiento 2
veces menor que la de enfriamiento. Esto podria ser debido a la relativamente alta tasa
de pérdida de agua por evaporacién (EWL= evaporative water loss), que puede llegar
a ser de hasta el 10% del peso del animal a T, de 45°C y en 5 horas de exposicion .

Segtin el calor latente de vaporizacion, la evaporacién 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 evaporacién, pueden apoyarse en la

observacion del gradiente entre T, en equilibrio final y T, en que la temperatura
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corporal permanece por debajo de la ambiental entre 1y 5°C segiin el rango de T, (30
y 45°C respectivamente) (Figuras 42 y 43 y Tabla 19).

Este control de la T, 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 acuaticas
. Bentley y Schmidt-Nielsen (1966) calcularon que la tasa de pérdida de calor por
evaporacién (EWL) para Pseudemys scripta era alrededor de 10 veces la de la tortuga
terrestre Gopherus agassizzi (Schmidt-Nielsen y Dawson, 1964), apoyando la teoria de
que en tortugas acuaticas el EWL es un factor determinante de mayor importancia en
el célculo de las tasas de calentamiento y enfriamiento en aire, siendo de menor
importancia en las tortugas terrestres.

Lucey (1974) encontré 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 achacé en parte, al pequefo valor encontrado entre
superficie/péso 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 (T,= 30°C) es igual al de esta especie, la cual podriamos relacionar con
las caracteristicas anatOmicas citadas por Lucey, ayudado quizds, de una mayor
evaporacidn de calor por pérdida de agua. Esta pérdida, segin Bentley y Schmidt-
Nielsen (1966), estaria relacionada con la aridez del medio ambiente, de manera que
cuanto mas 4rido sea éste, menor sera la pérdida de agua y por tanto, menor la tasa

de enfriamiento con respecto a la de calentamiento.
| Lucey (1974) comprobd que en Pseudemys, la pérdida de agua es mayor que en
tortugas terrestres y lagartos. Del total de agua evaporada, el 78 % era via cutdnea y

el 22 % restante se perdia por via respiratoria. También describié que presentar una

mayor superficie del cuerpo expuesta al aire, con las patas y cabeza fuera del
caparazon, disminuiria el tiempo de enfriamiento y por tanto aumentaria su tasa de
pérdida de calor, dando una relacién E/C > 1, tal como hemos encontrado nosotros

en Mauremys, aunque Lucey no la describié en Pseudemys.
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4.4.3. AJUSTES TERMICOS

Respecto al gradiente entre T, y T, encontrado en Mauremys, podemos compararlo
a los datos hallados por Sturbaum (1981) y Sturbaum y Riedesel (1974) en Terrapene
carolina triunguis y Terrapene omata en que en un rango de temperaturas de 40-45°C
y a las 3 horas de exposiciOn, encuentran una diferencia entre aire y cuerpo de 0.56 a
3.88°C respectivamente. Es la misma relacién que la descrita por nosotros, de manera
que cuanto mayor es la T, a que esta expuesto el animal, més se amplia el gradiente
entre T, y T.. Cuando los citados autores sometian a las tortugas a una exposicién 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 resistian un tiempo més prolongado de
exposicion. Comprobaron que efectuaban la regulacion por medio de jadeo, que
empezaba sobre los 35-36°C de T. e iba acompafiado de movimientos bucofaringeos.
Observaron que la mucosa oral cambiaba de color, pasando de rosado a rojo, por un
aumento de flujo sanguineo.

En Mauremys, hemos encontrado que también existe una relacioén directa entre un
incremento de T, y un aumento del gradiente entre T, y T,, de manera que mientras
a los 30°C de T,, el gradiente es de 1°C, a 43°C es de 5°C con un tiempo minimo de
exposicion en ambos casos de 3 horas (Tabla 19 y Figuras 42 y 43). Subiendo la T, a
47°C, se observa que cuando la T, llega a 40°C hay una disminucién transitoria de su
T, en 2-3°Cy a partir de aqui vuelve a aumentar, repitiéndose sucesivamente este ciclo
durante un periodo aproximado de 2 horas de exposicion. A partir de este tiempo, la
T. sufre un aumento progresivo que provoca la muerte del animal. El gradiente
vencontrado al cabo de 1 hora de exposicion a estas temperaturas extremas era de 6.4°C.

Estos intentos de mantener la T, por debajo de un cierto limite, a partir del cual
se considera como letal, podria llevarse a cabo por diferentes mecanismos
termorreguladores, tanto fisioldgicos, (modificacion de la frecuencia cardiaca, aumento
de la frecuencia respiratoria, aumento de la ventilacién, pérdida de calor por
evaporacion, jadeo, disminucién del hematocrito con la consecuente disminucién de
viscosidad para facilitar el flujo sanguineo), como de comportamiento (movimientos de

cuello y patas, movimientos bucofaringeos, huida, cambios de postura).
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Hemos podido comprobar algunos de estos mecanismos. Entre ellos, €l aumento de
frecuencia respiratoria y de la ventilacion (descritos en el apartado correspondiente de
esta tesis) y pérdida de calor por evaporacion de agua, de hasta el 10 % del peso
corporal, asi como también los referentes a regulacién por comportamiento.

Los deméis mecanismos fisiol6gicos citados, son datos observados por Sturbaum
(1981) en T. omnata triunguis. En esta especie, describié que a temperaturas ambientales
de 40-45°C, el hematocrito calculado antes de la exposicion al calor era superior al
obtenido después de ésta. A 50°C aumentaba un poco. Esta disminucién de
hematocrito, suponia una disminucién de la viscosidad sanguinea, lo cual implicaria una
reduccién de la resistencia periférica, permitiendo a la sangre circular méas fluidamente,
e incrementando asi la capacidad de disipacién de calor por la circulacién de la sangre.
Dicho autor proponia dos posibles mecanismos para esta disminucién del hematocrito:
(1) secuestro de las células rojas de la sangre por algunos 6rganos y (2) incremento del
volumen de plasma a expensas del liquido 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 semiacuatica
como Mauremys que presenta mayor cantidad de liquido intersticial, podria producir
una respuesta similar. El comprobar esta situacién se cuenta entre nuestros futuros
proyectos de investigacion. En cuanto a la pérdida de calor por evaporacién, 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. omata encontré 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 acudtica podré perder més facilmente agua por evaporacién, como mecanismo
termorregulador, por su mayor facilidad de obtenerla del medio en que vive, en
comparacién a una terrestre. Esto podria explicar los altos valores de pérdida de agua
por evaporacién encontrados en Mauremys (10 % del peso corporal).

En otras especies de reptiles no quelonios se ha hallado algo semejante. Asi, Case
(1972) describié que Sauromalus obesus, sometido a una temperatura de 47°C puede
mantener su T, 4°C por debajo de la ambiental durante un periodo de 3 horas de
exposicion, termorregulando por evaporacion. .

Boyer (1965) y Weathers y White (1971) observaron también otros mecanismos -
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termorreguladores en C. serpentina y P. scripta. Durante el calentamiento se producia
una vasodilatacién cutdnea, con un aumento del flujo sanguineo, tanto en piel como
en la zona del caparazdn y se producia una vasoconstriccion durante el enfriamiento,
lo que ayudaria a modificar las tasas de calentamiento y enfriamiento.

Estos estudios demuestran que las tortugas poseen respuestas fisiol6gicas para
incrementar la tasa de ganancia de calor y disminuir su tasa de pérdida. Estos datos
sugieren que las respuestas vasculares del caparazn y piel para calentar y enfriar
pueden servir como un determinante de la insolacién funcional. Cada respuesta vascular
periférica puede disminuir Ja amplitud de las fluctuaciones de la T, dentro de un nivel
de preferencia. La eficacia de estos mecanismos fisiologicos y de comportamiento para
la regulacién 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 Allen (1954) y Brattstrom (1965) sobre
temperaturas corporales de tortugas, no indican claramente si las tortugas mantienen
una T, alrededor de una T, 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 exposicién al sol,
(lo que apoyaria nuestros datos sobre Mauremys), mientras que en la familia
Chelydridae no se observa. Asi, Hammon et al. (1988) describen un comportamiento
de exposicion en P. scripta, mientras que Boyer (1965) sugiere que la absorcién de
radiacion solar por medio de esta exposicién y como medio para elevar la T, es un
mecanismo adaptativo para acelerar los procesos fisiolégicos. Se ha sugerido también,
que esta exposicion puede jugar algin papel en otras funciones relacionadas con la
salud del tegumento interno (Cagle, 1950; Neil y Allen, 1954; Brattstrom, 1965).

Bartholomew y Tucker (1963) han sugerido en reptiles distintas vias para el control
fisiologico de la T, entre ellos: (1) cambios en las propiedades de radiacién de la piel;
(2) cambios en la ventilacién y evaporacion; (3) cambios en el flujo de sangre; (4)

cambios en la tasa metabdlica. Teniendo en cuenta que los poiquilotermos acuéticos
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probablemente no pueden mantener la T, por encima de la T, (tal como hacen en el
aire), estos autores se preguntaron el por qué tenian un comportamieﬁto de exposicion.

Hay diversas explicaciones al respecto, propuestas por Boyer (1965). Dicho autor
ofrece como hipétesis el que la exposicion tendria como prop6sito: (1) La
termorregulacion intermitente para acelerar algunas funciones no continuas, como la
nutricién o la digestién (apoyando estudios de Cagle, 1950). (2) Acondicionamiento de
la piel y caparazén, permitiendo su renovacién, liberandolos de parasitos y provocando
la eliminacion de escamas. (3) Inhibicién del desarrollo de algas y ectoparasitos como
hongos y sanguijuelas, por medio de la desecacién. (4) Permite a la tortuga respirar
con menor costo energético. (5) Le permite la sintesis de vitamina D en la piel
(corroborado por Pritchard y Greenhood, 1968). (6) Permite a la tortuga descansar de
la natacién especialmente en aguas con corrientes rapidas.

Estas hipdtesis, segin el autor, no tienen porque ser excluyentes entre si, sino que
probablemente se combinan entre ellas, produciendo un mayor beneficio.

Hay resultados que apoyan que la capacidad de calentar mas rapidamente 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 T, relativamente alta que permita mantener niveles de actividadiéptimos para el
animal.

Como hemos descrito anteriormente, las tortugas terrestres presentan unas tasas mas
altas de enfriamiento que de calentamiento, estando adaptadas a retardar la ganancia
de calor y aumentar su pérdida, lo que haria aparentar que estos animales presentan
algunas veces una situacién que favorece el soportar mejor un estrés frente al calor.
Sin embargo, estdn preparados con diversos mecanismos para disminuir el tiempo de
exposicion a temperaturas ambientes elevadas, que puedan resultar peligrosas,
disminuyendo su actividad diurna, amplidndola 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 ornata y Terrapene carolina triunguis
(Sturbaum y Riedesel, 1974) Sturbaum, 1981) y en T. carolina y Gopherus polyphemus
(Spray y May, 1972), todas de hébitat terrestre.

Las tortugas acuéticas como Mauremys y que siguen el patrén 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 T,
reducen el tiempo de exposicién al sol, sumergiéndose, si estan en la superficie del
agua, o retornando a ella si estan en la orilla, con lo cual disminuyen la T, hasta unos
niveles Optimos. Estos datos estarian apoyados por los trabajos de Spray y May (1972)
sobre P. scripta, P. floridana y C. picta belli.

Por ultimo, solamente nos queda explicar que ajustando los datos a un sistema de
2° orden para comprobar la respuesta dindmica 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 esta
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 T,, se produzcan unas respuestas del tipo
funcion escalon. Es decir, en una primera fase del proceso, no hay una respuesta
marcada de la T, frente a las variaciones de T, y es a partir de un determinado periodo
de tiempo cuando si se produce una respuesta de tipo exponencial. Este escalén
vendria determinado precisamente por este compartimento externo, ademas de por
otras respuestas fisioldgicas ya descritas.

De forma generalizada, se considera que cuando un vertebrado ectotermo es expuesto
a una variacion de T, del tipo funcidn escaldn, tras un retardo temporal, la temperatura
corporal del animal varia de forma exponencial con respecto al tiempo, segin la forma

expresada por Drane y Yerbury (1982):
T=T-(T-T;) « (1-¢")

siendo:
T = temperatura corporal al tiempo t (°C)

T, = temperatura inicial a t = 0 (°C)
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T: = temperatura final en equilibrio (°C)

t = tiempo (segundos)

7’ = constante de tiempo térmica de un reptil (segundos)

Una 7’ alta resulta de una relativamente baja respuesta a la funcién escaldn,
mientras que una pequefia 7’ produce una importante respuesta.

Para facilitar el calculo de intercambio de calor con el medio, la mayoria de autores
utilizan una funcién lineal de 1 orden, considerando lineal la relacién de T, con la tasa
de intercambio de calor respecto al tiempo, restringiendo el estudio dentro del margen
térmico donde dicha relacion es lineal.

Usualmente se asume como simplificacién, la existencia de un compartimento
central isotérmico y de otro periférico, cuya capacitancia térmica se considera
despreciable frente a la del primero. La delimitacion entre ambos es dificil, pues son
susceptibles de modificacion mediante respuestas vasculares que varian el grado de
conveccidn de calor. También se presupone que la produccién metabdlica de calor y
su pérdida por evaporacién guardan una proporcionalidad con respecto a la T.. Sin
embargo, algunos autores han sefialado desviaciones frente a esta dindmica de 1 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 llevd a intentar aplicar una funcién de
transferencia de 2° orden que tenia 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 pulmén multicameral. La compliancia guarda una relacién 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 pulmén poco septado.

3.- El volumen pulmonar en relacion al peso corporal hallado en Mauremys caspica,
es el mayor descrito en los quelonios y guarda relacion con su capacidad de flotacion.
El exponente alométrico hallado entre peso corporal y volumen pulmonar, es inferior

al.

4.- En el diagrama O,-CO,, se observa un aumento progresivo de la Paco,, frente
a una disminucion de la Pao, al incrementarse la temperatura corporal, lo que indica

un control ventilatorio efectivo de la alcalinidad relativa entre 5-35°C, no asi 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 ventilacién relativa

al consumo de oxigeno disminuye con la temperatura entre 5 y 35°C.

6.- La frecuencia ventilatoria aumenta en relacién a la temperatura corporal, a

expensas de una menor duracién de los periodos de apnea.

7.- A 40°C de temperatura corporal, se produce una respuesta hiperventilatoria
frente a la hipertermia y un aumento de la ventilacién relativa (V/Vco,), no
manteniéndose el patrén tipico de control del equilibrio &cido-base dado para

ectotermos.
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8.- El impacto de la respuesta ventilatoria que se produce a 40°C sobre la Paco,,
es menor de lo esperado debido a la no homogeneidad en la composi;:ic’m de los gases
pulmonares y al marcado incremento del espacio- muerto fisiologico (Vp). Esto
representa un patrén ventilatorio eficaz para la regulacién térmica, pues permite un
incremento de pérdida de agua por evaporacidn, con menor incidencia sobre el

equilibrio acido-base.

9.- Durante un proceso de calentamiento y enfriamiento continuo entre 25 y 45°C,
los valores de la Paco, describen un ciclo de histéresis, siendo mas 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 fisiologicos de control.

11.- Se han encontrado desviaciones con respecto a una relacion logaritmica inversa
entre peso corporal y tasa de intercambio de calor. La variacién de la temperatura con
respecto al tiempo, en animales sometidos a un escalén térmico ambiental, se ajusta
mejor a un sistema de segundo orden, que considera la capacidad calorifica del
compartimento periférico, que no a uno de primer orden. La constante de tiempo para

ganancia o pérdida de calor presenta una relacién lineal con el peso corporal.
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