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ES PROPIEDAD

PREFACIO

Los problemas de la Fisiologia General presentan especiales difi-
cultades para el alumno, puesto que sin su comprensién no pueden
abordarse las cuestiones de la Fisiologia Especial humana y de los
mamiferos. En parte, en ocasiones estas dificultades dimanan, a mi
modo de ver, de la deficiente preparacién recibida;.pero también hay
que tener en cuenta las que derivan de la esencia misma de estas
cuestiones. Actualmente, la Fisiologia General no puede circunseri-
birse en una “Fisiologia Celular”; en efecto, los fisiélogos modernos
insisten principalmente en el anilisis de los fenémenos fisico-quimi-
cos que integran los procesos vitales, concediéndose menos importan-
cia a la mera deseripcién de estos procesos. El conocimiento. incom-
pleto que el estudiante suele tener de las cuestiones fisico-quimicas
hace que los problemas de la Fisiologia General le sean particular-
mente arduos.

Pensando en estas dificultades, he dedicado los cinco primeros
capitulos a la deseripeién de los fenémenos de superficie, a las pro-
piedades de los coloides, al estudio de la permeabilidad, a los fené-
menos de disociacién y accién de las enzimas, procurando en toda
ocasién aducir ejemplos biolégicos que ilustren cada uno de los pun-
tos tratados. El fin perseguido al inecluir estos capitulos es el de pro-
porcionar al estudiante los conocimientos de fisico-quimica que le son
mas necesarios para la comprensién de los asuntos que se tratarin en
los capitulos ulteriores. Lo concerniente a la contraccién muscular,
conduceién nerviosa, secrecién, tropismos, digestién, respiracién y
circulacién, ha sido tratado con la amplitud que permite un libro de
Fisiologia General. Para que el estudio resulte mas sencillo, los capi-
tulos han sido subdivididos en secciones.

He tratado especialmente de exponer las explicaciones més com-
partidas entre los fisiélogos, de los fenémenos fisioldgicos, evitando
entrar en disquisiciones puramente teéricas, y refiriéndome sélo a las
absolutamente necesarias, puesto que tengo fundados motivos para
creer que éstas no reportan ningun beneficio al estudiante. Sobre
todo he tratado, cuando me ha parecido 1til, dar varias opiniones sin
decidirme por ninguna de ellas, y sin rechazar, desde luego, las teo-
rias cldsicas ante las nuevas hipétesis, cuando estas tltimas, a pesar
de ser mis adecuadas que las antiguas, no hayan aleanzado todavia
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ol consenso general. No he titubeado, por otra parte, en consignar Jag
Judas que me haya sugerido una 'determmada explicacién, y he omi
tido todo lo puramente especulativo, procurando también limitar ei
uso de férmulas matemdticas que suelen ser de diffeil comprensién
para el estudiante.

Debo hacer referencia en este lugar a ciertos trabajos ya publi.
cados: BavLiss, Principios de Fisiologia General; HoGBEN, Fisiologia
Comparada; Lovarr Evaxs, Recientes Adquisiciones en Fisiologia;
RoserTsoN, Principios de Bioquimica, y TAYLOR, Quimica de z(,;
Coloides. De todos ellos he sacado una cantidad considerable de
material, pero he tenido cuidado en no sobrecargar el texto con citas
de autores. Sin embargo, he incluido al final del libro una breve
lista de las obras que pueden ser ttiles-al estudiante que desee con-
sultar las fuentes originales de este libro.

" Eric PonbEr, M. D., D. Sc.
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"Tension superficial

Definicién de superficie. Si consideramos una cierta cantidad
de agua en el interior de un vaso de precipitados, como ejemplo de
un sistema quimico sencillo, y la imaginames dividida en porciones
cada vez mis pequefias, pero cuyo tamafio no llegue a ser inferior al
de las moléculas del sistema, podremos constatar que todas las par-
ticulas tienen idéntica composicién. Por esto decimos que el agua
constituye un sistema homogéneo, o sea, que consta de una sola fase.
Por analogos motivos se considera una solucién salina como un sis-
tema monofasico, ya que sélo en el caso de extremar la divisién del
sistema por debaJo del orden de las dimensiones moleculares, seria
posible obtener dos pequefias particulas, las cuales podrian diferir
entre si en que una de ellas fuera una molécula de sal y la otra una
molécula de agua.

Supongamos ahora nuestro sistema constituido por un fragmento
de hielo sumergido en el agua, o por un cristal de sal en el interior de
una solucién de cloruro sédico, y tendremos que considerarlos como
sistemas heterogéneos, ya que provocando una dispersién relativa-
mente grosera de sus componentes se obtendrian por separado par-
ticulas de hielo y particulas de agua en el primer caso, y particulas
s6lidas de cloruro sédico y particulas de solucién salina en el segundo.
Un sistema asi constituido se denomina sistema difdsico, y de un
modo anilogo podriamos imaginar un sistema trifisico a base de
hielo, agua y vapor acuoso. Las propiedades fisicas de cada una de las
fases difieren entre si; siendo el paso de una a otra fase brusco y
denominéndose el lugar donde prevalecen los distintos estados fisicos
fase limite o superficie de separacién. De acuerdo con este modo de
ver encontraremos otras tantas superficies de separacién entre el
agua y el hielo, entre el agua y el vidrio del recipiente que la con-
tenga, entre el agua y el aire o entre el cristal de una substancia
determinada y el liquido que la rodea. Considerando la superficie
desde este punto de vista podremos deducir ficilmente que una molé-
cula de agua situada en la superficie de separacién entre el agua y el

1. PoNDER : Fisiologfa general. —2.a ed.
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hielo se encontrard en peculiares condiciones, con respecto a las otras
moléculas de agua del sistema, por estar rodeada de moléculas en el
mismo estado fisico por un lado, y por el otro con moléculas de hielo.
Como resultado de esta situacién particular dicha molécula se hallars
sujeta a la aceién de fuerzas especiales, cuya suma constituye la
fuerza de tensién superficial.

Tensién superficial. Para considerar las fuerzas que acttan
sobre las moléeulas de la superficie aire-agua o superficie de separa-
cién de un sistema homogéneo estudiaremos, en primer lugar, las fuer-
zas que actllan sobre una molécula de agua situada en el interior del
mismo. La molécula 4, situada en el interior del agua (fig. 1), es
atraida por todas las otras moléculas
que la rodean en virtud de la llamada
fuerza de atracecién molecular; esta
Os | atraccién es semejante a la que ejercen
7 entre si las distintas particulas que

constituyen una porcién de materia, y
desarrollan sobre la moléeula A una pre-
sién equivalente a miles de atmésferas.

A Como estas fuerzas actiian en todas
~— Qa— las direcciones del espacio, sus efectos
} se neutralizan, no siendo desplazada la

molécula 4 en una direccién determina-
da. Consideremos ahora lo que sucede
con la molécula B, situada en la super-
ficie del agua; sobre esta molécula ac-
Fi6. 1 tuardn por encima las moléculas gaseo-
sas del aire y por debajo las que consti-
tuyen la masa liquida del agua, siendo el valor de la atracecién de las
primeras insignificante en comparacion con el de las que desarrollan
estas Giltimas. De un modo semejante se encuentran todas las molécu-
las de la superficie liquida, las cuales, atraidas fuertemente hacia el
interior de la masa de agua, tienden a reducir el irea de la capa
superficial. Esta tendencia a disminuir la superficie nos permite
comparar la capa superficial a una membrana elistica estirada, la
cual tiende siempre a retraerse, reaccionando contra la tensién que el
estiramiento supone. A esta propiedad que hemos visto presentan las
superficies de separacién se la denomina tension superficial.
Examinemos ahora otro aspecto del problema con el plantea-
miento de la siguiente interrogacién: ;Existe en la superficie libre
una capa de moléculas gaseosas sujetas a las mismas’ condiciones que
hemos visto para las moléculas de agua? Siguiendo un razonamiento
analogo veremos que sucede asi; las moléculas gaseosas en contacto
con la superficie del agua son atraidas hacia abajo:por las moléculas
de agua y hacia arriba por las del gas de que formen parte. La des-
igualdad de estas fuerzas antagénicas dari lugar a que la capa de gas
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de la superficie de contacto se halle a una cierta tension. En la super-
ficie de separacién de las dos fases tendremos que considerar, por lo
tanto, dos zonas de tensién superpuestas, una liquida y otra gaseosa.

Las propiedades de la superficie de separacién pueden ser faeil-
mente demostradas mediante el cldsico experimento de VAN DER
MENSBRUGGHE, que consiste en observar el comportamiento de una
pelicula de jabén enmarcada en un anillo atravesado por dos hilos.
Mientras la pelicula estd intacta los hilos se mueven libremente, pero
cuando ésta se deshace, las porciones restantes, al retraerse, arrastran
consigo los hilos. Una gotita de aceite en suspensiéon en el agua nos
ofrece una demostracién anédloga: la gota adoptard la forma esférica,
que es la que permite la minima superficie en relacién con el volumen.
Si deformamos la gota con cualquier artificio, ésta volveri a recupe-
rar la forma esférica, del mismo modo que pudiera hacerlo una pelota
de goma al reponerse de una deformaciéon analoga.

Medida de la tension superficial. Para medir la tensién supex-
ficial, determinaremos la fuerza que desarrolla una superficie al dis-
minuir su 4rea por retraceién. Supon-

gamos un armazén rectangular ABCD, &
cuya varilla inferior AD es movible a lo
largo de las dos varillas laterales y en el
interior del cual producimos una pelicula
liquida. Siendo la superficie de la pelicu- 4¢ b D

la elastica tendera a contraerse, reaccién l
que nosotros podemos impedir aplicando
un peso determinado a la varilla AD. La
magnitud de la fuerza o peso que tenga- ; o
mos que aplicar en AD para impedir su desplazamiento serd diree-
tamente proporcional a la longitud de AD; podemos definir, por lo
tanto, la tensién superficial de un liquido, por la traceién que habrg-
mos de ejercer sobre una linea de 1 cm. de longitud para prqducn-
una superficie plana, de 4ngulos rectos. La equivalencia mecéanica de
esta traceién se expresa en dinas por centimetro o en dinas/em. Para
el agua a 10° C., la tensién superficial es de 73 dinas/em., lo cual
significa que es preciso aplicar una fuerza equivalente a 73 miligra-
mos de peso a la varilla AD para evitar la retraceién de una pelicula
de agua en el caso que AD tenga 1 em. de longitud.

No es preciso que la linea sobre la que haya de actuar la fuerza
sea rceta; puede ser de cualquier otra naturaleza y la fuerza de
traceién sera proporeional a su longitud. Asi, por ejemplo, para una
cireunferencia que tenga 1 cim. de radio, la traccién necesaria sera
igual a la que tendriamos que aplicar sobre una linea recta de la
misma longitud, es decir, de 27 em. de largo.

Corrientemente, para la medida de la tensién superficial no se
emplea, por las grandes dificultades que representa, la inclusién de
una pelicula liquida en el armazén rectangular del ejemplo antes

FIG. 2
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indicado. Para este objeto se han ideado otros métodos, algunos de
los cuales deseribiremos de un modo esquemdtico a continuacién.

Un método sencillo para medir la tensién de superficie consiste
en determinar la altura que aleanza el liquido problema, allascender
a lo largo de un tubo capilar. El tubo, de un calibre aproximado de
0,5 mm., se sumerge en el liquido cuya tensién superficial se desea
determinar, formandose, al mojar el liguido las paredes del tubo,
una fina capa de liquido en la superficie interna del capilar. Esta
delgada capa presenta una superficie cuya capacidad energética se
pone de manifiesto hasta un momento en que la fuerza desarrollada
por ella es neutralizada por la intervencién de otra que act@ia en sen-

FIG. 3

tido opuesto. Lia contracciéon de la delgada capa superficial ABCD
hace que el liquido ascienda por el tubu capilar hasta que en AD el
peso de la columna liquida llega a neutralizar la energia desarrollada
por la contraceién de la capa superficial (fig. 3).

Cuando la superficie alcanza la posiciéon de equilibrio, la fuerza
.que mantiene la columna liquida en esta posicién se obtiene multi-
plicando el valor de la circunfevencia del tubo en AD por la tensién
superficial.

Esta fuerza es equivalente al peso de la columna liquida, el cual
viene dado por los valores #r?-h-d- g, que representan: r, el radio
del calibre del tubo; %, el peso de la columna.liquida; d, la densi-
dad del liquido, y g; la constante de gravitacién. Como las dos fuerzas
se neutralizan, tendremos:

27nroc ==nr2-h-d.g,
de la cual deduciremos ficilmente el valor de la tensién superficial o,

_hr-d-g
0'-—-—2—

Tension superficial 5

Este método es utilizado eon frecuencia para determinar la ten-
sién superficial de aquellos liquidos que interesan en la investigacién
bioldgica.

_Algunas veces se utiliza una modificacién de este método, que
consiste en el empleo de dos tubos capilares de desigual calibre, va-
lorandose para la determinacién la diferente altura que aleanza el
liquido problema en ambos tubos, en-lugar de temer en cuenta
el valor absoluto de la elevacién del mismo. Si
observamos primero lo que sucede en estas condi- ”(
ciones con el agua, y utilizamos después el liquido
problema, la tensién superficial de éste vendra dada
multiplicando la relacién de las dos diferencias por
la tensién superficial del agua a la misma tempe-
ratura.

Otro método para conocer la tensién superficial HH
tiene su tfundamento en la determinacién del vo-
lumen de las gotas del liquido que se forman al
salir de una pipeta especial. Se introduce el liquido >

problema en un instrumento denominado estaleg-
mometro, dispuesto en forma tal que el liquido vaya
goteando con lentitud por una de sus extremi-
dades. :

El desprendimiento de cada gota no se realiza
sino cuando el peso de la misma es superior al valor
de la tensién superficial del liquido. Lia fuerza que
éste representa viene dada multiplicando la longi- It

tud de la linea de adherencia por la tensién super-
ficial, siendo esta fuerza proporcional al peso de la 2 g
gota. Asi tendremos: \ I
\ A
27r-c=p. Sy

¥I16. 4. Diagrama
de un estalagmé-

Representando p el peso de la gota, r el radio metro
de la superficie en la cual se forma la gota y o
la tensién superficial, cuyo valor puede representarse como sigue:

El peso de la gota puede ser determinado directamente a su caida
o bien de un modo indirecto, contando el niimero de gotas formadas
al fluir por el estalagmémetro un volumen conocido del liquido. Este
método ha sido también aplicado en gran escala para el estudio de
ciertos problemas de inmunidad, especialmente en lo que se refiere a
las variaciones de tensién superficial de la sangre y del suero sangui-
neo de los animales inmunizados, que varia considerahlemente con
respecto a los valores que presenta la sangre del animal normal.
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Un tercer método estd basado en la determinacion de la fuerza
mecesaria para separar un pequefio anillo de alambre flotante sobre la
superficie de un liquido en forma que sea mojado por éste, valor que
es proporcional al de la tensién superficial. El liquido a examinar se
coloca en un pequefio vidrio de reloj y el anillo sujeto al brazo de una
balanza de torsién, haciéndolo descender suavemente hasta contactar
con la superficie. Cuando tratamos de desprender el anillo de la super-
ficie, aumenta la torsién hasta un cierto valor, el cual nos dara los ele-
mentos para el cileulo de la tensién superficial del liquido ensayado.

Quedan por considerar otros dos métodos, los cuales son mucho
mas usados en la investigacién fisica que en fisiologia. Uno de ellos
consiste en la producecién
de una serie de ondas en
la superficie del liquido
problema, valiéndonos de
un diapasén; la distancia
existente entre estas “on-
das estacionarias’ nos pro-
porcionara los datos para
el caleulo de la tensién su-
perficial. El otro método
consiste en colocar el liqui-
do en un recipiente del cual

sale a través de un orificio

FIG. 5. Aparato ideado por LLECOMTE DU NOUY para inti
determinar la tensién superficial per el método de ehptlgo en €l que se han
:&r{nx;icanil(l,ento. Eél a_raillb R se sitﬁda len }ia superficie practicado artificios para
el quido contenido en el vidrio de reloj Z. = 3
Manipulando el tornillo A4, puede aumentarse la CODSEgUIr que la corriente

S et e s o s Hynds e e s
puede ser lefda en la escala 8. tinua fluya como forman-

do una sarta de perlas.

Midiendo el tiempo que tarda una porecién de liquido en recorrer dos
engrosamientos sucesivos y teniendo en cuenta las caracteristicas del
orificio, puede calcularse con relativa facilidad la tensién de superficie.
El conocimiento de tan variados métodos tiene importancia a
causa de existir dos modalidades diferentes de tensién superficial, la
estdtica y la dindmica. En la primera-de estas modalidades la super-
ficie del liquido se encuentra en estado fijo o estacionario, mientras
que en el segundo caso aquélla se renueva continuamente durante la
medicion. Los métodos fundados en el chorro oscilante o en la pro-
duccién de ondas en la superficie constituyen excelentes ejemplos de
métodos dindmicos, por hallarse la superficie del liquido en continua
modificacién. El método eapilar, fundado en la elevacién del liguido
¥ en el cual se realiza la lectura cuando la superficie superior alcanza
-la posieién -de reposo, es un método estitico. Los otros métodos indi-
cados son en parte dindmieos y en parte estiticos. Luos resultados que
se obtienen con estos distintos métodos difieren . considerablemente
entre si. Asi tenemos que determinando la tensién superficial de una
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solucién jabonosa por un método estdtico arroja un valor muy infe-
rior en comparacién con el del agua, y, en cambio, utilizando un pro-
cedimiento dindmico se hallan valores mis cercanos al del agua
misma. Este hecho merece ser recordado, ya que la tensién superficial
en las superficies de contacto de las distintas fases, en los tejidos
vivientes responde més al tipo dindmico que al estatico.

Valores de la tensién superficial. Cuando se realizan las medi-
ciones por el método estitico, el agua presenta el valor mis elevado
entre las substancias quimicamente puras. En el siguiente cuadro,
donde se exponen algunos valores de o en diferentes liquidos a la tem-

ABUA vvisinireneyiere st oo tiny 73,0 AN DA e e el 43,8
Alcohol etiliCo .....cvviieierienininnn 22,0 BenCeNO' .o ie.ve menvasnrsiserosa-azee 28,8 -
Eter Tolueno ...... 28,2
Acetona .ottt e Nitrobenzol ... ... 41,8
Acido acético PACIAING) .« aveereor vy s ndss simamunsas 38,0

peratura de 20°, puede constatarse este hecho. A partir del agua, que
como ya hemos visto posee una tensién superficial alta, podemos esta-
blecer el hecho de que muchas substancias al disolverse disminuyen la
tensién superficial en las superficies de separacién. Generalmente la
intensidad del descenso de tensién depende de la cantidad de substan-
cia disuelta, pudiendo encontrarse relaciones cuantitativas entre estos
valores, como se deduce de las cifras del cuadro que sigue. Como caso
especial recordaremos el descenso de la tensién de superficie del agua
al disolver en ella saponina o jabdn, pudiendo descender entonces
el o a 20 dinas/em. y aun a valores mis bhajos todavia.

Dinas/cm.
Alcohol metflico 70,2
Alcohol etflico 68,1
Alcohol isobutilico 54,1
Alcohol amilico 43,3
Alcohol caprilico 32,4
Acido acético 68,6
Acido butfrico 54,9
Saponina 38,0
Oleato sédico 42,2
Suero sangufneo, sin diluir 56,0

Sélo un nimero muy reducido de substancias son capaces al
disolverse en el agua de aumentar su tensién superficial, y aun en
‘este caso el aumento es de poca importancia. Los ejemplos més expre-
givos nos los brindan las soluciones de sales inorginicas, por ejemplo,
la solucién M/1,5 de CINa presenta una tensién superficial de 77,8
dinas/em. que contrasta con el valor de la tensién del agua a la
misma temperatura.
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Accion de la temperatura. La elevacién de la temperatura
tiende a aumentar las distancias intermoleculares; cualquiera que sea
el estado fisico de la materia, la atraccion de las moléculas situadas
por debajo de la molécula B cerca de la superficie (fig. 1) es menor
cuando la temperatura se cleva y mayor cuando ésta es méas baja. Por
lo tanto, 1a tension superficial disminuye con el aumento de la tempe-
ratura, desapareciendo totalmente al llegar a la temperatura eritica
del liquido; pero siendo ésta relativamente muy alta en la mayoria de
soluciones acuosas (alrededor de 400°), la tensién superficial de las
soluciones se modificard muy poco con cambios poco intensos de tem-
peratura. En el caso del agua, la tensién de superficie se reduce sola-
mente unas 16 dinas/em. cuando la temperatura aumenta de 0° a
1000, siendo preciso aumentar cerca de 7° para medificar en 1 dina/em.
su valor.

Conviene distinguir entre las propiedades de la materia aquellas
que tienen un coeficiente de temperatura positivo, las cuales aumen-
tan paralelamente a la temperatura, de aquellas otras euyo coeficiente
térmico es negativo y cuyos valores descienden con la elevacién de la
temperatura. Asi la difusién pertenece al primer grupo, ya que las
substancias difusibles difunden con mayor rapidez al aumentar la
temperatura. Otras propiedades como la densidad, la viscosidad y
la misma tensién superficial presentan coeficientes de temperatura

negativos, ya que sus valores disminuyen con el incremento de la
temperatura.

Tensién superficial en la superficie de separacién entre liquidos.
Las superficies de separacién entre liquidos no miscibles poseen, como
cualquier otra superficie, tensiones superficiales caracteristicas. Estas
presentan particular interés, porque las superficies entre dos liquidos
son mucho més frecuentes en fisiologia que las superficies entre
liquido y aire. Los valores de la tensién de las superficies de contacto
entre dos liquidos no miscibles pueden ser determinadas modificando
ligeramente los métodos usados para hallar el de las superficies liqui-
do-aire, si bien estas modificaciones suponen una relativa complica-
cién técnica. El método del arrancamiento ha sido modificado en
forma que el anillo pueda ser colocado en la superficie de separacién
entre ambos liquidos, determinando entonces la energia necesaria
para arrancar el anillo de esta superficie de separacién. Puede tam-
bién ser utilizada con este objeto la téenica estalagmométrica,
midiendo el volumen y velocidad de formacién de las gotas de uno
de los liguidos en el interior del otro. Finalmente, también es reco-
mendable el método de las ondas provocadas por las vibraciones de un
diapasén, ya que éstas pueden ser producidas en la superficie de con-
tacto entre ambos liquidos.

En general, el efecto tensioactivo de las substancias disueltas
sobre las superficies liquido-liquido es muy semejante al que ejer-
cen sobre el sistema liquido-aire, y asi vemos eémo los jabones, la
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saponina, las sales biliares, los alcoholes, ete., disminuyen considera-
blemente la tensién superficial en aquellos sistemas. Cabe sefialar, no
obstante, una exeepcién a esta regla general, y es que asi como en el
sistema liquido-aire la disolucién de sales inorgénicas aumenta ligera-
mente la tensién de superficie, en el sistema liquido-liquido la dis-
minuye. Puede aceptarse con cardcter general que toda substancia
disuelta en el agua provoca el descenso de la tensién en las superfi-
cies de contacto con otros liguidos no miscibles o en las que se produ-
cen en contacto de la solucién con cualquier sélido.

Carga eléctrica. Del mismo modo que existe una tensién super-
ficial “mecdnica” producida por la desigual atraccién de las moléculas
en las superficies de separacién de las fases de un sistema, tenemos que
considerar ahora otra modalidad de energia superficial, producida por
la carga eléctrica de las mismas superficies. No se ha

determinado atn con toda claridad cuil pueda ser el [_—5'*'
origen de esta carga; sin embargo, la hipétesis mis gene- ==t
ralmente aceptada es la siguiente: Consideremos una —i

superficie metilica, por ejemplo, una placa de oro su- | +
mergida en agua; a pesar de que el oro es una substan- i

cia insoluble en el agua, una pequefia cantidad de aquél E+
tenderd a separarse de la superficie y pasar al medio wian
liquido circundante. Estos 4tomos de oro llevarin una g
carga eléctrica positiva, constituyendo lo que corrien- _j—:+

temente se denomina un ton. Al abandonar estos iones Boae
la superficie metilica llevan consigo una considerable Esqu]é:r(l’zi :eprc-
cantidad de electricidad positiva, descargando de este §eptande [a
modo la placa de electricidad de este signo, la cual HELMIOLTZ
queda por lo tanto cargada con electricidad de signo
contrario. Ll.a formaecion de estos iones positivos da como resultado
que un cierto ntimero de ellos se encuentren formando una capa a
muy poca distancia dela placa que les dié origen en virtud de la atrac-
cién electrostitica desarrollada por la earga negativa fraguada en la
superficie metdlica. En estas condiciones quedard formada una doble
capa electrolitica conocida con el nombre de doble capa de Helmholtz.

Como los iones del mismo signo se repelen, la existencia de una
carga eléctrica en las superficies tiende a aumentar el 4drea de las
mismas, siendo éste un efecto opuesto al desarrollado por la tensién
superficial meednica. La tensién actual de las superficies medida con
los métodos corrientes estard constituida por la suma algebraica de
estas dos fuerzas; por lo tanto, podremos enunciar el siguiente prin-
cipio: la temsion superficial mecdnica cuantitativamente de mayor
importancia tiende a reducir la superficie, mientras que el potencial
eléctrico de las superficies de contacto tiende a aumentar el drea de
las mismas.

Respecto al mecanismo que origina la carga eléectrica de las su-
perficies, asi como el signo de la misma, dependen de la naturaleza del
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material que las constituye y también de la composicién del liguido
que se halla en contacto con ellas. Muchas substanc.l’as se cargan
negativamente al sumergirlas en agua, llevando también esta carga
con mucha frecuencia las substancias que entran. en la composicién
de los tejidos vivientes. Se conocen pocas substancias electropositivas,
siendo las de mayor importancia ciertos colorantes; sobre este par-
ticular conviene recordar los datos del siguiente cuadro:

Cargadas positivamente en el
i b | A N e

Violeta. de metilo.

Hidréxido férrico coloidal y otros hidréxidos
{ Azul de metileno

Metales Au, Ag, Pt, etc.
Compuestos metélicos, excepto los 6xidos
Gomas (gutapercha y méstic)
Cargadas negativamente en el Células animales y vegetales y proteinas
BTN s ereiinie s SRS R e e S st Eosina
Azul noche
Fucsina
Papel de filtro, seda, algod6én pélvora, etc.

La naturaleza del solvente en el cual se hallan las substancias
disueltas o en suspensién también puede eondicionar la carga elée-
trica de la superficie, pues muchas substancias que sume}'gldas en
agua se cargan negativamente, toman carga positiva al ser introduci-
das en esencia de trementina, cuya constante dieléctrica se encuentr
en las proximidades de 2. :

Debemos tener en cuenta otro hecho, relacionado con la forma-
cién de la doble capa de HeLmuoLTz. Volviendo otra vez al ejemplo
de la placa metilica sumergida en agua, veremos que las cargas nega-
tivas de la capa més interna — de las dos que constituyen la doble
capa eléctrica — no se hallan neutralizadas solamente por iones posi-
tivos del mismo metal, sino que también pueden estarlo por otros
iones positivos del medio circundante. En el caso de que la placa
se halle sumergida en agua, la capa externa puede contener algunos
hidrogeniones, y si se encuentra en contacto con una solucién .de
ClNa, la capa externa puede contener iones Na. Por otra parte, las
mismas moléculas de agua pueden contribuir a la formacién de la
capa externa, pues aunque aquéllas sean neutras (HOH) desde el
punto de vista eléctrico, pueden actuar dando dos cargas iguales ¥
de signo opuesto (H y OH), orientindose ellas mismas con el polo
positivo dirigido hacia la capa externa y el polo negativo hacia la
superficie metalica. Esta posibilidad hace méis compleja la formacion
de la doble capa de HELMBOLTZ, que podemos imaginar mejor como
constituida no sélo por los iones de la placa metilica, sino también, ¥

en gran ntmero de circunstancias, por otros ionmes derivados de la .

solucién en la cual se haya sumergido la placa.

Energia superficial. Supongamos incluida en el armazén rectan-
gular ABCD de la figura 2 una pelicula liquida; si movemos €n
estas circunstanecias la varilla AD en el sentido de aumentar su super-
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fic_ie, tendremos que aplicar al sistema una cierta cantidad de tra-
bajo que supere al de la tensién superficial. En este caso la superficie
habri aumentado su contenido energético, el cual podri liberar al
retraerse. Esta capacidad de producir energia que poseen todas las
superficies se denomina energia superficial, pudiéndose determinar
su _valor multiplicando el 4rea de las mismas, 4, por su tensién super-
ficial, cuya representacién matemética serd como sigue:

E=A.o

La energia superficial E se mide en ergs, siendo el €erg, como
sabemos, la unidad de trabajo. Analicemos un ejemplo concreto: para
aumentar la superficie de una pelicula de agua en 1 em.? a 20°, sera
preciso realizar un trabajo equivalente a 73 ergs; si el aumento es de
3 em.? el trabajo necesario serd de 219 ergs y asi sucesivamente. Por
otra parte, la superficie que representa un glébulo rojo de sangre huma-
na equivale aproximadamente a unas 140 2o sean 140-(10—%) cm.,
siendo el valor de la tensién superficial alrededor de 50 dinas/cm. y la
energia superficial de 7-(10—°) ergs. Esta cantidad de energia conside-
rada aisladamente es irrisoria, pero sitenemos en cuenta que el total de
la sangre de un organismo humano contiene unos 25 billones de hema-
ties, la cantidad de energia almacenada en todos ellos es considerable.

Toda superficie posee una cierta cantidad de energia potencial,
la cual en determinadas condiciones puede convertirse en energia
“libre” y en trabajo. Ahora bien; sabemos, en virtud del segundo
principio de la termodinimica, que la energia libre tiende constante-
mente a disminuir, o, expresado de otro modo, “el desprendimiento de
energia tiende hacia un maiximum”. De esto deduciremos que las
superficies tienden a modificar ficilmente su contenido energético en
sentido de disminucién. Segfin hemos visto, la energia superficial es
equivalente al producto de su 4rea por la tensién de superficie, pu-
diendo reducirse aquélla al disminuir cualquiera de los dos factores,
lo cual se-halla en armonia con el segundo principio de termodini-
mica. De ello puede deducirse (@) que las superficies tenderin siem-
pre a cambiar de forma, reduciéndose en lo posible, y (b) que toda
modificacién que tienda a diSminuir la tensién superficial en las
superficies de contacto entre las fases, se producirid ficilmente.

Cambios de forma. I. El hecho de que la energia de superficie
disminuya al reducirse el irea superficial, encuentra plena confirma-
ci6én en la forma esférica que adoptan las gotitas de aceite en suspen-
sion en el agua, siendo aquélla la figura geométrica que presenta
menos superficie en relacion con su volumen. También presentan
forma esférica las gotitas de grasa que podemos observar incluidas
en el interior de las células del epitelio intestinal, asi como las inelu-
siones de diversas substancias disueltas que se encuentran en el
interior de algunos organismos monocelulares (amibas y paramecios) ;
los elementos leucocitarios de la sangre adoptan también la forma

/
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esférica en suspensién en un liquido isoténico. Las células presentan,
segiin hemos visto, la forma esférica, aunque esta 1"egla general ofrezea
algunas excepciones; asi, por ejemplo, los hematies de la mayor parte
de mamiferos aparecen cuando flotan libremente como discos bieénea-
vos, aunque en ecircunstancias especiales _pueden adoptar la forma
esférica por contraccién de su superficie, sin que hasta ahora se haya
encontrado explicacién para este anémalo comportamiento.

' II. Los fenémenos de aglutinacién y otros andlogos pueden
considerarse bajo la dependencia de modificaciones de la tensién
superficial. Observando lo que sucede en las suspensiones de bacte-
rias, vemos e¢émo en determinadas condiciones presentan una ten-
dencia al agrupamiento; los hematies se comportan de un modo
semejante, adhiriéndose entre si, en forma que recuerda las pilas de.
monedas. Al unirse dos o méis células, la superficie que ofrecen es
menor que la suma de la que tenian por separado; una vez unidas

persisten indefinidamente en su

AN agrupamiento, a no ser que para
7 ‘o separarlas se utilice una fuerza de
Pt .. \ suficiente magnitud.
e i = III. Consideremos ahora un
caso mas complejo, en el cual la
F1e. 7 gota o célula no se halle suspen-

dida libremente en el seno de un
liquido, sino colocada sobre una superficie, por ejemplo: una gota de
agua extendida sobre un vidrio. Aqui tendremos un sistema en el
cual habra tres superficies de contacto o fases, a saber: una entre la
gota y el aire, otra entre el vidrio y el aire y una tercera entre la gota
v la superficie sélida. Poseyendo cada fase un 4rea determinada y
una tensién superficial caracteristica, habrd que admitir en todas
ellas una cierta energia de superficie. ; Cuél serd el comportamiento
de la gota en estas circunstancias? De acuerdo con el principio fun-
damental anteriormente enunciado, la energia superficial tenderd a
ser lo mis reducida posible, siendo determinada la forma definitiva
de la gota por aquella que represente el minimo de energia superfi-
cial. No vamos a considerar en detalle el proceso mediante el cual la
gota adquirird su forma definitiva, pero en dltimo término ésta se
hallard formando con la superficie un angulo 6, cuyo valor puede
determinarse como sigue:
0y — Oy

Cy

cos 0 =

Representando o, la tensién superficial de la superficie vidrio-airve, o,
la que existe en la superficie gota-aire y o,, la existente entre la gota
y el vidrio. El dngulo 0 se denomina dngulo de equilibrio (fig. 7)-

A primera vista podemos apreciar que variando los valores de o,
Cy Y 0y variari también considerablemente el valor -del angulo 0.
Supongamos que la gota y la superficie de sostén sean tales que

s
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oy = 70 dinas/em., o;, = 60 dinas/em. y o, = 20 dinas/em.; el
valor del coseno de ¢ ser en tal caso 0,5 y # igual a 60°. Dec este
modo quedard determinada la disposicién de la gota de agua sobre
la superficie del vidrio. Imaginemos otras circunstancias en que los
tres componentes del sistema valgan ¢, = 50 dinas/ecm., oy, = T0
dinas/em. y ¢, = 20 dinas/em. ; teniendo entonces coseno de 8 — 1,
¥ el valor de 6 = 180°. En estas circunstancias la gota no se extenderd
sobre la superficie; es el caso del mereurio sobre el vidrio o de la gota
de agua sobre una superficie parafinada. Finalmente podemos tener
0y =170 dinas/em., 0;, =40 dinas/em. y ¢, = 20 dinas/cm. ; el coseno
de ¢ serd 1,5 y el dngulo 8 podré no tener existencia real. En un sis-
tema de estas caracteristicas la gota se extenderi indefinidamente
sobre la superficie, no pudiéndose determinar en estas circunstancias
e! angulo de equilibrio; esto es lo que acontece al poner sobre la super-
fieie de un sistema mereurio-aire una gota de agua. La relacién de
las tensiones superficiales entre las diferentes fases de un sistema
puede tener lugar segfin tres modalidades diferentes; en el primer
caso, la gota “moja” levemente la superficie (el cos de 6 oscila
entre + 1 y — 1); en el segundo, la gota no moja la superficie en
absoluto (el coseno de ¢ es inferior a — 1), y en la tercera modali-
dad la gota se esparce sobre toda la superficie, sin que sea posible
establecer la posicién de equilibrio (coseno de @ superior a + 1).

De cada una de estas modalidades, y especialmente de las dos
mencionadas en tltimo lugar, podemos ofrecer algtin ejemplo fisio-
légico. En la sangre de algunos crusticeos existen unas células espe-
ciales denominadas corpisculos explosivos, las cuales al ponerse en
contacto con una superficie de vidrio, por ejemplo, se extienden sobre
la misma y liberan una substancia que tiene la propiedad de iniciar el
coigulo del plasma, en el que flotan normalmente. La explicacién
fisica que puede darse de este fenémeno es la siguiente: las tensiones
de las superficies de contacto entre las células y el vidrio, las células
v el plasma, y entre el plasma y el vidrio, son tales que el coseno de
es mayor que la unidad, comportindose las células en estas condicio-
nes de la misma manera que una gota de agua sobre una superficie
de mercurio. Si estas mismas células se deslizan sobre una superfi-
cie parafinada no ponen de manifiesto sus propiedades coagulantes,
siendo en estas circunstancias el coseno de 4 inferior a — 1 y compor-
tdndose de un modo semejante al del agua colocada en contacto con
una superficie de parafina. Las plaquetas de la sangre de los mami-
feros manifiestan propiedades anilogas a las de las células “explo-
sivas”, permaneciendo también inactivas cuando pasan por una
superficie parafinada, pero liberando trombocinasa si se ponen en
contacto con una superficie de vidrio, y como quiera que la trombo-
cinasa es un elemento esencial para la coagulacién de la sangre,
podemos evitarla recogiendo la sangre en tubos parafinados.

En el caso de la actividad fagocitaria por parte de las células
se ponen de manifiesto modificaciones anilogas en las superficies de
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pero luego va disminuyendo progresivamente, hasta que llega un
momento en que la adsorcién no tiene lugar. Una vez se ha conseguido
el equilibrio, la cantidad de colorante adsorbido depep@e de tres fae-
tores: (a) de la extensién y naturaleza de la s_uperflme adsorbente;
(b) de la naturaleza del colorante, y (c) dc;l residuo de colorante que
ha quedado en la solucién sin ser adsorbldo..Llamando z ala can-
tidad adsorbida por m gramos de carbdn animal y ¢ a la cantidad
restante en la solucién, al terminar el experimento tendremos:

. 1
z/m = A-ct

A y n son dos constantes dependientes de la natqraleza del adsorbente
y de la substancia adsorbida. El valor de m oscila alrededor de ?,0 v
ia cantidad de substancia adsorbida varia aproximadamente segin la
raiz cuadrada de la concentracién de aquélla. En la figura 9 pode-
mos ver la representacién grafica de estos valores, constituyendo una
linea parabélica conocida con el nombre de isoterma de adsorcion.
Considerando en esta ecuacién como variables log = y log ¢, se obtiene

2 1 ;
una recta cuyo coeficiente angular viene dado por . Observando la

forma de la curva de la figura 9 podemos constatar que la adsoreion
de una substancia es proporcionalmente mayor en las soluciones
diluidas que en las concentradas, y es por esta razén que el proceso
adsorbente aleanza valores mis altos cuando tiene lugar en sistemas
de débil concentracién que en los de concentracién elevada.
IV. Fundéindonos en el hecho antes indicado, de que la cantidad
de substancia adsorbida depende de la cantidad de ésta libre en la
solucién, podemos separar de las superficies adsorbentes .las quS-
tanecias adsorbidas diluyendo progresivamente el medio de dispersion.
Un colorante adsorbido por carbén animal puede ser recuperado por

lavados sucesivos del mismo. Este hecho tiene singular importancia, ’

ya que indiea que el proceso de adsorcién es perfectamente rever-
sible y por lo tanto los -compuestos formados por este mecanismo
pueden deshacerse ficil y ripidamente. Esta perfecta reyersibilidad
constituye una de las caracteristicas de la verdadera adsorcién y la
diferencia de otras modalidades conocidas de procesos semejantes d’e
seudoadsorcién. Por esto estd justificado denominar adsorcion meca-
nica a la adsorcién verdadera, perfectamente reversible, y aunque
la denominacién no sea muy afortunada sirve para distinguirla -de
otro fenémeno de superficie, la adsorcion eléctrica, que en realidad
es una seudoadsoreién.

V. Cuando un adsorbente se encuentra en presencia de una
solucién que contiene dos o mas substancias tensioactivas, adsorbe
siempre en mayor proporeién aquella cuya tensioactividad es més
intensa, excluyendo parcialmente del proceso a las otras. Para tener
una clara idea de este hecho, consideremos cuén dificil resulta separar
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mediante un sencillo lavado con agua un colorante de la superficie
en que se halle adsorbido, y lo facilmente que se produce esta separa-
¢ién cuando se utiliza un liquido tensioactivo ecomo solucién de jabdn,
aleohol o éter. En estas condiciones, la substancia més tensioactiva

reemplazara al colorante en la superficie adsorbente, el cual volvera
a ponerse de manifiesto en la solucién. Podriamos aduecir un gran
namero de ejemplos en confirmacién de este hecho, tales como la
accién decolorante del alcohol sobre los vidrios tefiidos eon diversos
colorantes; la separacién de ciertas enzimas mediante substancias
tensioactivas; asf la renina (o cuajo) adsorbida por carbén animal no
desarrolla su actividad diastésica, pero si le afiadimos al sistema una

Cg

FI1G. 9. Gréfica de la isoterma de adsorcién. La cantidad de substancia adsorbida =
estfi representada en las ordenadas, y los valores de la substancia que queda libre
en el lfquido en las abscisas

determinada cantidad de sapcnina, esta substancia desaloja a la
enzima de la superficie en que estaba inactiva por adsorcién, mani-
festandose entonces su poder coagulante sobre la leche.

Efecto de la temperatura sobre la adsorcion. La tensién super-
ficial desciende cuando aumenta la temperatura, disminuyendo
también en estas condiciones la intensidad del poder tensioactivo de
las substancias que lo poseen; de aqui que la intensidad del proceso
de adsorcién sea menor a temperaturas elevadas que a temperaturas
bajas. Un conocido ejemplo del efecto disociativo del calor sobre los
compuestos de adsoreién es el que ofrece la decoloracién del almidén
tefiido en azul con el yodo al aumentar la temperatura y la reapa-
ricién del color azul al enfriar el sistema, lo cual permite rehacer el
compuesto de adsorcién disociado.

La velocidad mediante la cual un sistema aleanza su equilibrio
de adsorcién aumenta proporcionalmente al incremento de la tem-
peratura.

2. PowbER : Fisiologia general. —
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Adsorcién y reacciones quimicas. ULa velocidad de una reae-
¢ién quimica se halla condicionada, entre otros factores, por la con-
centracién de los componentes de la misma. Si los elementos que
deben reaccionar se encuentran a una concentracion muy elevada, la
reaccion se desarrolla con rapidez, siendo ésta mds lenta si la con-
centracién es baja. En las capas superficiales adyacentes a las
superficies de contacto o fases, las substancias presentes en la solucién
se coneentran por un proceso adsorbente, aumentandose asi la capa-
cidad reaccional de las moléeulas, y siendo a este nivel mucho méis
intensa la reaccién quimica que en el resto del sistema.

Esta aceleracién de las reacciones a nivel de las superficies de
separacién se denomina catdlisis por adsorcion. En este grupo pueden
clasificarse reacciones tales como la reduccién de los compuestos de
hidrégeno por la esponja de platino; la oxidacién del dcido oxdlieco
en presencia de carbén animal; la formacién de acido sulfirico a
partir de SO, ante el platino finamente dividido, ete. El efecto hemo-
litico de la saponina y de los jabones sobre los glébulos rojos es
debido, probablemente, a una mayor concentracion de aquéllos sobre
las superficies celulares. Una interpretacién semejante cabria dar
para explicar el mecanismo de las acciones diastdsicas.

Hemos dicho que la adsorcién es un fenémeno perfectamente
reversible ; pero existen gran ntimero de casos en los cuales la adsor-
cién de una substancia va seguida de una reaccién quimica irrever-
sible entre la substancia adsorbida y la adsorbente; tal sucede en la
forma de actuar de algunos colorantes en los que el comienzo del pro-
eeso de tincién es una verdadera adsorcién reversible; sin embargo,
luego tiene efecto una reaceién quimica entre el colorante y la subs-
taneia sobre la cual actfia, determinando la “fijacién” del mismo; esto
es lo que sucede al actuar los colorantes sobre la albumina de huevo
coagulada, en cuyo caso el proceso es reversible en un primer estadio,
prod_uciéndose a continuacién una reaceién quimica irreversible,
med1antg la cual el colorante queda combinado con la albtimina.

Teniendo en cuenta la frecuencia con que pueden producirse
consecutivamente a procesos de adsoreién reacciones de naturaleza
quimica, debemos ser muy prudentes en considerar ciertas reacciones
biolégicas como debidas exclusivamente a la adsorcién. Sobre este
punto conecreto, la neutralizacién de ciertas toxinas por sus antito-
Xinas nos ofrece un ejemplo adecuado; para muchos investigadores,
la combinacién entre estas dos substancias se realiza siguiendo exacta-
mente la isoterma de adsoreién ; segtin otros, las proporciones de aquel
i(_anomeno pod'rian' expresarse mediante la misma férmula que rela-
ciona la combinacién de un icido con una base; cualquiera de estas

expllca_mones puede aceptarse a titulo provisional, ya que ninguna de
ellas ofrece suficiente consistencia para explicar la totalidad de los
hechos; uno de ésto_s, sin plausible interpretacién, es ¢l que hace
;§£§‘011§13 ala eSpGleic‘idz}d de la formacién de antitoxinas, pues es

sabido que la neutralizacién de la toxina diftérica no puede ser

B —
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realizada més que por la antitoxina antidiftérica. La gglutinacx{m de
las bacterias nos ofrece un ejemplo andlogo. Los microorganismos
adsorben la substancia aglutinégena del mismo modo que los tejidos
adsorben los colorantes, lo cual ha podido ser precisado por la distri-
bucién de las aglutininas entre las bacterias y el medio de suspen-
sién de las mismas, que es exactamente superponible a la distri-
bucién de un colorante adsorbido por el carbén animal entre éste y el
agua de la solucién; pero tampoco asi se explican satisfactoriamente
los. hechos por la gran especificidad del fenémeno, pues vemos que
concrctindonos a un germen cualquiera, por e‘]empl’o.,. el bacilo
tifico, solamente es aglutinado por una aglutinina especifica.

La adsorcién y la formacién de peliculas superficiales. Algg- _
nas substancias, al concentrarse en las superficies por un proceso
~dsortivo, tienen la propiedad de formar capas superficiales que pre-
sentan una elevada viscosidad y una rigidez var.ia.ble. Todas las subs-
tanecias capaces de formar peliculas en la superficie ofrecep las carac-
teristicas siguientes: en primer lugar son muy tenSI'c:actlvas, siendo
absorbidas fuertemente, y en segundo lugar en solucién concentrada
presentan una viscosidad considerable; ejen}p'los de estas substar}CIas
son los jabones, las saponinas, gomas, sales biliares y varias proteinas.
Esta tendencia a formar peliculas superficiales es muy ev1dent’e en
las soluciones concentradas de saponina, la cual forma una pelicula
rigida y sélida en la superficie de separacién aire-agua.

Teniendo en cuenta estos hechos, se ha pretend-u’io explicar la
constitucién de la membrana celular por la intervencion de substan-
cias tensioactivas, que concentrindose en 151 sux’)erﬁele de separa-
cién darfan lugar a “condensaciones superficiales’ dg mayor o menm‘-
rigidez. Pero por lo que hoy sabex_nos.ée las propiedades de estas
peliculas superficiales, esta explicacién es poco I?r_obable; sin
embargo, no puede ser descartada de un modo definitivo.

Adsorcién eléctrica. Se trata de un proceso completamente
distinto al de la adsoreién mecénica, ya que en éste la conc-e’ntra(nén
de las substancias en las superficies es producida en fur}clor_l d"e su
capacidad tensioactiva, mientras que en .lq “adsorcion electrl_ca las
substancias se concentran en las superficies porque neutralizan la
carga eléctrica de las superficies de separacion de las fases. Este
fenémeno puede comprobarse estudl'ando c6mo se comportan las
superficies de carga eléctrica negativa, por eJemplq,_el papel d_e
filtro frente a colorantes electronegativos o electropositivos. El rojo
congo, por ejemplo, es electropositivo ; por lo ta‘nto, sus cargas neu-
tralizan las del papel de filtro, y asi, al poner e§te en contacto con
una solucién del colorante, el rojo congo guedara fuertemente adhe-
rido a la superficie del papel de filtro, sin que pueda ser separado
por lavados sucesivos. En cambio, otro colorante, el azul noche (1), no

(1) Azul anilina.
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¢s fijado fuertemente por el papel de filtro, por tener la misma
carga eléetrica que la superficie adsorbente, y, en caso de tefiirla, el
azul noche puede separarse ficilmente por lavado.

Ademés del principio fundamental que separa los fenémenos de
adsorecién eléetrica de los de adsoreién meednica o verdadera, dificren
éstos por otras condiciones. En primer lugar, en que la adsorcién
eléetrica no es reversible y el compuesto formado entre el papel de
tiltro y el colorante no se destruye, reduciéndose ademds la concen-
tracién del colorante en el liquido que bafia la superficie adsorbente.
En segundo término, la cantidad de colorante fijado en la super-
ficie no sigue la isoterma de adsorcién, desconociéndose una expli-
cacién satisfactoria de este hecho, y, finalmente, no ha podido
apreeiarse en ningin caso una disminucién de la adsorcién eléetrica
al aumentar la temperatura. '

Es lamentable que en muchas ocasiones este proceso se super-
ponga al de adsorcién propiamente dicho, y no obstante es posible
que sea esta anémala forma de adsorcién la Gnica observada por el
fisilogo, ya que la modalidad de fenémenos adsortivos que pre-
sentan los tejidos vivientes se acerca méis a la adsorcién de tipo
irreversible que a la adsorcion verdadera. Las albtiminas, las globu-
linas, los jabones, los 4cidos biliares, substancias colorantes, ete.,
que son las substancias que consideramos ordinariamente al rela-
cionar la adsorcién con los fenémenos vitales, son adsorbidas de un
modo més o menos irreversible en muchas circunstancias, y aunque
no tengamos una explicacién satisfactoria para estos hechos, cabe
suponer que la adsorcién tenga aqui el cardcter de adsorcién elée-
trica, o b_1en que a la gdsorcién verdadera sigan rapidamente procesos
de combinacién quimiea, los cuales permitan mantener constante la
concentracion de la substancia adsorbida.

Carfruro II

El estado coloidal

Soluciones coloidales. Si desmenuzamos en pequefias particulas
una poreién de oro metélico y las colocamos en suspensién en el agua
obtendremos una turbia suspensién de oro, la cual sedimenta poco a
poco, depositdndose en el fondo del tubo de ensayo y dejando por
encima un liquido completamente claro. Si se repite nuevamente
la operacién de modo que las particulas resultantes tengan toda-
via un tamafio mis pequefio, obtendremos otra vez una suspensién
turbia, pero cuya velocidad de sedimentacién seri menor que en el
caso anterior. Insistiendo con experimentos de esta naturaleza llega-
remos pronto a la conclusién de que la celeridad con que el fenémeno
de sedimentacién se produce depende del tamafio de las particulas,
y que extremando el grado de dispersién de éstas podriamos conse-
guir una suspensién que no sedimentase o que, de hacerlo, invirtiese
en ello un gran espacio de tiempo. )

Por divisién mecanica no podemos llegar a un grado de disper-
sién suficiente para producir suspensiones de gran estabilidad; para
ello es preciso recurrir a métodos indirectos, como el que indicamos a
continuacién: Se introducen en un matraz de vidrio de Jena, perfec-
tamente limpio, 100 c. c. de agua pura y se calienta suavemente hasta
alcanzar el punto de ebullieién ; mientras se produce el calentamiento
se afiaden’2,5 e. ¢. de cloruro de oro en solucién, y aproximadamente
la misma cantidad de solucién de carbonato potisico N 0,18; asi que
se produce la ebullicién se afiaden lentamente de 3 a 5 e. e. de solu-
cién de aldehido férmico al 0,3 %, agitando después rapidamente el
matraz; a los pocos minutos el liguido toma un eolor que pasa répi-
damente a rojo brillante. En esta reaccién el cloruro de oro es redu-
cido por el aldehido férmico a oro metalico, siendo estas particulas de
oro las que dan color rojo a la solucién; el carbonato potésico tendria
a su cargo la neutralizacién del dcido que se forma durante la reac-
cién. Las particulas de oro asi obtenidas son tan diminutas que no
sedimentan sino después de mucho tiempo; por este motivo estaria
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més justiticado aqui sustituir la denominacién de suspensidn de oro
por la de sol de oro o solucién coloidal de oro. . '
Como hemos visto, el sol de oro difiere de la suspensién coloida]
de oro en el menor tamaifio de las particulas que lo componen, y de la
solucién de oro verdadero en que las particulas son mis grandes,
Por lo tanto, la sola diferencia fundamental que puedp apreciarse
entre la materia en estado de agregacién, en solucion coloidal, en esta-
do de verdadera solucién o cn estado molecular, consiste en el grado
de dispersién de la misma; no existiendo motivos para establecer una
separacién absoluta entre el estado sélido, las suspensiones, el estado
coloidal v las solutiones verdaderas, ya que el paso de un estado a
otro se establece por gradaciones imperceptibles. Cuando las particu-
las tienen un radio mayor de 0,14 ] # equivale a 0,001 mm.) forman
suspensiones; algunas veces estas particulas son llamadas micrones,
v son visibles al microscopio. Cuando el radio varia entre 0,14 y
0,005 « las particulas toman el nombre de submicrones, siendo caraec-
teristicas de las soluciones coloidales o soles. Las que tienen un radio
atn menor de 0,001« se llaman amicrones y forman un tipo de solu-
cién denominado solucion semicoloidal, las cuales participan de algunas
de las propiedades caracteristicas del estado coloidal y de otras propias
de las soluciones verdaderas. Finalmente, si el radio de las particu-
las estd en las proximidades de 0,0001 u, nos encontramos en la fase
de dispersién molecular caracteristica de las soluciones verdaderas.
Al hablar de suspensiones y de soles se acostumbra a considerar-
los como sistemas heterogéneos, en contraposicién con las soluciones
moleculares, a las que se considera como sistemas homogéneos, sin que
esta distineién tenga un fundamento estrictamente l6gico, pues si
bien es cierto que en las primeras las particulas de la fase dispersa
(particulz_xs de oro, por ejemplo) se encuentra en suspensién en la
fase continua del solvente, existiendo una superficie de separacién en
las zonas de coptacto de las dos fases, el mismo hecho puede ser cons-
tatado en sentido estricto en el caso de las soluciones verdaderas,
en las cuales la fase dispersa presenta las dimensiones moleculares,
pero teniendo asimismo las moléculas un radio, un volumen y una
superhcm: Solamente podra persistir esta distineién si la reservamos
para considerar como homogéneas aquellas soluciones en las que las
;\olcculas del solvente tengan las mismas dimensiones que las molécu-
ol;'flig:fxl'iom::t?r‘:z{l ‘dISPCI'SO, explicindose su existencia porque de
0sotros no llevamos el proceso de subdivisién imaginaria
hasta las dimensiones moleculares.
podcglznfci)n:;ig{:}ik ;illnillegex‘logenc‘idad en un sentido cox_l’vcnciopa'll,
sea la de constituir un siste i clalactorfgtmag e siugon cololdd‘
e el edma eterogéneo ior'n}ado por dos fases,
minada fase continua Es‘tgs il_bl?ersa, e e ol dellll'o_
en los distintos estados £ lflses pueden l}a.llarse’ea(}a una de ellas
pudiendo combinarse en la si«rd‘ materia, sélido, liquido y gaseoso,
se siguiente forma :
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1. Dispersién de gas en liquido (espuma).

2. Dispersién de un liquido en un gas (vapor):

3. Dispersién de un liquido en otro liquido (por ejemplo, en la
leche se encuentran en suspensién en el medio liquido gotitas de grasa;
también puede servir el ejemplo de las soluciones liquidas de gelatina).

4. Dispersién de un liquido en un sélido (el caso de la gelifi-
cacién de un sol de gelatina).

5. Dispersién de un sélido en un gas (humo).

6. Dispersién de un sélido en un liquido (sol de oro).

i. Dispersién de un sélido en otro sélido (aleaciones diversas)

No basta la heterogeneidad para definir un sistema coloidal,
pues aunque esta propiedad pueda sevvir para distinguirlo de una
solucién verdadera, no es vilida, sin embargo, para establecer la dife-
rencia con una suspensién propiamente dicha. Para completar esta
diferenciacién diremos que la superficie especifica de la fase dispersa
es mucho mayor, entendiendo por superficie especifica el resultado
de dividir la superficie de la fase dispersa por el volumen de la
misma. La superficie especifica aumenta a medida que el tamafio de
las particulas va haciéndose menor, y aunque ya hemos dicho que las
particulas de la fase dispersa tienen en el estado coloidal un diime-
tro muy pequefio, es mis conveniente expresarlo en forma de super-
ficie espeifica, ya que asi tendremos también idea de la energia super-
ficial del sistema, que serd tanto mayor cuanto mis grande sea la
superficie especifica. Si dividimos, por ejemplo, una esfera de 0,1 cm.
de didmetro en un gran nimero de particulas cuyo didmetro sea de
0,01 x. la superficie habrd aumentado cien millones de veces, siendo
por lo tanto la energia superficial cien millones de veces mayor, que-
dando incluido en el sistema, por el solo hecho de la subdivisién, este
enorme incremento de la energia. Muchas de las notables propiedades
de los coloides tienen su origen en este gran almacenamiento de ener-
gia, que justifica plenamente la frase de GrRAHAM, el descubridor del
estado coloidal, cuando decia: “Los coloides poseen energia, siendo
ésta, probablemente, el principal origen de las fuerzas que se mani-
fiestan en los fenémenos vitales”

El ultramicroscopio. Las particulas que constituyen la fase
dispersa de un sistema coloidal no pueden ser vistas al microscopio,
porque existe un limite de vistbilidad determinado por la longitud
de onda de la luz. Este limite impide apreciar los objetos cuyo dia-
metro sea menor de 0,2 u. cualquiera que sea el aumento empleado.
Para ver las particulas de un sol de oro, por ejemplo, cuyo tamafio
sea inferior al que hemos dado como limite de visibilidad, tendremos
que recurrir a otro método que permita apreeiar su presencia aunque
no puedan determinarse con claridad sus caracteristicas. Iista nece-
sidad téenica ha sido resuelta gracias al ultramicroscopio, ideado por
SIEDENTOPF ¥ ZSIGMONDY.
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Es un hecho bien conocido lo que sucede con las partieulag de
polvo en suspensién en el aire de un local, las cua.le.s son invisibles eq
condiciones corrienteg y
en cambio se las ve anj.
mgdas de rapidos movi-
mientos cuando actfiap
sobre ellas los haces Iu-
minosos de un rayo de
sol; cada particula dis-
persa la luz en todas di-
recciones y esto las hace
visibles. Si hacemos atra-
vesar un rayo de luz a
través de un liquido que
contenga particulas en
distintos grados de dis-
persion, éstas actuarin
dispersando los rayos lu-
minosos, cuyo trayecto
en el interior del liquido
toma una apariencia fluo-
rescente, la cual se deno-
mina fendmeno de Tyn-
daell. En el ultramicros-
copio se dispone un haz
luminoso muy concen-
trado en forma tal que
ilumine solamente una
fina capa de la solucién
que haya de examinarse;
el microscopio se colocard
formando 4ngulo recto
con el trayecto del rayo.
de luz, de tal manera
que no penetre por el sis-
tema o6ptico del micros-
copio otra luz que la
dispersada por las par-
ticulas de la solucidn.
Valiéndose de este artifi-
cio, cada particula apare-
. . ce como un disco lumi-
noso mas o menos distinto destacandose sobre un fondo negro, y cuyd
vmlblhdz}d dep_ende principalmente del tamafio de las particulas;
cuando éstas tienen un didmetro de 0,14 a 0,005 u (submicrones);
pued’en ser o_bservadas facilmente con el ultramicroseopio; pero si 138
particulas tienen un tamafio menor (amicrones), se perciben sola-

luego pasa

La luz dispersada por las partfculas del liquido se

rco a es enfocada por la lente b en la ranura ¢ y
I

aciéon
és del microscopio d. (Segin BAYLIss. Principles of General Physiology).

.

dmara de observ.

ma de ultramicroscopio. La luz del a
densador € a la c¢

observa a trav

] L

Fi1¢. 10. Diagra

a través del con
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mente como una neblina difusa. La observacién de una solucién ver-
dad_era con esta téenica no permite ver otra cosa que el campo micros-
cdpico absolutamente vacio, llam4ndose la solucién que presenta esta
caracteristica dpticamente vacia.

_Conviene recordar que las particulas examinadas al ultramicros-
copio no dan su verdadera imagen, ya que el didmetro del disco bri-
llante perceptible en cada particula es completamente distinto al
verdadero didmetro de ésta, y por tal razén el ultramieroscopio no

FI1G. 11. Imagen de una solucién coloidal vista al ultramicroscipio. ¢ indica el punto

hacia el cual se han enfocado Ink ravos Inminosos por el condensador del ultrami-

croscopio y es la zona en la cual las partfculas coloidales son _vistas con mayor
precisién. (Segun BAxLISS, Princtpies of General Physiology)

puede utilizarse para determinar directamente el tamafio de las par-
ticulas. Se han realizado algunas medidas indirectas; iluminando un
pequeiio volumen de solucién con un haz de luz cuya anchura y espesor
nos sean conocidos, se cuenta el niimero de particulas de este volumen,
pudiéndose averiguar por csleulo el nfimero de las mismas por ecenti-
metro clibico. Determinando luego la cantidad de substancia en dis-
persién por centimetro ciibico de sol por algiin método quimico, puede
ser hallado el didmetro y el volumen de cada particula, partiendo
siempre de la base de que éstas son uniformes y esféricas.
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Los resultados obtenidos con el método agterior concuerdan pey.
fectamente con los que se obtienen con el método de la ultrafiltrq.
cién, cuyo fundamento asienta en la posibilidad de pasar a través o
filtros especiales que dejan atravesar.solamente las _DParticulas gq
tamafio inferior al de sus poros y retienen en los mismos lag par-.
ticulas de mayor volumen. BecauoLp, utilizando papel de filtr
impregnado de colodion, obnen’e filtros de poros f1n1s1mos.;,’ euyo
didmetro puede ser regulado segiin la concentracmx} de colodién que
se utilice. Valiéndose de series graduadas de estos filtros eon arreglo
al tamafio de sus poros, pueden separarse d}stlntas soluciones que
difieran por su grado de dispersién. El siguiente euadro, debido a
BrcuHOLD, muestra el orden en que va disminuyendo el tamafio de
las particulas de las siguientes substancias: ;

Gelatina al 1 por 100

Suspensiones
Hemoglobina 1 por 100

Azul prusia

Platino coloidal Seroalbimina
Hidréxido férrico coloidal Albumosa
Caseina de la leche Dextrina

Oro coloidal Cristaloides

Condiciones de estabilidad. 1. Volumen de las particulas. La
velocidad V, mediante la cual las particulas de la fase dispel'§a de
una suspensién o de un sol coloidal se separan del medio de dispe:-
sién, puede determinarse mediante la férmula de expresion de la ley
de SToxEs, que dice: ;
__2(5,—spy)r’g
_— _T_

en la cual r es el radio de la particula, s, su densidad, s, la densidad
del medio de dispersién, cuya viscosidad es 7, ¥ g la constante Qe gra-
vitacion. Todos estos valores se entienden expresados en um@ades
C. G. 8. §i el valor de ¥ no es muy pequefio, las particulas sedimen-
tan con relativa celeridad, siendo en estas condiciones la solucion
coloidal poco estable. el p
La aplicacion de esta férmula permite apreciar muy bien la dife-
rencia de comportamiento de una suspensién de oro con respecto a un
sol de oro. Iin el caso de la- suspensién, suponiendo que las particulas
tengan 1x de radio y que el medio de suspensién sea el agua 7 == 0,01
a 20°). La velocidad de sedimentacién se produce aproximada}ne.nte
a razén de 15 centimetros por hora, cayendo las particulas Tifpldaj
mente al fondo del tubo. En el caso del sol de oro cuyas particulas
son de un radio aproximado a 0,1 2 en idénticas condiciones C_Xperl'
mentales, la sedimentacién se produce con mucha mayor lentitud "1
unos 2 centimetros por semana. Si el radio de las particulas es d¢
0,002 22 como sucede con los soles de oro color de rosa, el tiempo d¢
sedimentacion serd de 1 centimetro cada tres meses. 2
De acuerdo con lo dicho, tendremos que considerar que 1%} print
cipal condicién de estabilidad de una solucién coloide vendrd dada

\%4
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por el tamafio de las particulas, siendo tanto més estable cuanto mas
pequeilas sean. Cualquier cireunstancia que aumente- el volumen de
las particulas tiende a alterar el equilibrio del eoloide produciendo su
precipitacién. En eambio, los factores que determinan una disminu-
cién del tamafio de las partieulas contribuirdn al aumento de estabi-
lidad de las soluciones coloidales, actuando en este sentido, en primer
lugar, el activo movimiento de las particulas, movimiento browniano,
¥ en segundo término las cargas eléetricas de las particulas, las cuales
ejercen una mutua repulsién entre éstas, impidiendo asi la formacién
de pequefios agregads.

Condiciones de estabilidad. 2. Carga eléctrica. Ya hemos
visto que toda superficie posee una carga eléetrica en relacién con la
existencia de la doble capa de HermuoLrz, y por lo tanto tendremos
que considerar una carga eléetrica para cada particula, cuyo signo
serd el mismo para todas ellas. La presencia de estas propiedades
cléctricas puede ser demostrada con las téenicas siguientes.

Observando al ultramieroscopio el comportamiento de las par-
ticulas de un sol coloidal cuando se hace pasar a través de éste
una corriente eléetrica, veremos cémo se orientan seglin el signo de
su propia carga, moviéndose hacia el polo positivo las particulas con
carga negativa y hacia el polo negativo las que estdn cargadas posi-
tivamente. °

La velocidad de este movimiento migratorio esti determinada
por la diferencia de potencial entre las particulas y el medio que las
rodea, siendo ambos valores directamente proporcionales. Este mé-
todo puede ser utilizado solamente cuando las partieulas tengan el
tamafio de submicrones; pero si éste es menor (amicrones), las par-
tieulas son entonces excesivamente diminutas para poderlas seguir
en su movimiento. Ahora bien; cuando las particulas sean suficiente-
mente grandes para poder ser vistas con fuertes aumentos mediante el
microscopio corriente, puede preseindirse del uso del ultramicroscopio.

Otro método, cuyos datos son igualmente satisfactorios, se funda
en observar el comportamiento de las particulas electrizadas en un
campo eléetrico producido en un tubo de vidrio en U, al que va aco-
plado en su parte inferior un tubo fino de alimentacién ¥y en conexion
por sus extremidades abiertas econ dos electrodos de platino. Conviene
aumentar la densidad del coloide que haya de examinarse por medio
de substancias como la urea o el azicar. El tubo en U es rellenado
parcialmente con agua, introduciendo después la solucién coloidal por
la acodadura de la U, desplazdndose con esto el agua hacia la parte
superior y formando con ella una fina superficie de eontacto. Conee-
tando entonces los electrodos, se hace pasar una corriente de unos
200 voltios de potencial a través del tubo. Bl movimicnto de las par-
ticulas se pone de manifiesto por el ascenso o descenso de la superfi
cie de separacién en una de las ramas de la U, ascendiendo la super
ficie correspondiente del eleetrodo; hacia el cual emigran las partiel
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las del coloide. Invirtien
movimiento migratorio t

De las mediciones cua
migracién de las pa?tlculas, que, €O
estrecha dependencia
cen dos hechos notables. En pr
ofrece la comparacién de la car

-ve a, a,
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FI1G. 12. Aparato para demostrar la orien-
tacion de las partfculas de un coloide en un
campo eléctrico. Las particulas se hallan con-
tenidas en la solucién que llena la porci6n
acodada del tubo, habiendo sido introducida
desde el depo6sito r. Las porciones superiores
del tubo contienen agua, en la cual se en-
cuentran sumergidos dos sifones a1 y @2. £stos
comunican con los electrodos iy l.. La velo-
cidad de migracién de las part‘culas puede
ser determinada observando la velocidad con
que se deforman las superficies i1 e 4z

do entonces la dircceién de la corriente, ¢
ambién queda invertido.

ntitativas realizadas sobre la velocidad de
mo ya hemos visto, se encuentra ep
con la intensidad de su carga eléctrica, se dedy.-
imer lugar, las ligeras diferencias que
ga eléctrica de substancias muy dis-

tintas, habiéndose hallado sola-
mente variaciones comprendidas
entre 25 y 50 milivoltios. Otro
hecho igualmente notable es que
la velocidad medio que presen-
tan las particulas en un campo
eléetrico es aproximadamente la
misma que tienen los iones en
circunstancias anilogas. En un
campo eléctrico en el cual la di-
ferencia de potencial sea equiva-
lente a 1 voltio por centimetro,
el ion Na® se moviliza con una
velocidad aproximada de 4 x por
§egundo, exactamentz la misma
que presentan_las particulas de
oro en iguales condiciones.

De la dirececién en que se
mueven las particulas portado-
ras de distintas cargas podemos
concluir que aquéllas se desplzv
zan hacia el electrodo de signo
opuesto al de la capa interna
de las dos que constituyen la
doble capa de HELMHOLTZ de
la superficie de la particula.
Una particula de oro cuya capd
interna es negativa, se dirigird
hacia el polo positivo 0 ar}o_dO,
mientras que las de hidréxido

férrico acudirin al polo negativo o ciatodo por ser positiva la carga de
su capa interna. El desplazamiento de las cargas no tiene lugar entre
la particula y el agua, sino entre la capa externa y la capa internd
de sus respectivas cubiertas de HeummoLTz., Ademds, moviéndose 12
particula con carga negativa hLacia el polo positivo, su capa externd
de signo positivo tenderd a dirigirse al polo negativo. En estas
condiciones, si procuramos la inmovilizacién de las particulas, las mo-
léculas de agua libres existentes en la capa externa de HELM.HOLTi
se orientardn hacia el polo del mismo signo que la carga eléctrica

las particulas.
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Este movimiento de las moléculas de agua que rodean las par-
ticulas eleetrizadas contenidgs en un campo eléctrico, es llamado eléc-
troenddsmosis, para distinguirlo del que presentan las particulas, el
cual se denomina electroforesis. Para demostrar el fenémeno indi-
cado puede utilizarse el mismo dispositivo que hemos empleado para
la determinacién del transporte eléctrico de las particulas, obturando
la poreién acodada del tubo en U con un tapén de alguna substancia
que tenga en el agua carga electronegativa, por ejemplo, papel de
filtro; se llena parcialmente el tubo con agua, poniendo luego en
conexién los electrodos. Cuando se hace pasar la corriente se observa
un ligero desplazamiento del agua de una rama del tubo en U a la
otra, pudiendo ser éste lo suficientemente intenso para establecer una
diferencia de nivel de algunos milfmetros. El agua se acumulari en
la rama correspondiente al citodo, que es el polo del mismo signo
que posee el tapén inmévil de papel de filtro.

Las cargas de las particulas de un coloide, cuando son expresa-
das en términos de potencial electrostitico son realmente considera-
bles; asf, por ejemplo, tina. particula de plata coloidal tiene una carga
equivalente a 0,03 unidades eléctrostiticas. Conviene recordar que
esta earga no debe ser considerada como una carga electrostitica sen-
cilla, como la contenida en una esfera de médula de saiico, ya que
éstas presentan la propiedad de repeler a otra igual de la misma
carga a una distancia considerable, variando las fuerzas de repulsién
en proporeion inversa-al cuadrado de la distancia que separa las dos
esferillas. Dos particulas de una suspensién o de un sol coloidal no se
repelen mutuamente sino cuando la distancia entre ellas es muy
pequefia, siendo precisa una contigiiidad muy- grande para que estas
fuerzas de repulsién se pongan de manifiesto y actfien evitando la
‘agregacion de las particulas entre si. : .

Si anulamos esta fuerza repulsiva, cualquier colisién eventual
entre dos particulas daré lugar a la unién de las mismas para formar
una particula mayor. Estas particulas mas grandes, al chocar con
otras, aumentaran todavia de tamaifio, alterdndose asi rdpidamente la
dispersién del coloide y facilitindose de este modo la separacién de las
fases, ya que el mayor volumen de las particulas de la fase dispersa
aumenta la velocidad de sedimentacién. Lia supresién de la carga
eléctrica de las particulas puede realizarse con facilidad afiadiendo
al sol coloide un ion de carga opuesta, quedando de est® modo neutra-
lizadas totalmente o en parte las cargas de las particulas. En estas
circunstancias tiene lugar la agregacién de unas particulas con otras,
tendiendo a disminuir progresivamente la superficie de la fase dis-
persa, lo cual se produce de ordinario no sélo cuando la carga eléec-
trica de la misma ha sido totalmente anulada, sino también cuando
ha experimentado una reduccién de un cierto valor, existiendo sus-
pensiones y soles coloidales que precipitan generalmente cuando
la diferencia de potencial en la superficie desciende por debajo de
6 milivoltios. El potencial bajo el que se produce la precipitacién

=3
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de una suspension o (%e u}; .coloide determinado se conoce con 1g deno.
inacid tencial critico. g

mmaﬁlgncgifr?stancias especiales la adicion de un ion determinag,
puede cambiar el signo de la carga eléetrica de la superficie de la fag,
dispersa. Examinemos lo que sucede qn'el ca‘so de% sol dg plata, por
ejemplo, tratado con sulfato de alum}mo.; esta sal, me@mnte su ion
Al - trivalente, neutraliza la carga eléctrica de, las partlculas~de1 sol
de plata con tanta mayor intensidad cuanto mas sulfato se anaqa al
sistema, hasta que llega un momento en que se alecanza .la neutralidag
eléctrica de las particulas; cuandp esto sucede, se dice que hemQS
llegado al punto isoeléctrico. Aﬁa'dlendo ahora més sulfato de alu’ml_
nio, reaparece nuevamente una cierta carga elecpr_lca en la}s, particu-
las, pero esta vez de signo opuesto, es decir, positivo, mov1endqse en
el campo eléetrico hacia el cz’xtqdo. Est.e camblq <.ie carga se m’geF.
preta como debido a una adsorcién del ion aluminio en la sup(irflcle
de la particula, en tal proporcion que la carga primitiva r}o'solo ha
sido neutralizada, sino sustituida por la positiva del aluminio.

Condiciones de estabilidad. 3. Movimiento browniano. Ln
1827 el botinico R. Brown, observando granos de polen en suspension
en el agua, vié que estaban animados de movimientos oscilatorl_os muy
vivos ¥ continuados; muy pronto pudo establecerse por los investi-
gadores que esta movilidad no era exclusiva de los granos de poler'l,
sino que la presentaban todas las particulas en suspensién. Las_ pri-
meras explicaciones dadas del fenémeno ‘lo consideraban debido a
cambios de temperatura, corrientes en el liquido, impurezas del
medio de suspensién, vibraciones externas y a muchas otras causas,
no aleanzando estas variadas interpretaciones ningiin éxito. Lo tnico
cierto es que los movimientos contintian indefinidamente, sin que
muestren una alteracién o disminucién suficiente para hacer pensar
en la intervencién de cualquier causa extrafia. L

Ll movimiento browniano, asi llamado desde su deseubrimiento,
es escasamente perceptible cuando la particula en.suspensién en el
agua tiene un didmetro mayvor de 4 u; no obstante, a medida que dis-
minuye el didmetro de las mismas el movimiento se hace cada vez
mis manifiesto, llegando a ser muy intenso euando las particulas
ofrecen un didmetro de 0,02 1 pues entonces aleanzan una velocidad
por segundo aproximadamente diez veces mavor al didmetro de la
particula. Cuando las particulas presentan la dimensién de subml-
crones (entre 0,14 y 0,005 4 de didmetro), el movimiento puede apre-
ciarse al ultramieroscopio con toda claridad ; en estas condiciones, 10,5
movimientos de oscilacién son sustituidos por desplazamientos rapl-
disimos de 100 a 200 4 por segundo, que siguen trayectorias mu¥
1r1'egu_1a1'es en zigzag, repasando algunas veces el mismo camin?®
recorrido v presentando siempre una extremada variabilidad. L@
intensidad del movimiento se halla ademis en intima dependencia con

la \'{scomdz}’d del medio, pues con el aumento de ésta se atenta 1a
manifestacién del fenémeno cinético.
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Ramsay sugirié en 1892 que la causa del movimicento browniano
fuesen los impactos producidos sobre las particulas por el bombardeo
de las moléculas circundantes del liquido de suspensién. Considerado
desde otro punto de vista, este movimiento puede ser atribuido a la
energia intrinseca de la misma particula, la cual reconoceria el mismo
origen que la manifestada por las moléeulas en su actividad cinética.
No existiendo, por otra parte, una diferencia absoluta entre la mate-
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F16. 13. Trayectorias de las partfculas coloidales en el movimiento
browniano. Los puntos indican la posici6n de las partfculas en intervalos
de 30 segundos. Si las posiciones de las partfculas fueran seguidas de
segundo en segundo, las trayectorias aparecerfan bastante mds compli-
cadasdelo quesemuestran en este diagrama. (Del Philosophical Magazine)

ria en estado molecular y la materia en estado coloidal, es muy légico
atribuir la movilidad de las particulas a la misma causa que acttia
en el caso de las moléculas, aunque en estas tltimas el fenémeno se

manifiesta con més intensidad. EINSTEIN ¥ voN SMOLUCHOWSKI han
dado férmulas para expresar la relacién existente entre la velocidad
¥ el tamafio de las particulas, la viscosidad del medio de suspension,
etcétera, siendo la viscosidad del medio de dispersién inversamente
proporeional a la amplitud del movimiento, dependiendo éste también
del radio de las particulas y de la temperatura absoluta. SVEDBERG

ha confirmado, estudiando el modo de comportarse los soles de pla-

tino, la exactitud de las expresiones matemiticas de BINSTEIN y de
SMOLUCHOWSKI.
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1] meeanismo mediante el cuz_l{ eontrl.buye el movimiento brow.
niano a la estabilidad de la solucion coloidal no se halla complet.
mente esclarecido. Existe un hepho evidente, y es la_l’nﬂuencia estabilj.
zadora que aquel movimiento ejerce frente a la aceién de la gravedad,
oponiéndose dentro de ciertos l}mltes a la ligera sedimentacién que se
produce en las pequefias particulas. Esto puede demostrarse obser.
vando lo que sucede cuando cubrimos con agua un polvo muy fino,
el cual se distribuye uniformemente por el agua en el transeurso de]
tiempo. Como quiera que el efecto mas .importante para conservar
la estabilidad consiste en prevenir la unién de unas particulas con
otras, es muy posible que sea tal la violencia de los choques que se
producen en los rapidisimos movimientos de las particulas, que aqué-
llos provoquen la proyveceién de las mismas contra otras inmediatas,

Suspensoides y emulsoides. Las soluciones coloidales pueden
clasificarse en dos grandes grupos, segiin que la fase dispersa sea
soluble o no en la fase continua. Si la fase dispersa es insoluble en el
medio de dispersién, se dice que el coloide posee las caracteristicas de
un sospensoide; pero si aquella solubilidad se manifiesta, diremos
que cl coloide en cuestién es un emulsoide. Como ejemplos de suspen-
soides podemos citar los soles de oro y los de metales pesados en el
agua, los soles de goma maéstic en agua y los soles de gelatina en aleohol,
va que cn todos los casos citados la fase dispersa, metal, goma, gela-
tina, es insoluble en la fase continua. Las soluciones de jabdn, las de
gelatina y las soluciones de proteinas en el agua son buenos ejemplos
de emulsoides, a causa de ser la fase dispersa en estos casos soluble
en el agua y por hallarse combinada con ésta en proporeién més o
menos grande. La propiedad de combinarse la fase dispersa con la
fase continua nos permite hacer una nueva clasificacién de los coloi-
d.es; por esta razén, los suspensoides son también llamados coloides
Il_of obos y los emulsoides coloides liofilos, cambiando estas denomina-
ciones por las de hidrdfobos e hidréfilos, cuando la fase continua es el
agua. En todo caso debe ser recordado que es imposible trazar una
rigida linea de separacién entre suspensoides y emulsoides, pues aun
cuando en los ejemplos seleccionados la distribucién es facil por
tratarse de ejemplos tipicos de cada clase, existen muchas substancias
que participan de las propiedades de ambos, y asi, por ejemplo, los
hidréxidos coloidales son lo suficientemente insolubles en el agud
bara presentar muchas de las caracteristicas de los suspensoides,
zfﬁ;’uggé‘ z?stftzzlctI())ar:le lo bastante solubles para que se comporten

fa diferelncia ; edun modo semejante a los emulsmc_les.
i undamental que existe entre >suspensmdes ks

se pone de manifisto en las grandes diferencias de muchas

sus propiedades fisicas. :
cmulg?i ;20211‘1;12;1 Il’?];llfl presentan las particulas de la fase dispersa del;;léf
SEites : narse con la fa§e continua es muc.h’o mas sé 2
comportamicnto de las moléeulas de una solueién verdader

mul-
de
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que al de las particulas de un suspensoide. Los emulsoides pueden
realmente ser considerados como soluciones de alto peso molecular,
hallandose las particulas de la fase dispersa combinadas con molécu-
las de agua. El peso molecular de la dextrina es aproximadamente
de 1000, el de la albémina de huevo alrededor de 15000, y el de la
hemoglobina de 64 000; estas substancias, formando todas ellas emul-
Sold(-_:s tipicos, tienen moléculas tan enormes que aun estando en dis-
persién molecular son muy grandes comparadas con las del solvente,
formando asi soluciones heterogéneas. En el caso de los suspensoides,
el tamafio de las particulas de la fase dispersa no es del orden
I_nolecular, resultando cada particula un agregado de moléculas seme-
Jante, seglin voN WEMARN, a diminutos cristales insolubles.

Mediante la observacién con el ultramicroscopio podemos cons-
tatar caracteristicas de los emulsoides que difieren de las que presen-
tan los suspensoides. En el caso de las primeras, la fase disper-a se
halla contituida de particulas que son en realidad grandes molécu-
las, a pesar de lo cual y de su alto peso molecular no tienen suficiente
tamafio para ser vistas al ultramicroscopio; por consiguiente, los
emulsoides contienen principalmente amicrones (particulas de diime-
tro inferior a 0,005 x). Los suspensoidgs muestran en cambio al ultra-
microscopio grandes particulas, siendo, por ejemplo, las particulas
del oro coloidal submicrones de un didmetro aproximado de 0,05 u.

La concentracién de la fase dispersa en los emulsoides es de
ordinario mucha mayor que la de los suspensoides, lo cual es indice
de la estrecha semejanza que tienen los primeros con las soluciones
verdaderas. Asi tenemos que los suspensoides de oro presentan una
concentracién de su fase dispersa alrededor de 0,1 % (por ejemplo,
1 c. c. de sol de oro contiene solamente 1 miligramo de metal), sierido
en muchos otros soles metdlicos la concentracién todavia menor. En
los emulsoides, la fase dispersa puede llegar a concentraciones supe-
riores al 10 %, hallandose esto en armonia con la pequefiez de sus
particulas, la gran extensién de su superficie de contacto y su poder
adsorbente.

Esta mayor concentracién de la fase dispersa contribuye a elevar

-1a viscosidad de los emulsoides. La solucién de gelatina al 1 %, a 20°

posee una viscosidad doble que la del agua, aumentando progresiva-
mente la viscosidad con el incremento de las concentraciones, h.asta
llegar un momento en que la gelatina tiene aspecto sélido. Lia visco-
sidad de los suspensoides, en cambie, difiere muy poco de la que
tenga el medio de dispersion.

La tensi6n superficial de los emulsoides es con frecuencia mucho
menor que la del agua, variando muy poco en los suspensoides; de lo
que se deduce la facilidad que presentardn los emulsoides para ser

- adsorbidos y lo dificil que serd la adsorcién de los suspensoides.

Precipitacion de soles. La estabilidad de las soluciones coloida-
les depende principalmente del tamafio de las particulas de la fase

3. PONDER : Fisiologfa general. —
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dispersa, manteniéndose éstas finamente divididas graecias prinej al
mente a las repulsiones debidas a las fuerzas eléctricas. Cualqlll)ie—-
influencia que disminuya o anule la earga superficial de las particuI
las producird la pérdida de estabilidad del coloide, formandose u 8
precipitado. Esta precipitacién puede producirse mis ficilmente eﬂ

F1G. 14. Los estadi b i
T coloidaleswdsedl: lc-:l precipitacién de la casefna, vistos al ultramicroscopio. Las

sefna se unen formando agregad
8 f os de tamafio considerable,
los cuales, al llegar a unas ciertas dime[x;nsignes, p:ec{lpitnn? G

(Del Matthews’ Physiological Chemistry, con autorizacion de William Wood y C.8)

’d% Suspensolg e e bastaré la adicién de pequefias cantidades
e 1“}1\ electrélito para conseguirlo.
S S’;{“i}‘g’:ﬁg péf;(t;:enas ?.antldade_s de una sal CINa, por ejemplo,
del rojo al azul, lo e’{p.m imenta diversos cambios de color pasando
o e 2 cual indica un aumento en el tamafio de las par-
su lugar, por e(r;cir;r:]eléo? raplgle.z preeipita el oro metélico, dejando en
de esta reaccién pu de precipitado, un liquido incoloro. La marcha
puede verse 1p ede ser seguida con el ultramicroscopio, donde
que el tamafio inicial de las particulas es del orden de los
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amicrones, los cuales, por la adicién del electrélito, se convierten en
submicrones, y éstos, uniéndose entre si, forman micrones, y de un
modo semejante estos Gltimos se unen, hasta que las particulas for-
madas son lo suficientemente grandes para que, predominando la
aceién de la gravedad sobre las acciones estabilizadoras, precipiten.

Tstos hechos se explican por la neutralizacién eléetrica de las
particulas del sol, por los iones en que se disocia el electrélito afia-
dido. Ya hemos visto que en el caso del sol de oro las particulas llevan
una carga negativa, la cual mantiene la repulsién entre ellas y evita
la coalescencia de la fase dispersa; al afiadir CINa, el Na, que es
electropositivo, neutraliza las cargas negativas de la fase dispersa,
anulando de este modo las fuerzas eléctricas que mantienen separa-
das las particulas y produciendo, finalmente, su aglutinacion y pre-
cipitacién. Si en lugar de actuar sobre un sol negativo como es el sol
de oro, tratamos de precipitar con el CINa un sol electropositivo, el
hidréxido férrico coloidal, por ejemplo, el ion precipitante en este
caso sera el de signo contrario, o sea el ion Cl'.

Estudiando la precipitacién desde un punto de vista cuantita-
tivo, se desprenden las.dos condiciones siguientes: en primer lugar,
para que el electrélito ponga de manifiesto su poder precipitante, es
preciso afiadir una, aunque pequefia, determinada cantidad que con-
tenga el namero de iones de signo opuesto suficientes para neutra-
lizar las cargas de las particulas eoloidales, y en segundo término, la
cantidad minima de electrélito necesaria serd mas pequefia cuando
la valencia del ion precipitante sea mdis elevada. Para precipitar el
sol de hidréxido férrico (electropositivo) habrd que afiadirle un ion
clectronegativo, el CI en el caso de ser CINa el electrélico empleado.
Un ion negativo como el SO, que sea portador de una carga eléc-
trica doble, manifestard un poder precipitante mayor que el Cl, que
lleva una carga sencilla; por lo tanto, la cantidad de SO,H, necesaria
para precipitar el sol de hidréxido férrico serd mucho menor que la
cantidad de CINa precisa para conseguir un efecto semejante. Por
anélogos motivos el ion eitrico, que es trivalente, tendra, en virtud de
triple carga eléctrica, un poder precipitante mayor que el ion SO,”
bivalente y que el ion Cl’ monovalente. En el cuadro que sigue puede
apreciarse el distinto poder precipitante de distintos clectrélitos sobre
el hidréxido de hierro coloidal:

Gms. por litro
necesarios para

Electrolito la precipitacién
(B s e e i e s S o b S e 0,5
CINa 0,5
SOH, 0,002
C.0H, o 0,002
O CIETICO izt s s i b wosire s 0,0007

Harpy fué el primero que generalizd estos resultados mediante su
regla de la valencia: El poder precipitante de un electrélito depende
de 1_21 valencia del ion cuya carga eléctrica sea opuesta a la del coloide.
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El mecanismo mediante el cual se produce la neutralizacién e]g
trica ofrece algtin interéds, ya que cuando la preecipitacién del ¢ Iel.ee‘
se produce, las particulas llevan consigo el ion precipitante? e
ejemplo, sea un sol de hidréxido férrico precipitado mediante 0111301‘
el precipitado asi producido contendra iones Cl’ y en el liquido 1i a;
podremos constatar un exceso de iones Na’'. El ion adherido al lbr-e
pitado se halla tan firmemente unido a él, que es imposible sepf refn.
por lavados sucesivos, siendo muy probable que se trate de un ;Tallo
de “adsorcién eléctrica”. En la precipitacién de un sol por i(?noces()
cargas opuestas se produce la adsorcién del ion precipitante pu(éi’de
dose confirmar este hecho desde muchos otros puntos de vista u prov
es preciso mencionar aqui. KUy

La precipitagién de los emulsoides por electrélitos es un feng
meno Qe caracteristicas muy diferentes al que hemos visto en la .
cipitacién de los suspensoides, no habiéndose esclarecido todaviaplr =
causas de este distinto comportamiento. Los emulsoides son m ITS
menos senmples a la accidén precipitante de los electrélitos, no ¢ -,
t}endo la _dlferencia solo en el aspecto cuantitativo del’fenénoanls-
2310 ltamblén en la forma como éste se produce, pudiendo observgi-l:é
= ;dgggla; :(;::esslg'nes, una vez obtenida la precipitacién, la reversibi-
i e g e Sl
prende las sales de metales pesados ilapcl))sr.eci‘ nitgdl’)rug}ero, e

; , . s lugar con
muy poca cantidad de electrélito; no obstantI:a enoéi v A
p 5 4 y segundo gru
g?(?jtlzltndol por‘su_bs'tanp‘las del tipo del cloruro sédico,gsulfatf alfl)g:
, cte.,, la precipitacion puede tener lugar a menos que n
emplﬁzidasda]tas concentraciones de estas sales d aow

n - - .
albl’lminli)l? ;Lfepgsc:]lﬁgagze l((i): lr?:i saggs‘de metales pesados frente a la
parece ser debido complet s tipicos e importantes emulsoides,
tiva, lo que estd en coI; amente al catién, o sea el ion de carga posi-
mismo que muchos o‘;'(())rslmo;malco¥1 e (_ie que .la. albﬁmipa, =
la investigacién bioléeie S e L Hinen Joparisnes &
albéimina puede realigz a:s’eso'n eIIECtrOpqgatlvos. La precipitacién de la

S e pequaflas canfidades B2
sales de zine), e:)nteniendo saise0 s it L ¢ Gyded ol gotl oo
cxpit.a’}te ; esto es muy parec?&pre e11 e ity
precipitacién de los-suspensoid: et i Se Rt DEUME S 1 -
ge que el ion responsable de ls’ pudiendo aceptarse la explicacion
adsorbido eléctricamente” H'a o bl ealende R
cipitado podria considerars 'potéticamente se ha dicho que el PT%
emulsoide y el ion metali rsefcomo Ko geinpinicsto-guimico. SRLE 5
Eie plata” o “albuminate go’ 'Orf‘}‘mdo Tespectivamente “g]lbuminato
interpretacién escapa (del . ]zjm9 . El diseutir el fundamento de ests
tituye un punto de parti 0? mites de este libro, a pesar de que cons-
notar solamente que la ec ut ar interés de la quimica coloidal; haremos
Xtrema inconstancia de la composicion qui-
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mica de estos precipitados hace muy poco probable que pueda admi-
tirse la formacién de un compuesto quimico en la acepcion corriente
de la palabra. El fundamento de muchos métodos histolégicos de
tineién consiste en la formacién de precipitados de esta naturaleza;
los emulsoides de los tejidos son precipitados por la accién de iones
metdlicos de substancias como el cloruro mercirico, eloruro plati-
nico, ete. En este caso, dichos iones son adsorbidos por el material
precipitado, explicindose por este mecanismo ciertos hechos de
coloracién selectiva.

3 El efecto que las sales neutras, como el cloruro sédico, sulfato
amonico, ete., ejercen sobre los emulsoides del tipo de la albtimina,
d_lflere considerablemente de la aceién que sobre los mismos hemos
visto presentan las sales de metales pesados, siendo preeiso emplear
cantidades muy elevadas de aquellas sales para obtener la precipita-
cién. Para precipitar unos 10 c. c. de albiimina es preciso afiadir 6 c. c.
de solucién saturada de sulfato aménico, mientras que la globulina
preecipitard aproximadamente con una solucién semisaturada de la
misma sal. Esta diferencia de comportamiento entre las globulinas y
las albfiminas ha sido utilizada para separarlas de aquellas solucio-
nes que contengan ambos emulsoides. Para separar en el suero sau-
uineo o en cualquier otro liquido orgénico las albtiminas de las glo-
bulinas, se diluye primeramente el liquido problema y después se
afiade un volumen igual de solucién saturada de sulfato aménico,
el cual en estas condiciones precipitara sélo las globulinas, que podran
ser separadas a continuacién filtrando el liquido problema, que
quedard de este modo libre de las mismas. El filtrado de globulinas
puede ser redisuelto en agua, ya que esta precipitacién es un fend-
meno reversible, obteniendo asi una solucién de globulina libre de
albGmina. Este método de separar distintos emulsoides se econoce con
el nombre de método de precipitacion fraccionada.

‘Antes de terminar la exposicién de los efectos precipitantes de
los diversos iones sobre los sistemas coloidales, debemos mencionar la
singular aceién de los iones H' y OH’. El poder precipitante del
sjon OTI’ sobre los soles electropositivos del tipo del hidréxido de
hierro coloidal es mucho mas grande que el ejercido por cualquier
otro ion de la misma valencia, y andlogamente para el H' cuyo poder
precipitante ante los soles electronegativos es superior al de los catio-
nes monovalentes. Esta particularidad de los iones H" y OH’ puede
ser debida a una més rapida adsorcién de los mismos por las particu-
las del coloide; pero cualquiera que sea la explicacién, el hecho por
sf mismo tiene una importancia fundamental para las aplicaciones
biolégicas de la quimica coloidal, ya que la intervencién de estos
jones condiciona un gran nimero de procesos vitales.

Proteccién de los soles. Cuando afiadimos un emulsoide tal
como la gelatina a un suspensoide cualquiera, por ejemplo el hidrosol
de oro, éste queda protegido en grado variable frente a la aceion

|

i
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precipitante de los iones. Esta aceién protectora la present

todos los emulsoides, siendo més eficaz en unos que en tan o
intensidad del poder protector es referida a la cantidad de0 r(')f-' La
mos de un emulsoide, que debe ser agregada a 10 c. c. de un sollniilgra~
para fav1tar su precipitacién por 1 c. e. de soluciéon de CINa a] 1(e) o
E} ntmero de miligramos de emulsién que evita la aceién %
pitante se conoce con el nombre de indice del oro. El cuadro si e
muestra la intensidad del efecto protector de distintos e %ul.ente
medida con esta téenica: el

Mgs. para proteger
10 c. c. de sol de gro

Gelatina .............. 0,005
Albtimina de huevo e 0i1B
Goma. ardbiga .......... 0,25
Oleato sédico ........... 0,4
THOHETING v s smrimsrmnsentimemmmnns nosmansnr 6,0
Estearato s6dico ......cceviiiiiinnnnnnn. 10,0

Slendp una de las caracteristicas de los suspensoides la rapid
de su precipitacién por los electrélitos que contrasta con la resistp =
que ’ofrecen los emulsoides frente a éstos, podemos sostener encia
accién protectora consiste en comunicar los emulsoid il
comportamiento al suspensoide protegido. L s Ao
i e e 11) otegido. La expheae}on de este fené-
B e e nte: el emulsoide es adsorbido en la super-
SR e particulas del suspensoide, adquiriendo de esta manera
Dléllle;'_a. de substancia mas resistente a la precipitacion.
propiedade.lssr(ril: :;?do que hemos visto eémo es posible modificar las
L envolturasgspensmde- protegiendo sus particulas mediante
A et e eml‘llsmde, podremos verificar que también
la= itopiediion de 10 Inverso, es decir, el comunicar a un emulsoide
N nor?xf fII;SPenSOId@._Sabemos que las soluciones de
R e ta Tente mod1f1_cadas por la adicién de peque-
e ect{‘g itos; pues bien: si afiadimos a una solucién
S sk canti .ad de un suspepsoide tipico como la goma
e aeei(mcomur_uc':ado al emulsoide una sensibilidad mayor
S g glliemll‘)f{tqnte de los electrélitos, por haberse for-
Gnedar s perficie del emulsoide una envoltura de goma,
completamente transformadas sus propiedades.
Gelificacié Ll
modificacién t:%]:{sistEeﬁtea lgun(is emulsold,es .puede tener g T
emulsoide una consisten _ende g, de i ns solidonfome 2
rior. Este fenémeno. se cia de jalea en lugar del aspecto liquido ante-
Sor orc o e conoce con el nombre de gelificacion y puede
como la solucién de gelfgraelon’ ot e i on e sl
caso del 4cido silicico col n'zcilol por la adicién do reactivos como < <!
cién son reversibles; o'cro:1 al. Algunos de estos estados de gelifica-
; no. El gel de gelatina puede ser fluidifi-
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cado nuevamente por la adicién de.agua o por calentamiento; en
cambio, la gelificacién del sol de 4cido silicico es irreversible.

Las modificaciones que preceden a la gelificacién pueden ser
observadas por medio del ultramicroseopio y consisten en un agranda-
miento de las particulas de la fase dispersa del emulsoide, pasando
del tamafio inicial (amicrones) a la dimensién de submicrones, en la
cual el movimiento browniano puede observarse ficilmente. Tl creci-
miento de las particulas produce una especie de reticulo, en el cual
quedan incluidas gotitas del medio de suspension, pasando de esta
suerte en la fase de gel lo que era fase dispersa, a medio de disper-
sién, y vieeversa.

La cuestién consiste ahora en determinar cudl sea la naturaleza
de esta nueva fase continua. Es indudable que la fase continua se
encuentra en estado liquido, debiéndola considerar como una solu-
cién muy concentrada de gelatina en agua, rodeando gotitas de
solueién mucho més diluida, las cuales constituirdn la fase dispersa.
Respecto a la concentracién de la fase continua podremos tener
alguna idea si consideramos que en el gel de palmitato sédico al 1 %,
1a fase dispersa sélo contiene un 0,05 % de jabén, hallandose el resto
concentrado en la fase continua del gel. Esta mayor concentracion, de
la que resulta un incremento considerable de la viscosidad unida al
agrandamiento de las particulas de la fase dispersa inicial, produce
un aumento de la viscosidad y de la rigidez, que son las caracteristi-
cas principales del gel resultante.

‘Aun cuando la gelificacién es un fenémeno frecuentemente rever-
sible, el paso de gel a sol difiere en algunos aspectos del paso de
sol a gel. La principal diferencia que separa ambos fenémenos que
parecen superponibles, es que no se producen a la misma temperatura ;
asi tenemos que la gelatina pura se solidifica segfn la concentraeién
de sus soluciones a temperaturas que varian entre 18° y 26°; en cam-
bio, el paso de gel a sol tiene lugar entre 26° y 29°. Este hecho ofrece
singular interés porque demuestra que no es precisa la reversibilidad
de los factores que causan la transformacién de sol a gel para pro-
ducir el fenémeno de gel a sol.

Los electrélitos que muestran una menor capacidad precipitante
sobre los emulsoides son precisamente también los que influyen
menos en el proceso de la gelificacién. Algunos jones como Cl’, Br’ e
T’ disminuyen la temperatura de gelificacién y parece que inhiban el
proceso; otros, como el SO, aumentan-la temperatura de la gelifica-
cién. Sin embargo, los iones H' y OH’, cuyas propiedades precipitan-
tes son tan intensas, muestran un efecto inhibidor sobre la gelificacién
de emulsiones como la gelatina.

Los geles de agar y de gelatina experimentan una retraceion,
segregando al reducirse de volumen una cierta cantidad de liquido,
consistente en una solucién muy diluida de todos los componentes de
la solucién originaria. Este fenémeno es conocido con el nombre

de sinéresis.
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Imbibicién y series de Hofmeister. Muchos emulsoides, despugs
de un largo periodo de desecacién, se muestran capaces de fijar
grandes cantidades de agua; la gelatina, por ejemplo, es capaz de
absorber en muy corto espacio de tiempo una cantidad de agua,
equivalente a 1000 veces su propio peso. Al ser absorbida el agua,
la gelatina se hincha, desarrolla una presién muy elevada ¥y libera
calor; este fenémeno se denomina smbibicidn, y la presién desarrollads
durante el mismo se conoce con el nombre de presion de imbibicion,
Estos hechos son de un gran interés, en primer lugar, por haber deter-
minado el uso de los iones de las series de Hofmeister, y ademds, por-
que con el mismo se expliean diversos aspectos de la actividad celular.

Ha sido muy laborioso establecer eémo- influyen la velocidad y
la cuantia del agua absorbida por imbibicién la presencia de ciertos
iones, presentando éstos notables diferencias en su comportamiento,
pues mientras determinados iones aumentan la imbibicién, otros, a
igual concentracién, la disminuyen. Si agrupamos estos iones por el
orden de la diferente intensidad de sus efectos obtendremos las si-
guientes series de iones, teniendo en cuenta que los mencionados
antes que el agua inhiben el proceso de imbibicién y los que se indi-
can después lo aumentan :

Sédico-sulfato, tartrato, citrato, acetato (agua),
cloruro, clorato, nitrato, bromuro, yoduro, tioeianato.

Estas series fueron observadas primeramente por HOFMEISTER
en 1891, conociéndose con el nombre de su descubridor, y también
por el de series liotropas. Su importancia estriba en el hecho de que
pueden ser aplicadas no sélo a la imbibicién, sino también a casi todas
12"15. otras propiedades de los coloides. Si consideramos una propiedad
flgxca determinada podremos encontrar agrupados los iones en la
misma f(}r.m.a; sea, por ejemplo, el orden en que los iones influyen la
compresibilidad del agua, cuya propiedad es disminuida como sigue,
ocupando el primer lugar el ion que la disminuye més intensamente :

Carbonato, sulfato, cloruro, nitrato, bromuro, yoduro.
La tension superficial es aumentada en las soluciones acuosas

por la accién de los iones siguientes, siendo mas intenso el efecto
producido por el primero de la serie:

Carbonato, sulfato, cloruro, nitrato, yoduro.

o alp s fomamos ejemplos de la quimica coloidal, la precipitacion de

oidenuzléna esdproiiucxda por los iones monovalentes, en el siguiente
» ocupando el primer lugar el : s

tante con mas rapidez: g que produce el efecto precip

Acetato, cloruro, nitrato, bromuro, yoduro, tiocianato.

n a(ljomo vemos, el orden es el mismo que en los casos anteriores.
gunas reaccines el orden puede ser invertido, aunque los tér-
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minos de la serie se suceden también de modo correlativo; sea, por
ejemplo, el efecto de los iones sobre la gelificacién de la gelatina; el
orden ser4 aqui:

Tiocianatq, yoduro, bromuro, nitrato, clorato, cloruro (agua)
acetato, nitrato, tartrato, sulfato.

EL'ion sulfato es el que més dificulta la imbibicién v el que favo-
rece mis la gelificacion ; los iones que inhiben la gelificacién favore-
cén, en cambio, la imbibicién y viceversa. Para los cationes cabria
considerar series semejantes; si consideramos el efecto que éstos pue-
dan producir sobre la viscosidad del agua tendremos: Li, Na, K; Rb,
Cs, siendo el primero de la serie el que ejerce un mayor incremento
de la viscosidad. En lo que se refiere a la compresibilidad del agua
Siguen los cationes el mismo orden, exceptuando el Li, en el eual
Influye esta propiedad muy poco. El efecto de los cationes sobre la
imbibicién y la gelificacién de la gelatina es débil; sin embargo, los
efectos producidos siguen idéntica ordenacién.

Estos ejemplos sobre la existencia de las series de HOFMEISTER
€n casos que no pertenecen en estricto sentido al dominio de la qui-
mica coloidal han sido aducidos porque en estos ltimos afios se ha
puesto en duda la realidad de las mismas. LoEB con alguno de sus cola-
boradores han estudiado detenidamente el efecto de estas sales sobre
la imbibicién y la presién osmética de la gelatina, habiendo llegado
a la conclusién de que en el caso de afiadir sales sélo es preciso tener
en cuenta el signo y la valencia del ion, produciendo los iones del
mismo signo y valencia idénticos efectos. Esta conclusién ha sido
acerbamente criticada, considerando que Lors ha querido gencralizar
lo que sucede con la gelatina, la cual por su comportamiento consti-
tuye un caso especial. No podemos aqui hacernos eco de las criticas ni
del detalle de las observaciones sobre esta cuestién; interinamente
debemos aceptar la idea de que las tentativas realizadas aparte de
las series de HorMEISTER no han sido coronadas por el éxito.

Suponiendo que las series de HOFMEISTER tengan una existencia
real, ; e6mo explicar el mecanismo mediante el cual iones en aparien-

‘cia similares producen efectos tan diversos? Sobre esto existe gran

incertidumbre, habiendo sido emitidas diversas hipétesis. Parece ser
la més verosimil la que atribuye estas diferencias de accién de los dis-
tintos iones de las series de HorMEIsTER al distinto grado de hidrata-
cidn de estos iones. Por hidratacién de un ion nosotros entendemos el
ntimero de moléculas de agua asociadas con el mismo; el ion potasio,
por ejemplo, tiene cuatro moléeulas asociadas; el ion sodio esta hidra-
tado por ocho moléculas de agua, y el ion litio contiene dieciséis. Los
iones Rb* y Cs® tienen menos de cuatro. Estas moléculas de agua son
consideradas por algunos como unidas al ion, de un modo anilogo a
como se halla el agua de cristalizacién con respecto a los cristales.
Parece més adecuada la explicacién que considera la molécula de
agua como un compuesto bipolar, uno de cuyos extremos estarfa cons-
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tituido por el ion H' electropositivo y el otro extremo por el ion OH"
electronegativo. Cuando se encuentra el agua en las proximidades
de un ion con carga positiva, la propiedad hipolar del agua se pone de
manifiesto orientando sus moléeulas en tal forma que .el extremo
electronegativo queda adherido a la superficie del ion, mlen_tl'as <‘1u.e
el polo positivo se orienta hacia el medio circundante. De e§ta forma
quedarfan fijadas en la superficie del ion un cierto numero de
moléculas de agua,.las cuales formardn una especie de cubierta a
su alrededor. ;

Si clasificamos los eationes monovalentes de acuerdo con su dis-
tinte grado de hidratacién, tendremos el siguiente orden: Li, Na, K,
Rb, Cs, el Gltimo de los cuales es el menos hidratado. Esta disposicion
es la misma que la serie de HorMEISTER para los cationes, pudiendo
constatar ¢l mismo hecho si consideramos los aniones en euanto a Su
hidratacién y actividad en los procesos coloidales respectw‘amente.

Tl proceso por el cual la hidratacién ejerce tal influencia sobre
la gelificacién, imbibicién, eompresibilidad, ete., es absolu_tamente
desconocido. Una explicacién pudiera consistir en que los iones de
elevada capacidad de hidratacién como el Li’ sustrajesen_ Ipolep}llas
de agua del coloide y esto aumentase la rapidez de la gelificacién y
retardase la imbibicién ; no obstante, el principio sobre el que reposa
el hecho no ha sido todavia formulado.

Las proteinas. Las substancias coloides que encuentra el fisio-
logo con mayor frecuencia son las proteinas, las cuales entran en
abundancia en la composicién de todas las eélulas vivientes. Lias pro-
tefnas son substancias de elevado peso molecular, constituidas por la
unién de un gran niimero de aminodcidos. Los aminoécidos contienen
un grupo dcido COOH, y un grupo basico NH,, pudiéndose unir entre
si gracias a estos grupos funcionales. La glicocola, que es el aiaino-
4cido més sencillo, puede combinarse con otra molécula de glicocola

NH, — CH, — COOH + HHN — CH, — COOH
para formar con eliminacién de una molécula de agua el dipéptido
NH, — CH, — CONH — CH, — COOH

Este nuevo compuesto tiene, como los aminodcidos de los cugles
se deriva, un grupo COOH y un grupo NH,, y puede formar, unién-
dose a otra molécula de glicocola, un tripéptido con eliminacion de
una segunda molécula de agua. Por el mismo procedimiento podria
formarse una cadena de cuatro, cinco, seis, etc., amino4cidos, ya que
el compuesto resultante poseerd siempre en los extremos de la cadena
los grupos funcionales antes indicados, capuces de realizar nuevos
enlaces para la formacién de ‘argas cadenas. En la prictica no es
posible soldar siempre el mismo aminodcido al llegar a una cierta
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longitud de la cadena, pero la adicién podré ser realizada cuando
utilicemos otro aminoacido cualquiera ).

- Quando se ha conseguido la unién de un cierto nimero de ami-
noacidos (unos 10 6 20) el cuerpo resultante se denomina polipéptido.
El polipéptido asi formado contiene los grupos COOH y NH,, pudién-
dose continuar uniendo por esta razén con més aminodcidos hasta
formar moléculas de mayor tamafio todavia, las cuales se denominan
peptonas. Continuando este proceso de sintesis podriamos llegar a la
formapén de una albumosa y mis adelante a constituir moléculas de
proteina. Las proteinas pueden hallarse constituidas, ademis, por
Otr_as agrupaciones quimicas distintas a los aminoacidos; pero -cuales-
quiera que sean aquéllas, sus caracteristicas esenciales, alto peso
molecular y presencia de los grupos COOH y NH, en los extremos de
la molécula son debidas a los aminoacidos que la constituyen de un
modo casi exelusivo.

El nfimero de aminocidos que entran en la constitucién de
Proteinas, como la seroalbtimina o la seroglobulina, debe ser muy
grande a juzgar por sus pesos moleculares. A continuacién damos
los pesos moleculares de algunas proteinas:

AlbGimina de huevo ...
Gelatina
Clupefna ...

Ser0n ] I I e o s o= ety
Seroglobulina s eer e cacan
Hemoglobina.

Al consecuencia de su alto peso molecular las proteinas forman
ones coloidales. En muchos casos las moléculas que constituyen
las particulas de la fase dispersa pueden ser vistas al ultramicrosco-
pio como submicrones de pequefio tamafio. Estas soluciones eoloidales
son emulsoides tipicos, hallindose la fase dispersa en combinacién
con el agua y presentando las caracteristicas de estos sistemas:
Doca sensibilidad ante la aceién precipitante de los electrdlitos, gran
tensioactividad y viscosidad muy elevada. La tensién superficial
de las proteinas hace que estos cuerpos puedan ser absorbidos répi-
damente, y por su gran superficie especifica son excelentes adsor-
bentes. Sus caracteristicas de tensién superficial y viscosidad las

(1) El enlace peptidico no constituye la tinica modalidad de unién entre
los amino4cidos. ABDERHALDEN y sus colaboradores han podido demostrar que los
amino4cidos pueden también polimerizarse, formando compuestos del tipo t}e
las diquetopiperacinas, de las cuales el anhidrido de la glicocola serfa la mas

sencilla (NH<&QI=:EBI’>NH). Otros tipos de enlace pueden darse en la

constitucién de los complejos moleculares integrados por aminodcidos; enlaces
de tipo éster, entre el oxhidrilo de un oxiaminodcido y el carboxilo de otro
aminodcido; también los 4tomos de azufre de ciertos aminoicidos como la
cistina pueden actuar como elementos de enlace-S-S-. Estos hechos explica~
rian ciertas particularidades que presentan las enzimas digestivas cuando
actlian sobre la molécula proteica.— N. del T.
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¥16. 15. Diagrama que muestra los cambios
!-ll'()l(l:nctlxl en las propiedades coloidales de })doxelgx‘ignflc.
al llegar a su punto isoeléetrico. Puede producirse el
)_:\\llrl/tlll(){::ll\-l'éclrx(-g afladiendo a la solucién de gelatina
gL o Ifr'H._lun estas circunstancias la imbibicion
‘Iu‘.lti,b”.}l'vnscosidnd, la presion osmotica y la con-
puetl i¢ ad del coloide aleanzan sus valores mas
rjos. (Segin LoEB, Teoria del cstado coloidal, con
autorizacion de MeGraw-Hill Book Co.)

habilita para formar pe-
liculas rigidas en las su-
perficies de separacién de
las fases.

Aun cuando las mo-

_ léculas de proteina conten-

gan grupos NH, y COOH,
son muchas veces eléetri-
camente neutras, por com-
pensacién de la carga de
un grupo con la del otro;
presentan, ademds, la pro-
piedad de comportarse
como #dcidos y como bases
indistintamente ; esta pro-
piedad justifica la deno-
minacién de anfolitos que
reciben también estas
substancias. Por ejemplo,
en solueién alealina la
proteina forma una sal con
el 4lcali, de este modo:

NH,—COOH NaOH

= NH,—COONa + H,0

Al disociarse esta sal
dar4 lugar a un ion gigan-
te de proteina con carga
negativa, y a un pequefio
ion Na’ positivo. Las pro-
tefnas tendrén en solucién
alealina carga negativa.
En solucién 4cida las pro-
tefnas actuardn como ba-
ses, formando con su grupo
NH, y el dcido una sal que
al disociarse dard lugar a
un ion proteico positivo.
Si colocamos a las protei-
nas en un medio cuya reac-
cién actual impida la diso-
ciacién de las mismas en
iones, diremosque se hallan
en su punto isoeléctrico.
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L . s . B
e z;smgxf;eme:is en su punto 1sqe1eetrlco tienen todas sus propic-
s (;gxdla as. Bl poder de imbibicién disminuye, asi como la
. preseni % eléctrica y la v1sczosidad, en relacién con los valores
o positiwzzlai)nnzuzltl‘do l]zis particulas de la fase dispersa llevaban
it ; 5 .

punt]?‘ Ml gativa. La tension superficial es mas elevada en el
o dgsl :oh;in%nes de proteina no forman geles, en el més propio sen-
g unp abra. Algunas gle ellas pueden, como el fibrinégeno, dar

precipitado de finas mallas, pero este fenémeno se apro-

xima mis ipitacié
: a una verdadera precipitacién que a la gelificacién propia-

me i i
forlrle:e(iiéghgg f»lfeilll)g;)ngluchas veees un fer’lémgno irreversible. La trans-
E—— procgeesgodzn un:. §)ro_t’ema insoluble, la fibrina, tiene
ser ol cofplor ; coagulacion Ele la sangre. A pesar de no
ments g , muestra un _f’mo reticulo, cuyas fibras son ficil-
Sepr N Spl esentando también el fenémeno de la sinéresis, con
Michis SOlueyo al retraerse’las mallas del reticulo de fibrina.
i natur::lcmne; de proteinas pue@en ser coaguladas por el
Todniga i t}(zlad e esta transformacién no se ha determinado
ety mOdificaciozgl ad, sz}blendose, sin en;}mrgo, que va asociada
comploterion ] es quimicas. La egagulacmn puede no tener lugar
ehntdas (zia, no ser que se afiada a la sol}lmén una pequeiia
oo O ao,_o que ésta contenga electrélitos. Una albimina
e Ade%n ’nniguna sal es }ncoagulable por la accién aislada
Saivanae grandzz, a q?iigulacmg puede ’tampxen evitarse, con la
melial {:antl dgs de 4cidos o 4lealis, reaccionando éstos
con ane D as proteinas y dando lugar a’cc.)mpuestos quimi-
Dejando apartegsli an pog_ e_l calor (meta.protemas 4eidas y alcaljnas).
Prodiaie et as ei)n iciones necesarias para que'la coagulacion se
i = otle’ne ugar a temperaturas siempre iguales para cada
In globul'map: : g:nasl. El f}bl_'mogeno, por ejemplo, coagula a 56°,
s y la albx.lmma.z? 78°. La constancia de esta tempe-
el coagu 1ael.o’n ha sido utilizada para identificar algunas pro-
s pu.diéndosegu %tl.cll.on, exceptuanc_io el primer es}adm, es 1rre_vers1ble,
e _utilizar esta propiedad como método para.alslar las
bl proteinas en estado de; pureza. Quando es necesario separar
a protgmas de otras, se utiliza corrientemente el método de la
Precipitacién fraccionada.
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Difusion y permeabilidad

Difusién. Si colocamos un eristal de una substancia coloreada,
por ejemplo, de permanganato potdsico en el fondo de un vaso de
paredes altas llenas de agua, veremos que al disolverse el permanga-
nato va comunicando su color a través del liquido por un proceso de
difusién, mediante el cual, después de un cierto espacio de tiempo, las
moléeulas coloreadas de la substancia disuelta aparecen distribuidas
uniformemente en el disolvente. Las molééulas de permanganato
Dotésico se habrdn ido desplazando de los puntos de mayor concen-
tracién a los de concentracién més baja. Este movimiento es debido
a la energia intrinseca de las mismas moléculas, y se produce del
mismo modo que hemos visto en el movimiento browniano contra la
fuerza de la gravedad. De igual manera que la energia cinética que

desarrollan las moléculas de un gas permite su distribucién uniforme -

v da lugar a una presién determinada en el recipiente que las contiene,
podemos decir que el movimiento de la substancia difusible obedece &
Ja misma ecausa y desarrolla también una presién. Esta presién que
desarrollan las moléeulas en el seno del disolvente, y cuya analogfia
con la presién de los gases hemos indicado, se llama presién osmdtica.

Las substancias disueltas no difunden todas con igual rapidez, ya
que la velocidad de traslacion de las moléculas serd menor a medida
que la masa de éstas aumente. Una molécula de gas, por ejemplo, s¢
desplazard con mayor rapidez y extensién que una molécula de sal,
v ésta, a su vez, se moverd més rdpidamente que lo pueda hacer una
molécula coloidal, y la molécula coloidal presentard una actividad
¢inética superior a las moléculas que componen un sélido. La veloci-
dad de difusién dependers en’cierto modo del tamafio de las moléculas
de las substancias difusibles, y asi vemos que difunden mas rapida-
mente las substancias de bajo peso molecular que las de peso molecu-
lar elevado, por ejemplo, coloides. Asi se .desprende de las clisieas
investigaciones de Gramax (1850). Las substancias eristaloides pre-
sentan en general la misma velocidad de difusién; sin embargo, todas
las substancias coloides, como la gelatina, el almidén, las gomas, ete.,

difunden muy poco. Esta diferencia de comportamiento llevé a
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dGRAH:}M_ a, clasificar las substancias en cristaloides, las cuales difun-
en ;‘ﬂaipzli?lmente, ¥ coloides, que difunden con dificultad.

gua no es, por supuesto, la finica substancia a través de la
f::a;rpueda efectuarse el fenémeno de la difusién; éste puede tener
coxgn : 1i)ortegemplo, a través del gel de gelatina, en el cual el agua es un
jantg 1en g.j fC‘uanc_lo estudiamos la difusién a través de un gel seme-
ik ,h aas erencias entre_eqloldes y cristaloides son més notables.
7 delSugTr%do un procedimiento que consiste en extender una fina
Bk i lged' ormando una membrana a través de la cual podemos
o e 3 ifusién, en lugar de valernos de una gran masa del gel.
prepararo 0 es con muc}_m 91 preferible por la facilidad con que pueden
R sf: membranas similares con el papel de pergamino y peritoneo.
e 1a gSp_eI_‘ar, los cristaloides difunden a través de estas mem-
e Iri:on d'fle’ll}dad, mientras que los coloides o no difunden o lo
o cons'l(liy ificil y escasamente. Una membrana de pergamino puede
Membra-: erada por esta razén como una modalidad simplificada de
Substanez'a semv,pgrmealfle, porque permite pasar a su través algunas

o é_afs }fnglta mas o menos con}pletamente el paso de otras.
i ldu;ldl'hda'(’i de una substancia se expresa por su llamada
dofing ee . ifusion o coeficiente de difusion. Este coeficiente se
fon sa(')mo a eantldac} dg, substancia difusible que en un segundo
sl una eoluml}a _hqulda de 1 cm. de longitud por 1 cm.? de see-
o un_(lilsgersal,.emst‘le.ndo en los extremos opuestos de la misma
bt idad de d1ferenc1a’ en la congentraei()n. La cantidad de subs-
s que dlfuzlde a través dela unidad de superficie en un segundo
: ﬁ esta razon pr.opor(:]qnal al desnivel de concentracién. Esta es

a llamada Z.ey de Fick, aplicable a los fenémenos de difusion.

El coeflci‘_eI}te de difusién tiene interés desde otro punto de vista,
porque depeqd'lendo del peso molecular de la substancia difusible,
pliiet_ie ser utilizado en la determinacién del peso molecular de los
;’:J(; 01d.¢:is, cuya velocidad de difusién es muy pequefia. Por este método
= l%ifileso obtenidos los mejores valores del peso molecular de muchos

Membranas semipermeables. Expresindonos con exactitud,
membrana semipermeable ser4 aquella que permita pasar a su través
el agua, pero que impida el paso de las substancias disueltas. Una
membralga de este tipo no ha podido ser nunca preparada; no obs-
tante, existen algunas membranas que se comportan como semipermea-
bles frente a determinadas substancias. La membrana de pergamino,
por ejemplo, es semipermeable para la solucién de proteina en agua,
va que deja pasar el agua a su través y retiene la substancia disuelta,
siendo, en cambio, permeable para la solucién de glucosa en agua, y&
que deja pasar ambas substancias. La membrana de ferrocianuro de
cobre es semipermeable para la solucién de glucosa.

Las membranas semipermeables més corrientemente usadas son
las que corresponden a los tres tipos siguientes: la membrana “natu-
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ral”, la membrana de precipitacién y la membrana compuesta de
colodién con o siu adicién de otras substancias. Pertenecen al grupo
de las membranas naturales el papel pergamino, peritoneo, vejigas de
distintas procedencias y piel de ciertos animales. La membrana de
precipitacion més utilizada es la que se produce al reaccionar el sul-
fato de cobre y el ferrocianuro potasico. Para obtener una membrana
de csa naturaleza se llena un fraseo poroso con una solucién de
sulfato de cobre, y se sumerge luego en una solucién diluida de ferro-
cianuro potésico; las dos sales difunden a través de las paredes del
fraseo poroso, y al ponerse en contacto forman un p1:e01pitado
de ferrocianuro de cobre que obstruye los poros. El ferrocianuro de
cobre tiene apariencia gelatinosa y adopta el estado coloidal, ofre-
ciendo las membranas formadas por esta sal un interés extraordinario
por presentar algunas de las propiedades tipicas de las membranas
de las células, especialmente en lo que hace referencia al paso de
sales a su través.

La membrana de colodién puede ser preparada llenando un tubo
limpio y seco con una solucién etérea de colodién, la cual se despa-
rrama por sus paredes, hasta formar en ellas una fina pelicula que
se deja fijar durante un espacio de tiempo suficiente (de 2 a 10 minu-
tos) ; llenando entonces el tubo con agua, la fina membrana de colo-
dién es cuidadosamente separada del vidrio. Si la manipulacién se ha
efectuado correctamente se obtiene un saco de colodién intacto de las
mismas dimensiones del tubo que ha servido de molde, pudiéndose
utilizar en seguida para la experiencia de difusién que haya de efec-
tuarse. La importancia de la membrana de colodién es debida a que
pueden obtenerse, a partir de ella, membranas de diferentes per-
meabilidades, por el simple procedimiento de endurecer el colodién
sumergiéndolo en aleohol de distintas concentraciones antes de que
ol proceso de fijacién haya tenido lugar. Con esta técnica pueden
ser obtenidas una gran variedad de membranas. Afiadiendo al colo-
dién substancias lipoideas como la lecitina y el colesterol, pueden
obtenerse membranas cuya semejanza con las membranas celulares es
mucho mayor que aquellas otras en las que no entran lipoides en su
constitueion.

Presion osmética. Si ponemos en conexién un saco de colodién
0 un vaso poroso, cuyas paredes se hallen recubiertas con ferrocianuro
de cobre, con un manémetro de mercurio y llenamos el recipiente con
una solueién de glucosa (para la cual la membrana es semipermeable),
sumergiéndolo después en agua, notaremos un ineremento del nivel
del mercurio en el manémetro indicando el desarrollo de una presion
en el interior del saco. Esta presién se produce de la manera siguiente :
Inicialmente, la concentracién de moléculas de glucosa en el interior
del saco A (véase fig. 16) es mayor que en el agua del exterior, mien-
tras que la concentracién de moléceulas de agua es mayor en B que en 4.
Tanto las moléculas de agua, como las moléculas de glucosa, tienden
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a difundir a través de la membrana, desde el lugar que su concentra-
cién es mayor, a los puntos de més baja concentracién, pero siendo la
membrana semipermeable impide el paso de la glucosa de 4 a B, mas
no dificulta la penetracién de moléculas de agua en la direceién
de B a A. La penetracién de agua en el interior del saco sin que salga
glucosa al exterior se traduce por un ineremento de la presion que
determina el ascenso del nivel de mercurio
en el manémetro. La presién sigue ascen-
dgendo hasta que es equivalente a la presién
ejercida por la difusién de las moléculas
de agua; en estas circunstancias, el nivel del Ht
mercurio permanece estacionario, indicando
la presién osmética de la solucién de glu-
cosa. Kl aparato esquematizado en la figura
16 representa una forma muy simplificada
de osmdmetro, habiéndose modificado en el
transcurso del tiempo, a medida que han si-
do necesarias determinaciones mis exactas.

Todas las investigaciones sobre esta
cuestion muestran - que la presién osmética ,————-—l
de_'ux}a solucién depende de tres factores 1
principales : de la concentracién de la subs-
tancia, de la naturaleza de la misma y de |
la_ terr}peratura a que se realice la deter-
minacién.

Cuando la membrana a través de la
cual se verifica la difusién es completa-
mente semipermeable para las moléculas de  \_)
la substancia disuelta, la presién osmética 4

- 3 <
es proporcional a la concentracién de la —
misma, siendo esta presién, para todas las
sgluciones que contengan disuelta una mo-
lécula gramo por litro, de 22,4 atmésferas.
Esta presién es la misma que ejercerian S
las moléculas de la substancia disuelta si
Se encontraran en estado gaseoso y ocu-
Pando el volumen de 1 litro por molécula L
gramo. Cada molécula gramo de un gas s
ocupa, a temperatura y presién normal, un volumen de 22,4 litros.

Para todas las substancias investigadas, excepto para las que
referiremos mas adelante, esta ley es aproximadamente verdadera,
siempre que la membrana sea realmente semipermeable con respecto
a la substancia disuelta.

En el cuadro que consignamos a continuacién damos algunos
valores:

Yilrs

4. PoxNDER : Fisiologfa general. —
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|

: e
| Gramos por litro | Tresion e

Sl i
observada en [1 resion calculada

Substancia : e
i{ de solucion HtmdsTanas r en atmdsferas
| ' I
Ve 2 Se 342,0 23,3 [ 224
L ey ;- | zis | 2,24
198,0 23,8 22,4
ARBORN S o ki w55 e e 99,0 11,9 | 11,2
19,8 2,39 | 2,24

Siguiendo la misma regla, cabra esperar que una moléecula gramo
de una substaneia coloidal, como la gelatina, ejerza una presién equi-
valente a 22,4 atmésferas. Ahora bien; es absolutamente imposible
obtencr una concentracién semejante en una substancia como la gela-
tina, pues seria preciso disolver en un litro unos 36 000 gramos de la
misma. Las més altas concentraciones de gelatina que pueden obte-
nerse en estado fliido a la temperatura ordinaria son al 3 %, 0 sea
unos 30 gramos por litro, lo eual equivale aproximadamente a una.
solucién 0,007 molar que desarrvollara 1ma presién osmética de una
{raceién de atmésfera igual a 0,0224. Observando la desviacién de la
columna manométrica, veremos que la solucién anteriormente indi-
cada s6lo producird un aumento de 15 milimetros de mercurio. Por
esta razén se afirma con frecuencia que la presién osmética de los
coloides es baja, aunque en realidad es la misma que pueda presentar
una solucién de glucosa de la misma concentracién, apareciendo como
mds débil porque las soluciones coloidales cuya presiéon osmética
puede ser medida son forzosamente muy diluidas.

~ Hemos de sefialar una excepcién de la regla general que rela-
ciona la presién osmética con la concentracién, y consiste en el com-
portamiento de los electrélitos. Estos, al disolverse, se disocian en
mayor o menor extensién en iones, los cuales, se comportan, por lo
que sc refiere a efectos osméticos, como si fueran verdaderas molécu-
las; el CINa, por ejemplo, ejerce en solucién molar una presién
osmética doble de la observada para una solucién molar no electro-
litica como la glucosa. Asf tendremos que la presién desarrollada por
una solueién molar de CINa, sal que se disocia casi completamente
en Na'y Cl', serd aproximadamente de 44,8 atmdsferas a la tempe-
ratura ordinaria.

~ El incremento de la temperatura aumenta la presién osmoétiea,
siendo la presién proporcional a la temperatura absoluta como en
el caso de los gases.

Un detalle interesante que debemos consignar a propésito de
estas observaciones es la magnitud de las presiones registra-
das. Membranas como las de ferrocianuro de cobre parecen
capaces de resistir presiones del orden de 100 atmosferas sin
perder su homogeneidad, y vemos que la fina membrana que
rodea a ciertas células resiste presiones de 4 atmésferas,
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o sea de 60 libras por pulgada cuadrada (1). Es sorprendente cons-
tatar el hecho de que una fina membrana.. que tiene un els:pesor
de 0,5 u pueda quedar intacta sujeta a presiones tales como atgue
acabamos de indicar, comparables por su magnitud a las que actGan
sobre los neuméticos de un.automévil en marcha. .

Soluciones isoténicas. Cuando dos soluciones présentan tql
concentracién que hallindose separadas por una m_embralna S_el:;lz-l'
permeable no pasa agua de una a otra, se dice que tienen :i m;i o
tonicidad, o sea que son soluctones isoténicas. Pero si tlege lzgmem-
paso de una cierta cantidad de agua de un lado a OtI(';) ei i
brana, diremos que la solucién hacia la que ha pasado el agu

olucién
la vegetal. En A4, una célula vegetal en s
K L . TlaemOile elx; “:acgﬁ}ilag P sge encuentra’ intimamente yuxtapuest(ﬁi c_:rf {:
isoténica ; la fina membran e

esenta un m bl
gruesa cubierta celular k. En B se repr S e A
e B L separadtx:.)d(;ev‘r. elx’lac?rgag%l en la membrana p, se ha retrafdo

un grado extremo ; el Citoplafs;nﬂﬂx.{ando e e

[Segtn PHILIP, Physical Chemistry (Edward Arnold Co.)]

hipertonica y la solucién1 que la hag:w?ﬁdgsggtgz?m;a.lgoz Sghsl;::;
isoténicas tendrin la misma otica, qu )
illie;e;:ggoilgag con respecto a otras tendrdn una presion osmética mas
2 ltimas. _ : i
o aLdg' 311:: :isetx?: uuln interés partigular no es conocer sl gnae ss':);u:;{);f
es isoténica con respecto a otra, sino el estab_leclmlent(l) e e
cién de isotonia entre una substancia d_etermmada ye 'cor_l’ o
las células. Para determinar estas relam’ones de conelenth;:}:ig o
lizan principalmente dos métodos: el método de la p asbrzg :n R
VRIES, y el método del hematocrito, de Hl::nm. El‘:i atm e
principio fundamental es el mismo; consm’ge en deter: s
centracién de la substancia problema (por ejemplo, sacarosa, g ;

X . m. —
(1) La libra inglesa tiene aproximadamente 454 gr.; la pulgada, 25 ¢
N. del T.
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clqrgro sodico, ete.) que en contacto con determinadas células no
origina el paso de agua a través de la membrana celular. Se dice
entonees que tal concentracién es isotémica con el dontenido de las
células. ’

En el método de De VRies se emplean células vegetales, que por
su estructura estin provistas de una rigida cubierta celular que rodea
su protoplasma fliido. Esta cubierta o tabique es permeable al agua
Yy a las substancias disueltas en ella; en cambio, la delicada membrana
eelu'lar que se.encuentra en intimo contacto con el citoplasma es
semipermeable. Normalmente, esta fina membrana se halla en yuxta-
posicién con el 'tabiq\ue rigido que limita la célula; en el caso de que
el el’toplasma pierda agua, la membrana es atraida hacia el centro de
la cglula por retraceién de aquél, apareciendo un espacio libre entre la
cublert?.’ mas externa y la membrana citoplasmitica: este proceso de
retracein se denomina plasmdlisis y puede observarse facilmente
mediante el microscopio. Por el contrario, al penetrar agua en el cito-
plasma pues.to en contacto con una solucién hipoténica, éste adquiere
una turgencia considerable, empujando la fina membrana celular cada
vez con mayor fuerza contra la cubierta rigida; este fenémeno puede
illog isde; percibido al microscopio por la poca flexibilidad de la capa

i Para estas experiencias sirven admirablemente las células de las
hojitas de Elodea, las de Tradescantia discolor, o las células de la

cebolla. Supongamos que se desea establecer la concentracién de clo-

ruro sodico que sea isoténica con las células de Elodea. Se prepa-
ran una serie de soluciones cuyas concentraciones varien dé 0,5
molar.a 0,05 molar, sumergiendo en cada una de ellas fragment(’)s
de hojas de Elodea. Examinando al cabo de cinco minutos las célu-
las de cada uno de aquellos fragmentos, veremos ecémo en algunas
(}e ellas se pone de manifiesto el fendmeno de la plasmélisis. Cuando
éste se produee,‘se puede observar al microsecopio una retraceién con-
siderable del citoplasma y al mismo tiempo ausencia de ciclosis
entendiendo por tal los movimientos del protoplasma; los cloroplasi
tos se agrupan en distintos puntos de la célula. En el caso de no
tener lugql" la plasmdlisis, el protoplasma llena completamente la
célula haciéndose patente la cielosis. Aquella de las soluciones ensa-
y.afias que a una mayor concentracién de CINa no produzea plasmé-
lelrsxlselpzzea(sie goniideEr'in'csle isoténica con respecto al contenido celular:
ey : e

il xonofzf. esto tiene lugar a una concentracién de

Resulta muy interesante la comparacién de las concentracio-
nes a las que distintas sales son isoténicas con el contenido eelular
gtl)lt%lg:l(iz cI:)lnztfatatr ? continuacién las diferencias entre unas y otras,

ediante la téeni J ili é

e disc(;c;;;c:a de DE Vrigs, y utilizando las. células
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Concentraciébn
Substancia molar
SACATOSA teveerersensorerarsacsoseuons o ,22
Glicerina 0,21
GLUCOSR «eerveecarsnsossasasonsnsssnsssvassanss 0,21
Acido tArtATICO . ecrusescirrmssussnsonssns 0,20
Acido CITICO toeverrssnnansines i 0,20
Cloruro sédico 0,13
Nitrato sédico .... o 0,13
Nitrato potasiCo ...ccceeerveenrerencennns 0,13
Acetato potasiCo .......ceviiiieniiiinnns 0,13
Cloruro CAICICO ...cuuvrerennrernceneiennaans 0,11

Las cifras precedentes, aunque de una exactitud poco rigurosa,
permiten clasificar las substancias examinadas en dos grupos per-
fectamente definidos. El primero comprende las substancias no elec-
troliticas, y las que se disocian muy débilmente, las cuales son isotd-
nieas respecto al contenido celular en solucién 0,21 molar, mientras
que en el segundo, que comprende los electrolitos con alto poder de diso-
ciacién, la isotonia se alecanza con soluciones de concentracién 0,13

__A
BN (T

F1c. 18. Esquema del hematocrito. Los hematies ocupan las porciones negras de los
dos tubos del hematocrito, mientras que las porciones sombreadas se hallan ocupadas
por el medio de suspensién transparente

molar aproximadamente. Estos resultados son poco méis o menos los
que cabia esperar, teniendo en cuenta que los electrélitos completa-
mente disociados tienen, a igualdad de concentracién molecular, doble
presién osmética que los no electrélitos. Bl hecho de que esta regla
no se confirme de un modo absoluto en este experimento-nos pone
de manifiesto 1a intervencién de otros factores y, entre ellos, el efecto
que las mismas sales puedan ejercer sobre la membrana y sobre la
tonicidad de la célula. S
E] método del hematoerito de HEDIN tiene un fundamento
teérico muy semejante al que hemos visto para el método de la plas-
mélisis. Los glébulos rojos de la sangre de mamifero, cuyas paredes
son flexibles, son el reactivo utilizado en sustitucién de las células
vegetales de paredes rigidas. Cuando se sumergen los hematies en
una solucién hipoténica, el agua penetra en el interior de los mismos
hinchandolos; cuando son sumergidos en una solueién hiperté.n.lca,
sale agua de los hematies y éstos se retraen, no ocurriendo modifica-
cién alguna cuando se colocan en una solueién isoténica. El vo}umen
de las células se obtiene mediante el hematocrito, que no es mas que
una pequefia centrifugadora provista de unos tubos capilares, en los
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cuales se colocan suspensiones de hematies. Centrifugando ripida-
mente estas células, se depositan en el fondo del tubo formando una
columna cuya altura nos dard el volumen de las mismas.

Se preparan suspensiones que contengan la misma cantidad de
globulos en series de soluciones de distinta concentracién de la
substancia cuya proporcién de isotonfa haya de establecerse. En el

caso del cloruro sédico, por ejemplo, podemos establecer las dilu-
ciones a partir de una concentracién del 1 % y en forma que ésta -

vaya disminuyendo de unas a otras muestras en 0,01 % hasta 0,6 %.
Se prepara ademds una muestra de glébulos suspendidos en suero que
sea isoténico frente a éstos; se centrifuga esta muestra en primer
lugar leyendo el resultado por la altura que alecancen los hematies
en el tubo graduado, obteniendo de este modo la cifra que nos ha de
servir como término de comparacién. Se procede después de igual
manera con las distintas diluciones, determinando la que sea isotd-
nica, cuando la altura que aleance en ella la columna de hematfes
sea la misma que Ia del suero. Para los glébulos rojos del hombre es
de 0,85 % de CINa. En las soluciones hiperténicas (méis concentra-
das del 0,85 %) la altura de la columna de glébulos es menor que
cuando estén sumergidos en el suero, siendo su contenido en agua
también inferior, mientras que de hallarse sumergidos en soluciones
hipoténicas (menos de 0,85 %) la altura de la columna de glébulos
es mayor por haber penetrado en el interior de las células hematicas
una cierta cantidad de agua.

Conocida la concentracién isoténica de CINa, es tarea ficil caleu-
lar la concentracién en que cualquier otra substancia electrolftica que
tenga la misma capacidad de disociarse siendo isotdnica, siempre que
la membrana celular sea semipermeable con respecto a dicha substan-
cia. Si la solucién de 0,85 % de CINa es equivalente a una solu-
cién 0,145 molar, la solucién 0,145 molar de CIK ‘sers-también isoto-
nica. Si la substancia cuya isotonia haya de ser determinada no es
electt:olitica, la concentracién requerida serd doble; por ejemplo, la
solucién isoténica de glucosa serd 0,29 molar, o sea una concentracién
de 6,8 % con respecto a los glébulos rojos de la sangre de mamifero.

. Teorias de la semipermeabilidad. 1. Teorfa de Traube. El cono-
cimiento de las membranas de precipitacién se debe principalmente a
TrAUBE, que fué el primero en elaborar membranas de esta naturaleza,
lanzando al mismo tiempo la hipétesis de que la semipermeabilidad de
las mismas era debida a que los poros de las membranas semipermea-
h}es eran suficientemente grandes para permitir el paso del agua, pero,
sin eqbargo, no lo suficiente para dejar pasar a su través las substan-

.cias disueltas, como, por ejemplo, la glucosa. Tsta hipétesis para expli-
car la permeabilidad de la membrana ha recibido y recibe todavia
hechos en Su apoyo, conociéndose con el nombre de teoria del tamiz.

Examinada desde un punto de vista puramente cualitativo, exis-
ten numerosos hechos que parecen estar en favor de esta teoria. En

(91
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primer lugar, observando con fuertes aumm}‘gos la copsmucn&lz
microsedpica de diversas membranas de colodién, ferroclaI}uro ‘SL
cobre, pergamino, ete.,, puede ecomprobarse su estructura poxosa..’: e
han realizado también mediciones del didmetro de cstc_)s poros, habm.x}-
dose observado que, a “grosso modo”, el mayor tamafio de éstos coin-
cide con una mayor permeabilidad de la membrana. Ep resumen, se
atribuye a las membranas una estructura esponjosa constituida po:‘1 m&%
complicada red de canaliculos que van de un lado a otro; este fr’xo 0 1~&
ver halla confirmacién en la forma como el agua fluye a traves de :1
membrana que tiene lugar de acuerdo con la ley’ de P?JISI'ZUILLE
que ha sido aplicada corrientemente a la mrculamgn cap‘ a1 3
También es cierto que el paso de una substancia a traves de uga
membrana o su retencién depende muy estrechamente del tam?‘mo de
sus moléculas; los coloides, por ejemplo, en virtud del gran tdlmanlf)
de sus moléeulas no pasan a través de una membrana, la lgua1 pe:i (;
mite, en cambio, el paso de moléculas de glucosa, y este;)s‘mo ecuuisSon
glucosa pueden a su vez ser retemzias por ciertas mem 1anaseqem o
riapidamente atravesadas por moléculas mas pequenas, por 1,] cI;c’m,
de cloruro sédico. Algunos hechos no encuentran ficil exp 1ca1 :
con esta teoria; asi vemos que el cloruro potusmo’(c.uyo Psesso Crlxéo ogéc;
lar es 74,5) es més permeable que el cloruro sédieo (5 "tl‘ibl?'(‘ll
molecular), pero los que sostienen lq. vahde_g de la misma t‘-} ot :é <
este comportamiento a la menor hidratacion de_l’ ion I)O";l S
respecto al ion sodio, ecuya envoltura de hldra?_acxon es mas grande,
lo que facilitaria la mayor dlfusﬁ'nh‘dad del pumeri). s s
Podrian adueirse tantas objeciones eomo hee 1o§‘en S
cuenta esta hipétesis. Si preparamos una serie d(; meri)l tl ailcaias e
rente permeabilidad para hacer pasar a su traves 's_ut f‘ z:;na e
tas, siguiendo la teorfa del tamiz tendria qllle ems1 i e
correspondencia entre el tamano_de los poros y la g ‘sucede o
tamafio molecular de las substancias ensay,adas; per% ncr)1 s porog
fios, siendo en cambio reteni ARG
%))S)gcl)lse l;grS; de mayor tamafio. Si tomamos tres membdranz}S coniﬁgélii
respectivamente por gelatina-tanino, ierrgmanurf) ebz_;ir;lea(}l' Sy
nuro de cobre y establecemos su respectiva permeabl L
distintos colorantes, observaremos que para a_lgunost‘ el
membrana de ferrocianuro de cobre es la més 1mpgnet laas A
poros mas pequefios seglin la teorfa de TRAUBE), mien {r grmeable
otros colorantes la misma membranz} puede ser la mds‘ p' el
de las tres indicadas. Xstas observaciones no gueden ser de\ff) e 01;
mediante la teorfa del tamiz, a menos que ésta sehmo ifiq
alguna forma que pueda armonizarse eon estos hec o'i.minando 1
Otra seria objecién contra la teoria que estamos e4\¢1 il
deriva de un experimento de Raourr, el (;}ml, al sep'arar'it‘é ¢ il
éter, valiéndose de una membrana dp vejiga de celd(‘)i, v lipuidos =2
el paso del alcohol hacia el éter. Si se separan los dos liq



Al Difusién y permeabilidad

una membrana de caucho, el éter fluye a través de la membrana hacia
el aleohol.

Este comportamiento tampoco puede ser explicado por la teoria
del tamiz, ya que si en el caso de la vejiga puede aceptarse que los
poros de esta membrana sean lo suficientemente grandes para per-
mitir el paso de las moléeulas de aleohol, no dejéndose atravesar por
las de éter, no es posible aplicar el mismo argumento del tamafio de
los poros en el caso de la membrana de caucho, ya que en estas
cireunstancias las moléeulas que pasan a través de la membrana son
las grandes moléculas de éter, mientras que las més pequefias de
aleohol quedan retenidas. Por esta razén el experimento que acabamos
de referir constituye un poderoso argumento contra la teoria del
tamiz y en cambio puede ser el punto dc partida para otra concepeién
de la permeabilidad de la membrana, que resultaria de considerar
esta cualidad frente a una substancia determinada en funcién de la
solubilidad de ésta en la membrana propiamente dicha.

Teorfas de la permeabilidad. 2. La teoria de la solucién en la
membrana. La hipétesis de que el paso de una substancia a través
de una membrana depende de sus mutuas relaciones de solubilidad,
reposa sobre un gran niimero de observaciones acerca de la permea-
bilidad de las membranas de las células vivientes. Las membranas
celulares casi siempre contienen lipoides en su composicién, pudiendo
establecerse que la mayor parte de ellas son permeables para las
substancias solubles en los lipoides. De ser esto cierto, la capacidad
de una substancia para pasar a través de una membrana dependeria
de la solubilidad de aquélla en la membran misma.

Sobre este particular cabe multiplicar los ejemplos: asi, célu-
las tan diversas como la amiba, los huevos de erizo de mar y las
células vegetales de Elodea son todas ellas impermeables para el
NaQH, siendo, en cambio, répidamente permeables para el NO,0H,
a causa de ser el 1iltimo de los dos 4lealis citados soluble en los lipoi-
des, pero no el primero. El distinto comportamiento de estas substan-
cias puede ser imitado mediante un sencillo experimento de labora-
torio. Pueden elaborarse células artificiales agitando una solucién de
lecitina en benceno con una cantidad de solucién acuosa de albtimina ;
se producen condensaciones de proteina alrededor de gotitas de la

solucién beneénica de lecitina, las cuales, ademds de tefiirse de rojo.

neutro, presentan una gran semejanza con las células verdaderas;
los “granulos” de lecitina en benceno, tefiidos de color rojo por el
colorante, se hallan recubiertos por una fina membrana compuesta de
proteina, lecitina y benceno. Si afiadimos ahora NaOH, no observamos
ninguna modificacién en el color de los “granulos” porque el aleali
no puede atravesar la membrana; sin embargo, la adicién de NH,OH
0,001 molar modifica inmediatamente el color de los granulos, que
toman un color amarillo por ser este dleali soluble en la fraceién
lipoidea de esta membrana artificial. Si la membrana hubiera sido
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§6lo de proteina, no se hubiera producido este cambio de reaceién en el
interior del granulo, ya que el NaOH y el NH,OH difunden a través
de la proteina lentamente, pero ambos con la misma velocidad.

Los 4cidos grasos, a pesar de su gran tamafio molecular, pasan
a través de las membranas celulares mas rapidamente que los acidos
minerales de més pequefia molécula. Esto se explica segln esta teoria
por el hecho de ser los 4cidos grasos solubles en los lipoides de la
membrana, mientras que los 4cidos minerales no lo son. El mismo
hecho puede ser comprobado con los colorantes 4cidos y alealinos: los
Primeros son insolubles en los lipoides, rara vez penetran en la célula,
pero los alcalinos, a causa de su gran solubilidad en los lipoides,
penetran ripidamente en el interior de las células. Lo que acabamos
de decir justifica la regla segfin la cual los colorantes solubles en los
lipoides son ripidamente absorbidos y eliminados; sin que pueda
darse a esta regla un valor absoluto, ya que tampoco podémos acep-
tar el corolario inverso de que los colorantes insolubles en los lipoides
dejen de ser absorbidos y eliminados.

Tienen singular importancia, en relacién con esta hipétesis, los
trabajos de MuYER y OVERTON, que han precisado la estrecha depen-
dencia existente entre la accién narcética de distintas substancias y
su solubilidad en los lipoides, siendo aquel efecto tanto mis intenso
cuanto més grande sea la solubilidad. En sus experimentos determi-
nan la relacién entre el poder nareético y la solubilidad de la substan-
cia en aceite, suponiendo que ésta nos sirva de indice de la solubilidad
en los lipoides. En el cuadro siguiente se resumen los resultados
obtenidos eon algunos aleoholes:

: Concentracién
Substancia narcética Solubjlidades
minima
Alcohol metfilico 0,5 M En agua, «c. En aceite 1/50
Alcohol etflico &........ o 0,3 M 30 veces la solubilidad en agua
Alcohol propilico 101 M 8 veces la_solubilidad en agua
Alcohol butflico, .. 0,0 En agua 1/12. En aceite «

4 M
Alcohol caprilico 0,0004 M En agua 1/2000. En aceite ¢

La misma, relacién puede establecerse con algunos otros nareéticos :

- Concentracién Solubilidad en aceite

Substanciy ",‘},ﬁf,?;’,‘.j,a(.) Solubilidad en agua
Salicllamidas ..« ive st LN 1 por 1300 22,0
Benzamida. . . 1 por 500 0,7
Monacetina i LR 1 por 90 0,6
Hidrato de cloral................... 1 por 50 - 0,5
Alcohol etflico ......... Sl A ok 1 por 3 0,2
Acetona =L TR Bils e 1 por 3 0,2

(*) Eslos coeficientes varfan considerablemente con la temperatura; los
datos que se dan en este cuadro corresponden a& una temperatura de 3°. El
aumento de temperatura no afecta por igual la concentracién narcética activa
de estas substancias, pues a 30° la salicilamida es activa al 1 por 600, mientras
que para la acetona la proporcién varfa al 1 por 7.— N. del T.
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Tsta relacion entre la solubilidad en los ‘1}.p01§es yel pc‘)der nareéti-
seneralizada a todas las substancias que presentan esta

st e ey el beneeno, por ejemplo, cuya solubilidad en los 13-
pr(.)pledad’ o 1queda como la del aleohol caprilico (que seglin hemos
puide.e e edc'v ¢ srecedente es el narcético de aceién mds intensa),
il L. AL e o dl ello, la menor aceién naredtica. Por lo tanto, la
e a‘pes‘n. sglame’nte puede ser admitida con ciertas limitacio-
1-eglaEd: glgneffi\o cierto euando decimos que los colorantes solubles en
ili;s(;idssason répidamente absorbidos, y taml‘)lfnl'al S%St}(;iler- i las
substaneias narcotizantes son, por regla gener 1a . 1polso 111 e§é Dero no
os exacto afirmar que los cglorantes no solubles en os1 ipoides de,]_en
de ser absorbidos sistemiticamente, ¥ tampoco que las SubStE'ln.(',las
que se disuelven en los lipoides deban ser en todo caso nareéticos.

Ademis, es muy dudoso que las solubilidades establecidas por
OverTOoN y MEYER, con aceite, puedan ser c_or_nparadas con las de los
lipoides de la membrana Cehll?.l', pues la lecitina, que es uno de ellos,
parece en muchos aspectos mas_blen una substancia soluble en agua
que en aceite. Si ponemos lecitina en agua, ppdremos observar. una
intensa imbibicién de aquélla, formando @espues. una masa‘g_elatmosa
vy dispersindose finalmente en una solucion coloidal de 1ec1t1pa, cuya
fase dispersa (lecitina) contiene una cantidad de agua considerable.
Examinemos ahora lo que sucede si introducimos un colollante en
esta solucién : aparentemente la disolucién del colorqpte sera m}mho
mayor en este sistema que en el agua, por haberse flJ_ado una cierta
cantidad del mismo mediante un proceso de adsorcién e‘n‘la fase
dispersa. Este hecho entrafia una seria dificultad para la hipétesis de
OVERTON-MEYER, ya que supone la intervencién de un nuevo proceso
a nivel de la membrana que, lejos de contribuir a facilitar el paso de
la substancia a su través, puede dificultarlo gracias a la posibilidad
adsortiva a que hemos hechos referencia.

Dejando aparte esta dificultad, la teoria de la solubilidad de la
membrana es insuficiente para explicar algunos hechos como_los
siguientes: los azficares y las sales, cuya insolubilidad en los lipoides
es manifiesta, pasan perfectamente bien a través de las membranas
celulares, lo mismo que los aminoacidos. Por otra parte, ciertos. colo-
rantes liposolubles, por ejemplo, safranina, verde metilo y dal}a, no
son capaces de pasar a través de la membrana de algunas células,
mientras que éstas pueden ser permeables frente a ciertos colorantes,
como la fuesina 4cida, que son insolubles en los lipoides. Y, para ter-
minar, la teorfa de OverToN tampoco explica de un modo satisfac-
torio los cambios de permeabilidad que puede experimentar la mem-
brana de un momento a otro frente a muchas substancias, como
su(_:edp, por ejemplo, con la glucosa; siendo muy difieil salvar .esta
objecién para las otras substancias que se disuelven én los lipoides,
ya que esta variabilidad ‘solamente seria compatible admitiendo cam-

bios del poder disolvente de los constituyentes de la membrana para
dichas substancias, |
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Teorias de 1a permeabilidad. 3. La teoria de la tensién superficial.
Podemos provocar modificaciones en la permeabilidad de 1as membra-
nas celulares con respecto al medio que las rodea mediante ciertos

-artifieios. Asi, por ejemplo, si sumergimos las células en una solucién

de alcohol metilico cuya concentracién sea-inferior al 14 %, la mem-
brana de éstas mantendra ‘su semipermeabilidad, pero esta propiedad
desaparecers si la concentracién del aleohol es mayor de 14 %, siendo
entonces la membrana completamente permeable. Las “concentracio-
Ties eriticas” mediante las cuales puede conseguirse esta modificacién
de la permeabilidad vienen indicadas en el cuadro que sigue:

Concentracién
critica.
Substancia por ciento
Alcohol metflico 14,0
Alcohol etflico ..... 8,0
Alcohol propflico 4,0
Alcohol butflico .... 5 1,5
Alcohol amiflico .....coccevuerunnnnn. 0,5

Estas distintas concentraciones de los diversos aleoholes citados
Presentan una caracteristica comin, y es que todas ellas poseen la
misma tensién superficial, cuyo valor es de 0,65, tomando la del agua
como unidad. Esto ha hecho suponer que el valor de la tensién super-
ficial de la membrana sea igual al que hemos visto presentan las con-
centraciones criticas de los alcoholes antes indicados, produciéndose,
gracias a esto,.un desplazamiento de los constituyentes de la mem-
brana celular y como consecuencia una pérdida de su semipermeabi-
lidad. En relacién con este modo de ver, merece destacarse el hecho
de que muchas substancias citoliticas del tipo de las hemolisinas son
tensioactivas, lo cual podria armonizarse con la explicacién que veni-
mos dando acerca de la permeabilidad de la membrana. Pero cual-
quiera que sea el interés que pueda tener esta teoria para explicar
la pérdida de la semipermeabilidad de las membranas celulares, no
puede -ilustrarnos satisfactoriamente acerca del mecanismo por el
cual dicha semipermeabilidad se produce. :

La membrana celular. Teniendo en cuenta las grandes dificul-
tades que ofrece el establecimiento de una teoria completamente satis-
factoria que explique el modo de comportarse la membrana celular,
no debe sorprendernos que se haya Ilegado a dudar de la existencia
de una formacién semejante. Los que asi piensan sostienen la idea de
que es innecesario admitir la intervencién de una membrana semiper-
meable en la superficie de las células y que éstas pueden imaginarse
constituidas de un modo semejante a esponjas capaces de tomar subs-
tancias del medio liquido que las rodea mediante un proceso de imbi-
bicién, como pudiera hacerlo una masa de gelatina.

Por este motivo, antes de entrar en el estudio de la constitucién
intima de la membrana o de analizar las caracteristicas de su funcio-
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namiento, puede ser Gitil resumir en este lugar las distintas razones
que nos llevan a admitir la realidad de su existencia. Para la exposi-
cién ordenada agruparemos los hechos que habran de servirnos de
apoyvo bajo los cuatro enunciados siguientes :

I. El contenido celular difiere de la composicién de los ligui-
dos que lo rodean.
II. La resistencia que ofrece la membrana celular a los cam-

bins de forma.

III. Los resultados de la observacién. microsedpica y de la
mierodiseceién.

IV. Las modificaciones que ejereen los reactivos sobre la célula.

Si sumergimos hematies de sangre humana en una solueién isoto-
nica (0,85 % de ClNa), la hemoglobina permanece en el interior, sin,

mezelarse con el liquido circundante. Este hecho s6lo puede expli-,

carse por dos razones: una de ellas, que la célula se halla envuelta
por una membrana impermeable para la hemoglobina; la otra inter-
pretacién consistiria en considerar la hemoglobina unida firmemente
con las estructuras intraprotoplasméticas. El mismo fenémeno ocurre
cuando se coloean en analogas condiciones otras células pigmentadas
como las de la remolacha. En el caso de los hematies no puede obser-
verse una estruetura citoplasmética en el sentido que solemos dar a
esta palabra, hallindose la hemoglobina en el interior de la célula
formando una verdadera solucién, que debemos admitir como rete-
nida por la existencia de una membrana celular.

Pero los hematies de los mamiferos constituyen méas bien una
excepeién que una regla general, ya que en muechos glébulos rojos
(por ejemplo, los de aves, reptiles y anfibios) existen elementos
de una estructuracién portoplasmatica, con los cuales 1a hemoglobina
podria combinarse. Las células de la remolacha del otro ejemplo
ofrecen también una constitucién citoplasmatica que permite pensar
que su pigmento se halle en combinacién con algunos de los constitu-
ventes del protoplasma, y que el mismo aziicar que contienen en su
interior pueda ser retenido por un mecanismo analogo. La hipétesis
de que las substancias son retenidas en virtud de una combinacién
¢s muy difieil de impugnar desde un punto de vista genérico; a pesar
de lo cual pueden aducirse valiosos argumentos en contra de esta
interpretacién apoyindose en lo que sucede en determinados casos,
Siguiendo adelante con aquel punto de vista, dicha combinacién intra-
celular tendrd que ser producida por un proceso de adsoreién o bien
por un proceso de combinacién quimica. Si se admite la primera even-
tualidad, el proceso habrd de ser reversible, debiendo existir sola-
mente una diferencia cuantitativa entre las cantidades de pigmento o
azficar contenidas en el interior de las células y las contenidas en el
tltido eireundante, mientras que si se trata de una -combinacién qui-
mica, la substancia combinada no podra ser disociada hidrolitica o
electroliticamente, siendo en estas condiciones inerte. Esta argumen-
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tacién no es rigurosamente vélida, ya que hemos visto que algunos
procesos de adsorcién no eran reversibles, pudiendo efgctuarge los
mismos has_t.a desaparecer completamente 1a substancia de la solucién ;
ademis, existen fundadas razones para creer que algunas substancias
que se hallan en el interior de las células en combinacién irreversible
pueden desempefiar un papel importante en la dindmica celular.
Tales argumentos, a pesar de todo, no son eoncluyentes. La hipétesis
de la combinacién intracelular puede, por otra parte, ser desechada
en a’bsoluto si nos fijamos en la concentracién de los electrélitos de
la célula con respecto a la que presenta el liquido que las bafia. Para
ciertos electrélitos; la concentracién dentro de las células es mucho
mayor que la del liquido en que estdn sumergidas. Los ejemplos de
esta naturaleza son innumerables; asi vemos que mientras los glébu-
los rojos del ef)nejo tienen una concentracién de potasio de 0,5 %, el
plasma sanguineo en el cual se hallan sumergidas contiene tan sélo
0,02 9%, en tanto que las células musculares bafiadas por el mismo
plasma contienen el potasio en una proporeién de 0,4 % ; las células
de las plantas acuéticas, como la Elodea, son mucho més ricas en clo-
ruro sédico que el agua en donde viven.

A’p}lquemos el mismo argumento a estos casos. El exceso de
electl:ohto debe ser retenido dentro de la célula, ya porque se halle
combmadg con los constituyentes celulares, siendo entonces incapaz
de difundir al exterior, ya porque la célula posee una membrana semi-
permeable para él. Ahora bien; la demostracién de la forma como
se encuentra el electrélito en el interior de la célula puede realizarse
por 19 menos por dos-métodos, de los cuales el mas ingenioso es el
de ‘HOBER, ¥ nos ensefian que el electrélito intracelular se encuentra
en estado libre. Uno de dichos métodos se funda en el aumento de
la capacidad de un condensador cuando intercalamos entre sus pla-
cas una substancia conductora, siendo el ineremento de la capacidad
directamente proporcional a la conductibilidad de la substancia
mt.roducxda en el sistema. Si introducimos una suspensién de glébulos
Tojos en glucosa entre las placas de un condensador cuya capacidad
nos sea conocida previamente, observaremos un aumento de la capa-
cidad del mismo que nos demostrara la presencia de substancias eon-
ductoras en-dicha suspensién. Como quiera que la glucosa en la cual
se h’al.lan suspendidos los glébulos no es conductora, el material elec-
trolltlco. debera hallarse en el interior de las mismas células y en
estado libre. Realizando la experiencia desde un punto de vista cuali-
tativo, puede establecerse que la concentracién de electrélito libre en
el interior de los hematies equivale a una solucién 0,1 % de CIK. Este
valor es algo mas bajo que el obtenido por métodos quimicos, de 1o
que podemos deducir que la mayor parte del electrélito se halla en
estado libre, mientras que una pequefia fraccién puede hallarse adsor-
b}(lia 0 unida de un mo@o distinto con los otros constituyentes de la
f‘% ula (hemoglobm’n principalmente). La existencia del electrélito

ibre dentro de la eélula s6lo puede explicarse admitiendo la presencia
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de una membrana sem’ipermeaple.pa.ra' el .eleetrc’)hto, que actuarfs
impidiendo el paso de éste al 1-1qu1d0 extﬁl"_lor. s

Tl segundo método preconizado por HOBER tlefxe su fundament,
en la propiedad que presentan 1os’cuerpos conductores, cuando se colo-
can en el eje de un carrete a traves del cual pasa una corriente de altg
frecuencia, de amortiguarla proporcmngﬂx}{ente a }a conductibilidag del
cuerpo ensayado. Colocando una suspensién de células en una solueign
de glucosa en el eje de un carrete por el que pasa una corriente de lag
caracteristicas antes mencmna(’ias, observa}'emos un amortiguamientg
de la misma que nos indica_ra que las celulas. contienen electrélito
libre, en la proporeién aproximada de una soluc_lf)n 0,1 a 0,3 molar de
CIK. Estos resultados nos llevan a la gonclus19n de que es preciso
admitir la existencia de una mem-

brana celular semipermeable para
los electrdlitos celulares.
Q II.  Cuando los glébulos rojos
b humanos, euyo contenido es iso--
~ ténico con respecto a una solucién
de ClNa al 0,85 %, se sumergen
en soluciones de concentracién de-
creciente desde 0,85 a 0,4 %, se
= hincharédn por la penetracién de

a
c ® 3 . . 2
agua en su interior, sin que éstos

Fie.19. Cambios deforma de los glovu-  pierdan su hemoglobina, a pesar
los rojos de mamifero cuando se sumergen S5

en soluciones hipoténicas de sal. a, for- de que la diferencia de presién os-
ma normal de la célula en secci6n trans-

versal; en b, la biconcavidad de 1a celu.  a0tica entre el interior del hematie
1 parece con el hinchamiento; c,una  y la solucién en que se encuentren

ase ulterior de nchamiento en la que z 2 ]
disminuye el eje mayor; d, forma este- Suspendidos pueda llegar a la 9lfra‘
rica final, que precede al estallido de 5 atmdsferas. Bl matenimiento
de esta diferencia de presién debe

. ’ / - - $

ser atribuido a alguna estructura ‘que impide la entrada ulterior de

agua, siendo dificil imaginar una estructura semejante a menos que

se atribuya a la membrana celular una extensibilidad limitada. La

célula parece comportarse en estas condiciones de un modo analogo 2
un saquito de colodién que contiene en su interior una solucién de
ClINa al 0,85 %, el cual, al ser sumergido en soluciones més concentra-
das de 0,4 9%, por ejemplo, provocara la penetracién de agua en su
interior, hasta que la fuerza generada por la diferencia de presion
osmética dentro y fuera del saco sea insuficiente para distenderlo mas.
En el caso de que la diferencia, de presién osmética sea bastante grande,
la membrana puede estallar. Sumergiendo en agua un delgado saquito
de eolorl}én que contenga solucién de CINa al 0,85 %), obtendremos la
diferencia de presién suficiente para producir la ruptura de esta mem-
brana. Un proceso anélogo ocurre cuando se sumergen glébulos r0jos
¢0. agua: la membrana globular se hallars sujeta entonces a una pre-
Slon superior al 1imite de su elasticidad, pasado el cual estallara, de-
Jando en libertad sy contenido de hemoglobina en el liquido externo-
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Estas diferencias de presién osmética que pueden resistir las
membranas celulares, pueden utilizarse para medir la consistencia
de las mismas. Asf ha podido determinarse que los glébulos rojos de
la sangre humana pueden resistir presiones de 3 a 5 atmdsferas, lo
que supone una estructura de notable solidez. Los glébulos rojos de
carnero presentan aproximadamente una resistencia que equivale a
la mitad de la observada para los anteriores. , ;

En el caso de los glébulos rojos podemos demostrar la existencia
de membrana celular desde otro punto de vista. Si consideramos la
célula constituida por una masa esponjosa desprovista de membrana
celular, al penetrar agua en su interior, debera aumentar su vqlumen
en todas direcciones, del mismo modo que lo hace una porcién de
gelatina o de esponja. Por otra parte, si atribuimos a la mem-
brana celular una estructura parecida a la de un balén, los glébulos
sufrirdn al hincharse determinados cambios de forma. En primer
lugar, la biconcavidad de las células desaparece, tomando una forma
esferoidal. El eje més corto del esferoide va aumentando a medida
que el hinchamiento contintia, mientras que el eje mayor (didmetro)
disminuye. Siendo asf, los glébulos acaban por adoptar la forma
esférica, creciendo el radio de esta esfera hasta alcanzar el limite de
elasticidad de la membrana, por encima de la cual se produciri el

estallido y vaciamiento del contenido globular. Estos fenémenos pue-
den ser seguidos en todas sus fases en los glébulos rojos de Ipamlfero,
los cuales se comportan no como una masa esponjosa, sino como
cuerpos rodeados de una membrana. : 2
Los dos métodos mencionados para la demostracién de la exis-
tencia de la membrana celular son especialmente aplicables a los
glébulos rojos, mejor que a las otras células en general. )
III. Puede afirmarse, de un modo general, que las substancias
capaces de reducir la tensién superficial se condensan en la super-
ficie de la célula. En muchas circunstancias, lo mismo en la célula
que en el liquido que normalmente la bafia, puede producirse una
“condensacién superficial” de substancias tensioactivas. Pero la 1<'1ea
de una sencilla condensacién de naturaleza fisica no se aviene bien
con la fuerte consistencia que hemos visto manifiesta la membrana,
aunque con tal estructura pueda explicarse la semipermeabilidad.
Por este motivo es menester que evidenciemos con otros ejemplos
la existencia de la membrana celular. !
Es un hecho bien conocido la existencia de membranas superfi-
ciales, estructuralmente distintas, en las células de muchos vegetales.
Esta membrana es segregada por las mismas células vegetales, siendo
de un grosor y de una consistencia considerables. Algunos protozoa-
vios presentan estas “membranas de secrecién”. También suelen pre-
sentar esta modalidad de membrana algunas células animales, aunque
no de un modo tan evidente. En amibas Y paramecios podremos
apreciar una fina pelicula superficial, invisible en circunstancias nor-
males durante la vida de estos protozoarios, pero que podemos poner
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de manifiesto mediante la inyeccién de una pequeﬁa cantidad de
liquido en su interior. La gotita de liquido mygc_tada forma una
pequefia vesicula limitada por una pelicula superficial. Estas vesicu-
las liquidas, que parecen rodeadas de una membrana superfieial,
pueden observarse alguna vez en las fases de act1v1d'a<’i 'c:elular y con
mayor frecuencia en los primeros estadios de la cnfohszs. En 9tros
protozoarios, como los Peranema, puede tambiéq ser vista una pelicula
superficial limitando su citoplasma. La presencia de m'embrana_ super-
ficial cs mas dificil de poner de manifiesto en los diversos tipos de
células. El borde estriado de las células de los tubos renales ¥ de las

Ss.

i) e IS
\\ =)

¥I1G. 20. Aparato de microdisecci6n. Los tres tornillos 8,, §,, .8, mueven el porta-
agujas Ni1 en el cual se ha fijado la aguja de microdiseccién. Corrientemente se utilizan
dos de estos aparatos, sujetdndolos a cada lado de la platina del microscopio

que constituyen el epitelio intestinal, que para algunos serian con-
densaciones del citoplasma; podria considerarse como una modalidad
de membrana celular; esto puede verse con mayor claridad en las
células del tegumento interno de algunos vertebrados acuéticos,
las cuales aparecen atravesadas por un pequefio nimero de pequefios
poros. En los glébulos rojos de los anfibios puede apreciarse clara-
mente la presencia de una membrana, la cual no se tifie por los colo-
rantes del mismo color que el citoplasma. En esta membrana se han
descrito finas fibrillas de idéntica naturaleza a las que se encuentran
también en las membranas celulares de los eritrocitos de reptiles y
aves. Finalmente, volviendo otra vez a los hematies de mamifero,
puede demostrarse morfolégicamente la existencia de la membrana
celular previa hemélisis de los mismos.
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En aquellos casos en que no es posible poner en evidencia la

membrana superficial por los métodos histolégicos cprrientes, puefie
ser demostrada mediante la microdiseccion. Para ejecutar esta tée-
nica se disponen dos finisimas agujas de vidrio, fijadas cada una de
ellas a un portaagujas especial. Este portaagujas es 1_nov1do mediante
un dispositivo adecuado, en conexién con tres tornillos, en las tres
direcciones del espacio. Teniendo el operador una cierta habilidad
para la manipulacién puede introducir estas agujas en una ‘sola
célula, observando con fuertes aumentos para poder dls'ecar la célula
a voluntad. En distintos protozoarios (amibas, paramecios y stentor),
en todos los organismos monocelulares y en los huevos de la estreléa
de mar ha podido evidenciarse la membrana superficial, obseI:vando
que al desgarrar o cortar la membrana fluye por el lugar lesionado
liquido citoplasmaético. ; 2

i La merIx)1brana que rodea muchas de; estas células se hadlia, al
parecer, constituida por una substancia liquida de muy elelxira VIS;
cosidad (jalea) y elasticidad, como puede prol?arse al ap egr uni_
presién sobre su superficie viendo cémo se deprime de un modo un: :
forme. Su extremada fineza o el indice de refraccion muy cercano a
del citoplasma hacen muy dificil su percepeion en las (E%Mas a‘,rxl:'lqsfx?o
tes, aun empleando la iluminacién sobre fondo negro. me_ed i
mediante el cual se forma la membrana no se conoce de un modo up; r
ciso, pero, en cambio, estd fuera de duda que esta f?;lma;oncgando
ser regenerada después de haber sido destruida loc? en Lo
se rompe la membrana de los huevos de erizo de mar, 13101‘ €] goc,es :
citoplasma contiguo al lugar de 1a lesién es asiento de unolt)itas !
de citlisis, una vez iniciado el cual se forman nu.rqeliosgztgs il
cuyo alrededor se forma una nueva pelicula SuP_"rﬁcm‘t' ha stap el
las superficiales se forman y se destruyen repetldar'm.ag ?i destm(llctora
proceso de formacién de la pelicula supera la ’a(:1tllv-1 a frnbdin
del citoplasma, produciéndose entonces una pelicula sup

ble. La nueva pelicula superficial difiere considerablemente de las

: el . s
que pueden formar las substancias tensioactivas mediante un pro

flti 3 ido
de condensacién superficial. Este filtimo proceso es mucho mas Tip

o e : :
que el primero, ya que la regeneracion de la superficie lesionada d

i 1 . ademas,
un protozoario requiere un espaclo de tiempo mucho Mayor; ad 4

s PO
el fenémeno parece estar condicionado por la naturaleza del liqul

: : do
que rodea la célula. En medio alealino, por e,]empéo, el xillsev:orto
erizo de mar puede formar una membrana gopslstlenfz ri:aciéz i
espacio de tiempo, mientras que en medio 4cido la

membrana es mas lenta y no pasa de ser una fina y débil pelicula.

it tamente desconocido,
El modo de formarse estas peliculas es comple Al

i bien so
siendo también algo dudosa su naturalez}a,uSI ]cl’;fn e
ticular existen motivos para creer que se halla

mente de proteinas. i s ; it 2%
Con 15 técnica de la microdiseccion 10 se han obtenido 1

dos muy brillantes por lo que hace referencia a la membrana_ super-

5. PONDER : Fisiologfa: general. —
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ficial de las células de los seres muy diferenciados. Esto puede ser
debido a que la cubierta superficial de los seres monocelulares sea
méis gruesa y rigida que las células que lindan por todos lados con
sus semejantes.

TV. Del estudio de los efectos que producen diversas substan-
cias sobre la desintegracién de las células pueden obtenerse argumen-
tos en favor de la existencia de la membrana celular y también datos
acerca de su posible composicién. Estas substancias desintegradoras
son llamadas citolisinas, y el proceso de destruceién citdlisis. Las
células cuya destruceidn se ha estudiado de un modo preferente han
sido los glébulos rojos. El proceso de desintegracién de estos elementos
se denomina hemdlisis, y las substancias que lo producen se conocen
con el nombre de hemolisinas. Esta forma de citélisis ha sido objeto
de una atencion casi exclusiva por parte de los investigadores, princi-
palmente por la facilidad-técniea que supone la rapida liberz’lcién de
hemoglobhina que sigue a la destrucecién de estos elementos hematicos
Podemos clasificar en cineco modalidades distintas las diversas formas.
d-e. destruir los hematies. En primer término consideramos la hemé-
lisis producida por la accién de las soluciones hipoténicas, que tiene
lugar por estiramiento de la membrana globular- al penétrar agua
en el interior de las células. Otra forma de hemdlisis es la pro%:lu
cida por substancias de composicién mas o menos conocida, las cua-
les ejercen una accién destructiva sobre la membrana ceiular ac:
tuando probablemente sobre las proteinas que la eonstituyen’- en
este grupo podemos incluir los jabones, las sales hiliares, las s’a
ninas y mucl}_zls de las hemolisinas producidas por baeteriz’ls del tip o
del B welhsit y B. tetani. El tercer grupo de lisinas contiene sul?o
tancla:s como el veneno de cobra y el de escorpién, los cuales no s -
hemolp;cos per se; sin embargo, desarrollan una, intensa actividog
hemolitica cuando se les adiciona substancias activadoras. E a1
cualfco grupo se incluyen las hemolisinas especificas desari' llnde'
n}edxan}e un proceso de inmunidad, y que son incap’aces de(; ? -
sin la intervencién de ciertos elementos activadores. En el i
grupo situamos aquellas radiaciones que pueden .produc' qlll'u}to
v. gr., calpr, luz, rayos ultravioletas, rayos Rontgen y radiu 112 -l
(32 l;tcc}z’mficacién antes indicada, existen substancias ecuyo ﬁéearll)izsrig

cwon parcce ser distinto del que earacteriza a cada uno de 1
gggplgstglrllt%u& gesnig.; g)lswc(:lllsc(l)z l;l:r?.cel?nes hgmohttieas, constituyenc(l)s
tipo de hemélisis por separado y Ix(rlgafxf:ss . si Oél s g
sacamos alguna ensefianza respecto de la nat e1 e b
del glébulo rojo. A esto podra argiii s peltiney d(? S memhie
e guirse que se trata sélo de la mem-
de estas hemolisimat;0 tc:rlx?l}?él;ld:zigr:rllnzggxzS::Iiltgfils?irgo’ ey
cias especiales, cabe esperar qu i e
flrltrpCltOS pueda proporgionargosed:&segetauiilt(;rg: Iapll‘i?zgﬁma lde 2

e comportarse la membrana de las células en génell)'al. vt

Difusién y permeabilidad 67

Segtin hemos visto, la hemélisis producida por soluciones hipo-

ténicas (soluciones con una presién osmética inferior que la del ClNa
al 0,85 %) es debida principalmente a la penctracién de agua dentro
de la célula. Esto da lugar a un estiramiento de la membrana, la cual
por este motivo es mucho més fragil, permitiendo el paso.de la hemo-
globina al exterior. Probablemente, para que esto suceda no es pre-
ciso que la membrana se rompa, sino que es suficiente la produccién
de un sencillo rezumamiento en algunos puntos, algo muy parecido a
lo que sucede cuando estiramos las membranas de colodién y de per-
gamino. La cuestién puede plantearse ahora en los siguientes térmi-
nos: ;El paso-a través de la membrana del contenido celular se pro-
duce sélo por el estiramiento de la misma al aumentay ]a presién en el
interior del glébulo o es debida también a una accién in situ de la
solueién hipoténica de la membrana? Es muy posible que el proceso
tenga lugar por la intervencién-de ambos mecanismos. En efecto, se
ha demostrado recientemente que las soluciones puras de ClNa, aun
siendo isoténicas, modifican la permeabilidad celular aumentédndola;
al mismo tiempo parece que actan disminuyendo la resistencia de la
membrana al estiramiento. El mecanismo por el cual la sal pura pro-
duce estos cambios no es bien conocido; su aceién se ha relacionado
con el reparto de las substaneias lipoides en la pared celular, ya que
si- ésta contiene una gran cantidad de lecitina, su resistencia a los
cambios producidos por la accién hemolitica de las soluciones hipoté-
nicas de cloruro sédico estard disminuida, mientras que si la. mem-
brana celular contiene un exceso de colesterol su resistencia frente
a dichas alteraciones aumentard. De aqui la deduccién que el CINa
puro modifica la relacién lecitina-colesterol, produciéndose por este
motivo variaciones en la consistencia de la membrana. Como quiera
que sea, el hecho més interesante que se desprende de lo que venimos
diciendo es que la lisis por las soluciones hipoténicas de cloruro sddico
no es debida exclusivamente a un aumento de la presién interna de
las células.

T1 modo de actuar las lisinas del segundo grupo es, sin duda, el
mejor conocido. Todos los componentes de éste tienen una caracte-
ristica comtn: la de ser muy tensioactivos y formar eon las proteinas
“compuestos de adsorcién”. Las substancias més representativas de
este grupo son la saponina y las sales biliares; estas substancias pro-
vocan hemélisis actuando sobre las proteinas de la membrana celular
y produciendo de ese modo un doble efecto. En primer lugar, la mem-
brana fragilizada no puede mantener su forma discoidal tipica, adop-
tando la forma esférica gracias a la intervencién de las fuerzas de
superficie. En segundo término, inmediatamente después que la fra-
gilidad de la membrana se ha puesto de manifiesto, ésta sc hace
permeable a la hemoglobina y la célula hemoliza. La influencia de la
saponina sobre la membrana no termina aqui, sino que continta hasta
la completa desintegracién de la misma. Lo mismo sucede con los jabo-
nes y con muchas hemolisinas producidas en los cultivos baeterianos.



68 Difusion y permeabilidad

Hace algunos afios, antes de que fuera bien conocida la forma
de-actuar de las lisinas que integran este grupo, se les atribuyé una
accién sobre los componentes lipoideos de la membrana, fundandose
en el poder disolvente que ejercen los jabones y las sales biliares
sobre los lipoides y en la propiedad que presentan algunas saponinas
de combinarse con el colesterol. Este punto de vista ha sido ya defi-
nitivamente abandonado, pues el proceso hemolitico no tiene ninguna
semejanza con un proceso de disolucién, no siendo tampoco el poder
de combinacién de la saponina con el colesterol lo suficientemente
grande para explicar la accién hemolitica de esta substancia. Existen
pocos agentes hemoliticos.cuya actividad pueda ser referida a esta
aceién disolvente sobre los lipoides de la membrana globular, pudién-
dose considerar entre ellos el éter y el cloroformo, si bien existen
algunas dudas acerca de si el débil poder hemolitico que manifiestan
es debido a su poder disolvente sobre los lipoides o a la accién preci-
pitante sobre las proteinas.

De las hemolisinas del tercer grupo se sabe muy poco; para que
éstas pongan de manifiesto su actividad hemolitica es preciso la

_intervencién de una substancia activadora. Un buen ejemplo de este

tipo lo ofrece el veneno de cobra, al cual es menester afiadir lecitina
para que produzea hemélisis, ejerciendo su aceién sobre las proteinas
componentes de la membrana.

En el cuarto grupo se hallan reunidas las hemolisinas que se pro-
ducen merced a un proceso inmundgeno. Si, por ejemplo, se inyectan
glébulos rojos de conejo a un cerdo, en la sangre de éste se producen
substancias hemoliticas frente a los glébulos de conejo. Las inyeccio-
nes repetidas de hematies de conejo en el cerdo producirdn un fn‘oceso
de inmunidad frente a los hematies heterdlogos, los cuales seran hemo-
lizados por substancias especificas, que pueden ponerse de manifiesto
en el suero del animal inmune. Este proceso sélo podri desarro-
llarse en el caso de utilizar animales de distinta especie, no siendo
posible producirlo entre animales de la misma especie o ’de especies
muy préximas (perro y lobo; hombre y mono). Las hemolisinas obte-
n_idas por la inyeccién de los glébulos rojos de un animal a otro son
rigurosamente especificas, no pudiendo manifestar su aceién desinte-
gradora més que sobre las glébulos rojos de animales de la misma
especie a que pertenecian los hematies inmunizantes. Estas hemolisi-
nas constan, en realidad, de dos substancias, una de ellas termoestable
¥ rigurosamente especifica, llamada amboceptor, y otra no especifica
que se destruye facilmente por el calor, llamada complemento. Ei
ambocept’or se forma en el organismo que recibe la inyececién de c':élu-
las heterélogas, mientras que el complemento existe en la sangre de
todps los homeotermos, en mayor o menor proporeién, y solamente
activa el amboceptor cuando se afiaden a un sistema simultinea
mente. El }nodo de producirse esta activacién es asunto no bien cono-
cido todavia, aunque es muy posible que se trate de un proceso mu :
complejo, si tenemos en cuenta que los elementos constituyentes de IZ
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hemolisina son proteinas de un gran peso molecular, creyéndose que
el amhoceptor es una albiimina y el complemento una globulina.

Parece fuera de duda que la combinacién complemento-ambo-
ceptor actfia sobre los constituyentes proteicos de la membrana
celular. Esto se encuentra en armonia con la estricta especificidad-
que hemos visto presenta este tipo de hemélisis, especificidad por
otra parte caracteristica en las reacciones entre proteinas. Las pro-
teinas componentes de la membrana sobre las que actiian estas hemo-
lisinas parecen distintas de<las que son modificadas por otros agentes
hemoliticos ecomo las sapeninas y las sales biliares, o por lo menos
actlan -en forma diferente, ya que bajo la accién del complemento-
amboceptor la forma discoidal de los hematies no es modificada,
mientras que, segiin hemos visto, la desintegracién de los globulos
por las substancias tensioactivas del segundo grupo producen notables
cambios en la forma de los hematies. Este y otros hechos nos indican
que las proteinas constituyentes de la membrana no pertenecen a un
grupo determinado de ellas, sino que probablemente en su constitu-
cién intervienen diversas substancias proteicas. :

En el tltimo grupo de agentes hemoliticos hemos incluido todas
las acciones liticas que pueden desarrollar las diferentes modalida-
des de radiacién. Consideraremos primeramente la hemdlisis por el
calor.. Si elevamos la temperatura-a 55°, los glébulos rojos muestran
alteraciones de su membrana, apareciendo ésta desmenuzada en
pequefias gotitas, las cuales presentan un activo.movimiento brow-
niano visible en los bordes de la célula. Algunos autores atribuyeron
tal modificacién de la membrana a la fusién de los lipoides que entran
en la composicién de la misma; sin embargo, parece prabable que
dichas alteraciones son debidas a la coagulacién de determinadas
proteinas de la membrana globular, teniendo en cuenta que a la tem-
peratura indicada coagulan ciertas globulinas que normalmente
entran en su constitucién. Después de provocada la coagulacién por
el calor, la membrana celular se muestra permeable para la hemo-
globina, produciéndose la hemdlisis. ' ;

La luz no produce hemélisis de los glébulos rojos €n estado nor-
mal, pero si previamente han sido tratados con eosina o hematopor-
firina, aquélla actfia como un elemento litico de extraordinaria efica-
cia, ya que los glébulos asi sensibilizados a los pocos minutos de
exposicién a la luz solar son completamente destruidos. Las radia-
ciones wultravioletas presentan una actividad mucho mayor, produ-
ciendo la hemdlisis en muy corto ‘espacio de tiempo por desintegra-
cién de las proteinas de la membrana celular. Finalmente, los rayos
Réntgen y las radiaciones de rddium tienen sélo una débil accién
hemolitica, ejerciendo muy verosimilmente un efecto coagulante sobre
las proteinas de la membrana globular. )

Pasando revista a los diferentes tipos de hemolisinas, es nota-
ble constatar que, en el mecanismo de accién de la mayor parte de
ellas, la desintegracién de los componentes proteicos de la membrana
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ocupa un lugar preeminente. Estos efectos de los agentes hemoliticos
no quedan circunseritos sélo a su aceién sobre los hematies, sino que
por el contrario, pueden actuar también en determinadas condiciones’s
como citolisinas. Muchas células como los huevos'de estrella de mar
amibas, paramecios, leucocitos, ete., son destruidas por las solucio-
nes hipoténicas, los jabones, las saponinas, sales biliares, ete., del
mismo modo que los eritrocitos, comportindose aquellas substal’lcias
como agentes citoliticos de los elementos celulares que acabamos de
mencionar. De un modo semejante al que hemos deserito para pro-
vocar hemolisinas mediante la inyeccién de hematies heterdélogos
podemos obtener citolisinas para distintos elementos celulares; un
ejemplo de esta naturaleza nos lo ofrece la formacién de esperx,noli-
sinas cuando se inyeeta a un animal una suspensién de espermato-
zoides de otro. Los efectos citoliticos de la luz y de los rayos ultra-
violetas han sido también puestos en evidencia sobre determinados
organismos unicelulares. Es de suponer que cada uno de estos agentes
liticos actiian sobre la membrana de las células por un meea;ismo
semejante al que hemos visto manifestarse sobre los glébulos rojos, y
por esta razén hemos considerado que el estudio ‘de las hemolisiﬁas
puede contribuir al conocimiento de la estructura de la membranas
celulares desde un punto de vista general.

Teniendo en cuenta las observaciones precedentes podemos des-
cchar sin vacilacién cualquier teoria de la estructura celular que
considere la célula constituida por una masa gelatinosa desprovista
de membrana. Una teoria semejante puede dar cuenta de algunos
hechos: de fisiologia celular, pero no es suficiente para explicar satis-
factor_la'mente,otro_s muchos, como el modo de actuar de varias
hemolisinas, la desigual concentracién de los electrélitos dentro
fuera de la célula y los resultados obtenidos con el método d 1y
microdiseceién. i

Tampoco 1_)uede aceptarse la hipétesis que considera la membrana
¢omo una sencilla “condensacién superficial” de substanecias tensioac
tivas, andloga a las peliculas superticiales que hemos visto eran ea g
ces de formar las proteinas y las saponinas (véase pag. 19). Admitierﬁi1 j
esta teorfa no hallamos respuesta adecuada para explicar la consiste :
cia de lg mer_nbrana celular ni valorar los resultados obtenidos mediaz_
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te la mierodiseceién ¥ lo observado con la mayor parte de citolisinas.

La§ substancias que modifican la permeabilidad. Los proces
de hemdlisis o de eitélisis pueden ser considerados como casos ext oy
mos de modificaciones irreversibles en la permeabilidad de la i
brana celular, haciéndose ésta, en el caso de los glgbulos rojosmem-
meable para la hemoglobina. Ahora bien; muchasbsubstancias ,ug i
se lel's‘.lfl(:all ordinariamente como eitolisinas porque su acci’c’)r?n -
manifiesta con suficiente intensidad, influyen sobre la permeabili?i sg
de la membrana celular de modo considerable, siendo este efecto cﬁn

recuencia rever \]h](‘. ;\ ('Ontmudcmll (ld]lli)s al umnos e eln[)]os e
2
g J d este
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Si cortamos discos de remolacha roja y los sumergimos en agua,

" no se produce difusién del pigmento ni del azficar contenido en el

interior de las células porque la membrana celular es impermeable
para estas substancias; pero si colocamos los discos de remolacha en
contacto con una solucién pura de CINa e. isoténica con respecto al
cpntepido celular (1,8 %), el pigmento y el azicar difunden al exte-
rior con gran rapidez, apareciendo el CINa como modificador de la
permeabilidad de la membrana. No obstante, si afiadimos & la solucién
de CINa una cantidad suficiente de Cl,Ca (CINa al 1,8 % y Cl.Ca al
0,17 %), esta modificacién de la permeabilidad no tiene lugar cuando
el disco de remolacha se sumerge en la mezcla, permaneciendo el
contenido eelular inalterado, exactamente como en el caso del agua
pura. Este experimento demuestra, en primer lugar, que el CINa
aumenta la permeabilidad de la membrana, mientras que el Cl,Ca
produce un efecto contrario.

Estas modificaciones pueden también observarse sobre diversos
elementos vivientes. Bl pigmento de las larvas de Arenicola difunde
al exterior rdpidamente cuando se sumergen en solucién isoténica de
CINa puro, pudiendo neutralizarse este efecto mediante la adieién
de pequefias cantidades de caleio. Lios resultados obtenidos estudiando
el efecto de diversas sales sobre el Gammarus ofrece una mayor com-
plejidad; este mintsculo animal marino muere cuando lo ponemos
en contacto con una solucién isoténica de CINa, sin que la adicién
de C1,Ca o de CIK modifique de un modo apreciable la toxicidad de
la sal de sodio. Mezclando en proporciones adecuadas estas tres sales
se obtiene un medio adecuado para la vida del Gammarus, el cual
puede vivir en estas condiciones tanto tiempo como en el agua del
mar. De estos hechos se puede concluir que estas tres sales parecen
necesarias para el mantenimiento de la permeabilidad normal en las
células animales. La Ruppia maritima necesita para su supervivencia
en un medio artificial no solamente ‘calcio, sodio y potasio, sino
también sales de magnesio. : ;

Como vemos en todos estos casos, el efecto ‘producido se debe al
catién de las sales disueltas, lo que puede relacionarse probablemente
con el heeho de que las substancias que entran en la constitucion de
la membrana tienen en el agua carga electronegativa. Ademds, como
podia esperarse por analogia con otras reacciones de los sistemas co-
loidales, los cationes bivalentes, como el Ca*’, manifiestan a la misma
coneentracién que los monovalentes Na' y K° un efecto mucho mayor;
el porqué del antagonismo entre los distintos iones se desconoce en
absoluto, poniéndose de manifiesto casi exclusivamente en los procesos
vitales y sélo por excepei6n en los sistemas inanimados, en los cuales
el efecto de dos iones equivale de ordinario a la suma de sus efectos
individuales; a continuacién exponemos los dos Gnicos casos cono-
cidos en los que el antagonismo entre iones se pone de manifiesto en
estas cireunstancias. Uno de ellos puede ser demostrado con el “expe-
rimento de reversién de las fases”. Con este objeto se colocan en un
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recipiente partes iguales de aceite de oliva y agua, agitando vigorosa-
mente hasta obtener una fina emulsién. Si afiadimos CINa a la mez-
cla, la emulsién resultante serd una emulsién de aceite en agua; pero
si adicionamos Cl,Ca resultard una emulsién de gotitas de agua en
aceite. Cuando hacemos intervenir en el sistema las dos sales mencio-
nadas, sus efectos antagénicos se contraponen, pudiéndose llegar a un
equilibrio dependiente de las respectivas proporciones en que ambas se
encuentren, y en el cual la tendencia a formar una emulsién de agua
en aceite es equilibrada por la tendencia a formarse una emulsién de
aceite en agua. Podemos provocar una reversién de las fases por agi-
tacién mecanica del tubo que contenga la emulsién, convirtiendo la
emulsién de agua en aceite en la de aceite en agua. No estda muy eclaro
si el antagonismo de los iones de este ejemplo se manifiesta realmente
entre el Na® y el Ca" o entre el Ca’" y el Cl, por ser el Cl’ del CINa
mas fuertemente absorbido. que el Na® por la superficie de contacto
aceite-agua. Un buen ejemplo de antagonismo es el que ofrecen las
soluciones de jabén, las cuales adicionadas de ClNa se tornan opales-
centes por disminuir la dispersién del sistema, mientras que adicio-
nando Cl,Ca aumenta de nuevo la dispersién. La explicaciéon de estos
hechos es en realidad muy dificil, especialmente al comprobar que
este ffen.émeno no -se presenta en otros sistemas coloidales sencillos.
L.a opupén mas compartida es la que atribuye estos efectos a la capa-
cidad liotrépica -de los iones afiadidos, los cuales influirén en la dis-
tribucién de agua entre las fases del sistema coloidal que constituye
_1la memb_rana. Es bien sabido ademés c6mo los iones pueden modificar
lzis _prop_ledades de los geles, imbibicién, gelificacién, viscosidad, siendo
facil §eqalar a este respecto casos de antagonismo entre ellos; asi, el
ion nitrico contrabalancea la accién inhibidora que manifiest:; el ’ion
sulfuru;o en el proceso de imbibicién. De un modo anilogo los dife-
rentes iones podrian alterar las propiedades fisicas de la membrana
c_elu_lar y produeir, merced a sus acciones antagénicas, un cierto equi-
librio entre sus efeetos. )

La permeabilidad de la membrana puede ser ficilmente modifi-
cada en un gran nimero de casos por la adicién de determinadas
i;ﬂ_g;tanmas. V01v1endq otra vez al ejemplo de las células de la remo-
: J:mi,nzelims que trz_lt_andolas con éter, cloroformo o sales biliares se

a la permeabilidad de su membrana, aunque este efecto puede

:iasr %):sa{éi;{adg c(imo.el comienzo de un proceso irreversibl'e de citdli-
6n de los iones sobre la membrana celular no tiene por lo

;anto grandes analogias con el proceso anterior, y sus efectos son con
- ;:c;)?zll?irl:r;?:‘sglﬁiegfsag énodlf_lggeiones de la permgabilidad celu-
e e e aTnlz;im iesto con los experimentos de Os-
TR i C amisaria, cuya }nembrana, en estado
5 pletamente impermeable para los iones contenidos en el

agua del mar. Para demostrarlo se cortan discos de laminaria, que
luego se envuelven para formar un cilindro de tejido vegetal e1’ cual
colocaremos entre dos electrodos de platino. A continuacién se’ mide la
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resistencia de este cilindro (pag. 95), que serd elevada si las paredes
celulares son impermeables a los iones, por dificultar el transporte
i6nico de un electrodo al otro; pero si las membranas se hacen per-
meables, la resistencia serd mucho menor. Colocando el cilindro de
Jaminaria en solucién de CINa puro disminuird eonsiderablemente la
resistencia del vegetal, demostrando que el cloruro sédico puro modi-
fica también, aumenténdola, la permeabilidad de la membrana de es-
tas células, del mismo modo que hemos visto influia en la permeabili-
dad de las membranas celulares de la remolacha, glébulos rojos, ete.;
si en estas condiciones sustituimos la solucién de CINa por agua de
mar, el tejido recupera su resistencia primitiva y las células su imper-
meabilidad para los iones. Tales modificaciones son debidas al ion Na’
y pueden ser reversibles siempre que el contacto con el ClNa puro no
haya sido demasiado prolongado. Resultados semejantes se obtienen
cuando se sumerge un cilindro de laminaria en una substancia del
tipo del éter, la cual obra disminuyendo la resistencia, por aumentar
la permeabilidad de las membranas celulares, volviendo después de
haberse desprendido del narcdtico a mostrar la misma resistencia
anterior por recuperacién de la normalidad de las membranas.

Bstos experimentos dejan fuera de duda que, cuando se trata
de estudiar el comportamiento de una membrana semipermeable
frente a una substancia determinada, la misma substancia cuyo paso
a través de la membrana trata de establecerse puede modificar las
propiedades de la misma. También debe ser abandonada la h1p6tgs1s
que considera la membrana como un obsticulo puramente pasivo
al paso de las substancias. Caso de admitir la teoria que considera 151.
membrana constituida por pequefios poros, los cambios de permeabi-
lidad tendrfan que ser explicados admitiendo la variabilidad del
tamafio de aquéllos en relacién con la naturaleza de las subs_tapmqs
que intentemos hacer pasar a su través. Si nos acogemos a la hipétesis
de la solubilidad, tendremos que aceptar que la solubilidad de cada
substancia respecto de la membrana puede ser modificada por la pre-
sencia de la substancia misma. Aun cuando cualquiera de las hipote-
sis mencionadas puede explicar fragmentariamente los hechos rela-
cionados con las variaciones de permeabilidad de la membrana,
ninguna de ellas es suficiente para dar cuenta del conjunto de obser-
vaciones acumuladas sobre esta cuestién. La membrana semipermea-
ble, y de un modo especial la que recubre la célula. viviente, influye
activamente en el paso de substancias a su través, idea que por otra
parte no debe sorprendernos, ya que la negacién de esta actividad en
la fina capa superficial del protoplasma cuando se pone en’eont‘acto
con las substancias, equivale a negar que éstas ejerzan algin efecto
sobre el protoplasma mismo de la célula.

En un reducido nfimero de casos podemos demostrar, con toda
evidencia, que ciertas substancias manifiestan un efecto conSIfierable
sobre la actividad celular sin penetrar para nada dentro del citoplas-
ma. Un ejemplo de esta naturaleza nos lo ofrece el efecto del NaOH
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sobre la amiba, ya que dicho 4leali puede inmovilizar y aun produeir la
muerte de la amiba sin que para ello sea preciso su paso a través de
la membrana. Este efecto puede ser exactamente reproducido cuando
afiadimos NaOH a un cultivo de paramecios, en los cuales cesa todo
movimiento, produciéndose también la vacuolizacién del citoplasma,
sin que en el interior de los mismos pueda ser demostrada la presen-
cia de la substancia afiadida. Los huevos de erizo de mar en presencia
de NaOH aumentan hasta el doble el consumo de oxigeno, sin que el
aleali pase a través de la membrana superficial, y, sin embargo, otra
substancia alealina NH,OH, que pasa facilmente a través de la mem-
brana, no produce ningiin cambio apreciable. Estos experimentos
s6lo pueden interpretarse de un modo satisfactorio admitiendo que
se trata de una accién directa sobre la membrana celular.

Estructura de la membrana. Aunque resulta extremadamente
difieil expresar un concepto adecuado sobre la estructura de la mem-
brana celular, podemos intentar la elaboracion de una imagen con-
creta apoyiandonos sobre algunos hechos completamente esclarecidos,
a saber: la membrana celular contiene proteinas y también lipoides
y posee una consistencia considerable. Siguiendo la analogia que nos
ofrece la estructura de una membrana de ferrocianuro de cobre,
constituida, como sabemos, por un precipitado coloidal que rellena
un armazoén (el fraseco poroso), consideraremos la membrana celular
como una solucién coloidal dispuesta en una especie de reticulo de
naturaleza proteica que ofrece una cierta rigidez, y entre cuyas
mallas se encuentran los elementos constituyentes de la solucién, pro-
teinas y lipoides, asociados eon una considerable cantidad de agua.

La comparacién de BECHHOLD es muy ingeniosa,*pero no puede

ser tomada en sentido literal; imagina la membrana celular de un
modo semejante a la cubierta que recubre un balén, como una red de
caflamazo cuyos poros fueron encerados y barnizados con goma.
Una membrana semejante seria permeable al agua a través del re-
ticulo de cafiamazo, los disolventes de las grasas a través de los
componentes encerados, y poseeria, al mismo tiempo, una consistencia
considerable. En la membrana celular, la red de proteinas se corres-
ponderia con la de cafiamazo del ejemplo y la presencia de proteinas
¥ lipoides entre las mallas de la misma completaria la analogia. Ima-
ginando una estructura porosa para la membrana, no cabria suponer
sus elementos constituyentes dispuestos como los poros de un cedazo,
sino conteniendo en su interior una especie de emulsién compuesta de
lipoides y proteinas capaz de obturar los canaliculos porosos mis o
menos completamente. Si imaginamos ademas que en distintas cir-
cunstaneias fisilégicas o por la accién de diversas substancias pueden
producirse cambios en la composicién de las substancias que rellenan
los poros tendremos una explicacién de las variaciones de la semiper-
meabilidad de 1a membrana.
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) Es indudable que la imagen que hemos dado es muy rudimenta-
ria; sin embargo, en casos de esta naturaleza es preferible una repre-
sentacion de este tipo a falta de otra mejor. Sélo dos cuestiones nos
quedan por mencionar. Recordemos que cuando hablamos de componen-
tes proteicos de la membrana celular hay que.distinguir los que entran
en la formacién del reticulo de aquellos otros que rellenan las mallas
del mismo y que son de distinta composicién, quedando de esta ma-
nera establecido el hecho de que la membrana celular se halla consti-
tuida por varias clases de substancias proteicas. La segunda cuestién
hace referencia a los componentes lipoideos de la membrana. Hasta
hace muy poco se ha venido considerando que los lipoides de la mem-
brana eelular se hallaban situados en la parte més externa, formando
una capa superficial con un espesor de muy pocas moléculas. Esta
idea ha sido recientemente abandonada, por ser mucho mas verosimil
que los lipoides se hallen en el espesor mismo de la membrana, quizi
unidos laxamente con protefnas, ~for-
mando_una especie de “complejo lipi-
dico proteico”. Al quedar establecido
como un hecho cierto que la membrana
contiene, en proporcién con sus otros - 5
componentes, gran cantidad de proteinas,
la idea de una cubierta exclusivamente
lipoidea se aparta mucho del concepto
que hoy tenemos de su estructura.

No puede ocultarse que como resul-
tado de tan numerosas discusiones sélo
hemos podido obtener de la estructura de
la membrana celular una concepeién mecinica excesivamente esque-
mética y nociones muy poco precisas acerca de las causas que condi-
cionan la semipermeabilidad. A pesar de tales inconvenientes, es la
tnica posicién posible dado el estado actual de nuestros conocimientos,
¥y aun cuando en cualquiera de las hipétesis emitidas pueda hallarse
respuesta adecuada para determinadas propiedades de ciertas mem-
branas, es evidente que ninguna de ellas puede ofrecernos explicacién
para todas las propiedades conocidas.de las distintas membranas
celulares que hemos examinado. En estas circunstancias es preferible
contentarnos con el esquema de constitueién que hemos expuesto
anteriomente, que aun presentando ciertas dificultades no ofrece el
riesgo de error a que nos conducen teorias més elaboradas, pero no
mis exactas; otra’ventaja que redunda de la aceptacién del esquema
indicado es la de que no nos encierra dentro de un punto de vista
particular y que puede ser abandonada en cualquier momento sin
que ello represente una nueva orientacién de las ideas sobre la cues-
tién. No podemos decir lo mismo de las otras teorias, tal vez mads
atractivas, pero més superficiales, cuyas lineas directrices ya conoce-
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- mos, pero cuya diseusién no puede abordarse en un tratado elemental

como éste.
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Antes de pasar a otra cuestién, debe mencionarse un detalle
de singular interés. En ciertas células, por lo menos en aquellas que
la membrana celular se pone de manifiesto de modo indudable (por
ejemplo, por mierodiseceién, tefiido, cambios de fm:ma, ete.), no pode-
mos considerar la membrana de la célula comportindose en todas las
civeunstancias como semipermeable en el sentido usual de esta pala-
bra. En el caso de los glébulos rojos, por ejemplo, las medidas de la
conduectibilidad para corrientes de alta frecuencia nos ensefian que
los iones del interior y del exterior de la célula se aproximan entre
si a distancias que son equivalen-
{ [ 2 tes al grosor de unas pocas mo-
léculas de lipoides, presentando

membrana un grosor aproxima-
Ne' Ne© do de 0,2 u. Estas condiciones
pueden representarse como se
indica en la figura 21, donde
E’ Cl' 1la membrana “morfolégica” (a)
est4 indicada por la banda ancha,
, y la membrana “semipermea-
G ble” (b) por la estrecha linea
intermedia, pudiendo ponerse
ésta en contacto con la banda
ancha en un punto cualgquiera o
en toda su extensién. Si acepta-
mos una disposicién semejante,
Concentracisn 0 existe ninguna dificultad para
de equilbro que los iones se aproximen entre
si a una distancia equivalente a
unos pocos didmetros molecula-
res, lo que permite separar la “membrana semipermeable” a que hacen
- referencia las investigaciones fisicas de la “membrana morfolégica”
de los citélogos.

Ne’ Ne'

5

Concentracion
inicial
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Equilibrio de la membrana o equilibrio de Donnan. Aun
cuando es un hecho establecido que las substancias difusibles tienden
a repartirse a la misma concentracién a los dos lados de una mem-
brana, esta equiparticién deja de producirse cuando la membrana
tiene en uno de sus lados un ion no difusible. Intentaremos demos-
trar lo que sucede en estas eircunstancias valiéndonos de un ejemplo
conereto.

Supongamos una membrana impermeable para unas-moléculas
determinadas RNa (por ejemplo, la sal sédica de un colorante) y
también para el ion R’ liberado al disociarse, siendo sin embargo
permeable para el ion Na® y también para los iones y moléculas de
otras sales. Supongamos que la molécula RNa se halla a uno de los
lados de la membrana y que en el otro tenemos CINa (véase fig. 22).

en cambio la materialidad de la.
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Bl CINa ditundiva a través de Tan membrana hasta aleanzar la con-
cenfracion de equilibrio.

Ahora bien. en virtud de los principios de termodindmica, este
cquilibrio seift aleanzado cuando ¢l producto de los aniones v catio-
nes permeables sea el mismo a eada lado de Ta membrana, a saber:

[INE o o T = = T e
Los indices 1y 2 gque eolocamos en la parie inferior de los paréntesis
que eneierran Jos iones indican cada uno de los lados de da mens-
brana. s evidente que obtendremos Ta neutralidad eléetrica enando
Lengamos : g
INa”|, == [R| -+ [CV], ¥ | Na®[, = |CV],,
pudiendo eseribir la posicion de equilibrio anteriormente indicada, asi:
[Na“], [CV], = |Na’],* == |(I].*

in esta situacion se ve bien elaramente que [Na® [, no podra ser
igual a [Na’|, y que |Cl], tampoco serd igual a |CF .. La desigual
distribueion a uno v otro lado de la membrana de los iones Na™ y Gl
serd exelusivamente debida a lTa preseneia en uno de ellos del ion no
difusible ;5 de no haber sido asi, la distribucion hubiera sido uni-
forme en ambos lTados.

I8stos heehos revisten lIa mayor importancia, si fenemos en cuenta
que las membranas celulares limitan por uno de sus lados con iones
no difusibles, constituidos por las grandes moléeulas de proteinas,

‘cabiendo esperar en estas cireunstancias una desigual distribueion de

cleetrdlito difusible dentro y fuera de la eélula. osiblemente, ¢l exacto
fundamento de la desigual distribueion (véase piag. 61) de los eleetroli-
tos en la superficie de la eélula puede atribuirse a este equilibrio de
membrana, ya que en muchas ocasiones la distribucion de aquéllos den-
tro y fuera de la eélula se realiza siguiendo las proporceiones que eran
de esperar segin este modo de ver. Un hecho importante en relacion
con lo que hemos sefialado es el que se deduce al afirmar que cualquicra
que sea la importancia atribuida al deseabrimiento de esta forma de

* equilibrio no aporta una simplificacion apreeiable al problema funda-

mental de la permeabilidad de la membrana. Kl equilibrio de DoNNAN
nos dard razén de ciertas diferencias observadas en la distribueion
de algunos iones difusibles cuando existen iones no difusibles (por
ejemplo, los formados por las proteinas a uno de los lados de la mem-
brana) ; sin cmbargo, no serd valedero para explicar por qué la
membrana es permeable para un ion ¢ impermeable para otro. 19n con-
firmacion de lo que deeimos veamos lo que sueede con ¢l ion potasio,
cuya coneentracion denfro del hematie es mayor que la que presenta el
plasma en el cual estan sumergidos; esto puede explicarse, en parte,
apoyindose en ¢l equilibrio de membrana; sin embargo, 1al interpre-
tacion no puede extenderse al hecho de que la membrana ofrezea una
permeabilidad distinta para ¢ada uno de los iones Na®, K* y CL.
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La difusién en los procesos fisiologicos. Lal propledag que po-
seen todas las substancias disueltas de pasar de las ztona§ e mfz}y.or
a las de menor concentracion tiene una grarll) III‘lp'O’I‘ anlgla er;_ isio-
logia, por intervenir en las funciones de a S(})llCl%n allmen icia y
en las de eliminacién de los produCItOS de des‘ec 0. rc11 a gtl)]no‘s orga-
nismos inferiores, como las bactepas, los, plocescés d_ef a'§o1.e10nly
secrecién no son otra cosa que sencillos fenomen?s e di u5101t1, ex:ll 0s
organismos mas elevados estos procesos son de la qlflsma padura eza,
pero tienen lugar por intermedio de estruc:curz:\.§ di erenclaf as para
esta funcién. La difusidn, conglderad.a_ en si mlsm‘z}, es unlE ené)meno
de tal sencillez que sus aplicgclor_lcs f1151;)10glcas seran puestas de ma-

ifi i una serie de ejemplos. o
mfle?':o IIlsleldlloasn :'?agetales, la absorcion de alimentps se l}all'a limltada a
la incorporacién de un corto n}imero de substancm_s p}*1ne1p~f1 l\rIneSnga ;a{n
forma de sales solubles conteniendo los elementos siguientes: N, S, K,
Ca, Mg y Fe. Istas substancias
forman soluciones con el agua
del suelo, siendo las membranas
de las células que constituyen las
a raices permeables para todas y

cada una de ellas. Los vegetales
pueden asimilar las sgbstancias
Cu 50, ' nutritivas por un sencillo proce-
so de absorcién, ya que el conte-
nido de sales en el suelo es casi
siempre més elevado que en el
interior de la célula. Para explicar adecuadamente la peiletr:gmc;‘r(l; ig;:
estas substancias tenemos que recurrir a la 1dga de la a ;}?as o
continua por las razones siguientes. Es bien sabido que m;;l e v
las substancias esenciales para la vida de .l’os vegetales son abs I
aun en soluciones muy diluidas, y también que la absorecién il
sales continda a pesar de que la célula haya act}mulgldg en 51_1t_1n ¢
grandes cantidades de aquéllas que son dlfu51b.les..’Sl admitim ki
estas circunstancias un sencillo proceso dfa difusién qu: n;)e ex};i-
acompafiado de alguna transformacién quimica copcomllaﬁ B
dentemente la continuacién del proceso serfa imposible al 1 eﬁ e
concentracién de sal en el interior de la célula a valores equivale
ncentracién del medio. . 2
i ]cﬂost;.eabsorcién continuada puede explicarse admitiendo la pol?)ls
bilidad de una combinacién quimica entre las sales absorb’ldas yene-
componentes del protoplasma celular tan proqto como alquell_ail c?r Py
tran en las células, siendo de esta manera incapaces de' ,pod "
manifiesto su influencia osmética. Para la mejor comprension- es e
fenémeno pondremos el ejemplo fisigE) siguiente: Suponlgzﬁlrﬁergi-
saquito de colodién lleno de una soluclon, d(; tanino, e} cua e
mos a su vez en una solucién de cloruro férrico. E} tanino no p i
través de la membrana; no obstante, el cloruro _ferrlco po@réz r!:ato =
sarla, y al ponerse esta sal en contacto con el tanino formara ta

. 23. Esquema de un modelo para
8 demostrzfr la absorci6n continua
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hierro, para el cual la membrana es impermeable. En estas condicio-
nes la concentracién de equilibrio del cloruro férrico en el interior de
la célula no llega nunca a establecerse, a menos que la capacidad
de combinacién del tanino sea sobrepasada, y la difusién contintia
hasta que todo el cloruro férrico de la solucién externa queda absor-
bido. De un modo semejante, las células de las raices de los vegetales
toman del medio nutricio circundante todas las sales que convienen
a su metabolismo, combinindose tan pronto como penetran en el
interior de la célula con las substancias citoplasmaticas.

Un ejemplo fisico mis demostrativo todavia es el siguiente: Se

coloca en el interior de un tubo de vidrio 1leno de agua una hoja de
zine arrollada; los extremos del tubo son luego obturados mediante
sendas membranas de papel pergamino, y todo ello se sumerge a su
vez en una solucién diluida de sulfato de cobre, La sal de cobre
difunde hacia el interior del tubo y reaccionando con el zine forma
sulfato de zine, dejando sobre la hoja arrollada un depésito de cobre.
Esta reaccién tiene lugar mientras quede sulfato de cobre en la solu-
cién, ya que en el interior del tubo no puede formarse sal alguna de
cobre. Al mismo tiempo tiene lugar un fenémeno hasta cierto punto
opuesto, que consiste en el paso del sulfato de zinc formado fuera del
tubo, ya que dentro de éste la concentracién de la sal que va for-
méindose es mds grande que en el exterior, Tenemos aqui un modelo
fisico sencillo mediante el cual podemos producir un doble proceso
de “absorcién continua” el uno, y de “exerecién continua” el otro. Si
al mismo tiempo que sulfato de cobre, la solucién externa contiene
glucosa, el experimento puede ofrecernos un mayor interés todavia,
porque absorbiéndose el sulfato de cobre de un modo continuo, como
en el caso anterior, la glucosa sélo es absorbida en una proporcién
muy pequefia, ya que la imposibilidad de combinacién quimica entre la
glucosa y los elementos que integran el experimento evita que pueda
realizarse la absorcién continua del aztear. En la vida de los vegeta-
les, del mismo modo que en la de los seres de la escala zoolégica, tiene
lugar la absorcién selectiva, pudiendo explicarse esta propiedad por
la simultaneidad con el proceso fisico de difusién de otro fenémeno
de naturaleza quimica entre la substancia difusible y los componen-
tes de la célula. El aspergillus niger, por ejemplo, en presencia de una
solucién que contenga glucosa ¥ glicerina, absorbe la primera de estas
dos substancias, pero no la segunda; esto puede ser debido a que la
glucosa forme con los constituyentes del citoplasma un compuesto,
mientras que la glicerina probablemente no reaceiona con ellos.

II. Varias substancias pasan a través del aparato digestivo de
los animales superiores, de la misma manera que hemos visto pasaban
las sales difusibles por las raicilla de los vegetales. La primera condi-
cién que se necesita es que estas substancias sean capaces de pasar a
través de las membranas de las células epiteliales. Las proteinas y
el almidén, por ejemplo, no son absorbidos por el intestino porque el
tamafio de sus moléculas es demasiado grande; pero si estas substan-
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eviamente su desdoblamiento en pequefias moléey.

a la fase de monosas {'csl-)cctlv'amente, podran

atravesar las membranas.celulares del eplteho nltestmal Y, una vez
- - al interior de la corriente sanguinea. Al mismo tiem-

absorbidas, pasar al inte € Sallg o T

: sario para que el proceso de difusién tenga lugar que la
el le las substancias en el interior del intestino sep
qonc;’;’:)t;'a:l(;:: zgnc(entvacién de éstas dentro las’ mismas célulag,
;lgpnc;os \'igto cémo esto se efectiia en el caso de las células Vegetz}!es’ y
ho existe razén para negar aqui la posibilidad de quedtarpt,nen se
produzea el fenémeno de la absorcxon_con(;_lilu?}} 1(;}1ed0(ixl_ 1;01:};1 ala
completa desaparicién de las substancias difusibles del intestino.

III. En el rifién, el proceso que nos’ocupa constituye pI‘lIl.Clpal_
mente un proceso exeretorio. En el glomérulo, la slangrf: que circula
por el-apelotonamiento-vascular se halla se’pal'ada de comienzo del apa-
rato exeretor sélo por una fina capa de células endoteliales, que actia
de un modo semejante a una membrana semlpe_rmez'l}‘)le: La.presm'n
ssnguinea impulsa el agua junto con las substancias dliug,lbles a través
de esta membrana haeia la cipsula y luz tubular, apareciendo por este
mecanismo en el filtrado glomerular, junto con el agua, las sales y los
azticares. Las proteinas quedan retenidas en la sangre, 10 pasando en
circunstancias normales a través del epitelio de la capsula glomgrular.

El hecho de encontrar glucosa en el filtrado glon}erulzlr, sin que
luego aparezea en la orina normal, indica quc.:’ha debido ser reabsor-
bida en algtin punto del tubo urinifero, suponiéndose que esta reabsor-
cién tiene lugar en los tiibulos, y segin algunos autores en las asas dp
HexLE. Los tabulos intervienen también de un modo activo en la eli-
minacién de las substancias nitrogenadas como la urea, plantedndose
con tal motivo la siguiente cuestién: ; Puede invocarse, para explicar
el funcionamiento de una célula que exereta y absorbe al mismo tiem-
po, un sencillo proceso de difusién? Ademds, ;puede este mismo
proceso fisico dar cuenta del porqué una substancia como la urea cs
excretada por las células del tiabulo, pasando desde el plasma sangul-
neo, en donde la presién osmoética es relativamente baja con respecto
a la que corrientemente existe en el interior de la luz tubular?

Una substancia disuelta pasara constantemente de los pgptos en
que su concentracién es mayor a los puntos de concentracion mas
baja, sin que en este fenémeno influyan para nada la presencia 0 las
concentraciones de otras substancias disueltas. Tomando como ejem-
plo lo que sucede con una célula osmética de paredes rigidas, llend
de una solucién de azicar y sumergida en una solucién salina 18-
ténica con respecto a aquélla, veremos que, aun sin existir lllmd
guna diferencia apreciable de presién osmdtica, el aztcar dl,func nu
fuera del elemento osmético, mientras que la sal penetrara endss
interior hasta que la concentracién de ambas substancias a 10§ ¢

cias han sufriQo pr
las de aminodcidos ¥ hast

: - i es
lados de la membrana sea la misma. Cada substancia pasalaylpudé
de los lugares en que se encuentre a mayor concentracion 2 0S del

concentracion mds baja, de un modo en absoluto independ‘ente
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comportamiento de la otra substancia difusible. Supongamos ahora
que la célula que contiene solucién de azficar sea sumergida en una
solucién salina hipoténica; la sal difundird de nuevo a pesar de que
en el interior de aquélla el azlicar se encuentre a una elevada concen-
tracién, y también el azGear difundiri hacia fuerd repartiéndose en
la solucién salina. Este proceso dejar4 de producirse en el preciso mo-
mento que se igualen las concentraciones de sal y de aziicar dentro de
la célula con las del liquido que la rodea, y seria la representacién
de un doble proceso por parte del elemento osmético, el cual segregaria
aziicar al mismo tiempo que absorberia sal. Finalmente, imaginemos
que la membrana de la célula fuera impermeable para el azficar, pero
permeable para la sal, y que se halle sumergida en una solucién
de sal dé menor presién osmética que la que representa el aziicar
contenido en su interior; en tales condiciones la sal difundird hacia
el interior de la célula, aunque la presién osmética sea aqui mucho
mayor que la de la solucién salina que la bafia, cesando el fenémeno
de difusién tan pronto como las concentraciones de sal sean las mis-
mas a los dos lados de la membrana. En estas condiciones, la presencia
de la glucosa no ha influido lo mas minimo en el fenémeno de difu-
sién a causa de la impermeabilidad de la membrana para dicha subs-
tancia, y al final del experimento la presién osmética del contenido
de la célula serd mayor que al comienzo; aun cuando al iniciar el
mismo ja fuera mayor que la del liquido. externo. Estos ejemplos
demuestran que es posible la difusién de una substancia desde zonas
en las cuales la ‘presién osmética es baja a zonas en que los valores
osmoéticos son més elevados, siempre y cuando la concentracién de ia
substancia que difund2 sea mayor en la primera de éstas que en
la dltima. Por lo tanto, la imposibilidad fisica, contraria a las leyves
de la'difusién, en virtud de la ¢ual una substancia no podria pasar de
la sangre a la orina por el hecho de que la presién osmética de aqué-
1la es inferior a la de ésta, no es cierta y se halla tan desprovista de
fundamento como la interpretacién que se ha dado de este fenémeno
al atribuirlo a una “fuerza vital” desconocida.

IV. El cambio de gases por el pulmén nos ofrece excelentes
ejemplos de procesos fisiolégicos de difusién. La fina capa de epitelio
que recubre las cavidades alveolares actiia como una membrana que
separaria los gases contenidos en los alvéolos de los gases del torrente
circulatorio, produciéndose a su través una doble corriente de difusién
que va de los alvéolos a la corriente sanguinea, y de ésta a aquéllos
en virtud de diferencias de presién. Como en el caso de cualquier
solucién de otras substancias, cada uno de los gases se comporta con
absoluta .independencia con respecto a los otros, teniende lugar la
difusién desde los sitios de mayor concentracién a los de menor
concentracién, y midiéndose estas concentraciones aisladamente para.
cada gas, las cuales se conocen con el nombre de presion parcial del
gas de que se trate, es decir, la proporecién en que intervienen los dife-
rentes gases para producir la presién total. Este método de medicién

6. PonDER : Fisiologfa general. —
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no constituye, en realidad, una nueva técnica, ya que también hemos
medido de un modo anélogo la concentracién de otras substancias,
determinando el CINa de una solucién como si esta sal se encontrase
sola; es lo que se denomina “presién osmética pareial” en sustitueién
del término gramos de CINa por litro; pero en la préctica se usa muy
poco. Para aclarar el significado de presién parcial podemos recurrir
a un ejemplo concreto: si el aire en los alvéolos contiene una concen-
tracién de oxigeno equivalente al 14 %, ésta equivaldrd a una presién
atmosférica de 760 mm. de mercurio, a 100 mm. de mercurio de pre-
sién pareial, ya que el oxigeno en estas circunstancias representa el
14 % de la presién total. De un modo andlogo, si el aire alveolar
contiene 4,7 % de CO,, la presién parcial de este gas serd igual a
36 mm. de mercurio, o sea el 4,7 % de la presién total.

En la sangre venosa que llega a los pulmones, el O, tiene una
tension que equivale fundamental y numéricamente a la presién
parcial de unos 55 mm. de mereurio, mientras que el CO, tiene sélo
una tensién de 42 mm. Un simple proceso de difusion producira el
paso de O, desde el aire alveolar a la sangre y el paso de CO, desde la
sangre al aire alveolar. En esta forma la sangre toma oxigero a su
paso por los pulmones y al mismo tiempo desprende CO,. El proceso
de difusién no se interrumpe nunca, ya que tan pronto como una ean-
tidad de sangre ha sido oxigenada es reemplazada por otra, bastando
el corto espaecio de tiempo que-circula sangre por los capilares del
pulmén para que la oxigenacién de ésta sea suficiente. El proceso de
difusién aleanza ripidamente su equilibrio; este mismo proceso para
aleanzar la situacién de equilibrio en un osmémetro necesita horas
enteras, mientras que en el organismo el mismo fenémeno tiene lugar
en unos pocos segundos, rapidez que es debida sin duda a la gran
superficie a través de la cual puede realizarse la difusién. Ademaés
los glébulos rojos se saturan de oxigeno en una fraccién de segundoi

Cuando la sangre oxigenada en la cual la tensién de O, es de
unos 100 mm. llega a los capilares y se pone en intima relacién con
122 Sci%l:kése dS loess ti:;]lildos, egd? oxigeno a é.stas,)ya que en las'células la

s y préxima a cero. Aqui tenemos de nuevo un
f:sgél 1;3] : esxfg rc;o:ncg:;ég%?{ ggrgge Htlan propto como el O, penetra en

: L odo méis o menos estable con las
subsganc}z}s que constituyen el citoplasma, y de este moglo el desnivel
iie gglflié:ggaeerilg;e éz; iz;r;gre v loslte,]ldos ,se m’antiene siempre, por ser
5 e geno en la sangre mis elevada que 12'1 de los

Jidos, pudiendo éstos obtener en todo momento el suministro de
oxigeno que necesiten. La cesién del oxigeno de la sangre a las célu-
las no supone el empobrecimiento excesivo de este gas en el medio
interno, ya que después de haber salido de los capilares la san
posee todavia una tensién de 55 mm. de O,. &

5 1Pres1qr’1 osmoética de los humores orgénicos. La comprobacién
a presion osmética de un liquido orgénico cualquiera presenta,
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en la mayor parte de easos, serios inconvenicentes y en alguna ocasion
¢s imposible la mensuracion valiéndose del osmémetro, ya que esta
clase de aparatos preeisan para su funcionamiento una eantidad eon-
siderable de liguido problema. Por esta razén se emplea corriente-
mente un método indireceto, que consiste en determinar el punto de
congelacion del liquido, caleulando la presion osmética a base del
valor. asi obtenido, refiriéndolo al punto de congelacion del agua.
lista téenica se denomina método crioscipico. la solueion molar de
una substaneia eualquiera desarrolla una presion osmotica cquiva-
lente a 224 atmésferas y presenia un punto crioscopico de 1,86°.
Para obtener la presion osmitica P de una solucién ealeulada en
atmésteras utilizaremos la sencilla férmula siguiente:
aA-22,4

Poo—s6

en la cual A indica el descenso del punto de congelacion en eorados
centierados. Por ejemplo, si el punto de congelacién de un fliido es
igual a —0,5°,entonces A4 = 0,5,

y valiéndose de la formula antes W 7
indicada obtendremos que la 1 2 3

presién osmética cjereida por el A0

. "o % e TIG. 24. Representaeion  esquemaiticit del
dicho flaido serd lgual a 6,02 at- método de Ia presion del vapor piara medie
mésferas. Aunque este método HES O AR

parece de una gran sencillez,

conviene recordar que presenta algunos inconvenientes téenicos de
importancia, que no referiremos con detalle en arvas a la brevedad
de este libro. Bl principal de los inconvenientes del método consiste en
la imposibilidad de ser aplicado con cierto grado de exactitud para la
determinacién del punto de econgelacion de las soluciones eoloidales ¥
especialmente para el de aquellas que, como el suero sanguinco, con-
tienen grandes cantidades de proteinas.

Otro método para evaluar la presion osmética es el llamado
método de la presion del vapor, debido a BARGER. Su fundamento con-
siste en determinar las variaciones de la tensién del vapor del liquido
problema, las cuales dependen, lo mismo que hemos visto con los pun-
tos ecriosedpicos, de la presion osmética de aquél. St eolocamos dos
gotitas de liquidos de difercnte coneentracion muy cerca una de otra,
pasard una cierta cantidad de vapor desde la gola menos concen-
trada a la de mayor conceniracién, del mismo modo ue si el aire
que las separa fuera una membrana. Siguiendo la téenica de BARGER,
se colocan en tubos capilares pequefias porciones del {laido cuya
presién osmética se desea determinar, y luego pondremos lo mis
cerca posible ‘de éstas otros volimenes semejantes de diferentes solu-
ciones, cuyos valores osmdticos respeetivos sean conocidos. Ast dis-
puesto el experimento, se mide cuidadosamente la longitud de cada
una de las columnas liquidas tan pronto como las hayamos introdu-
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cido en el tubo capilar, verificando una nueva medicién al caho ge
un periodo de tiempo que p}leda variar entre megila y una hora, por
si se hubiera producido algln cambio en la longitud de la columng,
Repitiendo estos ensayos con un gran Numero de concentraciones de
CINa, llegaremos a encontrar una ante la cual. la gotita de liquido
problema permanecerd invariable, sin transfer_u' ni recibir ningung
cantidad de agua. El valor de la presién osmética de esta concentrs.
cién de ClNa serd el mismo que el del liquido problema, porque
ambos poseen la misma presién de vapor. Lo mismo que el de 1
crioscopia, este método presenta algunas desventajas, la principal de
las cuales consiste en la dificultad de utilizarlo para determinar Is
tensién de liquidos que contengan grandes cantidades de proteinas,

Los resultados de la aplicacién de estos métodos pueden verse
por algunos valores de la presién osmética de diferentes sueros. Log
valores se indican en dos formas, con los obtenidos mediante la deter.
minacjén del punto criosedpico y también con los valores en atmésfe-
ras que pueden determinarse utilizando la férmula antes indicada.

|
Liquido Y| ; P, en atmésferas
NOMDBYE: yioveuiblimmmiene 0,526 1 6,33
VTR ok s wion: s ime 0,585 ' 7,04
CAbBILO: - o viviveimiin 0,564 | 6,79
Suero sanguineo. cerdo ............ 0,615 7,40
CONEIO%, eisiaioin oy s 0,592 | 7,12
DETYOL whsrisiopie Gedion 0,571 f 6,87
BALO, o irmenenii 0,638 | 7,68
CALNICTO i shecis ous aucs 0,619 | 7,45

. Istos valores son muy constantes, de suerte que la presién osmé-
tica del suero sanguineo de cualquiera de los mamiferos puede consi-
derarse eqqlvalente a la de una solucién 1/6,4 molar de ClNa (0,9 gra-
mos por ciento), o a la de una solucién de glucosa 1/3,2 molar.
Cloré'xentemenj:e se toma como solucién isoténica la solucién de CINa
2mb,85 %, sin que para ello exista ninguna razén aparente; sin

gﬁgo,l esta ligera dlfe_r’enma carece de importancia en la préictica.
mada.nllleniz ?lizei,l i;?n presiéon osmética del suero sanguineo es aproxi-
e ma’ q_l}l)e la del suero sanguineo de los mamiferos;
dulee, como el Ky as baja, eleemalme_r‘lte en los reptiles de agua
Bios. Bl pecesy\zxplttesentando también valores bajos en los anfi-
I e I;S € una marcada diferencia entre la presion
faleomtond tontng s gmi;leo de los peces elasmobranquios y de los
semejanté A uprd 1eros un suero cuya concentracion es muy
mados a los que hegl oa el mar, y log ultlmf)s valores més aproxl-
damos algunas de estassci‘%mto Eara log‘ e e
multiplicando el punty e ras. Lia presién osmética puede calcularse

10scopico por 12,04 (22,4/1,86).
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Animal A4
Asnfibios
Rana esculenta .. e e e e 0,465
Salamandra maculata 0,479
Reptiles ;
Emys europea ....... 5 e e s e 0,474 (agua dulce)
Emydura macquariae ... 0,550
Thalassochel s N cam et s - tasaness 0,610 (agua de mar)
Llasmobranguios .
Torpedo  MarI oAt e e s sehress e usenrnas 2,26 agua de mar = 2,3
Mustellus vulgaris 2,36
Trygon. Violaceal e e ke orrrosssatoobenrena 2,44
Teleosteos marinos
Charax-DpUntazZZO v isssiieiinsssonsnnsinsasssrssrssnnnes seses 1,04
BOX S8ID& soniiesssiusmissaras boaboscissrssinrsoassinrsivistnn 0,84

Teleosteos de agua dulce
Anguilla vulgaris
Barbus fluviatilis ....
Perca. fluviatilis
Minea VUl garls e e et ansr s cesteheras-sssoressss

A estas diferencias de presién osmética se les ha atribuido un
significado en el desarrollo evolutivo; las formas filogenéticamente
més primitivas de peces, por ejemplo, tienen un suero cuya presiéu
osmética es muy semejante a la del medio en que viven, mientras qué
las formas més altamente diferenciadas mantienen su medio interno
a una concentracién muy cercana a la que es caracteristica de los
mamiferos. Esta interpretacién ofrece cierto apoyo en favor del
hecho.de que los huevos de las aves presentan una presién osmética
menor que el suero sanguineo de las mismas, que ha sido utilizado a
su vez para sostener la idea de que las aves descienden de tipos zool6-
gicos en los cuales la presién osmética del suero sanguineo es baja;
v. gr., de los reptiles.

A medida que vamos descendiendo en la escala animal podemos
constatar que la presién osmética de los liquidos orgénicos se va
haciendo cada vez més parecida a la del medio en que viven. El
punto erioseépico del agua de mar es — 2,3°, y a continuacién expre-
samos los valores que se han obtenido determinando por crioscopia la
concentracién de los liquidos internos de algunos invertebrados.

Especie animal A

Celenterados ......coccessrnrenncecsrarenrnaninas 2,2

Equinodermos ........ 5 2,8
Gusanos ...... o 2,3
Crustaceos .......... S cistaets Fyestasasassaansns 2,3
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Cuanto mas se aseiende en la escala zooldégica podemos observar
no sélo un descenso de los valores de la presién osmética de los
humores, sino también una capacidad de regulacién cada vez mds
acentuada para mantener constante la concentracién. En los mamife-
ros, aves y reptiles, las variaciones son muy pequefias, pudiendo llegar
a un 5 %. En los anfibios, esta variabilidad es algo mayor. En los
peces, y especialmente en los elasmobranquios, las variaciones pueden
ser muy grandes, siguiendo muy de cerca el valor de la presién
osmotica del medio en que viven. Este hecho puede comprobarse en el
suero de las rayas, que tiene en Kiel una presién osmética mis baja
que el de las rayas del mar del Norte, siendo el punto de congelacién
del agua marina en la primera localidad de — 1,1°, mientras que
la del mar del Norte es de — 1,9°.

Los invertebrados poseen muy escaso poder regulador de la pre-
sién osmética de su organismo, y depende de la que tenga el liquido
en que viven, siendo éste el motivo de la muerte de algunos orga-
nismos marinos cuando se les coloca en agua dulce.

Soluciones salinas fisiologicas. La extrema sensibilidad de mu-
~has células para la tonicidad y -composicion de los liquidos que las
rodean hace necesario que al separarlas de su ambiente natural para
su estudio in witro las conservemos en soluciones que tengan aproxi-
madamente la composicién del plasma sanguineo. Estas soluciones se
denominan soluciones salifas fisiolégicas o soluciones fisioldgicas. Se
han propuesto otras varias denominaciones que no han tenido éxito.

Las condiciones que debe reunir una solueién fisiolégica son, en
primer lugar, la isotonia con respecto a las células que hayan de
baiiar, y ademds que posea el equilibrio iénico adecuado para que no
se alteren las condiciones de permeabilidad de la membrana celular.
Asi, por ejemplo, cuando los liquidos para perfundir el corazén con-
tienen un exceso de Na’, aunque la solucién empleada sea isoténica
producirin el paro de las contracciones cardiacas; un exceso de K°
produciri un efecto andlogo, y un exeeso de Ca** producird un fuerte
estado de contractura del misculo cardiaco. Para conseguir el fun-
c}(}namiento normal serd preciso perfundir el corazén con una solu-
cion que contenga proporciones adecuadas de los tres iones citados y
que al mismo tiempo sea isotonica con las células musculares del
mismo. Los liquidos utilizados para obtener suspensiones de glébulos
rojos tendrdn que contener también Na‘, K* y Ca™ en proporciones
gdecuadas, ya que el predominio de uno de éstos altera-la permeabi-
lidad de la me'prrana globular. Ademis es conveniente que los liqui-
do§ de pgrfusmn contengan una cierta cantidad de oxigeno para la
oxigenacién de los érganos perfundidos y también la presencia de
una substancia nutritiva como la glucosa.

La composicion exacta de las soluciones fisioldgicas depende de
la naturn.lc’za del tejido que sea necesario poner en contacto con ellas.
RINGER {ué e} primero en emplear este tipo de soluciones para la
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perfusion del corazén de rana, siendo la composieion de este liguido
como sigue: :

ClINa itr e p 6, 0o (O S TN 0,2 gr.
LK sliranhs e 014 » | Agua hasta 1 litro.
CLCu: it 028y ’

Con frecuencia se afiaden a csta solucién 2 gramos de glucosa,
adicién que es preciso cfcetuar en el momento de utilizarla, pues—de__
lo contrario el liquido se contamina formandose colonias de hongos.

Para la perfusién del corazén de mamifero sc acostumbra a
emplear la solucién de Lockk, que ticne una presién osmética algo
mis clevada. Su composicién es:

CIK - .ot e 042 » Glucosa
3 Agua hasta 1 litro.

Para su uso conviene oxigenarla, haciendo burbujear a su través
oxigeno o aire. .

Para las expericncias sobre intestino de gato o dg eoncjo se em-
plea la solucién de TyRODE, que conticne pequefias cantidades de Mg.

CINt oo B EEE 8:0iegr | PO Na® L o 0,05 gr.
CIK s o et N 02 » CO,HNa ...... e . 1,0 »
ClCa .. no il S 02 » Glucosa .... L 1,0 »

Cl,Mg = . esaes 0,1 » |  Agua hasta 1 litro.

Uno de los mejores medios de suspensién para los hematics es la
solucién de BRINKMANN, también usada con resultados satisfactorios
como liquido de perfusion.

_CINa .. - .. 1,0 gr. i ClECatesee o Pt L 0,2 gr.
CIK . OB PR () N IR s 2,0 »

Se hace burbujear a través de la solucién CO, hasta que la con-
centracién de hidrogeniones sea igual a 0,45 (10—"). Parcce que esta
solucién presenta la propicdad de no alterar la rclacién lecitina
colesterol de la membrana celular.

Se utilizan otras varias soluciones fisiolégicas para determinados
usos, aunque algunas de ellas no presentan cl cquilibrio iénico neee-
sario para los experimentos de perfusion. Lias dos més importantes
son la solucién M/3 de glucosa y la solucién de citrato sédico al 2 %;
la primera se utiliza para obtener suspensiones celulares iibres de
eleetrélitos; la de citrato, en la investigacion hematolégica para
obtener sangre y ecvitar la coagulacién de la misma.



88 Difusién y permeabilidad

‘Experimentos de Leduc. Un aspecto de los fenémenos de difu-
sién relativamente poco estudiado es la propiedad que tienen de pro-
‘ducir modificaciones morfolégicas en los sistemas en que se producen
eambios de concentracién. Esto serd mejor comprendido con algunos
ejemplos, muchos de los cuales han sido descritos con toda clase de
detalles por LEpUC.

I. Podemos considerar como polo de difusién un punto en el
cual la concentracién de la substancia disuelta, y por lo tanto la
presién osmética sea elevada, tendiendo las moléculas a separarse
del nticleo mas concentrado, mientras que las moléculas de agua se
verdn atraidas hacia él. De un modo anilogo, si consideramos una
zona en la cual la concentracién de la substancia disuelta sea baja,
y en consecuencia lo sea también su presién osmética, constituird un
polo de difusién de distinta naturaleza, ya que las moléculas de agua
tenderin a separarse de él, mientras que las moléculas de la substan-
cia disuelta seran atraidas. Considerando los polos desde el punto de
vista del movimiento de las substancias disueltas y del que presentan
las moléculas de agua, llamaremos al polo hiperténico polo positivo,
y al hipoténico polo negativo.

Podemos realizar la diferenciacién de los distintos polos me-
diante la téenica siguiente: Para demostrar el polo de difusién nega-
tivo basta colocar una gota de tinta china en el centro de un pedazo
de vidrio cubierto con una fina capa de salmuera. El agua pasara
desde la gota a la salmuera circundante, formando un conjunto de
estriaciones radiadas al acarrear consigo las particulas de tinta china,
formando una imagen en forma de roseta. Mas tarde los radios de
esta roseta se prolongan, mostrando las méis bellas formas al seguir
las corrientes de difusién. El polo positivo puede ser puesto en evi-
dencia por un procedimiento inverso; por ejemplo, colocando una
cgota de tinta china mezeclada con salmuera sobre un vidrio cubierto
de agua. i

Cuando se producen dos polos de difusién dispuestos a corta dis-
tancia uno de otro, las lineas de difusién entre ambos adoptan una
direceion andloga a las lineas producidas entre los polos de dos elec-
troimanes, repeliéndose los polos similares ¥ atrayéndose los de distinto
signo. Las lineas a lo largo de las cuales se produce la difusién pue-
den ser puestas de manifiesto colocando dos gotitas de tinta china muy
préximas sobre un vidrio en el cual se haextendido previamente una
capa de salmuera. Las lineas de difusién se disponen en sentido radiado,
teniendo como centro cada una de las gotas, y al llegar a ponerse en
contacto se repelen mutuamente, formando asi una imagen exactamente
igual a la_ que se obtiene cuando ponemos polvillo de hierro sobre un pa-
pel debajo del cual eolocamos los polos de un electroimén. Otra intere-
sante demostracién de este fenémeno puede realizarse barnizando la
superficie de una placa de vidrio con una solucién de gelatina al 10 %
a la cual se han afiadido unas pocas gotas de solucién concentrada de
arseniato sédico. Una vez se ha secado la gelatina, colocamos dos gotas
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de nitrato de plata que contenga indicios de dcido nitrico en la super-
ficie de gelatina, separadas por una distancia de unos 3 cm. Se prod}lc_e
un lento proceso de difusién, y al cabo de unos pocos dias la superficie
de gelatina muestra un enorme ntimero de lineas de arseniato de plata,
corriendo cada una de ellas a través de los puntos en los cuales la
concentracién de la substancia difusible es igual. Examinando atenta-
mente la forma de estas lineas
veremos que en la vecindad de
los polos son aproximadamente
circulares, y que las lineas pro-
cedentes de un polo interfieren
con las del otro, siendo reempla- L%
zada la forma eircular porlineas Frc. 25. , polo de difusién prloducidsqt;:gg
aue presentan una doble bicon- ;lnlggnggiv%ﬂ cznggéxlﬂi‘:)esmir,ltibn’mxr):l)egie.p?sleglin
cavidad y en las cuales quedan LFEDUC)

incluidos ambos polos. La forma

de estas lineas recuerda de un modo muy sugestivo-la que presenta la
seccién de un glébulo rojo de mamifero.o la de los cloroblastos vege-
tales. Esta disposicién especial ofrece la caracteristica de estar pro-
ducida por las moléculas de substancia disuelta desprendidas en un
momento dado de ambos polos. Todo cuerpo sélido cuya seceion

¥16. 26. Lineas de difusi6n producidas por dos polos de la misma naturaleza

ofrezea un contorno con esta forma se halla especialmente adaptado
para difundir de la manera més eficiente un gas en su interior.
Este hecho tiene indudable importancia si consideramos que lf)s
hematies de mamifero presentan una forma semejante, que, es, segun
hemos dicho, la mas adecuada para la ripida difusién de substancias
en el interior de los mismos, siendo la que mejor armoniza con su
actividad funcional mis caracteristica que es el cambio de gases.
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II. También podemos obtener estruciuras celulares mediante
procesos de difusién. Si extendemo_s.gelatina en una placa y dejamog
caer sobre ella unas gotas de ferrocianuro potasico al 10 9%, se produ.
ciran en espacios de unos 5 mm. estructuras notablemente Semejan.
tes a las de la organizacién celular, una vez que la gelating go he
secado. Las gotas habran formado por difusién un cierto niimerq
de pequeiias células poligonales, las cuales en seccién Presentan
una forma hexagonal y aparecen como provistas de una membrana
que limita un contenido homo-
géneo semejante al citoplasma y
en su centro un nicleo de mate-
rial mas denso. Con técnicas es-
peciales pueden obtenerse células
provistas de bordes estriados y
cilios que se producen gracias a

FIG. 27. “Estructura celular” pr. .
artificialmente. (Seguin Lgng‘él)ldda FIG. 28.

Crecimiento osmotico.
(Segin LEDUC)

%)ax;o;esos de difusién. En algunos aspectos, la produceién de tales célu-
ik 0 pasan de ser artificios experimentales sin gran trascendencia,
pfoce(:ue’;l Ié() ot_rfl cosa, demuest::an l‘a importanecia que tienen los

P Ii(I)S 1\e/[ « ifusién en la determinacién de las formas.
B B as noft'ables que los experimento§ d‘escritos anteriormente
que se refieren a los llamados “crecimientos osméticos”, que

son produci i ifusi i
o di r?ds:;mdgs por sencll}Ps procesos de difusién. Estos crecimientos
T obtenidos valiéndose de la solucién siguiente :

Silicato potasico

T e e S 60
Ce_lrbonato sédico saturado ................ 60 g’r
Bifosfato de sodio saturado 30 »

Agpa

- de una membrana semipermeable
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Afadiendo a esta solucién fragmentos de cloruro de caleio fundido,
bolitas de sulfato de cobre fundido juntamente con azicar, fragmen-
tos de citrato, cloruro o sulfato de manganeso, o porciones de sulfato
ferroso, se producirdn “crecimientos osméticos de las formas y colo-
res més diversos, algunos de los cuales simulan el crecimiento de vege-
tales y hongos. En todos los casos el mecanismo de producirse el fené-
meno es el mismo. La particula de la substancia afiadida se rodea de
una membrana de precipitacién (semejante a la de ferrocianuro
de cobre); el agua atraviesa la membrana asi formada porque la
concentracion en su interior es més elevada que la de fuera; dicha
membrana se hincha, formando una especie de balén con un conte-
nido gelatinoso y, finalinente, este balén estalla sélo para liberar de
nuevo la sal que constituye la par-
ticula afiadida, volviendo a produ-
cirse nuevamente todo el ciclo de
transformaciones. En resumen, el
crecimiento osmdético consiste en la
formacién de una serie de estrue-
turas como las citadas comunicando
entre si, provista cada una de ellas

que reviste un contenido coloidal
gelatinoso. La naturaleza del pro-
ceso de difusién determina que
cada estadio del proceso se pro-
duzea de un modo ordenado y regu-
lar, resultando-la forma de cada
una de las experiencias de creci-

FIG. 29. Aspecto del rayado preducido
= S G por precipitacién periédica. Tal dispo-
miento condicionada por el tipo de  sicién presenta, ademds, una hermosa

. . LEDUC
substancia empleado. Estos ereci- ey TR

mientos osméticos ofrecen muy

poco interés desde el punto de vista del erecimiento o estructura de
cualquier elemento vivo, pero confirman una vez mds las posibilida-
des que se derivan de un proceso tan sencillo como la difusién.

IV. Como dltimo ejemplo podemos referirnos a las estructuras
iridiscentes producidas por procesos de difusién. Extendiendo sobre
una placa 5 c. c. de solucién de gelatina al 10 %, a la que hemos afia-
dido una gota de nitrato de calcio saturado, y marcando sobre ella
una linea con una solucién de trifosfato sédico saturado, transcurri-
dos uno o dos dias se desarrollard un notable enrejado de difraceién
debido al hecho de que al difundirse el fosfato sédico forma lineas de
precipitacién regularmente espaciadas. La distancia entre dos lineas
contiguas es de 1y, de lo que resulta que el enrejado ofrece una
bella iridiscencia exactamente parecida a la de la madreperla, la cual
muestra en efecto una estruectura, brillo y color semejantes. La iridis-
cencia de muchas formaciones, ademis de la citada, puede ser debida
a la produceién de esta modalidad de precipitados periédicos.
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minar, consideraremos si es posible que en el citoplasma

ar, S
edan ponerse de manifiesto polos de difusién ecomo los que hemos
gu ito. En efecto, supongamos que en un punto cualquiera se pro-

eserito. 0, : . ;
duzea un proceso de eatabolia, mediante el cual son descompuestas
randes moléculas en otras més pequenas; la presion GO
g>sta irea tenderd a auni-nial por un ineremento de concentracién
[

molecular, no existiendo inconveaiente para ‘lo)cahzar 1({111_1 un poéo
positivo de difusién. Por otra parte, un_ proceso anal Otlco puede
convertir en una zona determinada ;poleculas de ptg_quc.n’o 3mano en
otras mucho mayores, yendo :_u'omy.nnad_a es:ta modi 1e51‘01on' e 1};1 des-
censo de la presién osmética y pudiendo progh}cnge m situ (;m
polo de difusién negativo. Por lo tanto, la act1v1c(11a d'%uu'r}]ca el
citoplasma puede dar lugar a la formacién de polos de difusién como

los mencionados.

Para ter

CarituLo IV

. A Sy
La disociacién de los electrdlitos
Disociacion electrolitica.” Ya hemos visto que ciertas soluciones
no siguen la regla segiin la cual la molécula gramo de substancia
disuelta ejerce una presién osmética de 22,4 atmésferas y presenta
un punto erioseépico de 1,86°. Asi, por ejemplo, la experiencia nos
ensefla que una solucién 0,117 molar de CINa produce un descenso
del punto de congelacion de 0,424 en lugar de 0,217, que es el valor
que se obtiene cuando se caleula de acuerdo con la regla general, o-
sea que el punto crioseépico obtenido es easi doble del que cahia espe-
rar a priori. En todos estos casos las soluciones se comportan como si
poseyeran mis de una molécula gramo por litro, es decir, ¢ veces el
nimero de moléeulas tedricamente disueltas. Por lo tanto, los valores
de crioscopia, presién osmética, ete., obtenidos por cileulo deberin
ser multiplicados por ¢, para que coincidan con los hallados experi-
mentalmente. En el ejemplo anteriormente mencionado, el valor de 7
serd igual a 1,95, y multiplicando el valor teérico 0,217 por aquél
obtendremos un resultado igual al hallado experimentalmente.
ARRHENIUS, en 1887, propuso para explicar estos hechos la teorfa
segln la cual estos anémalos valores del punto de congelacién y de
la presién osmética debian ser atribuidos a la fragmentacién de la-
substapcia disuelta, eloruro sédico, por ejemplo, en dos o mas iones,
cada uno de los cuales se comportaria como una verdadera molécula
a los efectos crioseépicos y de 6smosis. El CINa se fragmentaria en
Na® ion y CV ion; el CIH en H" ion y CI’ ion; el CINH, en NH", ion
¥ en Cl’ ion. Si todas las moléculas de estas substancias se fragmentan
del mismo modo, tendremos exactamente doble niimero de iones que
actuardn como verdaderas moléeulas, siendo entonces el valor de 4
igual a 2. En el caso de los iones bivalentes el valor de 7 tendera a ser
igual a 3 cuando se vayan fragmentando las moléculas, ya que cada
una de ellas se divide en 3 iones. Por ejemplo el Cl,Ca se dividird en
un Ca'* jon y dos Cl’ Cl’ iones; de esta manera, la concentracién apa-
rente de la solucion puede triplicarse, llegando 7 a tener el valor de 3.
No todas las moléculas de la substancia disuelta tienen que
hallarse necesariamente fragmentadas o disociadas, ya que mientras
algunas de ellas pueden hallarse en este estado, otras permanccen
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formando moléculas sin disociar. Por lo tanto, debemos tener en
cuenta no sélo si una substancia puede disociarse 0 1o, sino también
la intensidad segtn la cual puede realizarse e_l fgpomeno en eircuns-
tancias diversas, llamandose grado de disociacion d9 una_solucién
determinada la cantidad de molé’culas que se hayan, 1onlzado:
Supongamos que sea n el nimero total de’ moleeu}as existentes
en una solucién y que n” sea el niimero de moleeul’as disociadas; en-
toneces tendremos que la relacion #///n = anos dara el gra_do c}e diso-
- ciacién. Suponiende que el 111'111‘1,('31‘0 de iones en que se disocia cada
moléeula es k, tendremos @ = %{i ; lo que significa que el grado ‘de
disociacién consiste en la relacién existente entre los iones libres en un
momento dado y el ntimero de los que existirian en el caso de.que
todas las moléeulas estuvieran disociadas. Ahora, si indicamos por # el
ntimero total de particulas (iones y moléculas) presentes en una solu-
cién que contenga n moléculas, cada una de las cuales liberase un
niamero de iones igual a %, siendo a el grado de disociacién, tendremos:

n = n — an + ank,
W=n=—=1[1+aE—1)]

wm=1+ak —1) =1.

De este modo obtendremos el valor de ¢, o sea el coeficiente de
disociacion expresado por el valor del grado de disociacién @ y por
el nimero de iones liberados por cada moléeula.

Examinando esta expresién veremos que cuando ¢ = 0, n' =n
e i =1, no habra disociacién. Esto es lo que acontece con substancias
como la glucosa, en las cuales las cifras de presién osmética y de

erioscopia obtenidas por calculo teniendo en cuenta su concentracién -

molecular, coinciden exactamente con las que obtenemos experimen-
talmente. Si, por otra parte, todas las moléculas se disocian, a =1¢
1 = k, circunstancias que pueden tener lugar con soluciones diluidas
de'ClH o dfa CL,Ca, el valor de 7 sera igual a 2 para el C1H, que contiene
2 iones, e igual a 3 en el caso del Cl,Ca, que se compone de 3 iones.

El valor de % puede obtenerse en todo caso de la relacién existente
entre el punto crioscépico de la solucién problema y el punto crios-
copico tedrico, que le corresponderia tomando como base el deseenso
del punto de congelacién de una solucién molar, que es igual a 1,86°
A partir de estos valores también puede ser calculado el grado de
disociacién @, siempre y cuando nos sea conocido el namero de iones
en que pueda disociarse la substancia. Refiriéndonos a un ejemplo
conereto, el de una solucién 0,5 molar de CINa, veremos que da un
desgenso del punto de congelacién de 1,7° en lugar de 0,93°, que 5€
obtiene por el cileulo en el supuesto de que la solucién molar diera un
indice eriosedpico de 1,86°; de acuerdo con estas cifras el valor de ¢ es
1,82, y siendo el de % en el easo del CINa igual a 2, tendremos queé

.
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¢ =0,82, o, expresado de otra manera, diremos que en el caso particu-
lar de esta solucién de CINa, un 82 % de sus moléculas se hallan
disociadas en sus iones correspondientes y s6lo un 18 % se encuentra
todavia formando moléculas de ClNa. Consideremos ahora los valores
correspondientes a una solucién de sulfato sédico 0,2 molar : su punto
criosedpico serd igual a 0,817° en lugar del valor tedrico de 0,37°; la
relacién entre estas dos cifras nos daré el valor de ¢ igual a 2,2.
Ahora bien; teniendo en cuenta que el sulfato sédico da al disociarse
tres iones, un ion sulfato y dos iones de sodio, tendremos ¥ = 8 y
a = 0,6. Por lo tanto, en esta solucién se hallardn en estado de iones
el 60 % de sus moléculas.

Disociacion y conductibilidad eléctrica. Es un hecho universal-
mente establecido que las substancias que no se disocian en iones,
ademds de acomodarse a la regla .
general segiin la cual las soluciones -
molares presentan un indice erios-
ebpico igual a 1,86° y un valor os- B :
mético equivalente a 22,4 atmdsfe-
ras, son substancias que no son
capaces de conducir la corriente b
eléctrica. De acuerdo con la teoria
iénica, esto se explica por el hecho
de que cuando sumergimos los elec- Ca,,e,e
trodos en una solucién que contiene
una substancia ionizada, los iones
positivos son atraidos hacia el elec-
trodo negativo y los iones con ecarga ¥Fic. 30. Método de KOHLRAUSCH para

. . ope medir la conductibilidad. La so'ucién
negativa hacia el polo positivo, esta- problema ha sido colocada en el elemen-

Elemento

bleciéndose de esta suerte wuna to ¢; B es la caja de resistencia; ab es

doble corriente de iones en movi-
miento para depositarse en los
electrodos. En cambio, en el caso

el hilo metdlico del puente de WHEAT-
STONE; e, un contacto mévil sobre el
alambre del puente y conectado a un
teléfono. (Segin PHILIP'S, Physical
Chemistry. Edward Arnold y Co.)

de las substancias no eleetroliticas,
todas las moléculas de la solucién son eléctricamente neutras, no sien-
do atraidas por lo tanto hacia ninguno de los electrodos y no pro-
duciéndose corriente iénica ni transporte alguno de electricidad.
Dependiendo el paso de la corriente a través de una solucién
de la presencia de iones en la misma, se deduce ficilmente que la
concentracién, y por lo tanto el grade de ionizacién, habran de condi-
cionar el paso de la corriente. Para determinar de un modo adecuado
la conductibilidad de una solucién nos valdremos de unidades de me-
dida que expresen la conductibilidad especifica, entendiendo por tal
la que presenta un cubo de solucién, cada una de cuyas caras tenga
1 em.? de 4rea. La conductibilidad especifica se representa mediante _
el sfmbolo 4 y se mide estableciendo la resistencia que ofrece al
paso de la corriente un volumen de la solucién contenido entre dos
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clectrodos de 1 em.? de superficie, separados entre si 1 em. Siendo
conductibilidad y resistencia valores reciprocos, el valor obtenido al
medir la resistencia nos dard el de 4. v, %

La téenica utilizada actualmente para estas mediciones consiste
en una modificacién del procedimiento de KoHLRAUSCH, tal como la

iguiente :

i i glel coloca la solucién cuya conductibilidad se desea conocer en
un pequefio elemento- de vidrio, en cuyo interior se }_u’lllan dos electro-
dos de platino de 1 em.? (aunque esta ultima (;ondlc.lon no es estricta-
mente neeesaria) separados entre si por una distancia de 1 em. Se hace
pasar entonces una corriente entre los dos electrodos, la cgal, para que
no se produzca polarizacién, sera generada por un pequefio carrete de
induccién, dispuesto en forma que las interrupciones de su martillete
sean muy frecuentes. El carrete y el elemento en que se coloca el
liquido problema se conectan con un puente de WHEATSTONE, en cuyo
circuito habra también intercalada una caja de resistencia del mismo
orden de grandor que pueda presentar el liquido problema. El punto
medio entre la conductibilidad del elemento y la de la caja de resis-
tencia vendria determinado por el desplazamiento de un contacto
moévil que se desliza a lo largo- del alambre del puente, el cual a su
vez es conectado con un dispositivo telefénico. En el esquema que
representa la figura 30, la corriente pasari a través del teléfono sola-
mente en el caso de que exista una diferencia de potencial entre ¢ y d,
de lo que se deduce que no pasard corriente a través del teléfono, y
por lo tanto no se producird en éste ningtin sonido, cuando

Resistencia en el elemento X longitud ac = resistencia
en la caja X longitud be.

El contacto mévil se desplazari a lo largo del alambre del puente
hasta que se produzea el silencio en el teléfono. Se mide entonces la
longitud ac y la be, y, conociendo la resistencia de la caja, la condue-
tibilidad del fldido contenido en el elemento es ficilmente deteér-
m'mada.. En el caso de que los electrodos no sean exactamente de las

_ dimensiones requeridas, o que la separacién.entre ellos no sea de
1 em., se hacen las correcciones pertinentes para referir la resistencia
a la unidad determinada por la que ofrece el volumen de un cubo
cuyos lados midan 1 em., siendo esta cifra el valor reciproco de la
conductibilidad especifica 4.

En realidad, es completamente imposible asegurarse de la exacti-
tud en lz}s dimensiones de los electrodos y también de la separacién
de los mismos. Para obviar estos inconvenientes, el elemento de con-
ductlbxlldg’d es comprobado corrientemente colocando en su interior
una solu'mpn cuya conductibilidad especifica sea perfectamente conoci-
da y refiriendo luego todas las conductibilidades que hallemos en los
dlStlntos.yquldos problemas a la que presenta esta solucién especial
La solucién que se acostumbra a emplear para determinar la “cons-
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tante del elemento” es la 50/M de CIK, cuyo 4 = 0,001412 a
25 %. Para obtener buenos resultados es preciso que esta sal, lo
mismo que cualquier otra que se utilice con este objeto, se halle
disuelta en agua pura especial, “agua de conductibilidad”.

Gracias a este método ha sido posible establecer que al diluir
una sal disminuye invariablemente su conductibilidad especifica, ya
que como es de. esperar la cantidad de iones entre los electrodos sera
menor en el caso de las soluciones diluidas que en el de las concen-
tradas. Queda por examinar si la reduccién de la conductibilidad es
exactamente proporcional a la reduccién de corcentracién; caso de
ser asi, la conductibilidad especifica dividida por la dilucién de la
substaneia problema serfa una constante; en el caso contrario, el
cociente tendria un valor variable. Lo que podemos expresar:

4

dilucion

donde A representa la relacién variable o constante entre los valores
antes indicados. En general, dicha relacién se expresa refiriéndola no
ya a la dilucién de la substancia, sino al producto de la conductibi-
lidad especifica por la cantidad de disolvente que contiene la molécu-
la gramo de substancia; y tendremos, por consiguiente:

A = 4 X ntimero de centimetros ctibicos de liquido que contiene
1 molécula gramo,

siendo A entonces el llamado equivalente de conductibilidad de la
solucién.

Podemos ahora inquirir si el equivalente de conductibilidad
permanece constante a medida que diluimos la solucién y dismi-
nuye la conductibilidad especifica. Se ha establecido de manera que
no deja lugar a dudas que, al aumentar la dilucién, el equivalente
de conductibilidad aumenta también en mayor o menor extensién.
Este hecho podra ser apreciado con toda evidencia con la lectura de
los resultados que damos a continuacién para diferentes substancias.

A A v
Eduivalanfes. molares CIK CH,COONa CH,COOH
1,0 98,3 41,2 1,32
0,5 1024 494 0,21
0,1 112,0 61,1 4,60
0,01 1224 70,2 143
0,001 127.3 74,2 41,0
0,0001 1291 76.8 107,0

. Examinando las cifras del cuadro precedente vemos que en la
primera columna (que corresponde a las diluciones de CIK), a medida
que aumenta la dilucién, la conductibilidad es también cada vez

7. PoNDER : Fisiologia general. — °
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mayor, aunque el aumento de esta tltima se realiza Jor variaciones
muy pequefias. El valor que corresponde a una dilueién infinitg
puede ser obtenido por extrapolacién a partir de las cifras obtenidag
a distintas concentraciones y se representa con la notacién Aco. Para
el CIK, este valor ha sido determinado en 1299, para el acetato de
sodio 77,2 y para el dcido acético 351,7. Ahora bien; en una dilucign
tan extrema, la capacidad conductora alcanza los valores més altos
posibles, y por eso el valor que representa A% se toma como indieg-
dor del ntmero total de iones que pueden producirse por la disocia-
cién de la molécula gramo; siendo, por otra parte, 1 la medida de}
ntimero de iones producidos por disociacién ineompleta de la molé-
cula gramo a una concentracién determinada, podemos también obte-
ner el grado de disoeiacién a mediante la relacién AlAco.

Tomemos, por ejemplo, una solucién 0,1 molar de CIK, 4 = 112;
va hemos visto que para el CIK, oo = 129,9; por lo tanto, el grad(;
de disociacién de esta sal a la concentracién indicada serd igual a
112/129,9, o sea 0,86. Lo que equivale a decir que el CIK a una con-
centracién 0,1 molar tiene el 86 % de sus moléculas disociadas en
iones. Esta misma sal, a una concentraciéon 0,001 molar, tiene A igual
a 127,3, siendo en estas circunstancias la disociacién iénica igual a
un 98 %. En el caso del 4cido acético, en que una soluecién 0,1 molar
tiene 1 de sélo 4,6, mientras que Aec alcanza el valor de 351,7, las
maléeulas disociadas seran sélo 1,3 %. Este mismo acido a una dilu-
cién mucho mayor, 0,0001 molar, no tiene disociadas mas del 30 %
de sus moléculas, hecho que contrasta con lo que sucede con el
ClH, el cual, de un modo semejante al CIK, se encuentra completa-
mente disociado a esta concentracidn.

Los experimentos llevados a cabo sobre la conductibilidad de
muchas substancias autorizan a clasificarlas en amplios aunque no
muy bien definidos grupos, a saber: en primer término, el consti-
tuido por aquellas substancias que son consideradas como excelentes
elie'ctlzéll.t’os, las cuales, en soluciones diluidas, presentan un grado de
disociacién muy elevado, tales eomo ClH, CIK, ClNa, NaOH, KOH.
En el sggundo grupo incluimos las substancias como el 4cido acético,
el amoniaco y otros deidos monobésicos que se ionizan con dificultad.

Todos los experimentos antes indicados se han realizado a una
Tempe.r‘atum determinada y controlada ademéas con el mayor cuidado
(las cifras del _clga'dro precedente fueron todas obtenidas a 18°), ya
g:el;api(c))?)g:ccit(;gﬂ;dad aumenta con el ineremento de la ’Eemperatura

proximada de un 2 % por grado centigrado. Este
aumento de la conductibilidad no debe ser atribuido a una disociaci6n
consecutiva a ella, sino que parece ser tributario de una migracion
de los iones mas ripida.

: La conductibilidad de los liquidos organicos. La presencia de
electrélitos en los liquidos orgénicos que bafian los tejidos confiere
a éstos una conductibilidad equivalente de un modo aproximado
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a la de una solucién de CINa al 0,85 %. El plasma sanguineo es un
excelente conductor, pero al diluirlo disminuye su conductibilidad
en un grado mucho mayor que lo harfa una solucién salina. Conside-
rando A el valor equivalente de la conductibilidad del plasma sangui-
neo sin diluir y Aco el equivalente de conductibilidad de una dilu-
¢ién infinita del mismo, deduciremos que las sales del plasma san-

cuineo se encuentran en estado normal disociadas en un 70 a 80 %

aproximadamente. .

La sangre total presenta una conduetibilidad que sélo aleanza
a la mitad del valor que es caracteristico del plasma sanguineo, sien-
do debido esta menor conductibilidad a la presencia de los glébulos
rojos, los cuales son malos conductores de la corriente en virtud. de su
permeabilidad selectiva con respecto a los iones del suero sanguineo.
Hallandose los hematies en tan gran nidmero rebajan en proporeién
muy considerable la conductibilidad sanguinea, hecho que indujo a
STEWARD a fundar en esta propiedad su método para determinar la
proporecién entre el volumen ocupado por los hematies y el ocupado
por el plasma, encontrando para los primeros cifras que oscilan entre
el 40 y el 50 9% del volumen total y el 50 6 60 9 restante siendo
debido al volumen del plasma sanguineo. Estos resultados coinciden
muy de cerca con los obtenidos mediante los métodos directos como el
del hematoerito, al cual ya nos hemos referido antes.

Cuando las células heméaticas son hemolizadas, la conductibilidad
de la sangre aumenta considerablemente, siendo este aumento direc-

tamente proporeional al niimero de hematies destruidos. Este efecto .

es debido a la liberacién junto con la hemoglobina de los electroli-

tos contenidos en el interior de los elementos celulares. Los electro-

litos liberados gracias a la ruptura de la membrana que antes de la
hemdlisis no intervenian en la conductibilidad del liquido sanguineo,
modifican los valores de aquélla. Un hecho andlogo ha podido ser
comprobado en la citélisis de suspensiones celulares de otra natura-
leza (por ejemplo, huevos de erizo de mar). Como consecuencia de la
lisis celular, la semipermeabilidad de las membranas desaparece y los
electrélitos y otras substancias contenidas en el interior de las células
son puestos en libertad en el liquido de suspensién, aumentando gra-
cias a este hecho la conductibilidad del sistema, del mismo modo que
ya hemos visto en el caso de la sangre.

La disociacién del agua. Siendo el agua el disolvente o el medio
de dispersién de todas las substancias que entran en la constitucién de
la materia viviente, tiene un interés extraordinario considerar si el
agua misma puede estar ionizada, por ejemplo, descomponiéndose en
sus elementos iénicos H* y OH’. El hecho de que el agua pura sea un
mal conductor de la corriente indica de un modo evidente que el grado
de disociacién de la misma debe ser muy pequefio; no obstante, se ha
visto que el agua destilada posee una conduetibilidad mensurable,
lo cual prueba que la jonizacién no falta de un modo ahsoluto.
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Por este motivo es muy poco usada el agua destilada corriente
en las determinaciones de conductibilidad, ya que su débil ioniza-
cién es incrementada por el CO, y otras impurezas que la} acompa-
fian, procedentes de la superficie de los con_den:s’adores de vidrio y de
los recipientes usados en el proceso de destilacion. El agua pura que
debe emplearse para este objeto es la proce@ente de destl.laelones
repetidas a través de un fino condensador,’ temenfio sumo cu1’d.ado de
que en las manipulaciones no pasen partxcul_as liquidas o sé6lidas al
interior del condensador desde el frasco destilador. KoHLRAUSCH ha
llevado esta purificacién del agua hasta un limite extremado, consi-
derindose el agua por él obtenida en estado de absoluta pureza.
Las mediciones de conductibilidad llevadas a cabo sobre el agua
asi purificada demuestran que la disociacién en iones H* y OH’ iones
tiene lugar en proporciones, aunque pequefias, perfectamente defini-
das. La concentracién de H' iones expresada del mismo modo que la
de otro ion cualquiera es cienmillonésimo normal, o sea 1° (10—") nor-
mal. Esta concentracién no es tan pequefia como parece a primera vista,
ya que si tenemos en cuenta que la molécula gramo de una substancia
contiene 6,2 (10%%), el agua pura contendra 6,2. 10?%. 10—, o sean 6,2.
(10¢) H" iones por litro. Como hemos visto, 62 billones por milimetro
ciibico de H* jones no representan una cantidad despreciable conside-
rada en si misma, pero es realmente pequefla cuando se compara con
el ntimero total de moléculas HOH presentes, ya que sélo habra una
molécula disociada por eada 555 millones de moléculas de agua.
Teniendo €n cuenta que cada molécula de agua se disocia en un H*
y OH ion, se deduce ficilmente que en el agua pura el niimero de
H"° debe ser igual al de OH’ iones, y siendo la concentraciéon de H’
iones 10—7, la de los OH’ debe ser también equivalente a 10—7. Esta
equivalencia entre ambos iones nos da el concepto de neutralidad, pun-
to en el cual la concentracién de uno y otro es igual a 10—7. En el caso
de que los iones H* excedan de esta cifra diremos que la solucién es
dcida, debiendo en estas circunstanecias ser menor el ntimero de OH’
iones en virtud de lo establecido por la ley de las masas, segin la que

[H'] X [OH’] = constante,

cuyos valores en la neutralidad serian 10—7. 10—, o sea 10—*. Por
el contrario, un exceso de OH’ iones en la solucién nos lleva a consi-
derarla alealina, y al ser mayor de 10— da concentracién de OH'
disminuird proporcionalmente la' de H".

- Es engorroso representar la concentracién de iones H® o OH’
v'ahéndonos de las potencias negativas de 10. Por esta razén se uti-
liza en su lugar el indice potencial como nfimero entero, denomi-
néndolo exponente de hidrogeniones. Este, para el punto de neutra-
lidad del agua, sera:

Concentracién de H iones =— 10—
log de concentracion — — 7
pH = T.
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Aqui el simbolo pH sustituye a la denominacién “potencial de
hidrogeniones” y nos permite indicar con una sola cifra la concen-
tracién de iones hidrégeno. Para una solucién acida tendremos, por
¢jemplo:

Concentracién de H iones .= 2-(10—)
log de concentraciéon = log 2—3
= 0,301 —3
= — 2,69
pH = 2,69.
Y para una solucién alealina:
Concentracién de OH ignes = 2- (10—*)
0 sea una concentracién de H iones = 5-(10—*)
log de concentracién = log 5—11
= 0,699 — 11
= —10,3
pH = 10,3.

Siguiendo la notacién del pH tendremos el punto neutro repre-
sentado por un pH igual a T;los valores de pH inferiores a T(dela )
son los correspondientes a la acidez, mientras que los valores alcalinos
se representaran por cifras de pH superiores a 7 (de 7 a.14). Puede
parecer extrafio que los valores alcalinos no vayan precedidos por un
simbolo pOH, no existiendo otro argumento en contra de e’llo' que el
de la fuerza de la costumbre que ha impuesto un simbolo tanico.

El principiante encuentra con frecuencia muy confusa la nota-
c¢ién pH, y desgraciadamente la emplea muchas veces sin tener una
clara idea de su significado o de sus relaciones con conceptos mas
familiares para él. Esto puede evitarse recordando las relaciones
existentes entre el pH de un 4cido del tipo del CIH o de una base
como el NaOH 7y sus distintas concentraciones molares, como puede
verse en el siguiente cuadro:

Valores aproximados de
Normalidad
pH [H:] | o]
|

{615 2 (R R s 0,0 ! 1,0 1074
(I)\,Il R s ! 1,0 i 10+ 10-::

0,01 Nissichbainare- 2,0 } 10— H 10':

0,001 N. ... weaciaaail 3,0 102 | 107

0,0001 N, ssicvvninmnsss : 4,0 10-* i 10:""

0,00001 N, . orchny ! 5,0 10:; i %8“
0,000001 N. vovveennenn i 6,0 10 i e
Neutralidad . .. e s seeineoisesoses i 7,0 10-: i 1(.)_.x
NaOH 0,000001 N. .....coove- ‘ 8,0 1(?', i 1(;_5
0,00001 Do v coviines . 9,0 16-2 i 10_‘

0,0001 N sninnrn = tinidn il 10,0 10" i 10 :

0,001 N oinienin canhe | 11,0 1Om1E | 1072

0,01 N- e Fa e i 12,0 10~ ! 107

0,1 Nio vlesilosarsaaimats 13,0 10-e ! 10-t

14,0 l)=18 1,0
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= s S
= g'g < . .
3 4 5 Los valores indicados en el cuadro precedente no son del tpdo
25 = S H m correctos, ya que suponen el C1H y el NaOH completamente ioniza-
3 £ E dos, pero bastan para dar al principiante una clara idea de la rela-
_"T_S 2 g cién del pH con la concentracién de las soluciones. )
3 I S Podemos observar que a medida que la concentracién del dcido
H § N g 3 =S aumenta disminuyen los valores de pH, siendo éstos progresivamente
Shadsy s | F ':] g mayores cuando a partir de la neutralidad las concentraciones de la
= 1 o SJ: 3 solucién NaOH van aumentando. Ademis, vemos que un cambio de
=5 1 3% B A g concentracién de 0,1 N a 0,01 N, por ejemplo, se corresponde con
= % T una variacién de pH equivalente a una unidad d.e su escala, por
3 g ejemplo, desde pH 1 a pH 2. Por lo tanto, un cambio de una .umd'ad
o Ry S 3 3 en el pH corresponde a una concentracién diez veces mayor o diez
ol S e : veces més diluida de la substaneia, y por esi‘,e motivo los mis peque-
= T = : R flos cambios de pH revisten gran importaneia. )
B e % K 3 Conviene, por otra parte, recordar que el objeto del cuadro cita-
s " § g do es puramente para aclarar ‘el significado del pH, pero que la
= £5 [ 3§ 3 2 relacién entre el pH y los distintos valores de la concentracion de las
= B & § = E soluciones no es la misma para todos los dcidos y élealis. Acerca de
= < 3 8 5 o g8 gj £ este Gltimo punto habremos de insistir mas adelante.
E ‘EE : ; sl e
= 5 S % ¥ B La determinacién del pH. 1. Indicadores. EIl método mas sen-
E g | <k ) % 2 cillo para determinar el pH de una solucién consiste en el uso 1de
-~ £5 3 [ a E g indicadores especialmente seleccionados en fQ}'ma que abarquen dos
= 5 s ps g distintos valores posibles de pH. A continuacion damos una serie . e
S| B 5 el = indicadores que pueden servir para una ’determ_maclon cornerll e,
L] s e I ssE : ‘l ] s v en el cuadro de la figura 31 una serie més completa, en 31 cl:la s:
ER 5 e o consignan los distintos valores de pH a que viran los indicadore
3 3 J Bl - 5] ‘l‘ 3 | o g mencionados.
= ° & S ¢ a
= s 3 . g fp-a__d S H &
= 3 2 g b3 i3 E terminar
= Gl 5 s S g Indicador pH que pueden deter:
= oL ds s E
= [ K 3 2 i o
= STFY st 5 3 Azul de timol. .......coveeeees Rosa  a 1,2 | Amarillo A
.3 § do | 3 ;,1 Y > Azul de bromofenol ..... Ko duins Amarillo 2 30 | Azl 8 ‘;»g
3 j 28 §S¢& §5¢ ° S Verde de bromocresol.... .. ... Amarillo a 4,0 Azul verdos o
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a determinar el valor de pH del modo mas aproy;.
mado posible se recurre 31 uso de dos indicadores cuyos valores de
viraje coloreado se interfieran, y el pH del problema seré el corres.
pondiente al promedio. Por ejemplo, sea un hquldp problema qye
haga virar el rojo fenol a rojo (pH 7,8) y el azul de timol en amarillo
(pH 8,0) ; el pH de esta solucién estard situado entre 7,8 y 8,0 y sers
por lo tanto aproximadamente de 7,9. ) _ :

El método ofrece una mayor garantia de exactitud si compara-
mos el color obtenido con un indicador. determinado con el color pro-
ducido cuando afiadimos la misma cantidad de reactivo a una solucién
de pH conocido. Por ejemplo, sea el caso de un ensayo prelimingy
en el cual obtenemos para el liguido problema un valor de pH entre
7,8 y 8,0. Se preparan una serie Qe_ splucioncs standard ecuyos valores
de pH varian entre 7,6 y 8,2, difiriendo unas de otras por valores
correlativos de pH, 0,1. Se afiade a cada una de estas soluciones el
indicador apropiado (en este caso rojo cresol), y el color producido se
compara al que se haya obtenido al afiadir el mismo indicador al
liquido problema. Esta comparacién se efectiia valiéndose de un sen-
cillo dispositivo comparador, en el cual estin provistas de un modo
adecuado las condiciones de iluminacién, ete., para comparar el color
que presenta el tubo que contiene la solucion problema con el de las
distintas soluciones standard.

Dichas soluciones estandarizadas se preparan con arreglo a fér-

mulas especiales, de las cuales se puede encontrar referencia amplia
en cualquier libro de pricticas de quimieca-fisica. Para la preparacién
de soluciones euyo pH varie entre 1,2 y 2,2 se recurre a mezclas de
ClH y CIK; para pH de 2,2 a 4,0, a mezclas de ftalato potésico y
CIH; las de ftalato potdsico y HONa para el pH de 4,0 a 6,0; las de
fosfato deido de potasio y HONa para pH de 6,0 a 8,0, y finalmente
se pueden obtener soluciones con pH de 8,0 a 10,0 con mezclas de
dcido bérico HONa y CIK.
. Para trabajos de poca precisién es suficiente recurrir a un solo
1ndlcad(_)r de los llamados indicadores undversales, los cuales tienen
la propiedad de presentar distintos colores segn sea el pH de la
solucién a la cual se afiadan. Estos indicadores universales no son
otra cosa que una mezela de un cierto ntimero de indicadores senci-
llos, y se utilizan afiadiendo a unos 5 e. c. del liquido problema una
o dos gotas del indicador, el cual mostrard alguno de los colores
Sigulentes, segin sea el pH de la solucién ensayada.

pH buseado. Par

pH Color , PH | Color
Hasta 2,8 Rojo Hasta 8,0 Verde

570 Rojo oscuro : 8,5 Azul verdoso
%Y Rojo anaranjado 9,0 Verde azulado
2»6 Anaranjado 9,5 Azul
(;'5 Amarillo anaranjado 10,0 Violeta

O Amarillo 10,5 Rojo violeta

U -7,5 Amarillo verdoso 11,0 Rojo violeta oscuro
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Con estos indicadores podemos obtener de un modo aproximado
el pH de una solucién cualquiera y, una vez conocido éste, si desea-
mos una mayor exactitud podemos recurrir a un indicador sencillo v
adecuado, afinando atn més el resultado valiéndonos de soluciones
standard para la comparacién colorimétrica. El indicador elegido en
estas condiciones debe corresponder con el pH hallado mediante el
indicador universal.

Es innecesario advertir que estos métodos colorimétricos no son
aplicables para aquellos casos en que los liquidos problemas sean
opacos o coloreados. Por este motivo no pueden emplearse los indica-
dores en la determinacién del pH de la sangre total; no obstante,
pueden utilizarse para investigar el pH del suero sanguineo, a condi-
cién de que no sea muy opalesecente. De un modo analogo los indica-
dores prestan muy poca utilidad en el caso de ser aplicados a la
determinacién del pH de orina muy coloreada. Todo ello reduce con-
siderablemente las aplicaciones de este método, cuyos resultados pue-
den ser condicionados ademis por el hecho de influir las proteinas y
las sales disueltas en los liquidos problemas en ¢l cambio de color de
los indicadores. Por todos estos motivos, los resultados mas exactos
son los que nos suministra el método electrométrico.

La determinacién del pH. 2. El electrodo de hidrégeno. Ima-
ginemos una placa de metal sumergida en una solucién de una de las
sales de éste, por ejemplo, una placa de oro en el interior de una
solucién de cloruro de oro. Los iones de oro tenderan a separarse de la
placa para pasar a la solucién que la circunda, como ya vimos (pi-
gina 9), denominindose la intensidad con que el fenémeno se mani-
fiesta presidn de disolucion electrolitica del metal en cuestién. Los
iones metdlicos al desprenderse de la placa llevan una earga eléctrica
positiva, dejando aquélla negativamente cargada. El desprendimiento
de iones estard condicionado por la presién osmética de la solucidn,
cuyo valor ird aumentando proporcionalmente al ntimero de iones
afladido. Si la presién osmética de los Au® iones de la solucién es
menor que la presién de disolucidn, se iran desprendiendo iones de la
placa, y ésta tomari cargas negativas; pero en el caso de que la pre-
sién osmética sea mayor que la presién de disolueién, no sélo no ten-
dra lugar el desprendimiento de iones de la placa, sino que ésta reci-
bira iones de la solucién, adquiriendo de esta manera una carga
positiva. Por lo tanto, la carga de la placa metilica, cualquiera que
sea la naturaleza del metal que la constituya, serd tributaria de la
concentracion de los iones metélicos en la solucién que la rodea, v
cuando esta fltimp se halle saturada no apareceri diferencia de
potencial alguna.

Sustituyendo la placa de oro del sistema anteriormente indicado
por una placa de hidrégeno, ésta tendrd un potencial que vendrd
determinado por la concentraién de hidrogeniones del liquido en el
que el electrodo de hidrégeno se halle sumergido, de un modo exacta-

1
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mente igual a lo que hemos visto para el caso dgl’ eleetrodo ge o
cuyo potencial era determinado por la concentracién de log iones g,
oro del liquido que lo roglea; A primera vista puede parecer difieq]
obtener un electrodo de hidrégeno; sin 'embargo, la falaboraei()n de up
electrodo de esta naturaleza p}lede reahza.lse a partir de un electy, q
de platino, gracias a la propiedad que tiene este metal de adsorhey
en su superficie una considerable .cantldad de 111@1'ogeno, la cual &
mantenida por medio de una corriente de este mismo gas. En estag
condiciones el electrodo de platino quefla convertido en un electrody
de hidrégeno, cuyo potencial dependera de la concentracién de ioneg
hidrégeno del liquido en-el cual se halle sumergido. Con frecuenciy
se utiliza en lugar de un electrodo de platino un electrodo de oro
ligeramente platinado con negro de p}atino, comportindose de un
modo semejante en lo que hace referencia a la prople_dad de saturarse
de hidrégeno. El haber elegido especialmente el platino y el oro para
la formacién de electrodos de hidrégeno consiste en que, ademis
de su capacidad adsorbente para dicho-gas, no son inﬂuidos desde el
punto de vista quimico por la mayor parte de soluciones cuyo pH
deba ser determinado. : _
Para medir el potencial del electrodo de hidrégeno cuando se
halla sumergido en una solucién determinada es preciso establecer un
cireuito, cosa que puede realizarse mediante el uso de dos electrodos
semejantes, uno de los cuales se hallara sumergido en el liquido pro-
blema, y el otro en una solucién de pH conocido, por ejemplo, una
solucion de C1H diluida. Los dos electrodos serian entonces conectados
con un galvanémetro, poniendo las dos soluciones en relacién me-
diante un recipiente que contenga solucién saturada de CIK, for-
méndose de esta suerte un circuito completo en el cual se hallarfan
comprendidos los dos electrodos y el galvanémetro. La fuerza electro-
motriz generada en este circuito puede medirse haciendo pasar una
corriente de potencial conocido a través del galvanémetro en di-
reccién opuesta a la originada por los electrodos, hasta alcanzar el
equilibrio. Conocida la fuerza electromotriz desarrollada entre los dos
electrodos y designandola por e, tendremos :

e = K-log (C'y/Cu).

Si utilizamos para el caleulo logaritmos naturales, tendrer;l?;
que el valor de K es 0,0577 ; midiendo ahora la fuerza electromo cfn-
en la forma indicada, podremos establecer con facilidad Cu me ue
centracién de hidrogeniones en el liquido problema, Supomendlo %5;1
el valor de C'H, o sea la concentracién de hidrogeniones de la so u(; 4
que bafia el otro electrodo, nos sea conocida. Una vez determmar un
concentracién de jones hidrégeno en el liquido problema, PO
simple cileulo podemos expresarla con la notacién de pH.

En la prictica, la técnica para determinar el pH elect
mente difiere en algtn detalle de la descripeién que aca

rométrica-
bamOS
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exponer. En lugar de utilizar dos electrodos de hidrégeno se acostum-
bra a emplear uno solo para el liguido problema, sustituyendo el otro
por un electrodo de calomelanos, el cual consiste en un electrodo de

IR
il

El liquido cuyo pH haya de determinarse

, hasta que cubra cl eleetrodo. En la parte derecha

Esquema de un electrodo de hidrégeno
presentado un electrodo de calomelanos colocado en serie con respecto al electrodo

Fra. 32.
ureta situada en la parte media contiene la soluci6n que ha de utilizarse para la

determinacién electrométrica. (Segtin WALPOLE, del Biochemical Journal)

Hidrégeno—-

B cs el electrodo en el cual el hidrégeno pasa por el tubo H.

Duede colocarse en B, por intermedio de 1a jeringa @,

del esquema estd re
de hidrégeno. La b

i

mercurio en equilibrio con una de sus sales, ¥ aunque su funda-
mento sea el mismo que el del electrodo de hidrégeno, su manejo es
mucho menos engorroso. Para llevar a cabo una determinacién elec-
trométrica deben tenerse en cuenta una serie de precauciones que no
es menester expongamos aqui.
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Sales amortiguadoras (buffer). Si se afiade una gota de ClH
a un litro de agua pura, el pH de ésta pasard de 7 a 5. Este hecho
demuestra que la adicién de muy pequefia cantidad de édcido (o de
aleali) es suficiente para producir variaciones considerables del pH
de soluciones que se hallen préximas a la neutralidad. Existen solu-
¢iones de ciertas sales a las cuales se pueden afiadir grandes canti-
dades de dcidos o alealis sin alterar gran cosa su pH, denominindose
por este motivo solucioncs amortiguadoras, y, andlogamente, las sales
que entran en su ecomposicion, sales amortiguadoras.

51 fosfato sédico puede presentarse como un ejemplo de sal
amortiguadora, la cual, considerada en si misma, es pricticamente
una substancia neutra. Si afladimos a una solueién de esta sal CIH,
tendremos:

PO,HNa, + ClH = PO, H,Na + CINa.

La adicién de acido a esta sal neutra no modificard de un modo
ostensible la neutralidad de la solucién, ya que tanto el PO,H,Na
(fosfato monosédico) ecomo el ClNa son substancias cuyas soluciones
se hallan cerca de la neutralidad. Partiendo de una solucién cuyo pH
sea de 7,8, la adicién de una buena cantidad de un 4cido fuerte cual
es el C1H modificard muy poco el pH, que podri tener entonces un
valor de 7,5.

Otro ejemplo de particular interés nos lo ofrece el acetato de
sodio. La adicién de CIH a una solucién de aquella sal dari la
siguiente reaceién:

CH,COONa + CIH = CH,COOH -+ CINa.

I.‘fl solucion de acetato, antes de afiadirle ClH, presenta una
reaccion muy cercana a la neutralidad. La adicién de grandes can-
11dad_e§ de este fuerte 4cido no modifica de un modo considerable la
reaceion, ya que el dcido acético que se forma, CH,COOH, se disocia
muy poco, liberando por esta causa muy pocos H® iones en la solu-
cion. La otra substancia formada, ClNa, es de reaccién cercana a la
neutralidad.

Quizd el ejemplo mas importante que podamos ofrecer desde el
runto de vista fisiolégico:de sal amortiguadora es el del bicarbonato
sidico. Si afiadimos a una solucién de esta sal un 4cido tendremos:

C0HNa + CIH = CINa + CO,H,.

! _La primera de las substancias que resultan de esta reaccién,
C l.\a_, es neutra, y la otra, CO,H,, es un 4cido débil cuya capacidad
de dlso‘cm_clon es muy baja. La aceién del bicarbonato sédico como
sal amortiguadora es muy semejante a la que hemos visto para el
acetato s‘odlyo. Gracias a estas sales amortiguadoras, un acido fuerte-
mente disociado se eonvierte en otro cuva disociacién es muy débil,
de lo que resulta una variaeién de pH'relativamente pequefia.
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Un punto de especial importancia es el que hace referencia al
comportamiento del 4dcido débil, que es el 4dcido carhdénico CO,H,
(producido cuando el CO, se disuelve en el agua), cuando se afiade
a una solucién de bicarbonato sédico. Tendremos que el acido débil
se disociari en la forma siguiente:

CO,H, ZH' + COH' ,
v el biecarbonato en
CO;HN:z S Na® + CO,H' ;

ambas substaneias dan por disociacién un ion comin, que es el
CO,H’. La adicién de dcido earhénico CO,H, a una solucién de bicar-
bonato sédico dard lugar a un incremento del ion CO,H’, hasta que la
conecentracién de estos iones aleanzard un valor tal, que una parte del
bicarbonato sédico disociado pasarid de nuevo al estado de bicarbo-
nato sédico sin disociar,

Na® + CO,H’ — CO,HNa.

De un modo anilogo, la disociacién del CO,H, es en parte condi-
cionada por la presencia en el fldido de iones CO,H’ derivados del
CO,HNa. Por lo tanto, en una solucién que contenga ambas substan-
cias, CO,H, y CO,HNa, cada una de ellas condiciona la disociacion
de la otra, y asi el niimero de H* iones de la solueién permaneceri
constante, de la misma manera que la relacién

CO.H,
CO,HNa
permanece constante.

Las soluciones de protefnas nos ofrecen ejemplos de substancias
amortiguadoras de gran interés fisiolégico. Como ya vimos (pig. 44),
las proteinas pueden comportarse como acidos y como dilcalis, en
virtud de la naturaleza de ciertos grupos quimicos que integran su
composicién. Las sales que pueden formar las proteinas pueden
actuar como sales amortiguadoras en la siguiente forma:

Na'Proteina + CIH — H'Proteina + CINa.

Ahora bien; la substancia considerada como H*® proteina es la
misma protefna con su grupo 4cido libre. Bsta se comporta del mismo
modo que los dcidos débiles, y las sales proteicas actfian como amorti-
guadores, convirtiendo los 4cidos de fuerte poder de disociacién en
4cidos que se disocian con dificultad.

Las sales amortiguadoras, ademas de su influencia en la regula-
cién de la neutralidad de nuestro organismo, cuestién que considera-
remos més adelante, son utilizadas eorrientemente para elaborar solu-
ciones standard de pH conocido, y cuyos valores no se alteran en
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contacto con el aire, vidrio, ete. Estas soluciones standard, corrient
mente utilizadas en el método colorimétrico para determinay ol 1-%
e hallan compuestas de sales amortiguadoras formando mezfl )
tales como la del ftalato potdsico ¥ ClH, o bien la de 4cido b(’rieas
(1K y NaOH, ete., que son preferibles a las compuestas por Soh(;'
viones de CIH o de NaOH en agua. Ademds, la adicién de sale_
amortiguadoras a sistemas en los que se hayan de produecir reaeeiones
que pongan en libertad &cidos o alealis, evita que la formaeign dZ
aquellos cuerpos altere el pH de todo el sistema. Este efecto amoyt;.
guador puede ser particularmente #til en el desarrollo de ciertag
acciones diastisicas de las cuales puedan resultar productos Aeidog
manteniéndose el pH del sistema practicamente constante en Presen:
cia de dichas sales amortiguadoras, y resguardando de esta maners
la accién diastisica de cambios bruseos de reaceidn, a los que las dias.
tasas son extremadamente sensibles.

Podemos preparar una sencilla y eficaz solucién amortiguadora
por la adicién de NaOH a la solucién molar de PO ,H, en agua. En el
cuadro que sigue consignamos distintas soluciones amortiguadoras
que pueden formarse con distintas proporciones de estas substancias:

C. c. de solucién M de C.c. de sol. M de NaOH
NaOH por 10 c.c. d
sol. M pde PO, H, erex pPH po}i’%)o.lg.,céx:i (i(f(()ﬂchg e pH
100 c.c. de agua de agua
10,0 4,0 18,5 7,4
. 10,6 5.0 19,2 7,7
11,5 6,0 19,6 8,0
13,0 6,4 20,0 9,0
}g,g 6,8 20,4 10,0
1 8’0 7,0 22,6 11r0
5 7,4 28,5 12,0

. La regulacién de la neutralidad en el organismo. Para deter-
minar de un modo sistemdtico la reaccién actual de nuestro orga-
nismo considerado en conjunto, podemos valernos de la determinacién
del pH de la sangre u otro liquido circulante, o bien del pH del
mterior de las mismas células, i ;

: Lp§ métodos eolorimétricos no pueden ser utilizados en la deter-
minacién del PH de la sangre total, ya que el color de las células san-
gl}meas empafiaria los cambios de color de los indicadores; pero
2‘; (35 pueden ser aplicados para investigar la reaccién del plasma 0 del
Suero sanguineo, siendo el indicador més comtinmente empleado para
este obi]:fto la fenolsulfonaftaleina, que vira del color amarillo al rojo
?a:n Z; de 7,4. El indicador es afiadido al suero o plasma, asi como &
1o csé’n?c:;;‘e‘?, amortiguadoras que hayan de servirnos como término
del‘adoI::om (()31311; para el cambio de color. Este método debe ser conlsl-
liquidos problemjz’isp(s)gg ﬁfle?aseo’goiadque ¥ presex_mia o pz;)temzlsi;r;ngls‘
el oo e e error con51de§‘able. ara i

e que supone la presencia de los glbulos rojos se acon
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seja dializar la sangre frente a una solucién de CINa al 0,85 %, la
cual siendo isoténica con respecto a la sangre permite el paso de los
H* de ésta, hasta que la concentracién de iones H' sea la misma a
ambos lados del dializador,.y, al mismo tiempo, evita la dilucién y
respeta la integridad de los elementos celulares. La dialisis debe lle-
varse a cabo en tubos cerrados en forma que no se desprenda el
CO,. Después de haber transcurrido de media a una hora se deter-
mina el pH de la solucién de CINa con fenolsulnaftaleina, pudiendo
tomar este resultado como equivalente con el pH de la sangre, ya
que la sol de CINa se hallard en equilibrio aproximado con aquélla
en lo que a la concentracién de H' hace referencia.

Tl método del electrodo de hidrégeno, que se usa también para la
determinacién del pH de la sangre, no se halla exento de ciertas difi-
cultades téenicas, La principal de ellas estriba en la posibilidad de
que se desprenda CO, al establecer la atmésfera de H alrededor del
electrodo, contingencia que alteraria el pH sanguineo, por ser el CO,
un 4eido potencial. Para eliminar esta posibilidad de error se in ro-
duce un volumen conocido de hidrégeno en la eimara del electrodo y
se agita junto con la sangre. En estas condiciones se forma una mezcla
de H, y de CO,, llegando a un equilibrio el CO, de la mezela con el
de la misma sangre. La muestra de sangre utilizada para producir
esté equilibrio es desechada después de esto, reemplazédndola con una
nueva muestra de sangre, en la que podemos proceder a la determina-
cién electrométrica del pH. Estas y otras dificultades que presenta
el uso del electrodo de hidrégeno hacen que no sea del todo satisfac-
torio, especialmente en el caso de la sangre total, en la cual la pre-
sencia de elementos celulares aumenta las causas de error.

Por estas razones, el mejor método que puede utilizarse para la
determinacién electrométrica es el llamado método del electrodo de
vidrio, el eual ha sido introducido recientemente en la investigacién
fisiolégica, y cuyo fundamento consiste en la medicién de un poten-
cial dependiente de la distinta concentracién de hidrogeniones que
puedan presentar dos soluciones acuosas separadas por una fina capa
de vidrio blanco. La sangre cuyo pH haya de investigarse se coloca en
una pequefia dilatacién ampular de vidrio soplado, el grosor de cuyas
paredes sea sélo de unas pocas x, hallindose separada por este fini-
simo tabique de una solucién de CIK de pH conocido. Este electrodo
se conecta entonces con un electrodo de calomelanos en la misma forma
que se acostumbra a conectar el electrodo de hidrégeno en el método
clectrométrico corriente, midiendo entonces el potencial producido
en estas circunstancias. El método tiene el inconveniente de requerir
un tipo especial de electrémetro, y los resultados obtenidos son muy
probablemente influenciados por circunstancias de dificil control.
Una vez que se han obtenido resultados satisfactorios, la determina-
¢ién del pH puede realizarse con gran precision y rapidez; ademdis
esta téenica presenta una ventaja muy apreciable, cual es la posibi-
lidad de obtener el pH de substancias en estado semisélido, como
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azos de misculo, contenido intestinal, ete., cosa completamente
osible utilizando cualquier otro método de medida.

La determinacién del pH de la sangre con cualquiera de los
métodos citados da cifras notablemente constantes, obteniéndoge
valores de 7,35 a 7,32, segin sea la sangre al:terlal 0 venosa.

El pH del interior de las células se determina gorrientemente por
medio del método colorimétrico. Se prestan particularmente a ],
los organismos monocelulares como amibas y paramecios, lo mismg
que las células vegetales del tipo de l?, Elodea o el onién. La célulg 0
células cuyo pH haya de ser determinado se colocarin durantg un
corto espacio de tiempo en soluciones acuosas y diluidas de indicado.-
res, los cuales, al penetrar dentro de la célula a través de la membrana
celular, cambiaran de color de acuerdo con el pH que presenta 1
célula. E1 métcdo es susceptible de un gran niimero de objeciones, por
ser muchos de los indicadores usados toxicos para las eélulas y ademas
por las dificultades que presenta en la prictica el reconocimiento del
color del indicador por el poco espesor a que es observado el contenido
celular. Lios datos recogidos sobre este particular muestran que el pH
de muchos organismos monocelulares presenta un valor aproximado
de 6,8, mientras que el de las células vegetales oscila alrededor de 6,2.
Si estas cifras son correctas, el pH del interior de las células es algo
mas 4cido que el de la sangre de los vertebrados. Valiéndose del méto-
do de la microdiseccidn, recientemente han sido introducidos en el inte-
rior del citoplasma de ciertas células pequefios electrodos con objeto
de determinar el pH, y aunque los resultados de esta téecnica son nece-
sariamente poco exactos, en general coinciden con los resultados
obtenidos con el método colorimétrico. En todo caso, parece dedu-
cirse de todas las observaciones, que el pH celular, lo mismo que el
pH de 1a sangre de los vertebrados, son valores muy constantes.

¢ Cémo se mantiene la constancia de los valores de la reaccién
actual ? Esta. cuestién puede ser eontestada al ser establecido el hecho
de que lo mismo la sangre que los liguidos que entran en la compo-

ped
imp

sicion del citoplasma contienen grandes cantidades de sales amorti-

guadpras, especialmente fosfatos, bicarbonatos y sales de proteinas.
Gfac}as a la presencia de’ estas sales amortiguadoras pueden ser
anad_xdas a la sangre, sin modificar de un modo apreciable su pH,
cantldagles considerables de 4cidos o 4lealis; estas sales, cuyo poder
neutralizante sobre los dcidos que eventualmente podamos afiadir son
indice de una alealinidad potencial, constituyen lo que se denomina
reserva alcalina de la sangre.

Como ya hemos visto, el pH de la sangre depende de la relacién

CO,H,
CO,HNa

Y si 16 ARl
;ois,f::: frl‘;ccﬁ’n Permanece constante, el pH permanecera asimismo
e. De hecho, en toda mezela de sales amortiguadoras la con-
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centracion de hidrogeniones designada por Cy es siempre proporeio-
nal a la relacién, o sea:
COzH,

C =K b
w =k X 5 HNa

en la cual k representa una constante especial para el sistema. Si de-

- seamos expresar este resultado en términos de pH, la expresién seri-:

/ CO,HNa
pH = pK + log 23— ~—
p € Co.H,

en donde pK es igual a —log k.

La capacidad de la sangre para amortiguar cualquier variacién
que pueda influir su reaceién actual depende en buena parte de la
cantidad de CO,HNa existente en la sangre, ya que la disminucién
del contenido normal de esta sal expone a variaciones de importancia
del pH si por cualquier causa aumenta el CO,. Algunas veces, el con-

tenido de bicarbonato puede estar tan disminuido que dé lugar a un '

estado patolégico denominado acidosis o disminucién de la reserva

: alealina. En el ejercicio muscular intenso se libera una cantidad con-

siderable de 4cido lactico, que puede producir una acidosis pasajera,
descendiendo el pH a 7T, hasta que el organismo, desembarazindose
de una cantidad de CO,, contribuye a la normalizacién de los meca-
nismos reguladores. Por el contrario, en la diabetes, enfermedad que

puede dar lugar a la produccién en circunstancias diversas a una

gran cantidad de substancias acidas, puede producirse un estado de
acidemio mis estable, una vez rebasada la capacidad compensa-
dora de la reserva alealina. En circunstancias normales, la relacién
C0,H,/C0,HNa permanece constante, no tomando en cuenta las

variaciones muy breves y pasajeras, quedando de este modo asegu-

- rada la estabilidad del pH de la sangre normal.

En la regulacién del pH intracelular interviene un mecanismo
analogo. El citoplasma contiene una cierta cantidad de sales amorti-
guadoras (principalmente fosfatos), las cuales constituyen una reser-
va alcalina capaz de mantener el pH al abrigo de las eventu_ales
variaciones que pudiera producir la presencia de una cierta cantidad
de 4cidos procedentes de la célula misma o del medio que la rodea.

Una excelente demostracién de lo que venimos diciendo puede reali-

zarse estudiando las modificaciones que una inyeccién intracelular de
4cido provoca en el citoplasma de una amiba tefiida con rojo metilo.
Las células se tifien en amarillo con ‘este indicador, el cual toma este
color frente a un pH de 6,8. Si en estas condiciones inyectamos con
una micropipeta una pequefia cantidad de solueién 0,01/M de CIH,
aparece un color rojo en el punto de la inyeccion que se va exten-
diendo al resto de la célula a medida que el acido penetra’en su inte-
rior. La persistencia de este color es efimera, siendo inmediatamente
reemplazada por un color amarillo, que indica que el dcido introdu-

8. PonpER : Fisiologfa general. — '
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cido ha sido “ncutralizado” por los amortiguadores intracelul
Pe.ro cuando se inyecta suficiente cantidad de 4cido para que el arles,
rojo persista, podremos comprobar que la inyeccién ha produ 'é:o T
muerte de la célula. .
I_’oseyendo las células la capacidad de mantener constant
reaceién actual en las cercanias de la neutralidad, no cabe pens i
ellas hayan de ser necesariamente destruidas cuando el pH del l?r i
ambiente salga fuera de estos limites. Si el cambio producido o
pH del liquido que rodea las células es de poca importancia, puegn v
afectar el pH intracelular; pero si la variacién es considera,ble v
influir sobre la reaccién del citoplasma, aunque sélo de mod:)pmde
jero. Por esta razén, el pH de los liquidos de perfusién, y en epasa-
de todos los liquidos fisiolégicos, debe ser muy cercano ;11 de lags ngi'al
las que hayan de estar en relacién con ellos. En el corazén de ana
gor ejemplo, p,ersiste’n las contracciones mientras el pH de los lrialxlﬁ’
vz(:xs'iggi g);;‘fusmn_ varia entre valores de 5 a 8, no comunicidndose egtz;
et :rglila :;r;u;if)%g{:ﬁfml;gltmales z;l interiolr de las células del
L i I e en este caso, el cambio que e i-
menta el citoplasma de las mismas es equiva , g
del que tiene lugar en el liquido de pel('lfusiélf.n S AREEEA AT e

I: 2 spe .
iR e e B i
vive 1 e te: manifiestan sobre la materia
e e e e e
son. Ftilict ; LC os de quimica-fisica celular n
riéndol glzn;?ogﬁ:ﬁlager?ltm una explicacién de estas acciones, refi(3
Hi1E, RaTHRE 4 referirefi llamdamentalesa ¥y por este motivo los hechos
S v A eben ser conSIde?ados sencillamente como
e ol Zven:tlecamsmo no ha sido todavia esclarecido a

H’ iones y OB i?n g;‘adcl);algunas hipétesis para explicarlo.

85 b Eitan capil. o stos dos iones merecen ser considerados
i ten afian T i a u Juen mbmero fe ssho gpe
fbaener muar vl hidlgg a_r’ldad del comportamiento de aquéllos.
acarrea una carg’a osit~0g‘?m°n es la masa més pequefia conocida que
de electrones a su a{)red lga’ se halla desprovisto, ademés, de cubierta
contacto con particula'se or, pudiendo entrar por esta razén en fntimo
gro ion positivo. Ademgzrg}fliﬁzgegitgzmmﬁte TAoE que g
1 : ) recha relaci6
los rcx)llzliess’rgglidamex?t?g%g qg? los OH iones, son eﬂti'c;i%;:: 1:;1 ?)}t::)):
tan una mayor movilidador idos; son también los iones que presen-
4cidos y 4lealis poseen un yde_n cuanto a su velocidad de difusién los
teristica de las sales. Enrtlzineli%slibéggalg D
jones posee S que venimos diei
traciérI: o %_‘E%nlzgdgzl catag}tlco excepcional, influyex?(igl(igdgt’)xfg:z?
gomioln B ST s :165 1o sobre la velocidad de reacciones tales
general puede deci zucares, almidones y proteinas. De un modo
rse que la concentracién de hidrogeniones condi-
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c'}gna tambi_én la actividad de -las diastasas. Por tltimo, la posi-
cién excepeional que ocupan estos iones con respecto a sus efectos
S(_)})re la materia viva es debida indudablemente en gran propoIr-
c;on a ser los iones del disolvente mas repartido en la Naturaleza :
el agua.

y Desde el punto de vista' de la quimica coloidal, el efecto més
evidente de los H* jones y OH iones consiste en la modificacién del
potencial de las superficies. En el caso de substancias del tipo del ear-
bén o del cuarzo, la superficie toma carga positiva en medio dcido y
negativa en medio alcalino, debido a la absorcién de iones H* u OH’
en la superficie. Una pequeiia variacién del pH puede engendrar una
gran diferencia de potencial en la superficie de aquellas substancias,
y aun el cambio, de signo de la carga eléctrica, cuando la desviacién
del pH a uno u otro lado del punto de neutralidad aleanza el valor
de una unidad de la escala que corresponde a esta notacién. Una cosa
aniloga sucede cuando las substancias afectadas son las proteinas,
las cuales, a un cierto valor de pH, poseen una carga minima que
coincide con el llamado punto isoeléctrico; sin embargo, cuando el pH
aumenta o disminuye, la proteina toma una carga superficial cuyo
signo y diferencia de potencial se hallan en estrecha relacién con los
valores de pH de la solucién en la cual se encuentre aquélla. Este
cambio de carga puede dar lugar a una gran diferencia de la energia
de superficie que posee el coloide y consecutivamente modificar de
modo muy considerable las propiedades coloidales del mismo. No
deben sorprendernos, por lo tanto, los intensos efectos que ejercen
sobre el protoplasma viviente los H' y OH’, ya que el substrdtum de
las células se halla constituido de substancias que son muy sensibles

a esta clase de influencias. .
En relacién con todo ello se suseita un problema de indudable
importancia, cual es el de la localizacién del efecto que puedan ejercér

los cambios del pH del medio sobre la célula. La modificacién del pH
puede influir sobre la membrana superficial o actuar alterando la
reaccién actual del interior de la célula. Si examinamos eada una de
estas posibilidades, tendremos que convenir que aun no conociendo
el mecanismo por el cual las acciones i6nicas ejercen su aceién sobre

la membrana superficial, podemos afirmar desde luego que no es
preciso admitir la penetracion de un ion en el interior de la célula para

que el mismo pueda manifestar su efecto. Experimentando sobre el
corazén de la rana, si suprimimos repentinamente el ion Ca*" del li-
quido de perfusién, se producen de un modo inmediato los tipicos
efectos debidos a la falta de aquél, debilitindose la intensidad de las
contracciones. Teniendo en cuenta 1a rapidez con que se pone de mani-
fiesto esta accién, habrd que desechar cualquier otra hipétesis que no
sea localizar aquélla en la membrana de la célula muscular, ya que el
corto tismpo que transcurre en producirse es incompatible con el que
serfa necesario para la penetracién del liquido en el interior de las
células. Més notables son todavia a este respecto los efectos que se pro-
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ducen por la aceién de la pilocarpina sobre el musculo del intestj

del conejo. Al afiadir la droga se produce un gran aumento de ton m({
tan pronto como el musculo se lava con solueién salina corriente tio o
lugar un segundo aumento de tono. Esto se ha explicado diciendo e
la d}'oga manifiesta su efecto farmacolégico sé6lo mientras )asquQ
través de la membrana, siendo el primer aumento de tono de]l)ida al
paso de la misma hacia el interior de la célula, y el segundo aum: ?
de tono, que se produce al lavar el musculo con solucién fisiolégrilcg

exenta de piloearpina, a consecuencia del paso de la droga retenidy

d_eutro de las células musculares al exterior. Estas experiencias aut
rizan a pensar en la posibilidad de que el efecto que sobre las eélglo-
pueda producir un cambio de pH tenga lugar sobre las propiedadas
de la ¥nembrana mejor que modificando el pH intracelular es
Si _los cfectos debidos al cambio de pH son, como 1101]1.05 dich
produmflos por un ineremento de la concentracién de hidromenic 0"
que actian solgre la membrana celular, cabria esperar que tcc’)dosorlles-
?c}cfo§ en soluciones del mismo pH ejercieran sobre las células vivientos
1dentlc'os efectos; sin embargo, esta suposicién no se correspond "
1:_1 reahdafi de los hechos observados. Tenemos, por ejemplo, la inf? .
flle‘llg:z I(Iel,]lzl:cen ]Sllis‘finltios dcidos sobre el paro del movim’iento cﬁ(ia:llz_'
jas. B eritico” i v
gexlltracifin de un zici%o determi;xaegodgzcag‘z;zeld%ug152(?&11;?3?11')()11;(1{311?15&2?;{;
del mov1m‘ie1_1to ciliar en el espacio de un minuto isti
deidos orgdnicos e inorgénicos el que indicamos e’neesl 53;311(? sséltfgﬁgs

Acido clorlzid.(rico ......... »H = 8,4 | Acido férmico ............ PH = 4,0
» sulfirico ............ 31 [ » acético "

» nitrico .. R s

............. 3,4 ! » butirico ............ 5,2

Tios £ oo ) B
e efx asc;ﬁ;)csi ;rr)ltgez z;}les ulx)ll o%men todos la inhibicién del movimiento
: PH aproximado de 3,4. Los Aci 4
e 2 / ,4. Los 4cidos orga-
pueden producir el mismo efecto en soluciones pH mas eleva%o,

mostra
trindose a este respecto de una mayor actividad que los acidos

miner
écliré((a')lsallfg. t?;(tic;si rizsultadols) han hecho pensar si la accién de los
_ a lugar sobre la membra é ili

1 na de las célul liad
o . ) : as ciliadas
-observozl);:setla I:ztlﬁopllaa?a de las mismas, atribuyéndose las diferencias;
Sy c(; gaeei dt;c(’;odde los 4dcidos minerales y el de los 4cidos

: e penetrar estos tltimos as rapi
que lzziprlmerols en el interior de la célula e

COm & . . . - 3 -

Py gentzisdgc'ldcfs‘mhlben el movimiento ciliar, los élcalis
SR movimilm erso, Qroduelendo la recuperacién de esta
PR e i er;to. Aqui p-od.emos constatar una gran diferen-
e 11en (;)_ <.ie los distintos 4lcalis, lo cual puede verifi-
e Na((‘))sH l'versqs efectos de dos 4lealis que tomamos
i anula’n s ¥ el NH,OH, los cuales, a una misma concen-
spacios de tiempo diferentes la accién paralizante
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de los 4cidos sobre el movimiento ciliar. En el cuadro que consigna-
mos a continuacién se destacan claramente aquellas diferencias:

I)_H NH:0H NaOH
9,5 0,5 min. 5 min.
9,0 0,5 8

8,5 3,0 10-12

8,4 5,0 ; 12-15

Las grandes diferencias que hemos visto presentan estas subs-
tanecias al mismo pH, se hallan en relacién eon la mayor facilidad que
presenta el NH,OH (pig. 74) en pasar a través de la membrana,
propiedad muy atenuada en el caso del NaOH, que pasa a través de
la membrana celular con gran dificultad. Este resultado, parecido al
(ue hemos visto con los 4cidos, hace pensar que el mecanismo que
inhibe la movilidad de los cilios se halla en estrecha dependencia con
alteraciones del pH intercelular de las células ciliadas.

Debemos considerar, en armonia con estos resultados, que los
efectos fisiolégicos de los H' iones y de los OH’ iones no dependen
solamente del pH de las soluciones utilizadas, sino también de su
capacidad de penetracién, dependiendo aquéllos de la facilidad o difi-
cultad de penetracién de éstas. El poder de penetracién de los distin-
tos 4cidos en los tejidos vivientes presenta notables diferencias que
nos permiten agruparlos de acuerdo con esta propiedad. Si tomamos
como reactivo para apreciar la capacidad de penetracién las células
del méntum del moluseco Chromodoris, las cuales poseen un indicador
natural que cambia de color en medio 4cido, podremos tener una idea
de la velocidad con que penetran los dcidos de un modo general. En
¢l cuadro que damos a continuacién se han clasificado los &cidos que
se indican por la velocidad de penetracién de soluciones 0,01 M.

Minutos Minutos
Valeridnico 1,9 ' TATPtATICO ccoceererinmmmncnraosnccnsnes 13,5
Férmico .... 4,5 b5 £:1 1] e .. 145
Clorhidrico 7.6 | Citrico .. 16,0
Nitrico ...... 84 | SUCCINICO wuvveersuernirersneeceesiennns 16,5
Sulftirico 8,5 ! BUtTiCO  cerecereeionsareatraesecanens 19,0
LActico 8,6 | Propi6nico ....ccoceeeeens .. 30,0
BENZOICO vvvevveennrereaneeesserannnnees 9t | EA cetico e e 75,0

Las cifras consignadas en este cuadro no son muy exactas,
porque los 4cidos no tienen todos el mismo pH en solucién 0,01 MM,
pero a falta de mejores resultados; los que acabamos de indiear
demuestran las notables diferencias existentes en el poder de penetra-
cién de los distintos 4cidos. En cuanto a los 4lealis, también han sido

establecidas diferencias semejantes.

Minutos Minutos
NaOH .. ' Sr(OH). 15,0
KOH ... v Ba(OH), 15.0
Ca(OH), .eoeevrnsecenss 23,0 1 NHOH 0,5
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La rapida penetracién del NH,OH, puede ser debida a la solubi-
lidad de este dlcali en los lipoides de la membrana celular. En
cuanto al pH de las soluciones alcalinas, euya velocidad de penetra-
cién hemos estudiado, hay que decir que no es el mismo para todas
ellas, lo que da un valor muy relativo a lvs resultados indicados.

Una objecién més seria todavia puede hacerse extensiva a to-
d_os los experimentos de esta indole, que consiste en la diferencia-
cién entre la “penetracién primaria” y la “penetracién secundaria”
consistiendo la primera modalidad en el mero hecho de entrar el

100

Conduct:bilidad por ciento
<
o

o 1
Na Cl 100 85 6|5 3'8
Ca Cle O 15 3 = o
100

FiG. 33. Representacién i
k gréfica del antagonism 2
cam p: reget an 0 entre Na 2 i
exprbelsoz;s I;]:r l].xo ;%r;({g:;;bgéd&doqrxéi giggr;’nllentzin discos de lamiiag?afL?E:%;n&‘\fc%?gilri)g;dlg:
X : / " a relacién de Na’ re i
verse, al aumentar la proporci6n de Ca’ la conductibilidag ?I‘ilsnfig;{;gb:gsgiégi%?gm%‘ig

g ;1§gngt:;2?(lsln egeellamt%mor dp la célula, mientras que en la segunda,
S oa e Lsu“stanma supone un efecto destructivo sobre la
Sl e e it i e, 8 nfae e it

S POl n ) » produciendo el 4cido o el alcali
zz;ﬂllfll)iz;(;orge: Eafn o I?)e‘nos irreversibles sobre los coloides que fcz)ir-
B uznll rana ;»up?}'fl()lal. De estas observaciones ha
e “primgria”a p;zr}etracmn’d.e los 4cidos organicos es prin-
e t}_f a de los acidos minerales principalmente
by Su'bstane'ia o Istineion no deja de ser una sutileza, ya que
bl o mer(111 bra%]:rfs (lim, efecto dg’fermina('io sobre los compo-
poncrtes del Gtiopioas, ynv;:vlé?; aceion semejante sobre los com-

La disociacién de los electrélitos 119

Sodio y Potasio. Como regla general, dejando aparte las excepeio-

“nes, los iones Na®, K°, NH",, s y Rb* tienden a aumentar la permea-

bilidad de la célula, mientras que los iones H', Ca™, Ba™, Sr’’, La™
y Al presentan un efecto opuesto. Esta propiedad parece hallarse
en relacién con la influencia que ejercen los iones citados sobre los sis-
temas coloidales en general ; la primera serie de iones favoreceria la dis-
persién de los sistemas, mientras que los de la gegunda serie mas bien
actuarian en sentido contrario, favoreciendo en cierto modo la coagu-
lacién. De los dos grupos citados ofrecen singular interés los iones de
Na® y K', por una parte,;’y por la otra los iones de Ca™ y de Ba™.

Las soluciones puras de CINa y de CIK ejercen invariablemente
una aceién paralizante sobre los tejidos contréetiles o conductores. En
el caso del misculo eardiaco, por ejemplo, la contraccién cesa tan

TTTT

¥ic. 34. Influencia de distintos electrélitos sobre el corazén
gi6n con CINa; ¢, adicién de calcio seguida ‘de un gran aumen
en d, la adicién de cloruro potésico produce una disminucién en la amplitud de las
contracciones ; en f, la adicién de grandes cantidades de potasio disminuye de nuevo-el

fen6meno contréctil, seguido de un notable incremento al afiadir en g y h cloruro

pronto como se sustituye el liguido de perfusién normal con solucio-
nes de CINa o de CIK quimicamente puras. Este efecto parece de})e
tener lugar en las fibras musculares mismas, ya que los trazados elée-

tricos tomados durante el perfodo en que las contracciones dejan de

producirse demuestran que los fenémenos que normalmente preceden

a la contraccién se producen sin que vayan seguidos _de la manifesta-
de CIK ejercen un efecto

cién contractil. Las soluciones de CINa y )
parecido sobre la conduceién del nervio, ya que la presencia de un
jones disminuye la conductibilidad, pudiendo llegar

exceso de estos 1 ) ]
a su completa abolicién. En los experimentos de OSTERHOUT sobre la
lugar (pag. 72)

permeabilidad de la laminaria ya referidos en otro
se ha determinado cuantitativamente el efecto de estos iones sobre
la permeabilidad, resultados que han sido confirmados por otros.
experimentos de un tipo semejante. La accién de los iones de Na

y de K° ejercen sobre el misculo voluntario, no se gcqmpda ala
regla segfin la cual ambos iones poseen una aceién fls.lologlca seme- -
jante. El miéscalo de rana sumergido en solucién isoténica de glucosa,
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disminuye su excitabilidad y no se eontrae cuando se le estimula. Si en
estas condiciones afiadimos CINa podemos observar una recuperacign
parcial, la cual no tiene lugar si en vez de'una sa'l de sodiq ’afiadimos
una sal de potasio. El motivo de esta dlfe‘renela de accién de los
iones Na' y K', que usualmente producen efectos semejantes, nos es
desconocido, pero es suficiente para reconocer las limitaciones de 1a
regla general, siguiendo la cual hex_ngs ’ag_rupaglo'determlnados iones
en grupos que determinan efectos fisiolgicos sum.lare‘s.

Calcio y Burio. Estos dos iones ejercen ordmgmamente efectos
exactamente opuestos a los que hemos visto caracterizaban a los jones
de Na' y K, siendo el Ba'* el
que desarrolla una aecién mis
intensa. Sobre el corazén de
rana, por ejemplo, produce la
detencién de las contracciones,
efectos que coinciden con un
estado de contraccién sostenida
(sistole), mientras que el paro
de las contracciones que provo-
can los iones de Na’ y K° va
acompafiado -de relajacion del
misculo cardiaco (didstole). Es
suficiente una concentracién de
Cl,Ba al 1 por 20 000 para po-
ner de manifiesto su accién fi-
16, 35. Accién del Ca** sobre el corazén siolégica. La presencia de Ca*”
del cangrejo de mar. La adicién de grandes A A
cantidades de Na* produce el paro del cora- e.s’necesarla para.que la excita-
o o ol cieete, & Immerso sl %e  cion de los nervios pueda ser
tortuga, a pesar de lo cual persiste el anta- transmitida a través de la sinap-
(Sein  Hoobes, Comparative Physicoss) Sis 0 puedan descargarse los es-

timulos nerviosos sobre el tejido
muscular, lo que ha hecho suponer que el efecto paralizante produ-
cido en los nervios o musculos sumergidos en soluciones ‘puras de
CINa o CIK era mais bien debido a la falta de Ca’" que a la presencia
de Na' o K" en exceso. En efecto, afiadiendo una pequefia cantidad
de Cl,Ca a un misculo o nervio inhibido en aquellas condiciones,
basta con frecuencia para restablecer su funcionamiento.

Los ejemplos que demuestran la disminucién de la permeabilidad
mediante la adicién de Ca®* son numerosos ¥ convincentes, lo mismo
para las células vegetales que en el caso de las células animales. ]

Las células de las raices, por ejemplo, disminuyen su contenido
de sales muy rdpidamente cuando se hallan sumergidas en soluciones
de CINa y CIK y aun en el agua. La adicién de una pequefia can-
tidad de Cl,Ca basta para impedir el proceso de difusién. En la
Spirogyra, la presencia de Cl,Ca retarda considerablemente la pe-
netracioén en el interior de la célula de una substancia como el OHNa.
De un modo analogo las sales de Oa** pueden impedir la fijacién de
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colorantes en las células vegetales y animales. Todos estos efectos
pueden ser atribuidos a la conoeida propiedad del calcio de disminuir
la dispersién de los sistemas coloidales.

’Sie'ndo las acciones desarrolladas por el Na® y el XK' opuestas,
en términos generales, a las desarrolladas por el Ca® ¥ el Ba™, resulta
féeil dedueir que las sales de los primeros tendrin un efecto anta-
gonista frente a las acciones producidas por las de estos dltimos. Asi,
por ejemplo, la detencién sistélica del corazén producida por un
exceso de Ca™ puede ser contrarrestada por la adicién de Na® o K*,
v el paro diastélico debido al Na® o K* puede ser anulado afiadiendo
una pequefia cantidad Ca* o de Ba®". No creo preciso insistir adu-
c}endo otros ejemplos sobre el antagonismo en los iones, pero es pre-
ciso sefialar que hasta el momento actual este antagonismo no ha
podido ser reducido en los términos de un principio de caricter
general y que hechos semejantes a los deseritos son casi desconoci-
dos en la materia inanimada.

Accién oligodindmica. Cuando una substancia a una dilucién
muy grande produce una aceién mas o menos espeeifica se acostum-
bra a eonsiderar como oligodindmica. Una accién de este tipo es la que
ejercen los metales zine o manganeso sobre el crecimiento del Asper-
gillus; el crecimiento de este hongo es el doble de lo normal en presen-
cia de zine a la concentracién de uno por diez millones, Comparables
con éstas son ciertas aceiones téxicas como la siguiente: el agua de un
recipiente que contenga pequefios indicios de cobre, plomo u otros
metales procedentes de una tuberia de conduccién del agua, puede ser
téxica para los renacuajos y también para algunas.especies vegetales
(Spirogyra,). El cobre en la proporeién de 1 X 70 000 000, que es la
concentracion que puede encontrarse en diez litros de agua que se
haya puesto en contacto con unas pocas monedas de cobre, durante
dos o tres dfas, produce la muerte de la Spirogyra en algunos
minutos.

E1 hecho de que estos metales capaces de manifestar una aceién
oligodindmica se encuentren muy diluidos en el agua en que estén
sumergidos los hongos, renacuajos o células de Spirogyra, no nos
debe hacer pensar. que se hallen también igualmente diluidos en el
interior de las mismas células por ellos afectadas, ya que pueden
encontrarse concentrados por un proceso de adsorcién no sélo en la
membrana, sino en el interior de la célula. Esta debe ser la explica-
cién de la elevada toxicidad de estas substancias a diluciones tan
extraordinarias. En apoyo de este modo de ver, pueden aducirse las
observaciones llevadas a cabo con distintas substaneias inertes del
tipo del algodén en rama, papel, carbén, ete., las cuales .desintoxican
el agua en la eual se hayan disuelto dichos metales mediante un pro-
ceso de adsorcién.
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Enzimas

Tas enzimas como catalizadores. Un gran nflmex“o .de reaccio-
nes pertenecientes principalmente a la quimica organica pueden
efectuarse a una mayor velocidad en presencia de un cata:hzador ade-
cuddo. Entre las substaneias capaces de af:glerar las reacciones, hemos
de considerar un grupo de agentes cataliticos conomdoi con la deno-
minacién de enzimas, también llamados corrlenterpente (;a.tahzadores
organicos”, o catalizadores produci@os por las celu.las vivientes.

Las dos propiedades caracteristicas de los cata_hgadores consisten
en acelerar reacciones que por si solas se producirian a una menor
velocidad, y no intervenir de un modo directo en las mismas. Por
ejemplo, la reaceién :

1/, mol. aleohol + 14 mol. dcido aeético &
24 mol. éster acético + 24 mol. agua

puede tener lugar espontineamente al poner en contacto alcphol v
4cido acético, produciéndose, sin embargo, con una gran rap*dez si
afiadimos a la mezcla una pequefia cantidad de C1H. En este g,]emplo
el ClH actiia como catalizador, ya que su intervencion se limita a la
aceleracién de un proceso quimico que ya se estaba realizando, sin que
para ello sea preciso que el dcido entre a formar parte del sistema
quimico en equilibrio (por-ejemplo, los productos finales de la reac-
cién son los mismos en presencia del CIH, condiciones en las cuales la
reaceién se efectiia con rapidez, que en ausercia del catalizador, que
la reaccién se desliza lentamente). De un modo anélogo, la reaceion

012H22011 + H20 : 2 CGH12067

en el cual un disacirido es hidrolizado en dos moléculas de xponosaca-
rido, tendri lugar espontineamente, aunque con gran lex}tltud, pro-
duciéndose a una velocidad mucho mayor si afiadimos al sistema Cl
o bien una enzima como la maltasa. En cualquiera de estos dos casos
los agentes cataliticos no entran a formar parte del proceso.

A continuacién, y con objeto de aclarar el concepto, re(iu}‘l‘l.rem“
a un simil ideado por Bavuiss para explicar la accién catalitica. Ima-
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ginemos una pesa colocada sobre un plano inclinado, cuyo édngulo
ha sido ccuidadosamente previsto para asegurar el deslizamiento lento
d’e la misma. Este desplazamiento es comparable a una reaccién espon-
tanea que se realiza sin la intervencién de un agente catalitico, Si
aph’eamos ahora en la base de la pesa un poco de aceite, ésta se desli-
zard a lo largo del plano con una velocidad mayor. El aceite repre-
senta aqui un catalizador que interviniese acelerando la reaccidn, sin
influir sobre el resultado final de la misma, ni sobre la intimidad del
proceso. Ademds, en dicho ejemplo, vemos que la velocidad de desli-
zamiento se aumenta poniendo una mayor cantidad de aceite, siendo
4sta otra de las caracteristicas que asemejan el ejemplo citado con la
aceién de catalizadores del tipo de las enzimas, ya que la cantidad de
£stas influye, hasta cierto punto, en la velocidad de la reaccién. Para
completar las analogias diremos que la accién enzimatica, lo mismo
que la del aceite del ejemplo, es continua en el transeurso del proceeso,

B
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no limitdndose ninguna de ellas a la iniciacién del proeeso solamente,
sino que intervienen acelerando la reaceién, la cual por otra parte
podria realizarse sin su concurso. :

Liste simil meednico no es vilido para explicar una de las pro-
piedades més caracteristicas de las enzimas: nos referimos concreta-
mente a la especificidad de su accién. En efecto, la aceién enzimitica
tiene lugar sobre un determinado proceso, el cual acelera, no actuando
sobre ningtn otro; halldndose las distintas enzimas dispuestas para
actuar sobre una modalidad de reaccién distinta para cada una de
ellas. Asi, por ejemplo, la maltasa, que es una enzima que acelera la
transformacion de maltosa en dos moléculas de glucosa, no ejerce
efecto alguno sobre la transformacién de las grasas en glicerol ¥
acidos grasos o sobre la de las proteinas en aminoacidos. Reeiproca-
mente, la pepsina o la tripsina, que aceleran el desmoronamiento de
las proteinas, no ejercen ningfin efecto simplificador sobre las grasas
-0 azicares. Desde este punto de vista, los catalizadores orgénicos o
enzimas difieren considerablemente de los catalizadores inorganicos,
como el acido clorhidrico diluido.

Vamos a examinar ahora una posibilidad de transformacién cata-
litica, la cual, a pesar de no ser muy frecuente, merece ser conocida.
En especiales circunstancias la transformacién catalitica puede tener
lugar retardando la accién, denominindose este efecto catdlisis nega-
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tiva. Los ejemplos de esta modalidqd de c%télimi of:reézendunla cierta
omplicacién, siendo uno de los mas sencl los e '.e ecto de los c‘_’.m‘
: I%os aron;z’lticos al reducir la velocidad de ole’dz_icmn del s?lf.lto
Sélheiizo en solueién acuosa por e.l’ oxigenP_atmosferlco. En qm!{l&ca
fisiolégica esta modalidad de accion catahtl‘ea_lgg Igug poco C(;ntom a;
sin embargo, no podemos descartar la posibilidad de su existeneia,

Naturaleza y clasificacién de las enzimas. d.ijas denz1mas son
substancias de alto peso molecular, las cua‘1<‘3_s tl un ten en 'mély
pequeila proporcién. A pesar de hallarS(; cglllenlemen‘e; %soglf,. as
con substancias proteicas no poseen por Sl mismas %i ‘ilamfi eris lf?_s
quimicas de las proteinas, ya que en los dlst.mtos’ méto os,_f etl')u(lfil i-
cacién de las enzimas, a medlda. que se consigue _estq mamles.a;l ose
¢on una mayor potencia la aceién enzimaticy, dlsx{unuye a 1{1 eux_llm-
dad de las reacciones propias de la§ proteinas. Kl alto pesotmc{) ec la'r
de las enzimas es la causa de_ que éstas se presenten en estado eI?' oi-
dal, siendo por tal razén pre'c1p1tadas por las substancias qu(i cgr gﬁ;
temente precipitan los coloides. Del mismo modo que1 mue mbi (())s "
coloides, las enzimas son extl:eme.xdamente ser}§1b1es a los cgm oo
concentracién de H* iones, ejerciendo su aecién de un modo og
con un pH determinado. Son, ademis, muy mesgabl?s tcual?m?tesse
hallan bajo la accién dei1 czilor, el .cual, al exceder de ciertos R

y destruceién de las enzimas. .
plOd"IJ‘(cagilez;ldo en cuenta su gran especificidad, las.enz1mas pueden
ser clasificadas segin la naturaleza de las substancias sobre 1z11:s (é;lﬁ
actfian, las cuales se denon.linan subs_tmtos. De aeu.ei{do con est :e e
terio, la pepsina y la tripsina, por ejemplo, se clasi icardn znamino-
proteasas, ya que aquéllas acttian desdob}ando las prgt_emas € ey
icidos. Lia ptialina segregada por las glandul_qs ngrotu-ia.s y su =
lares se denominara amilase, ya que su aceion s;mphfmadorad ‘:)(ien
lugar sobre los almidones y dextripas, y las enzimas que d::xs~1 a?i i
las grasas se llamaran lipasas. Segin esta nomenclatura se Fnt
desinencia “asa” a la palabra que corresponde al substrato sob e
que actfia la enzima; sin embargo, esta regla se modifica en:m%?zs s
ocasiones; asi, por ejemplo, de las enzimas ox1da{1tes dlremoiﬁ)a - (1)’
y las enzimas que facilitan la transferencia de oxigeno, peroxwas .

5 les
(1) Han sido propuestas distintas clasificaciones de los £erm?§:¢3§:f:“i‘$n_
o enzimas; una de las més corrientemente aceptadas es la que dlélastasas roe
tas acciones diastisicas en cuatro grandes grupos: Higlrolasag. )iticasyl')odl‘fa
dasas y Sinasas. En el primero se agrupan todas las enzimas hibro los que huble-
a su vez subdividirse en tres subgrupos segin las subs_tanc:as so rgerivadOS- En el
ran de actuar: lipidos, gliacidos (y glucésidos) y prétldqs con sus S nerin espe-
grupo de las clastasas o enzimas celulares del metabolismo se a}%ntre Tas oxidar
cialmente los agentes de las fermentaciones lé,ctigayalcohélicg. e irosinasa,
sas se colocan la mayoria de agentes diast4sicos oxxdan_tes, por ejeér:jlzes. o sintesis,
fenolasa, peroxidasa, catalasas. Y, en el grupo de las sinasas o a\gmstancias actua-
todas aquellas que favorezcan las acciones de sintesis. En las c“ilcan S ujotas a gTan-
les, ésta, como cualquier otra clasificacién que se adopte, se ha e lantos SOBT ela
des rectificaciones que pueden surgir a medl@a que nuestros con e =N del T.
composicién y manera de actuar de las enzimas se vayan prec
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El aislamiento y purificacién de las enzimas son procesos no
bien resueltos todavia. Algunas enzimas del tipo de la-ptialina, trip-
sina o pepsina se encuentran formando parte de liquidos orgénicos, de
los cuales no es menester extraerlas para demostrar su accidn. Otras
enzimas se hallan incluidas en el interior de las células, siendo pre-
ciso para obtenerlas el prensado de las células que las contienen o la
alteracién de la permeabilidad de las paredes celulares que permitira
la difusién de las enzimas a su través. El primero de estos métodos
consiste en el desmenuzamiento del tejido del que hayan de extraerse
las enzimas, machacindolo con arena y sujetando después la masa
resultante a presiones de unas 300 atmésferas, obteniéndose de este
modo un liquido rico en enzima, ya que la arena no adsorbe la mayor
parte del material diastisico. Por otra parte, también pueden ser
obtenidas las enzimas coloeando el tejido en agua o solucién diluida
de alcohol, liberando las células al hallarse en un medio hipoténico
una cierta cantidad de enzimas por un proceso de difusién.

Para purificar la enzima contenida en el jugo del prensado
podemos recurrir a la dislisis o a la precipitacién. Siguiendo el pri-
mer método, se coloca el jugo en un saco de colodién, hasta que se
hayan separado todas las sales difusibles, quedando en el interior del
mismo la enzima, cuya difusibilidad es mucho menor. También puede
obtenerse la enzima parcialmente purificada precipitindola mediante
caolin o hidréxido de aluminio finamente pulverizado; pero siendo
la primera de estas dos substancias electronegativa y la otra electro-
positiva, cuando se hallan en suspensién en el agua debemos seleceio-
nar aquella que posea una carga eléctrica de signo opuesto a la misma
enzima, la cual, como coloide, tendra siempre una carga propia. En
estas condiciones, la enzima serd adsorbida y precipitada al sedimen-
tarse las particulas de aquellas substancias de las cuales podemos
separar la enzima por filtracién, previo tratamiento del precipitado
con una substancia de baja tensién superficial, que actuari despla-
zando la enzima de las superficies de las particulas liberdndola en
estado de relativa pureza.

Es muy dudoso que hasta el momento actual haya sido separada
alguna enzima en estado de absoluta pureza, debiendo probablemente
ser atribuidas la mayor parte de las propiedades fisicas que se consi-
deran tipicas de estas substancias, a las impurezas con las que se
encuentran ordinariamente asociadas. La sepatacién en estado puro
ofrece grandes dificultades, en primer lugar por la gran labilidad que
presentan la mayor parte de las enzimas, y en segundo término por
la enorme desproporcién existente entre la cantidad de substrato
¥ la intensidad de la accién enzimitica desarrollada, ya que una
pequefiisima cantidad de enzimas puede transformar grandes canti-
dades de substancia. Por lo tanto, hasta que las dificultades de puri-
ficacién de las enzimas no hayan sido resueltas, es imposible saber a
ciencia cierta si las propiedades atribuidas a aquéllas, tales como la
actividad dptica, son realmente debidas a ellas.
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Velocidad de las rea,ccione_s. Ten?endo en cuenta que el p.rin_
cipal efecto de la aceién OIlZiIIl'Z’l’thEL consiste en modificar la velocidad
con que se produce una reaceion, antes de seguir adelante es for-zoso
considerar los hechos fundamentales que se refieren a la veloeidad

acciones. -
= ]agireconsideramos el caso de moléculas de gran tamaiflo que se
desdoblan formando moléculas de menor tamaiio molecular, podre-
mos ver ficilmente que el nimero de moléculas desdqbladas en sus
componentes durante un corto espaclo de tiempo dt serd proporcional
al ntimero de moléculas sin desdoblar que se hallan presentes en el
sistema. Esto puede representarse asi:
dx

7ﬁ:l\'(C~~:c)

siendo % una constante y C el ntimero de moléculas intactas en el
comienzo de la reaceién, (C — z) representa el ntimero de moléculas

Concentraciones de X

0 Tiempo

FIG. 37

sin desdoblar en un momento dado y z indica el niimero de moléculas
resultantes del desdoblamiento en el mismo tiempo.

Integrando esta ecuacién diferencial tendremos el siguiente re-
sultado:

1 Cc
el o

que expresa lo que sucede en una reaccién de primer orden o reacclon
monomolecular, en la cual la velocidad de la reaccién depende sola-
mente de la concentracién de uno de los términos (las grandes mo-
léculas en este ejemplo). En la expresién antes indicada, ¢ significa el
tiempo en minutos transcurrido en el desdoblamiento de & moléculas.
Los logaritmos usados en este cilculo son logaritmos naturales.
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Trazando la eurva que corresponde ‘a esta expresién seglin sus
dos v.aria‘bles.t ¥ z tendremos la representada en la figura 37. La
gran inclinacién de la curva indica que en el primer estadio de la reac-
cion el desdoblamiento de las moléculas es més intenso que en los
ultimos perfodos. La total transformacién de las moléculas presentes
al comienzo de la reaccién sélo tiene lugar en un espacio de tiempo
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I'1G. 38. Inversién del azicar de cafia por el CIH. La cantidad de aztdcar invertido
estd representada sobre las ordenadas y el tiempo sobre las abscisas. La lfnea punteada
se ha calculado bajo el supuesto de que la reaccién sea de primer orden. Los resultados
obtenidos en las sucesivas observaciones est4n marcados por puntos. (Segin PHILIP)

~a

que se considera como tedricamente infinita. La curva se aproxima &
la linea que indica el desdoblamiento_del 100 X 100 del substrato de
un modo muy gradual, y esta linea constituye una asintota para la
curva. La rapidez con que la curva se,aproxima a su asintota vendra
dada por el valor de la constante %, y siempre que % sea pequeila, el
ascenso de la curva hacia su asintota serd muy suave, pero la curva

- aseenderd ripidamente en el caso de que la constante & tenga un

valor alto, corriendo junto a la asintota en una direccién casi para-
lela a ella, con la que llegari a tomar contacto en un tiempo infinito.
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La curva que hemos representado se conoce generalmente con ]g
denominacién de -curve logaritmica.

La integral de la ecuacién que nos ocupa pued? Ser represen.
tada en otra forma, mucho mis conveniente en la préctica, a saber.

1 e

% representa aqui lo mismo que en la férmula anterior, es decir, la
velocidad constante de la reaceién, mientras que C, y C, representan
las concentraciones de substrato (moléculas sin desdoblar al final de
periodos de tiempo t, y %,). Esta forma de expresién ofrece la ven-
taja que para determinar k sélo es preciso determinar la concentra-
ci6én del substrato al final de un periodo de tiempo arbitrario.

La importancia de estas expresiones reside en el hecho de que
toda reaccién quimica sencilla en la cual intervenga un catalizador se
produce como una reaccién de primer orden, dando lugar a una curva
logaritmica. Tal sucede, por ejemplo, si consideramos el caso de la in-
versién del aztcar de cafia, utilizando el 4cido clorhidrico como cata-
lizador. Si representamos la cantidad de azlcar de cafia invertida
(determinada por los distintos valores polarimétricos que presenta la
solucién en sucesivas observaciones) en relacién con el tiempo, obten-
dremos una curva logaritmica regular y en la cual la velocidad de
reaccién & se mantiene realmeénte constante. Todo ello puede ser com-
probado con la lectura de las'cifras consignadas a continuacién :

Tiempo Rotacion % Tiempo Rotacién k

en minutos éptica en minutos Optica

0 46,75 150 22,00 0,001371

30 41,00 0,001332 210 15,00 0,001465

60 35,75 0,001352 330 2,75 0,001463

90 30,75 0,001379 510 — 7,00 0,001386

120 26,00 0,001321 630 —lg,Og 5
1 —18,7

Si la inversién del azicar de cafia se realiza por intermedio
de una enzima, la invertasa, se¢ obtendran los resultados tipicos
siguientes:

La cantidad de azficar invertido se expresa en este cuadro como
una fraceién de la cantidad presente en el comienzo del experimento,
siendo z su simbolo.

Tiempo .
en mlngtos & k enT::;xxlxﬂtt’os & k
/e srre ol
30 0,265 0,00445 ’ 80 0,945 0,00698
64 0,509 0,00483 240 0,983 | 0,00737
120 0,794 0,00571 ||
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En este caso los valores obtenidos sobre la marcha del fenémeno
de la inversién contrastan con los que resultan cuando el agente cata-
litico es el C1H, pues mientras en estas circunstancias el valor de & se
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Grdfica superior: Inversién del azticar de cafia por la invertasa. Los datos observados
+ siguen la curva d; los calculados, la Ifnea b.

Grd ica inferior: Hidro6lisis de la lactosa por la lactasa. El resultado de las observa-
clonfes ha dado lugar a la curva a; los del célculo, sobre la curva b. En nlnagungxd;;xlg)s
dos casos aparece la marcha de ia reaccién como de primer orden. (Segin

mantiene uniforme, con la intervencién de un cataligador orgénico el
valor de % varia desde 0,00445 al principio del experimento a 0,00737
al final del mismo.

9. Ponper : Fisiologla general. —
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En el cuadro que sigue se indican los resultados obtenidos en la
hidrélisis de la lactosa mediante la lactasa. Aqui también los distintos
valores de % indican, como en el cuadro precedente, fracciones de la
cantidad de lactosa inicialmente presente:

Tiempo ‘ i : Il Tiempo

cnl?:opns ! it i k ‘ en ]\ulr’ns & K
1 0,137 0,0640 ' 5 0,300 0,0310
2 0,221 i 0,0543 24 0,510 0,0129
3 0,272 0,0460 |

En el ejemplo que acabamos de consignar vemos que los valores
de & van descendiendo progresivamente desde 0,0640 hasta un quinto
de su valor inicial, resultado diametralmente opuesto al obtenido en el
ejemplo inmediato anterior. Del examen de las cifras que componen los
cuadros precedentes podemos deducir que lo mismo la hidrélisis produ-
cida por la lactasa que la actividad propia de la invertasa no pueden
ser consideradas entre las llamadas reacciones de primer orden. En esto
es preciso reconocer que existe una mareada diferencia entre lo que
sucede con el CIH, cuyo poder eatalitico, como hemos visto, se acomoda
dentro de las antedichas reacciones de primer orden, y lo que acontece
con distintas diastasas, las cuales, salvo raras excepciones, desenvuel-
ven su actividad de modo distinto al de una reaceién monomolecular.
En todo caso, el valor de % nos servird en la practica para conocer la

. velocidad de la reaccién, ya que un aumento de ésta ird deompafiado
del ineremento de % y la disminuecién de valores més bajos de Z.

Existen algunas razones para explicar el hecho de que las reaccio-
nes en que intervienen la mayoria de enzimas no se desarrollen de
acuerdo con las caracteristicas de las reacciones monomoleculares. En
primer lugar, ha podido demostrarse en determinadas circunstancias
la desaparicién de una cierta cantidad de enzima en el transcurso de
la reaceién, lo cual hace disminuir la velocidad de ésta, ya que la rapi-

dez del proceso serd tanto menor cuanto méas pequefia sea la eantidad .

de enzima. Los productos resultantes de la reaccién pueden precipitar
una cierta eantidad de enzima; sin embargo, es con mucho un meea-
nismo-mas frecuente de inactivacién el que resulta del cambio de pH
del sistema a consecuencia de las transformaciones quimicas que tie-
nen lugar durante el proeceso, siendo éstas responsables de los cambios
dga reaceién actual a los cuales las enzimas son tan sensibles. Asi, por
e,]eynplo,. en la digestién por la tripsina podemos comprobar que los
aminodcidos resultantes del desdoblamiento de las proteinas digeridas
amc‘hflcan' el medio, disminuyendo con este motivo la actividad de la
enzima o inactivindola definitivamente, ya que la tripsina desarrolla
su 6ptimo de accién con un pH alealino de 8,3 ¥y es completamente
inactiva en medio 4cido.

Las en‘z,imas son frecuentemente inactivadas por los productos
de la reaccién que ellas catalizan, bastando este hecho para explicar
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la divergencia que muestra el desarrollo de estos procesos con el que
es caracteristico de una reaccién monomolecular sencilla. Ahora bien;
si tenemos la precaucién de ir separando las substancias producidas
durante el proceso enzimético,. colocando el sistema formado por el
substrato y la enzima en un tubo dializador a través del cual vayan
pasando dichas substancias, podremos constatar que la velocidad de
la reaccién se mantendrs constantemente en el transcurso de la trans-
formacién fermentativa. En estas condiciones, la misma cantidad de
enzima sera capaz de descomponer una, cantidad de substrato limitaQa,
y no interviniendo la enzima més que por su accién de presencia,
encontraremos aquélla inalterada al terminar la reaceién.

Otro de los mecanismos que pueden explicar en parte la forma de
producirse las reacciones enziméticas es un cierto grado de reversibi-
lidad en su accién, y asi podemos comprobar edmo una enzima que

desdoble los almidones en azficares puede ser capaz al mismo tiempo.

de favorecer la transformacién en sentido opuesto; es decir, convir-
tiendo los azficares en almidones, si bien en proporcién mucho menor.
La veloecidad de esta reaceién reversible es grande cuando la concen-
tracién de los productos finales es mayor, por ejemplo, al final de
la reaccién. La posibilidad de esta resistencia a base de los prgdug—
tos de desdoblamiento puede verificarse cuantitativamente al finali-
zar el proceso de desdoblamiento, pudiendo constatar'entonces una
cantidad de substrato no transformado mayor de la que cablgl esperar.
E1 exceso de substrato que aparece hacia el final de la reaccién y que
sugiere la idea de que el desdoblamiento ha tenido lugar con mas
lentitud es debido, probablemente, a ese proceso de resistencia que
nos ocupa.: : ;

La velocidad de la reaccién puede ser, en determ_ma@z}s ocasiones,
algo mayor de la que se habfa previsto, pero la explicacion adecuad?.
de este fenémeno es excesivamente compleja para abordarla aqui.
En pocas palabras, esta mayor celeridad del fenémeno es debida a la
presencia en el sistema de un exceso de substrato, ’del cugzl la enzima
sélo puede desdoblar una parte durante una fraccion de tiempo deter-
minada. Una vez desdoblada esta primera poreién, la enzima desarro-
1la su actividad sobre otro punto de la masa de gubstgato en exceso,
produciéndose el desdoblamiento con una velocidad igual a la que
hemos visto en la primera fase, y -del mismo {llO.dO, en otro periodo
sucesivo, una tercera fraceién del substrato sera simplificada con una
veloecidad exactamente igual a la desplegada en los dos primeros
periodos. La reaccién se produce asi con una veloclfiad constante, por
encontrarse la enzima desde el principio hasta el final de la reaccion
con una cantidad de substrato muy superior a}l que puede transfor-
mar en un tiempo determinado. Dando al fenémeno una representa-
cién matemética, tendremos:

dx

—~ — K.C = constante.
e
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La integracién de esta ecuacién diferencial nos dard una linea
recta en lugar de una curva logaritmica.

Reversibilidad de la accién enzimitica. Sitomamos un ejemplo
de hidrélisis tal como el desdoblamiento del hutirato de etilo en aleo-
hol etilico y 4dcido butirico, veremos que la hidrdlisis se efectiia hasta
que las dos terceras partes del compuesto hidrolizado hayan sido des-
compuestas. Anilogamente, si intentamos realizar la unién del alcohol
etilico y del dcido butirico mediante un catalizador o por otro medio
cualquiera, podremos observar que la sintesis del butirato de etilo
dejara de producirse tan pronto como un tercio de las substanecias
reactivas se haya transformado en éster. En cualquiera de estas dos
posibilidades llegaremos a un estado de equilibrio entre las tres subs-
tancias, alcohol etilico, dcido butirico y butirato de etilo, que serd el
mismo a partir del éster o de sus ecomponentes. Lias proporciones del
equilibrio quimico que se producird en estas circunstancias serdn
idénticas, ya sea producida la transformacién por intermedio de un
catalizador inorganico o de un catalizador orginico, o en ausencia de
toda actividad catalitica en el sistema reactivo. Este fenémeno no es
especifico del butirato de etilo solamente, sino que puede hacerse
extensivo a las distintas modalidades de reaceién hidrolitica, pudiendo
aplicarse a todas ellas con toda probabilidad. En ciertos casos, como
en el de la hidrélisis del aziicar de cafia, el equilibrio se establece en
un momento muy cercano al del completo desdoblamiento del substra-

_ to, no pudiendo observarse eémodamente por este motivo.

Imaginemos que el estado de equilibrio en tales sistemas sea
tributario de dos reacciones simultdneas que se producen con la misma
veloeidad : una de ellas tenderia a fragmentar la molécula de butirato
de etilo en 4cido butirico y aleohol etilico, mientras que la otra tiende
a partir de sus dos componentes hacia el éster, butirato de etilo. Pero
como las dos reacciones se realizan a'la misma velocidad, ninguna de
ellas predomina y se establece el equilibrio indefinidamente. La posibi-
lidad de que bajo la accién de catalizadores inorganicos se produzean
estos.equi.librios quimicos como resultado de dos reacciones simultdneas
de Q11-Eecc1§n opuesta dié lugar a que Van’r Horr, en 1889, emitiera
la hipétesis de que en la accién de las enzimas habria que distinguir
Junto a la actividad desdobladora una de indole sintética que permi-
tiria rehacer una parte del substrato, introduciendo con ello una
nocién de gran interés acerca del modo de actuar de las enzimas.

La realidad de estos procesos sintéticos adscritos a la actividad
de l'as enzimas fué puesta de manifiesto poco después por las investi-
gaciones de Crorr HiuL, ecuando pudo obtener la preparaciéon de un
d}sae{xrldo a partir de un monosacirido como la glucosa por interme-
dio de una enzima, la maltasa. Posteriormente se han confirmado estos
hechos al ser realizadas algunas otras sintesis, como la de substancias
parecidas a los almidones y dextrinas por intermedio de enzimas
del tipo de la amilasa, cuya accién mas conocida consiste en descom-
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poner los almidones y las dextrinas en monosas. También han sido
preparados diversos ésteres, como el oleato de metilo, el trioleato
glicérico y el butirato etilico, por la accién de lipasas actuando sobre
jeidos grasos y aleoholes adecuados. La salmina (substancia alealina
perteneciente al grupo de las protaminas) ha sido sintetizada a partir

~de los productos de la digestién hidrolitica de proteinas, gracias a la

intervencién de un preparado especial de tripsina. Las paranucleinas,
que son proteinas de peso molecular bajo, han podido ser preparadas
haciendo actuar la pepsina sobre productos de la hidrdlisis de la
caseina. Estas y otras varias sintesis establecen de un modo indudable
que un gran namero de enzimas puede actuar de un modo reversible
cuando se hallan en condiciones adecuadas y hacen verosimil la
suposicién de que las enzimas intracelulares sean capaces de actuar
en la desintegracién y en la sintesis de las substancias sujetas a su
aceién de un modo simultaneo. Los procesos de simplificacién y sinte-
sis que tienen lugar en el interior de las células son, sin embargo, de
una mayor rapidez en comparacién de los que se observan in vitro,
ya que las resintesis que hemos mencionado anteriormente son reac-
ciones de una cierta lentitud.

Influencia de la temperatura. Teniendo en cuenta que no sea
rebasado un cierto 6ptimo de temperatura, el efecto que ejerce el
ineremento de ésta sobre las acciones enzimiticas es de la misma
naturaleza que el ejercido sobre otras modalidades de reaccién quimi-
ca. Al aumentar la temperatura, la velocidad de la reacecién aumenta
proporcionalmente a ella; si designamos las velocidades por V, v V.
v las temperaturas respectivas por &, ¥ %,, 1a relacién entre las mismas
podria ser representada en la siguiente forma:

Ve E(‘_-:_‘n_)

en donde t, v t, se expresan en grados centigrados. La expresién
precedente tiene un caricter general y puede ser aplicada al efecto
que ejerce la temperatura sobre la velocidad -de distintos procesos, ya
sean de naturaleza quimica o fisica, siendo frecuente utilizar el valor
de la constante para indicar la cuantia del efecto producido por las
variaciones de temperatura. :

En la investigacién.fisiolégica -se acostumbra a utilizar otro
método para expresar el efecto de la temperatura, en atencion a su
mayor sencillez. La velocidad de la reaceién sé determina a dos tem-
peraturas que difieren entre si en 10°, pudiendo obtenerse de la
relacién entre estos dos valores el denominado coeficiente de tempe-
ratura de la reaccién de que se trate, ¥ tendremos :

Velocidad a ¢t + 10°

€ = ~—elocidad a
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De un modo general podemos considerar que este coeficiente de
temperatura es bajo para los procesos’dq naturalez:'), flS}C& (inferior
a 2), mientras que en los procesos quimicos es ordinariamente méas
elevado. Esta diferencia en el coeficiente de temperatura ha sido
atilizada por distintos autores para clasificar, de acuerdo con estos
datos, la indole fisica o quimica de diversos procesos; sin embargo,
conviene recoger con reserva tal clasificacién, ya que un gran
nfimero de reacciones de naturaleza estrictamente quimica tienen un
coeficiente de temperatura bajo, y, por el contrario, existen también
una considerable cantidad de procesos fisicos que presentan coeficien-
tes de temperatura relativamente elevados. La saponificacién del
butirato de etilo, por ejemplo, presenta un coeficiente de temperatura
de 1,45 para 10°, y, no obstante, procesos fisicos tales como la imbibi-
cién o la coagulacién de las proteinas por el calor ofrecen coeficientes
considerablemente altos.

Los coeficientes de iemperatura caracteristicos de las reacciones
enziméticas son casi sivriore del orden de los observados en la mayor
parte de reacciones quacieas, produciendo un aumento de 10° en
la temperatura del medio, una aceleracién de la velocidad del proceso
dos o tres veces mayor. En algin caso se han hallado coeficientes de
temperatura muy elcvados, habiendo encontrado para la accién de la
tripsina un valor de 5,3 y para la de la papaina 3,8. Valores tan
elevados han hecho suponer si el aumento de temperatura podria
alterar el grado de dispersién de la misma enzima, produciendo un
aumento de la superficie especifica, interpretacién que se hallaria en
armonia con la hipétesis que atribuye el poder enzimitico a fenéme-
nos de adsorecién.

La temperatura éptime para la aceién de muchas enzimas es
de 40° a 45"}. Si rebasamos esta temperatura, la enzima es destruida
tanto més rapidamente cuanto el nivel térmico sea mas elevado. En
las enzimas de los animales de sangre fria, como por ejemplo, en la
lipasa aislada del estémago de la cucaracha, el 6ptimo de la tempe-
ratura puede encontrarse a un nivel considerablemente mas bajo que
el indicado. Por otra parte, existe un corto néimero de enzimas cuyo
optimo térmico es considerablemente mayor, y asi la papaina actiia
mejor a 60°: Este elevado 6ptimo de temperatura explica el hecho de
(cl:l% :a:nillf;ma:,m%ug lg presentan resi§ten la accién destructora del
=i s r%sisten ;i eanllpexl'aturas mas extensa que las otras. Ejem-
At i :. 31 or nos lo ofrece:n las enzimas proteoliti-
ebullicién dol ses _as’ cu eslno son destruidas a la temperatura de
et duranteg;ll » asi como la tripsina, que en medio 4cido puede

gunos minutos temperaturas de 100°.

llan Influencia del pH. Todas las enzimas, a un cierto pH, desarro-
i hilclll;' maximo dg. actividad. Las desviaciones de esta concentracién
ogeniones 6ptima disminuye la eficacia enzimitica, pero si la
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variacién del pH es de alguna importancia, cualquiera que sea el
sentido de la misma, puede destruir definitivamente la enzima.

La mayoria de las enzimas tienen su pH 6ptimo en las proximi-
dades de la neutralidad, o sea pH 7. Existen algunas excepciones, de
las cuales las dos més notables son: la pepsina, que actia mejor en
sol 0,05 molar de CIH (pH alrededor de 1,4), y la tripsina, cuyo pH-
éptimo es de 8,4. Una ligera desviacién hacia la acidez inactiva inme-
diatamente la tripsina, si bien no llega a destruirla, y de un modo
analogo la pepsina en un medio alcalino también es inactivada, con
la diferencia en este caso de que el fenémeno no es reversible, que-
dando la enzima destruida. : ;

El mecanismo mediante el cual las condiciones del pH influyen
sobre la actividad de las enzimas no se halla esclarecido completa-
mente; existen argumentos en favor de una combinacién entre la
enzima y el acido o 4leali, y otros, en cambio, que abonan la hipétesis
de que la influencia de la reaccién actual consiste s6lo en hacer mas
accesible el substrato para la enzima, quizd por aumento de la ioniza-
cién. Este modo de ver encuentra un excelente apoyo en el modo de
actuar la pepsina, la cual tiene su 6ptimo de accién a un pH de 1,4,y

' no s6lo esto, sino que dicha reaccién éptima debe ser producida eon-

ceretamente por el CIH y no por otros 4cidos, ya que estableciendo
dicho pH con SO,H,, la actividad de la enzima se encuentra conside-
rablemente disminuida. Que todo el efecto no debe ser atribuido sola-
mente a la concentracién de H° iones se deduce de la especificidad
del C1H como activador de la enzima, tal vez por combinarse con €l en
alguna forma. De lo expuesto se deduce que el dcido ejerce un efecto
muy preciso sobre el substrato y sobre la enzima, ya que el 6ptimo de
concentracién dcida se halla estrechamente vinculado con la natura-
Yeza de la proteina sobre la que haya de actuar. Ademés, se ha podido

_establecer que la concentracién 6ptima de 4cido se corresponde con

aquella en que el substrato-icido tiene una conduectibilidad méixima,
hecho que viene a confirmar el punto de vista segiin el cual una de
las acciones del &cido: serfa la de combinarse con el substrato para
modificar su estado de ionizacién.

En el caso de la tripsina, el problema de su pH éptimo es mucho

- mas sencillo, ya que la actividad de la enzima es independiente del

4leali que establezca la reaccién 6ptima:

Cuando una substancia determinada ejerce una aceién activa-
dora sobre una enzima, tal como la del CIH sobre la pepsina, se¢.acos-
tumbra a denominarla coenzima. Si examinamos lo que sucede con
varias otras diastasas, veremos que la amilasa del higado es inactiva
en ausencia de los iones de OV, que la papaina en presencia de SH, y
CONH aumenta mucho su actividad, y la ptialina, para desarrollar el
miximo de actividad necesita la presencia de ClNa. En estos ejem-
plos pueden considerarse como tales coenzimas los Cl iones, SH, y
CNH y ClINa respectivamente. En ciertos casos la naturaleza quimica
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de la coenzima es del todo desconocida. Si hacemos actuar 1a lipasa
altamente purificada, es casi inactiva para el desdoblamiento de 1ag
grasas; no obstante, la adicién de extracto hepético aumenta econsi.
derablemente su actividad. Las sales biliares también acttian comg
activadores o coenzimas de la lipasa; sin embargo, el mecanismo por
el cual estas substancias producen su efecto activador es todaviy
desconocido. Otro excelente ejemplo de intervencién de coenzimas eg
el que nos ofrece la accién de determinadas sales que, separadas por
dialisis del jugo pancredtico, suprimen la actividad digestiva de este
Jugo frente a los almidones y azticares. La adicién de Cl’ o Br’ iones
restablece la actividad digestiva que habia sido anulada en el jugo
pancreitico, y por este motivo dichos iones se comportan en el ejem-
plo tltimamente citado como verdaderas coenzimas.

Antienzimas. Asi como las llamadas coenzimas son substan-
cias cuya actividad especifica consiste en el aumento de actividad
de las enzimas, las antienzimas son aquellas substanecias que ejercen
una influencia depresora sobre la actividad enzimética.

Es un hecho conocido que si se inyectase a un animal una pro-
tenfa heteréloga, el animal objeto de experiencia elaborard un anti-
cuerpo que ejercera sobre el antigeno o proteina inyecfada un efecto
precipitante o de neutralizacién por algtin otro mecanismo. No sélo

las proteinas pueden provocar la formacién de anticuerpos, sino tam- .

bién ciertos lipoides complejos y determinados glucdsidos, habiéndose
pensads)’ también si la inyeccién de enzimas puede desencadenar la
formacién de anticuerpos especificos o antienzimas. Si, por ejemplo,
Inyectamos a un animal una cierta cantidad de emulsina, veremos
aparecer en el suero de aquél una intensa accién inhibitoria de la
actividad enzimatica de la emulsina, que no es dable poner de mani-
fiesto antes de la inyeccién. Por otra parte, en el suero normal de un
gran nimero de animales se puede demostrar una accién neutrali-
zante sobre la actividad de la tripsina, la cual se ha atribuido a la
Presencia en gircunstancias normales de “antitripsina”.

El criterio mas compartido actualmente es el considerar que la
mayor parte, si no todas las llamadas “antienzimas”, no tienen una
existencia real, y que los efectos inhibitorios observados podrian ser
debidos a diferencias de pH, ete., en los sistemas en que dichas accio-
nes se han puesto de manifiesto. Este modo de ver es valido sélo en el
caso de. que las enzimas a las cuales se supone capaces de produecir
artienzimas sean substancias privadas en absoluto de proteinas, ya
que de no ser asi la inyeccién de aquéllas podria acarrear la produec-
cién de anticuerpos originados por las impurezas que estuvieran aso-
c}a@as a las enzimas. No ha sido posible provocar la formacién de
antienzimas para un gran nimero de esta clase de substancias, tales
como la pepsina, lipasa, amilasa o invertasa, y las escasas antienzimas

que se cree ha.ber aislado presentan caracteristicas muy diferentes a
las de los anticuerpos.
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La llamada “antitripsina” del suero de la sangre normal merece
un breve comentario. Esta substancia no parece por si misma una
proteina; sin embargo, se halla asociada con la albGmina del suero y
pierde su estabilidad por la accién del calor. Ademas, otra caracteris-
tica de la antitripsina del suero es la de no poder inactivar toda la
tripsina que se le afiada, sino solamente una parte de ella. Esto eon--
cuerda con el hecho de observacién segtin el cual las débiles canti-
dades de antitripsina son relativamente mds eficaces que cantidades
mayores, lo que sugiere la idea de que la substancia en cuestién, al
ponerse en contacto con la enzima, forma con ella un compuesto de
adsorcién en el cual serfa inactiva. En la albtimina de huevo se ha
sefialado la existencia de una substancia semejante; también en los
vermes intestinales ha sido aislada una substancia que presenta mu-
chas propiedades idénticas, no tratindose en este caso de un anti-
cuerpo tipico por ser soluble en aleohol y dializar libremente.

Enzimas que intervienen en los procesos de oxidacion de los
tejidos. En casi todos los tejidos vivientes existen unas enzimas deno-
minadas peroxidasas, las cuales tienen la propiedad de descomponer el
peréxido de hidrégeno en agua y oxigeno activo. La presencia de estas
diastasas puede ser puesta de manifiesto por la reaccién del guayaco,
que consiste en afiadir dcido guayacénico al tejido o extracto cuyas
peroxidasas hayan de determinarse. Cuando el tejido sobre el cual se
realiza la prueba produce oxigeno naciente, el icido guayacénico es
oxidado y toma un color azul. Esta prueba puede ser puesta de mani-
fiesto con toda claridad utilizando pulpa de patata, la cual en contacto
con 4cido guayaednico, en presencia del aire, produce espontinea-
mente el color azul caracteristico; sin embargo, esta reaccién no tiene
lugar en una atmdésfera de nitrégeno y tampoco si la pulpa de patata
es tratada por el aleohol, hasta obtener un extracto. Para conseguir en
estas condiciones la raeccién tipica con el dcido guayacdnico, sera
preciso afiadir previamente un perdxido, el H,0, por ejemplo, en
presencia del cual el extracto de pulpa descompondra ripidamente el
peréxido, dando lugar a la formacién de oxigeno activo, que unién-
dose con el 4eido reactivo formara el color azul caracteristico. -

Las observaciones consignadas precedentemente pueden ser expli-
cadas en la siguiente forma: El tejido contiene dos substancias, una
de las cuales seria una enzima capaz de convertir el peréxido de hidré-
geno en oxigeno activo y agua, y la otra una substancia autooxidable u
ozigenase, que tendria la propiedad de transformar el oxigeno atmos-
férico en peréxido de hidrégeno. En la patata fresca se encuentran
presentes ambas substancias, y la simple exposicion al aire de una
cierta cantidad de pulpa de patata producird en primer lugar la con-

versién de una cantidad de oxigeno en peréxido de hidrégeno por
intermedio de la oxigenasa, y aquella substancia, a su vez, seria des-
compuesta por la intervencién de la peroxidasa en agua y en oxigeno
activo, siendo este filtimo el que en presencia del dcido guayacénico
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lo oxidaria, dando lugar al compuesto azul. Si la pulpa se halla en
una atmésfera de nitrégeno durante algin tiempo, no pudiendo veri-
ficarse la captacién del oxigeno, tampoeo serd factible la formacién
de peréxido. En el caso de que la pulpa haya sufrido la ac_ci()n del
alcohol, el extracto resultante contendri una cierta cqntxdgxd de
peroxidasa, pero en estas circunstancias la aceién de la oxidasa no se
pondré de manifiesto y por lo tanto el extracto conservara el poder
de convertir el perdxido de hidrégeno en oxigeno activo y agua, pero,
sin embargo, no podrs desenvolver el ciclo de transformaciones a
partir del oxigeno atmosférico.

Mientras que se ha reconoeido que las peroxidasas son enzimas,
a las substancias autooxidables se les atribuye mnaturaleza distinta,
siendo las principales, dcidos grasos no saturados, substancias lipoi-
dea (la substancia autooxidable de la patata se considera de una com-
posicién anéloga a la de una lecitina) y substancias del tipo del
glutation, cuya constitucién quimica es la de un dipéptido. Esta
ltima es, sin duda alguna, la mas importante, ya que se la encuentra
en todos los tejidos, excepeién hecha del tejido conectivo y de la san-
gre. Esta substancia puede ser determinada por un método colorimé-
trico, que consiste en el calentamiento de una pequefia cantidad de
tejido en presencia de solucién diluida de 4cido acético, saturdndola
luego con sulfato aménico, y afiadiendo después unas pocas gotas de
solucién de nitroprusiato sédico se alcaliniza finalmente con la adi-
cién de amoniaco. La presencia de glutation o de substancias seme-
jantes en composicién se ponen de manifiesto con la produceién de un
color rojo intenso.

El glutation ha sido aislado y sintetizado por Hopkids y sus
disefpulos, halldndose constituido por la unién de una molécula de
cisteina con otra de dcido glutimico, mediante un enlace peptidico,

COOH -
I

SH CHNH,

I

GH, =~ CH — CO0H. G0~ CH,—CH,

Cistefna Acido glutdmico

En estado puro toma el aspecto de un.polvo blanco y amorfo,
muy soluble en el agua e insoluble en aleohol y éter. Cuando se halla
en presencia de oxigeno o de aire pasa a la forma oxidada por la
unién de dos moléeulas de la forma reducida anteriormente deserita,
dando lugar a la formacién de una moléeula mayor con pérdida de H
del grupo terminal SH,
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CH2——S———S~——CH2 +2H
| Hidrégeno
CH-.-NH.CO CH-NH.CO
I I I
COOH (llH2 COOH CH,
|
(lle CH,
I
CHNH, CHNH,
COOH COOH

.Forma oxidada de glutation

Al oxidarse el glutation deja en libertad dos 4tomos de hidré-
geno activo, siendo opinién generalmente aceptada que esta modifica-
cién tiene lugar merced a una enzima intracelular, la deshidrogenasa.
El hidrégeno activo asi liberado es ahora capaz de combinarse con
oxigeno atmosférico para formar H,O,, siendo la continuacién del
proceso tributaria de la presencia in situ de peroxidasa, la cual
descompondria el H,0, formado en agua y oxigeno activo. En estas
condiciones, el tejido se comporta como un manantial constante de
oxigeno activo, ya. que el glutation oxidado, lo mismo que cualquier
otra substancia autooxidable, es inmediatamente reducido en los teji-
dos, volviendo desde aqui a comenzar de nuevo todo el ciclo de trans-
formaciones.

En estrecha relacién con los mecanismos de éxidorreduccién indi-
cados, conviene poner de manifiesto otras dos cuestiones. En primer
lugar, la que se refiere a la desaparicion del peréxido formado por el
hidrégeno activo suministrado por la substancia autooxidable. Todo
el perdxido que no haya sido convertido en oxigeno activo y agua
mediante la intervencién de las peroxidasas, serd desdoblado gracias
a las catalasas intracelulares en agua y en oxigeno molecular, O,.
Podriamos esquematizar todo el ciclo del proceso de la manera
siguiente, representando el glutatisn por el simbolo G-SH,

@) 2G-SH — G:-S — S- G + 2H (deshidrogenasa)
Iy 2H + 0,— H,0,

(I11) H,0, > HO + O (peroxidasa)
av) 2H,0, - 2H,0 +.0, (catalasa).

Esta sucesién de fenémenos explicaria el hecho ecomprobado de
la no acumulacién del peréxido en los tejidos, contingencia que sélo
puede darse en el caso de que sobre el tejido hiciéramos actuar alguna
substancia téxica.

La atra cuestién a que hacfamos referencia es la relacionada con
el punto donde tiene lugar la unién entre el hidrégeno activo y el
uxigeno, que parece muy verosimil pueda localizarse en las superfi-
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cies de los elementos coloidales constituyentes del citoplasma, hallan-
dose aqui las substancias 1'eacti\’a§ concentradas por un proceso de
adsorcién, circunstancia que habria d_e aumentar conslderable}nente
acidad de combinacién quimica. WARBURG ha sugerido la
siguiente interpretacién del fenémeno : Lz_ls supe_r,ficies dc_ los coloi-
des celulares influirian sobre las substn_ncms hamepdolas inestables,
y la activacién del oxigeno serfa debida a los atomos de hierro
contenidos cn aquellas superficies, que actuarian como catalizado-
res de las transposiciones quimicas que nos ocupan. En.apo.yo de
este modo de ver se han aducido las experiencias Flc 1nuct1vac1_6n de
los fenémenos respiratorios de las células por elpmnm‘o pot;ismo,. 91
cual paralizaria la influencia catalizadora del hierro. Que la act1.v1-
dad de las substancias autooxidables depeude en gran proporeion
de la presencia del ion hierro, parcce hallarse'cc.)nfirmada. por el
hecho de que en ausencia de este ion, dichas actividades se encuen-
tran muy atenuadas (1). )

Finalmente, es interesante hacer notar que _los .fenomenos d_e res-
piracién celular englobados en los procesos oxidativos se eontm}mn
aun cuando la integridad morfolégica de la célula se halle. destruida.
Los glébulos rojos nucleados, por ejemplo, contin_ﬁan respirando aun
después de producir la hemdlisis de los mismos, mientras quedan rela-
tivamente integros los ntcleos y alguna porcién de citoplasma.

su cap

Zimégenos. Un cierto ntimero de enzimas, y de-un modo espe-
cial aquellas que son segregadas por células glandulares, no se encuen-
tran en el interior de las células en estado libre, sino formando
zimdgenos o precursores de enzimas. Estos zimbgenos, al ser segrega-
dos o muy poco después, se convierten en enzimas por un proceso
cuyo mecanismo no se conoce bien todavia. .

En el caso de la tripsina, al ser segregado el jugo pancreét}co,
éste contiene su zimégeno, denominado iripsindgeno, cuya activa-
cién se produce sélo en el momento en que la seereci.én llega al
duodeno y se pone en contacto con otra enzima, enterocinasa, segre-
gada por las células de la mucosa intestinal, ignordndose actualmente
la intimidad de este proceso de activacién. Por otra parte, el pepst-
ndgeno es activado por el acido CIH, siendo muy verosimil que se
trate aqui de alguna influencia quimica relativamente sencilla entre
el zimégeno y el 4cido. La ptialina contenida en las gldndulas paro-
tidas y submaxilares pasa probablemente de la fase de zimdgeno 2
la de ptialina activa en el interior mismo de las células secretoras,
no existiendo un activador especifico para ella, ya que la propiedad
de coenzima asignada en este caso al ClNa es insignificante.

(1) WIELAND sostiene que el mecanismo esencial de la oxidacién consi.st&f
en la activacién del H, por intermedio de las deshidrogenasas, habiendo demodsa
trado que la activacién del O, no es indispensable para que la oxidacién pue o
realizarse. Que es el H, el que se activa se demuestra con el hecho de que =
0,, como aceptor de H, puede ser reemplazado por otras substancias, P
ejemplo, el azul de metileno.— N. del T.
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El tinico zimégeno que ha podido ser aislado en estado de Yela-
tiva pureza es el precursor de la pepsina, el pepsindgeno. Este se
prepara produciendo la autdlisis de estémagos de cerdo en medio
alealino durante algunas semanas, precipitando después las proteinas
por el dcido acético, y, finalmente, se precipita también el zimdgeno

. con acetato de uranilo; de esta Giltima precipitacién se extrae el zimé-

geno con solucién diluida de earbonato sédico. La substancia asi obte-
nida no presenta las propiedades de las proteinas, como tampoco la
enzima derivada de ella; es dpticamente activa, ficilmente adsorbible
v en todo ofrece una notable semejanza con la pepsina propiamente
dicha, excepto en la carencia de accién sobre las proteinas.

Mecanismo de la accién enzimitica. Podemos afirmar sin temor
a equivocarnos que, en el estado actual de nuestros conocimientos,
la naturaleza intima del proceso no ha sido establecida en forma
que pueda resistir los embates de la critica. Las dos principales hipé-
tesis que se han adelantado acerca de esta cuestién son las siguientes:
una dé ellas supone qué entre la enzima y el substrato tendria
lugar una combinaciéon quimica de”la que resultaria un nuevo
compuesto inestable que seria el puente de paso entre el substrato
y los productos finales de la reaccion. La otra teoria supone que
la enzima actuaria sélo como catalizador gracias a un proceso de
adsorcién, en virtud del cual el substrato se concentraria en la
superficie de la misma.

La primera de estas dos hipétesis, que supone la formacién de un
compuesto intermediario entre la enzima y el substrato, tiene en su
favor pocos argumentos. Es cierto que existe un ejemplo tdnico de
catdlisis, en el cual la reaccidén se realiza de acuerdo con este modo
de ver, y es el que nos ofrece la intervencion del deido molibdico
acelerando la reaccién que se produce entre el peréxido de hidrégeno
v el yoduro de hidrégeno, teniendo lugar la formacién de un com-
puesto intermedio de dcido molibdico y peréxido, el deido permolib-
dico, que es muy inestable, sin que se haya podido demostrar nada
anélogo en el modo de producirse las acciones enziméticas.

Todo ello no significa que pongamos en duda la posibilidad de
que enzima y substrato se unan en gran niimero de casos y que ordi-
nariamente este hecho sea anterior al comienzo del proceso de desdo-
blamiento diastésico; pero conviene que recordemos que esta unién
es mas probablemente de naturaleza fisica que quimica, con forma-
cién concomitante de una nueva substancia intermediaria.

La segunda hipétesis interpreta el proceso enzimitico como un
fenémeno dependiente de la energia de superficie. Este modo de ver
encuentra apoyo en el hecho de que la emulsina, lipasa, tripsina y otras
enzimas diversas pueden ejercer su aceién sobre ‘soluciones alcohéli-
cas en las cuales son grandemente insolubles y de las que pueden ser
separadas por filtracién. Como coloides que son, las enzimas poseen
una gran superficie especifica, hecho que facilita la concentracién de
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los componentes del sistema a nivel de 1a.§ supe_l"ficies de conjcacto,
exaltando con ello su capacidad de transtormapmn. Pero la simple
adsorcién de las substancias que componen el’ sistema no basta para
explicar el efecto catalitico de las enzimas, asi como tampoco es.sufl-
ciente para dar cuenta de ciertas Pa1‘t10111a1'1dade§ .dgl proceso, siendo
la principal de ellas la que se refiere a su especificidad, ya que una
enzima determinada seri capaz solamente de actuar sobre una subs-
tancia o grupo quimico concretos, pero po.sob'r(? otros. Por ello es
menester que admitamos una reaccién quimica inicial provoca@a. por
la enzima, la cual serfa acelerada consecutivamente en la superficie de
ésta, siendo el resultado de la reaccion quimica el desdoblamiento del
substrato en los productos finales de hidrélisis. ) i

El problema de la especificidad de las enzimas constituye uno
" de los principales escollos con el que tropieza cua‘lqul’el_'a de las teorias
ideadas acerca del mecanismo de las acciones diastisicas, pero en lo
que pueda contribuir a la simplificacién .del problema conviene que
recordemos que la especificidad no constituye una propiedad exc}u—
siva de los catalizadores organicos, ya que el mismo fe‘némenq ha sido
puesto de manifiesto en determinados catalizadorgzs inorganicos. Asi
vemos que el niquel, el cobre, el hierro, el paladio y el cobalto son
todos ellos metales capaces de adsorber los gases CO y H,, y de
entre ellos sélo el niquel, el cobalto, el hierro y el pl'atino son capaces
de actuar como catalizadores de las reacciones siguiéntes: Y

CO + 3H, — CH, + H,0

y
2C0 = CO, + C.

El niquel y el cobre adsorben el benceno y el hidrégeno; sin
embargo, la actividad del niquel se halla limitada a los casos fie
hidrogenacién del nteleo beneénico. La especificidad de estas reaccio-
nes ha sido atribuida a la forma de disponerse sobre la superficie del
catalizador ciertos grupos moleculares, habiéndose exten_dido este
modo de ver a la explicacién de la especificidad de las acciones enzi-
mdticas. Pero es preciso confesar que estar hablando de configurchgn
molecular de las superficies de enzimas y substratos cuya composicion
nos es desconocida, no pasa de ser, en el mejor de los casos, un
atractivo juego de palabras.

Coagulacién de la sangre. Considerando la coagulacién de la
sangre como un caso particular de accién enziméitica, podemos encua-
drar aqui el estudio de esta cuestién.

Los glébulos rojos de la sangre de los vertebrados se hallan en
suspensién en un liquido més o menos coloreado, el plasma sanguineo,
que contiene 6 a 8 % de proteinas, ademis de una cierta cantidad de
sales, glucosa y varios productos derivados del metabolismo. Quando-
la sangre al salir de los vasos se pone en relacién con el medio am-
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biente, se produce un eambio espontineo, consistente en que una de
las proteinas plasmaticas, el fibrindgeno, se convierte en una pro-
teina insoluble, la fibring, la cual forma una red de finas y compli-
cadas mallas entre las cuales quedan aprisionados los glébulos

FIG. 40

Red de fibrina en un codgulo sangufneo. (Segiin SCHAFER, Essentials of Histology)

rojos, dando lugar a la formacién de un coigulo. Este presenta la
apariencia de un gel y una cierta elasticidad, produciéndose en el
término de pocas horas el fenémeno de la sinéresis y separdndose

por retraceién del codgulo un liquido
claro, el suero, cuya composicién es la
misma del plasma sanguineo exeepto el
fibrinégeno. Sobre cuil pueda ser el me-
canismo productor de estas modificacio-
nes al ponerse la sangre en contacto con
una superficie extrafia a la que constitu-
ye su medio habitual, ha sido objeto de
una serie de investigaciones e hipétesis.

Entre todas la mis generalmente
aceptada es aquella que.atribuye el co-
mienzo del fenémeno de-coagulacién al
estallido de las plaguetas sanguineas
contenidas en la sangre, elementos que
para algunos autores serian pequefias
células y para otros fragmentos de cier-
tos elementos celulares. Las plaquetas, al

Fi1G. 41

Plaquetas de sangre de mami-
fero. (Segin SCHAFER, Essentials
of Histology)

bonerse en contacto con una superficie extrafia, estallan (véase
Dagina 13), y el rompimiento de las mismas determina la liberacién
de una enzima, trombocinasa, que es necesaria para que el procesc

de la coagulacién de la sangre se inicie.



144 Enzimas

La trombinasa es inactiva en ausencia de iones de Ca™, y por
lo tanto estos iones de Ca' deben ser considerados como un’a coen-
zima. Cuando la enzima y la coenzima se hallan juntas acttian sobre
una substancia que en estado normal se.encuentra en la sangre y
que se denomina trombdgeno o protrombina, convirtiéndola en la
enzima llamada trombina. Entonces la trombina, actuando a su vez
sobre el fibrinégeno lo convertiria en fibrina insoluble, de un modo
analogo al que hemos visto con la trombocinasa, que al actuar sobre
la protrombina da lugar a la formacién de trombina. El orden de
estads transformaciones podria ser esquematizado en el siguicnte
cuadro:

Plaquetas — Trombocinasa (enzima)
iones de Ca' (coenzima)

Protrombina I———> Trombina

(Zimo6geno) (enzima)
Fibrinégeno — --»——L—> Fibrina

(proteina soluble) (proteina insoluble).

Considerada desde este punto de vista, la coagulacién de la san-
gre seria producida por una doble acecién enziméitica. A pesar de la
“complejidad que supone una explicacién semejante, ofrece la ventaja
de que con este esquema encuentran respuesta adecuada gran niimero
de cuestiones que de otro modo serian dificiles de interpretar. Si
se toma la precaucién de recoger la sangre en vasos parafinados,
pued_e mantenerse fliida durante largos periodos de tiempo, lo que se
explica c'ie la siguiente manera: las plaquetas, al deslizarse sobre una
superficie parafinada no estallan, no siendo por lo tanto liberada la
substancia esencial para que el proceso de coagulacién se inicie. El
batl.do de la sangre, por el contrario, acelera el proceso de coagulacién,
debido a la relativa mayor superficie que supone la introduceién del
agitador (constituido por un manojo de piezas de alambre o por un
manojo de varillas), que ofrece a las plaquetas méis posibilidades
de liberar su contenido. Como cabria esperar de lo que llevamos
d_lcho, la privacién de iones de Ca"" retardara o impedira la produe-
cién del codgulo, lo que puede ponerse de manifiesto afiadiendo a la
sangre una cierta cantidad de oxalato potésico, que precipitara los
iones de Ca** en forma de oxalato de calcio insoluble. Del mismo modo
acttian los fluoruros solubles, los cuales inactivan el caleio sanguineo
al fo_rmar con él fluoruro cileico. Algunos autores han atribuido
también la accién anticoagulante de la hirudina, substancia, extraida
de la cabeza de la sanguijuela, a la capacidad que tendria ésta de
combinarse con el calcio, privando asf a la sangre de la coenzima de la
trombocinasa. Finalmente, la temperatura condiciona también la velo-
cidad de coagulacién, acelerindola las temperaturas elevadas ¥y retar-
déandola las bajas temperaturas.
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En los crusticeos, el proceso de.coagulacién se halla asociado,
con mayor certeza que en los vertebrados, con el estallido de ciertas
células de gran labilidad. Tomando como ejemplo tipico la sangre del
Limulus, podremos observar que contiene, entre otras células, un
tipo especial denominado corpiisculos explosivos, los cuales al exten-
derse sobre una superficie extrafia se destruyen liberando una subs-
tancia semejante a la tromboeinasa. La influencia de esta substancia
sobre otras presentes en la sangre de los crustdceos da lugar a la
formacién de un codgulo, el cual comienza a formarse en la proximi-
dad de estas células explosivas destruidas. Analogamente, los primeros
filamentos de fibrina observados en la coagulacién de la sangre de la

Fic. 42. Representacién de plaqueta de salamandra durante los primeros estadios del
proceso de coagulacién de la sangre. Las finas lineas que parten de ella son filamentos
de flbrina. (Segin SCHAFER, Essentials of Histology)

rana irradian desde actimulos de plaquetas aglutinadas; éste y otros
hechos semejantes abogan en favor de la hipétesis que atribuye a las
plaquetas la liberacién de una substancia que habria de intervenir
en el proceso de la coagulacién sanguinea. También se ha sostenido
que el proceso puede iniciarse por la intervencién de substancias pro-
ducidas en los tejidos lesionados sobre los que se derrama la sangre,
interpretacién dificil de contradecir. Probablemente, las substancias
liberadas por los tejidos lesionados y que ejercen un efecto similar a
las que se desprenden de la destruccién de las plaquetas pueden, sin
duda, condicionar también la coagulacién, pero la importancia que
tengan cada una de ellas en el proceso dependeri de las condiciones
en que se produzea la hemorragia. Si, por ejemplo, obtenemos una
cantidad de sangre por medio de una canula introducida en un vaso
sanguineo, habra que atribuir a la trombocinasa producida por las

10. PoXNDER : Fisiologfa general.—
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plaquetas la formacién del ecodgulo; pero si la sangre se derrama g
través de alguna lesién de importancia, el proceso puede muy bien
ser provoecado por las substancias liberadas por las células de los
tejidos mortificados.

En contraposicién con la teoria que acabamos de mencionar, sin
duda la més generalmente aceptada, se han emitido otras hipétesis, dos

_ de las cuales trdataremos de resumir a
continuacién. Una de ellas considera
la coagulacién mas bien como un fens.-
meno de naturaleza fisica, y la otra se
funda en que la conversién del trom-
bégeno en trombina es debida a la
desaparicién de una substancia llama-
da antitrombina. La antitrombina se
halla en grandes cantidades en el hi-
gadd, érgano del cual puede extraerse
sin duda una poderosa substancia
anticoagulante, si bien recientemente
se ha podido demostrar que ésta puede
también ser preparada por hidrélisis

- de varias proteinas, y, por esta razén,
que no se trata de ninguna substancia
especifica. Por lo tanto, la teoria de la
antitrombina espera todayia hechos
que la puedan confirmar.

En la “teoria fisica” se tiende a
negar la existencia de substancias
como la protrombina, la antitrombina,
la antiprotrombina (exigida también
en la teorfa de la antitrombina), ete,,
Yy en cambio se atribuyen todos los
fenémenos de la coagulacién a cambios
fisicoquimicos de un sistema coloidal
. complejo. El hecho fundamental en
Fic. 43. Distintas fases de la for- apoyo de esta hipétesis es lo que suce-
Shaervndes o Wtmmasseopi 23 de con el cofgulo de la sangre de las
*Pna transtoimacion §e oo o sy 0° aves, el cual pasa primeramente por

(Segtin HowzLL, Physiology) una fase de gelacién reversible, antes

de convertirse en un coigulo irrever-

sible después de algiin tiempo. Otra sorprendente semejanza entre la
coagulacién de la sangre y la precipitacién que tiene lugar en los
sistemas coloidales es el efecto mas intenso obtenido cuando afiadimos
una cantidad determinada de coagulante, por ejemplo, extracto de
tejidos, que cuando aquélla se realiza adicionando pequefias canti-
dades y a intervalos. Este resultado, denominado “fenémeno de
DaNsvz”, puede también ser puesto de manifiesto al coagular gela-
tina con alcohol, obteniendo mucho mis efecto coagulante con la
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adicién de 10 c. c. de alcohpl que afiadiendo gl-mismo vo}umen gota a
oota. Parece como si las primeras gotas esta_bllxzasen el s1stem§1 trent_e
Zl efecto de las gotas consecutivas, y del mismo .modo como si la adi-
cién de las pequeflas porciones de extracto tisular afiadidas a la
sangre sirviesen para prevenir la_ aceién coagulante de_ul.terlores
cantidades de extracto. Es ‘pos;ble imaginar que ('31 mantex}lmlento_(’ie
1a fluidez de la sangre esté asegurado por una ligera desintegraclpn
de plaquetas, las cuales, liberando contmuamf,nte pequefias porc(;oi
nes de trombocinasa en _la_ sangre, aumentarian la .e§tgb111dad e
fibrinégeno de ésta, prevmlqndo dt_z 'ta_l modo la posibilidad ile _1_1n?1
coagulacién intravascular. Sin perjuicio del desarrollo que gteulox- ‘
mente tenga reservado esta teoria, en el momento actual ‘es algo
imprecisa y especulativa, smndo. aveqturado esperar cualquier pro-
‘greso considerable, por este camino, si tenemos en cuenta que e}_ s1s(i
tema fisico-quimico que nos ocupa es uno de los de mayor complejida

que conocemos.



CariTuro VI

Constitucién fisica de los componentes
celulares

Estructura del citoplasma. El protoplasma de todas las células
vivientes presenta la apariencia de una solucién heterogénea de mayor
o menor viscosidad. En ciertos casos, como, por ejemplo, los que se
derivan de la observacién de los huevos de erizo de mar y de ecasi
todas las células vegetales, la viseosidad del protoplasma es dos o tres
veces mayor que la del agua, pero en otras células del tipo del Para-
mecium, el protoplasma forma un verdadero gel y su viscosidad es
algunos miles de veces més elevada. ;

La naturaleza flaida del protoplasma resulta evidente no sélo
por los datos deducidos de las determinaciones visecosimétricas,- sino
también por lo que se deduce de otras observaciones, cada una de
las cuales bastaria por si sola para mantener tal aserto. Asi vemos
cémo las vacuolas del citoplasma presentan constantemente forma
esférica, que es la que ofrece para un mismo volumen una superficie
minima, correspondiéndole por lo tanto una energia superficial tam-
bién minima. Su variabilidad aboga en favor de la fluidez del cito-

plasma. La segunda observacién en apoyo de este modo de ver con- °

siste en el estudio del comportamiento de ciertos microorganismos que
pueden penetrar accidentalmente en la célula y cuyos movimientos se
desenvuelven sin ninguna dificultad, no hallando més que una resis-
tencia muy débil. En las células musculares ha sido dable comprobar
€6mo un pequefio pardsito monocelular podia, sin ningan impedi-
mento, moverse a través del citoplasma, lo que indica que en éste no
existen estructuras rigidas. Por tltimo, en un gran nimero de células
han podido verse “corrientes” desde un extremo a otro de la célula ¥
en suspensién en este movedizo citoplasma, cuerpos de un tamafio
relativamente grande, como los cloroplastos vegetales o los granulos
contenidos en el citoplasma de los protozoarios, que pueden trasla-
darse por tal mecanismo-desde un punto a otro de la célula. La exis-
tencia de estas corrientes protoplasméiticas indica que el protoplasma
se encuentra en estado flaido. :
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La demostracién mis directa de la fluidez del citoplasma es.la.
que se deduce del estudio de la viscosidad citoplasmatica de varios
tipos de célula. Los resultados obtenidos en las investigaciones Inspi-
radas bajo estas lineas directrices han aleanzado recientemente una
gran importancia, y por este motivo puede ser ftil hacer un bosquejo
de los distintos métodos empleados.. : :

La téenica utilizada mas corrientemente es la denominada método:
de la microdiseccién, que ya hemos descrito antes al estudiar la cons-
titucién de la membrana celular (pig. 65). Se colocan unas finas agu-
jas de vidrio en el interior de las células, y de la resistencia que
ofrezca el citoplasma al desplazamiento de aquéllas obtendremos algtin
dato acerca de la consistencia del mismo. En caso de que el citoplasma
presente una viscosidad muy elevada, el desplazamiento de la aguja
motivard un ligero encorvamiento de la fina extremidad de la misma
antes de ser desplazada, mientras que si el citoplasma es muy flaido,
la aguja se mueve libremente a su través. Tam.blén pueden obtel}erse
algunos datos observando la movilidad de varias partes_de la cel}ll_a
en reldcién con el procesé de microdiseceién, siendo p6_51ble adq‘u}rlr
de este modo una nocién aproximada de la viscosidad citoplasmatica-
Los resultados obtenidos de esta suerte no podrin da?nos, en el
mejor de los casos, mds que una idea aproximada acerca del valor -
de la viscosidad, ya que se ha argiiido, con otras ob_leclopes, que el
mero hecho de introducir las agujas de n}ierodlseccl_on en la célula
puede alterar considerablemente la viseosidad del cltoplasm_a. s

Una modificacién interesante al método de la _1'111crod1_secmon
consiste en observar el comportamiento de una pequena cantidad de
limaduras de hierro introducidas en el citoplasma y sobre las cuales
se hace actuar un imén. Las limaduras son atrai@as por el campo
magnético producido y progresan en el seno del citoplasma con una
velocidad determinada, en relacién con la.wseomdad del mismo.
Este método puede dar resultados euantitzttwos muy.satlsfactonols,
pero se le ha hecho la objecién de ser mas traumatizante para la
célula que el método de microdiseceion sencﬂl’o. X

Para soslayar las objeciones hechas al m(?todo prechente, se zi.
utilizado también para determinar la viscosidad del cltqplasma’le
llamado método gravimétrico. Con este objeto se recurre a ciertas cgdu-
las vegetales que contienen granos de almidén de un tamafo conside-
rable. Estudiando én las mismas la rapl.dez de desplazamiento que
muestran dichos granulos, sujetos a la accién de la gravedad en cgngxi
ciones experimentales adecuadas, puede calcula’rse la v1scosuia’t ;
citoplasma aplicando la férmula de STOKES (p4g. 26). Este nie odo
permite aleanzar un grado de exactltu@l eonslderablg respecto a a1 vis-
cosidad relativa y una medicién aproximada de la viscosidad absoluta.
Lia viscosidad de las células vegetales es notablemente baja, siendo
su valor, en ciertos casos, sélo el doble referido al que presenta el.z(iigua.

E1 método que acabamos de indicar ha sido mejorado considera-
blemente, sustituyendo la fuerza de la gravedad por la fuerza centri-,
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fuga. Con este objeto se seleceionan ceélulas que contengan erdnyl
tales como ]1_11(‘\'08 de Arbacia o de Cumingia, colocudos%n fi?m‘q :llbost
que se centl:lt'ugan con una frecuencia de revoluciones y diu-uiﬂ? o
espacio de tiempo conoeidos. Una vez terminado el periodo de cer tu-}1
fugaeién se mide el desplazamiento de los granulos a través (liel l't“-
plasma, y una vez conocido éste nos serd relativamente faeil establ(31 0:
cl valor de la viscosidad mediante la aplicacién de la ley de S'r()?c-e~I
A pesar de que los resultados asi obtenidos son solamente ilproximaéhs‘
ofl'ecen la suficiente exactitud para sostener que la viscosidad (icl)si
eitoplasma gle las eélulas anteriormente mencionadas es s6lo unas po -
veces superior a la del agua. En ecambio, la viscosidad del Parame}:)iucaS
deterrpmada de un modo andlogo, arroja valores algunos miles de veé:; ,
superiores a los dcl agua. Un citoplasma de tales caracteristicas .
p11e§0 considerar mis bien eomo sélido que como liquido; no obstantSe
estrictamente hablando, podemos considerarlo todavia ,como i’lﬁid(e)'

~ Todos ¥ cada uno de estos métodos de medida sirven para deter.
minar la viscosidad del citoplasma en conjunto, ¥ no la de cada un;;
de. las fases que componen el sistema disperso que lo constituye. Esto
mismo condiciona una cierta heterogeneidad en los valores (iue la
\vlscos1daq pueda tener en ciertos puntos del citoplasma y dentr:)
del espacio de unas pocas micras ctibicas pueden variar a,quéllos en
proporciones extraordinarias (de varios cientos por cien). Ha sido
posible c_on_lprobar tales diferencias merced al estudio de la .velocidad
do} movimiento browniano en distintos puntos del citoplasma. Ade-
mais, el mero hecho de que sea dable conservar el movirﬁiento‘brow-
niano nos indica de un modo manifiesto que, en aquellos puntos en
que se obsgrva, la viscosidad no puede ser muy elevada ya que los
granulos \'1si.bles se hallan pricticamente inméviles en ur’1 medio que
posea una viscosidad cien veces mayor que la del agua.

Modificaciones de la viscosidad del citoplasma. La viscosidad
del citoplasma varia mucho segiin el tipo de células de que se trate.
Los huev‘os de los anélidos, por ejemplo, son mucho mas flaidos que
los de erizo de mar. Las neurbnas motoras del sistema nervioso de la
rana tienen una consistencia semisélida, siendo muy dificilmente
penetrabl’es para las agujas de microdiseccién, mientras que las eélu-
las del pancreas son de una fluidez tal, que son destruidas completa-
mente con una sencilla puncién.
do.mc;gsir}:;:-n :il'lillca'(ip L;n gran numero de aportaciones recientes para
e ge loe cx.‘ol():1 asma es 'n}gcho menos viscoso antes y en el
i s periodos de divisién celular que durante las fases de
; poso. La ecundacién de los huevos de erizo de mar por ejemplo, va
acompafiada de-l:‘l.ll rapido incremento de la viscosidad, como puede
(];?;mrsg deC manifiesto con los métodos de centrifugaciér,l o de micro-
d'u?(;elo;l.- l(.)n. el I_)"l'lynero de ellos, los grinulos de los huevos sin fecun-

ar sc desp azan faeilmente hacia uno de los polos de la célula, mien-
tras que los grinulos de los huevos fecundados permanecen diépersos
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por todo el citoplasma, el cual es tan viseoso que casi impide todo des-
plazamiento de aquéllos. En los primeros estadios de la divisién celu-
lar ha sido observado un incremento de semejante viscosidad. Asi, en
los huevos de Arenicola, estudiados principalmente desde este punto
de vista, han sido seguidos estos eambios de viscosidad con la téenica
de la mierodiseceidn, observindose las siguientes modificaciones:
cuando los cromosomas se hallan ocupando el ecuador de la célula,
la viscosidad es relativamente elevada, persistiendo todavia alta al
separarse los cromosomas, pero al alcanzar éstos los polos de la célula
se produce rdpidamente una considerable disminucién de la viscosi-
dad, pudiendo moverse entonces la aguja de microdiseccién con rela-
tiva facilidad en el seno del citoplasma. Al comenzar a producirse la
divisién, la poreién periférica del citoplasma experimenta un ablan-
damiento, mientras que las areas que circundan los nuevos agrupa-
mientos cromosdémicos conservan una viscosidad elevada, el surco
ecuatorial se ahonda en la zona fltida situada entre las dos zonas
més viscosas pericromosémicas y la célula se divide en dos.

En el proceso de divisién celular debemos considerar, por lo tan-
to, dos fases: en la primera, la viscosidad es relativamente elevada, y en
la segunda, se ponen de manifiesto valores mds bajos. Experimental-
mente ha podido probarse que, si condicionamos el fenémeno dismi-
nuyendo la viscosidad durante la primera fase o elevandola durante el
segundo estadio, se paraliza la divisién celular. El éter, a concentra-
ciones muy bajas, puede determinar un descenso de la viseosidad cito-
plasmética, y en estas circunstancias inhibe la divisién de los huevos
de erizo de mar. En el caso de las células de la Spirogyra,el éter retarda
la divisién, al mismo tiempo que aumenta la corriente de cloroplastos
(ciclosis) en el interior de las mismas. Otro ejemplo anilogo es el que
podemos reproducir con el huevo de erizo de mar tratado con agua _de
mar hipoténica ; en estas condiciones, el agua penetra en el interior
de las células por un proceso de difusién, diluye el citoplasma, y, al
aumentar su fluidez, el proceso de divisién celular queda inhibido.

Si, por el contrario, las eélulas se encuentran bafiadas con agua
de mar hiperténica durante la segunda fase, en la cual la viscosidad
es normalmente baja, el proceso de divisién queda también parali-
zado. El cambio de viscosidad y el paro del fenémeno de division
celular son sélo pasajeros, ya que sustituyendo el liquido ambiente
por agua de mar ordinaria, la viscosidad citoplasmética asume valo-
res bajo y el proceso de divisién ovular continfia. Un efecto andlogo
puede producirse ecuando sumergimos los huevos de erizo de mar cn
solucién de éter al 2,5 %, que da lugar a un notable aumento de la
viscosidad del citoplasma, el cual a su vez va acompafiado de un
retardo o paro de la divisién celular. : .

Las acciones iénicas pueden condicionar también la viscosidad
del citoplasma, el Na® y el K® la disminuyen, mientras que el Ca™ y
el Ba' la aumentan. Estas influencias iénicas se ejercen sin ningin
género de duda merced a su efecto sobre la permeabilidad de las mem-
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branas, ya que una membrana de elevada viscosidad es posiblemente
menos permeable que otra de viscosidad mis baja, del mismo moge
que un gel concentrado serd siempre menos permeable que un gel
diluido. Los cambios de permeabilidad de la membrana celular se
producen de modo continuo en el transcurso de la vida de la célula,
y éstos van acompafiados con toda probabilidad de modificaciones
de la viscosidad del citoplasma, las cuales serian, por otra parte, tem-
porales y reversibles. Un ejemplo de esta naturaleza podri apreciarse
cuando estudiemos la contraccién del museulo.

Granulos citoplasmaticos. Un gran ntimero de células contienen
en su interior grinulos cuyo aspecto puede ser variable. El hecho de
que estas formaciones requieran para ser puestas de manifiesto tée.
nicas especiales de tincién y fijacién, ha hecho suponer a algunos
investigadores que no sean mis que artificios de técnica. Aunque tal
modo de ver pueda ser cierto en determinados casos, los granulos
han sido observados con frecuencia suficiente en las células vivas
para poder afirmar que son constituyentes normales del citoplasma.

Una deseripeién sistemética de las diferentes modalidades de gra-
nulos estaria aqui fuera de lugar, pero sin embargo, y de un modo
general, pueden ser divididos en tres grupos, a saber: grinulos com-
puestos principalmente por lipoides; aquellos en cuya composicién
predominan los hidratos de carbono, y aquellos otros constituidos fun-
damentalmente de proteinas. En ocasiones ha sido dable hallar en la
misma célula granulos de los tres tipos enunciados, pudiendo diferen-
ciarse por sus distintas apetencias colorantes y reacciones quimicas.

Los grumos de Nissl, hallados en las células nerviosas, pueden
tomarse como un ejemplo tipico de granulos del primer grupo, pu-
diendo considerarse también incluidos-en él, los pequefios y escasos
granulos de los linfocitos de la sangre circulante y las granulaciones
de las células de la corteza y médula de las cépsulas suprarrenales.
Todos estos granulos son solubles en los disolventes de las grasas,
de lo cual se ha deducido su naturaleza lipoidea; no obstante, es
muy posible que se hallen constituidos ademés por substancias pro-
telcas y quizd también por grasas. En las células adiposas, los
glébulos de grasa son muy semejantes a los granulos, siendo posible
seguir en ellas todos los estadios intermedios entre el mintsculo
granulo y la formacién de Ia gruesa gota de grasa.

_ Los granulos ecompuestos de hidratos de carbono, formando los
grdnulos de glucdgeno, han sido hallados en las células hepiticas, en
las del tejido cartilaginoso, en los leucocitos neutréfilos de la sangre
Y en la mayor parte de células de los tejidos del feto. Estos grinulos
toman una coloracién pardo-oscura con el yodo, son facilmente solu-
bles en agua y por la reaceién tintérea que presentan con la solucién
de carmin de BEsrt. Estos grénulos se han considerado como depésitos
de reserva de hidratos de carbono, que pueden ser ripidamente des-
doblados en azficares utilizables en ecaso de necesidad, del mismo
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modo que las gotas de grasa incluidas en las células adiposas se con-
sideran como almacenamientos de substancias grasas de reserva.

Los grdnulos de proteinas son los que se encuentran con mayor
frecuencia, siendo buenos ejemplos de esta modalidad los granulos de
muchas células secretoras (granulos de zimégeno) y los que se encuen-
tran en los leucocitos polinucleares de la sangre. En algunas célulag
estos granulos son de una pequefiez extraordinaria ; en otras alecanzan
tamaifios considerables, y en un reducido nfimero de €asos, como en
los leucocitos de los reptiles, presentan casi siempre una estructura
cristalina. Estos granulos de proteinas pueden ser subdivididos en
algunos otros tipos, de acuerdo con la funcién que se les atribuye.
Algunos, como los de apariencia cristaling, que acabamos de mencio-
nar, se suponen almacenamientos de reserva de proteinas; otros, como
los de las células secretoras, se eonsideran como una fase de la elabo-
racién de enzimas, y, por el contrario, otros parecen ser productos
del metabolismo celular.

Aqui nos referiremos solamente a dos puntos coneretos: el pri-
mero se refiere a la naturaleza fisica de los granulos, y el segundo
a sus modificaciones funcionales. Desde el punto de vista fisico no es
muy atrevido afirmar que eada granulo se halla constituido sencilla-
mente por un drea mds concentrada de un emulsoide citoplasmaético,
ya que no existe linea divisoria alguna que separe el granulo del medio
que lo rodea, y cabiendo considerar los granulos mas bien como una
zona en la cual se han concentrado un gran ntimero de substancias de
diferente composieién, que como una masa homogénea de una protei-
na determinada. Tal modo de ver es muy probable que sea verdadero
en lo que se refiere a los granulos citoplasméticos de las células de
organismos superiores. Existen aparentes excepeiones, como la del
huevo de erizo de mar, donde los granulos parecen formaciones de
consistencia casi sélida sumergidos en un citoplasma cuya viscosidad
s escasamente mayor que la del agua ; sin embargo, aun aqui el limite
de separacién entre el granulo y el medio circundante es menos defi-
nido de lo que la observacién microsedpica permite suponer. La prin-
cipal objecién contra la hipétesis que considera el grinulo constituido
Por porciones mds concentradas de emulsoides citoplasmz’ltico§, la
constituye el hecho de que muchos de.estos grinulos se hallen anima-
dos por movimientos brownianos en el seno del citoplasma; sin em-
E)argo, tal objecién no es valida, ya que ha sido dable observar peque-
1as masas de gel animadas de movimiento browniano sumergidas en
f—jl’ seno de una solucién emulsoide, condiciones que pueden producirse
facilmente en el comienzo de un proceso de gelificacidn.

La realidad de la existencia de granulaciones intracelulares ver-

aderas no nos debe hacer perder de vista el hecho de que determina-
dos métodos de fijacién y tefido puedan producir artificiosamente
Un gran nimero de estructuras muy similares a aquéllas. Por ejen}plo,
0s grinulos de mucina, que se ponen de manifiesto con tanta claridad
en las preparaciones fijadas con alcohol y tefiidas con colorantes en
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han podido ser observados en las células vi-
obabilidad producidos por la téenica de fija-
cién utilizada. De un modo ar.rélogo pueden considerarse un buen nime-
ro de las granulaciones del cltop_lasma de los legcTCI_ttOS, 1(1110 llodson otra
cosa que modificaciones prodqcxdas en el seno del citoplasma de acuer-
do con las condiciones del medio, y as1 ha podido observarse un conside-
rable aumento de las granulaciones Ieucpmtarlas a} sumergir estas cglu-
las en solucién salina, posiblemente debido a precipitados de globulina.
Para terminar puede ser util resumir br’evemente los hechqs cono-
cidos acerca de la constitucién de ciertos grunulo.s‘ cuyas propiedades
s han sido objeto de una sostenida a‘ger}c}on por parte de.los
investigadores (me refiero a los granulos eOSU’JOfﬂOS de los 1eugoc1tos
que los presentan en la sangre de los mamiferos). Estos grinulos
contienen proteinas, las cuales poseen a su vez un grupo escatol, un
grupo aldehido y un grupo NH,, siendo probz_lblemente' de naturale;a
muy semejante a la melanina o a la queratina. Contienen, ademz}s, .
10 % de hierro, no habiendo podido demostrarse la presencia de fOS_-
foro ni de substancias lipoides. Los granulos también contienen enzi-
mas del grupo de las oxidasas, todo lo cual pone de manifiesto la gran
complejidad de su constitueion.
El tamafio y ntimero de los granulos citoplasmaticos varian con-
siderablemente bajo diferentes condiciones fisiolégicas. Los gréanulos,
o mejor dicho, glébulos de grasa de las células adiposas, parece quc
deben ser considerados ecomo elementos de reserva, siendo utilizados
durante la inanicién y en cualquier otra circunstancia que haga pre-
cisa la movilizacién de las reservas adiposas. De un modo andlogo, los
granulos de gliedgeno, que no son otra cosa que reservas de hidratos
de carbono, disminuyen considerablemente en las mismas cireunstan-
cias que hemos indicado para las reservas de grasa. Aquellos grianulos
que se hallan en conexién con modificaciones funcionales de las célu-
las, mas bien que con el mero almacenamiento de un exceso de mate-
riales nutritivos, muestran notables alteraciones durante la actividad
de las células a que pertenecen. Las células glandulares, durante su
actividad secretora, presentan una notable disminucién del nimero de
grénulos, siendo opinién muy compartida la de que los granulos repre-
sentan las substancias precursoras de aquellas que han de constituir
la secrecién propiamente dicha. Otro ejemplo de modificacion fun-
cional de los granulos nos lo ofrecen las variaciones que experimentan
los grumos de NissL de las células nerviosas, los cuales disminuyen
en nimero y tamafio durante la actividad funcional de éstas, llegan-
do casi a desaparecer por completo en las células fatigadas.

disolueién aleohdlica, no
vientes, siendo con toda pr

quimica

El nicleo. Hasta hace muy poco reinaba la mayor incertidum-
bx:e acerca del estado fisico-quimico en que se pudiera encontrar el
ntieleo en la fase de reposo, y especialmente sobre si éste se encontraba
en estado de gel o completamente flaido. La prinecipal dificultad para
decidir la cuestién consiste en el hecho, reiteradamente demostrado,
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de la netuble tendencia a gelificarse que presenta el nucleo, habién-
dese I’Cm:lo observar que todos los agentes coagulantes producen easi
dg modo instantdneo la formacién de una red intracelular y también
eomo la sencilla puneién de la membrana nuelear con la aguja de
microdiseceién puede provocar la precipitacién del material nuclear,
fprma’ndo una red de apariencia granulosa. Esta tendencia a la geli-
1119a010n se atribuye al elevado contenido de 4cido nucleico en el
nicleo, cuyo poder gelificante es bien conocido.

Por medio de métodos cuidadosos ha podido demostrarse que en
estado normal el nicleo en reposo presenta una consistencia tlaida,
no poseyendo estructuras diferenciadas, excepeién hecha del nucléolo
ydela membrana nuclear. Las agujas de mierodiseccién introducidas
en el interior del nficleo no encuentran resistencia alguna para su
d-esplazamlento, ¥ si con ellas movilizamos algtin nucléolo, éste queda
situado en la misma posicién en que lo hubiéramos desplazado, como
si el medio circundante fuera fldido.

_ Ha sido probado repetidas veces que el niicleo permanece intacto
{nlentras la membrana nueclear se conserva integra, y tan pronto como
gsta, se desgarra, el nieleo se altera profundamente o queda fijo en
forma de un gel consistente. La membrana nuclear parece morfolégi-
camente bien diferenciada; sin embargo, difiere considerablemente
de la membrana que rodea al citoplasma a juzgar por los efectos que
sobre ella ejercen varias substancias liticas. Lia saponina, por ejemplo,
no entrafia la destruccién de la membrana nuclear de los glébulos
rojos de la gallina, a pesar de la enérgica accién destructora que ejerce
sobr_e la membrana celular; en cambio, la accién litica de los jabones
se ejerce de igual manera sobre ambas. No cabe dudar de que la mem-
b{':{na nuclear es semipermeable y que esta propiedad puede ser con-
dicionada por la conceniracion en que se encuenivan determinados
lones en el liquido que la rodea, asi como también es evidente que, de
un modo anilogo a lo que sucede con otras membranas citoplasmati-
cas, la membrana nuclear puede repararse espontineamente cuando se
lesiona un poco. Ademis, la continuidad de la formacién que nos
ocupa es indispensable para la vida de la célula, habiéndose demos-
trado que si la substancia nuclear llega a espareirse por el citoplasma
se produce una répida gelificacion de todo el contenido de la célula.

y En las células en desarrollo puede conservarse el niicleo consti-
tuido por un niimero variable de filamentos granulosos, los filamentos
gie cromatina a expensas de los cuales se forman los cromosomas, cuya
Importancia en los mecanismos de division celular es bien conocida.
Teniendo en cuenta la facilidad con que se producen precipitados a
expensas de los materiales nucleares, cabe suscitar aqui si los filamen-
tos de cromatina y los ecromosomas deben considerarse o no como ver-
daderas estructuras. En el caso particular de los cromosomas, se ha
probado mediante experiencias de microdiseccién que estos elementos
pued'en aislarse individualmente, habiéndose comprobado también su
consistencia gelatinosa y la existencia en cada uno de ellos de un
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nticleo central, euyo indice de refraccién es distinto al de_ las porcio-
nes més periféricas. Tampoco puede dudarse de la realidad de los
filamentos de cromatina, los cuales se ponen de manifiesto con mucha
mayor evidencia cuando lesionamos el nteleo _durante la fase preli-
minar de la divisién, no siendo posible producir una cosa aniloga si
la lesién nuclear se realiza en la fase de reposo. . :
Circunstancialmente, los filamentos de cromatina pueden ser
también vistos en el interior de un nteleo intacto, y si en-tales cir-
cunstancias pinchamos la membrana nuclear, la claridad de la imagen
serd mucho mayor. Lo que puede afirmarse en todo caso es que los
filamentos de cromatina no existen en el niicleo en reposo (o por lo
menos no han podido ser vistos), desconociéndose hasta el momento
cudl pueda ser el mecanismo. de su produccion.

Ta carioquinesis como fenémeno fisico. Aunque no es mi propé-
sito considerar el fenémeno de la mitosis en sus multiples formas y as-
peetos, creo de interés exponer algunas de las hipGtesis que se han emi-
tido para explicar el proceso desde un punto de vista puramente fisico.

La primera de ellas encarece la similitud existente entre el huso
carioquinético y las lineas de fuerza producidas entre dos polos mag-
néticos de signo opuesto, y sugiere la posibilidad de que las variaeio-
nes de la mitosis se hallen condicionadas por la existencia de dos
puntos de carga opuesta en el citoplasma, habiéndose localizado estos
dos puntos en los denominados centriolos. También se ha aventurado
la suposicién de que el huso pudiera ser debido a la contracecién y
relajacién alternativa de dos zonas opuestas del citoplasma, ya que
una actividad de esta naturaleza puede generar lineas de fuerza muy
semejantes a las que son cracteristicas del huso carioquinético. Debe-
mos reconocer, no obstante, que ninguria de estas sugestiones, a pesar
de su atractiva sencillez, concuerda con el hecho de que los centriolos
llevan mas probablemente carga del mismo signo que cargas de signo
contrario, ya que éstos muestran constantemente marcada tendencia
a la mutua repulsién.

Cabe considerar més afortunada la interpretacién fisica dada por
LEDUC a estos fenémenos, al localizar en las areas de cada uno de los
dos centriolos los eentros de una aetividad catabélica que produciria
a este nivel un ineremento de la presién osmética. Estos dos polos de
difusién se repelerian entre si, y al hallarse separados por una cie_rta
distaneia, la difusién de agua que acarrea otras substancias del cito-
plasma darfa lugar a una serie de lineas de difusién, superponibles
en su aspeeto a las que caracterizan las que presenta el huso cario-
quinético.

Este modo de ver, puede que sea mejor comprendido mediante un
experimento, que nos permitira reproducir imagenes semejantes a las
de los husos mitésicos por medios puramente fisicos. Se colocan en una
placa de vidrio perfectamente lisa y mojada en toda su extension con
solueién fisiolégica dos gotas de una solucién salina muy concentrada,
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separadas entre si unos dos centimetros. Entre estas dos gotas hiperté
nieas, que vendrian a representar las zonas de catabolismo y presion
osmética elevada que ya hemos mencionado antes, se coloca una gota
de solucién hipoténiea coloreada con tinta china. “En estas condicio-
nes 10s serd dable comprobar edmo se producen las mismas imagenes y
movimientos de la carioquinesis en idéntico orden en el que se suceden
durante la reproduceién eelular. La gota central representaria el nicleo
y las dos gotas laterales los centrosomas. En una primera fase se produce
una especie de ovillo, de apariencia semejante al que presenta la croma-
tina, el cual se fragmenta poco después
en porciones anilogas a los cromosomas,
fragmentos que luego se orientan en di-
receién opuesta, acumuldndose en ambos
polos de difusién hasta formar dos ma-
sas pigmentadas. En este punto las cosas,
tendré lugar la particién en la linea me-
dia, didndonos al final la aparicién de
dos células en yuxtaposicién, cada una
con su nicleo, su citoplasma y su mem-
brana.”

De estas experiencias tal vez fuera
algo aventurado concluir que el proceso
esencial de los fenémenos mitdsicos sea la
difusién; sin embargo, la sorprendente
semejanza entre las imigenes obtenidas
y las distintas fases de la divisién cario-
quinética hacen dificil sustraerse a la idea
de que el mecanismo intimo del fend- gy 44 Cuatro fases de mi
meno sea debido a algin proceso fisico tosis producicas Jspodinet
de no mucha mayor complejidad que el pleta separacién de dos masas
que acabamos de deseribir. No es menes- (Segiin LEDUC)
ter que diga que la manipulacién para y
obtener las distintas fases del fenémeno descrito es en extremo deli-
cada, cuya consecuencia sélo sera posible después de reiterados ensayos.

Mitocondrias. Con muy raras excepciones las mitocondrias se
encuentran presentes en todas las células, ya sean animales o vegeta-
les, constituyendo las bacterias, una de las pocas excepciones de esta
regla general. Las ‘caracteristicas que presentan estos elementos celu-
lares son las siguientes: ;

I. Pueden ser vistas en las preparaciones en fresco, presentam.io
la forma de bastoncitos, grénulos, filamentos o mallas, unas veces dis-
tribuidos en toda la extensién del citoplasma y en ocasiones ocupande
zonas determinadas. La forma de los elementos mitocondriales_ puede
ser una de las caracterfsticas del tipo de célula, y asi, por ejemplo,
vemos que en las células glandulares presentan una forma filamentosa,
mientras que en las células de los ganglios espinales la forma de bas-
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toneitos es la predominante. En los nefrocitos se encuentran dispuestas
las mitocondrias en el polo secretor de la célula, siendo esta disposi-
cién caracteristica en todas aquellas células que poseen una polaridad
fija. Se ha podido comprobar repetidamente que la forma y disposi-
¢ién de las mitocondrias dentro de las eélulas presenta una notable
constancia, lo que hace verosimil que estas estructuras deban consi-
derarse en intima conexién con las propiedades fundamentales de las
células mas hien que como formaciones casuales y transitorias.

II. Las mitocondrias se tifien de un modo especifico con el
verde Janus B en solucién al 1 por 100 000, tomando un color verde
oseuro caracteristico.

III. Las mitocondrias se hallan constituidas por substancias
muy solubles en aleohol y otros disolventes de los lipoides, como el
benceno, éter y cloroformo, siendo generalmente aceptado que en su

FIG. 45. “Huso carioquinético” producido entre dos polos de difusién.
(Segiin LEDUC)

composicion entran lipoides juntamente con proteinas. Parece que en
las mitocondrias no ha podido encontrarse hierro, no presentando
tampoco las reacciones caracteristicas de las grasas o de los azicares.
Consideradas desde el punto de vista fisico presentan una consistencia
semisélida, siendo de interés hacer notar que su naturaleza lipéidica
les confiere la propiedad de actuar como disolventes de ciertos pig-
mentos solubles en los lipoides, gracias a la cual pueden aparecer
brillantemente coloreadas algunas veces en las células vegetales.

La funcién adserita a las mitocondrias no se conoce muy claramente
todavia ; sinembargo, laconstancia con que se las encuentra en casi todas
}as células vivas nos autoriza a conferir estas formaciones un papel muy
importante en el funcionamiento celular. La abundancia de mitocon-
drias en los tejidos en erecimiento y el ineremento desuntimeroy cambio
de.forma durante los perfodos de gran actividad celular ha hecho surgir
la idea de si la prineipal funcién de estas formaciones pudiera ser pre-
sentar dentro del citoplasma superficies sobre los cuales hubieran de
efectuarse las reacciones rapidamente en virtud de procesos de adsor-
01611,' ete. Otros autores atribuyen a las mitocondrias una influencia
considerable en la respiracién celular, localizando en la superficie de
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las mismas los fenémenos de oxidacién y reduceién intracelilar. La

cuestion se encuentra todavia en el terreno de las suposiciones.

Para terminar haremos hincapié en un hecho que merece ser
recordado, y es que las células ricas en grinulos son generalmentec
pobre§ en mitocondrias, y vieeversa. Si bien esto no constituye una
regla invariable, sucede con suficiente frecuencia para hacer pensar en
algung posible relacién entre los granulos citoplasmaticos y las mito-
condrias y en la comunidad de ciertas de sus propiedades fisiolégicas.

Aparato de Golgi. Elaparato de GoLI estd constituido por una
poreién de citoplasma que ofrece una apariencia reticulada y el cual
gfaneralmente se halla situado en relacién con la polaridad de la
celul?,. Su constitueién quimica es principalmente lipoidea, como lo
atestigua su solubilidad en el aleohol y en los disolventes de los lipoi-
des y .el ennegrecimiento que se observa cuando se somete a la accién
del ac.ldo ésmico, siendo este reactivo el que se utiliza con mayor fre-
cuencia para demostrar la existencia de esta formacién. Exeeptuando
las células de los invertebrados, el aparato de GoLaI no ha podido ser
demostrado en la mayoria de células cuando la observacién se realiza
sobre preparaciones sin tefiir.

: Esta formacién en las células de los mamiferos y en las pertene-
cientes a muchos vertebrados, aparece como una espesa red situada en-
tre el nficleo y uno de los polos de la célula. La apariencia de esta red
es muy variable y su forma difiere de unas células a otras, y aun dentro
de la misma célula puede variar en distintas condiciones funcionales.
En los metazoos més inferiores el aparato de GoLcrpuede hallarse repre-
sentado por finos bastoneitos, filamentos o granulos en lugar de las ma-
llas caracteristicas. En aquellas células cuya polaridad secretora es bien
n_xanifiesta, es interesante constatar que la sitnacién del aparato es
siempre la misma, halldindose constantemente entre el niicleo celular y
el polo secretor de la célula; tal disposicién es la caracteristica de célu-
las como las del tejido renal, glindulas salivales y pancreas. En otros
elementos celulares, como los que constituyen el tiroides, el aparato de
GoLGI no presenta una posicién fija, y durante la fase que se supone
coincide con la actividad funcional cambia de posicién en una forma
notablemente ordenada y alternativamente de un lado al otro del nt-
cleo. Estas observaciones, cuya importancia no puede negarse, nos
permiten determinar con seguridad, en el caso de las células secreto-
ras, cul es el polo secretor, ya que en los perfodos de funcionamiento
podremos evidenciar la presencia de esta formacién entre el polo secre-
tor y el nticleo; sin embargo, en las fases de reposo el aparato de GoLG1
puede ocupar una posicién variable, orientdndose tan pronto como se
inicia la actividad secretora hacia la zona anteriormente indicada.

Lo que venimos diciendo no basta para sustentar la afirmacién de
que el aparato de GoLar se halle indeclinablemente vinculado con la
actividad secretora, ya que esta formacién citoplasmética ha sido ob-
servada también en células como las neuronas, adoptando enéstas
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una disposicién semejante a la que es caracteristica de las células
secretoras, aunque su forma ¥y posicién sean aqui muy variables.
‘Ademis, la existencia del aparato de GoLGI no es indispensable para
¢l mantenimiento de la vida de todas las células, ya que la mayoria
de células vegetales carecen de dicha formacion.

Limite del tamafio de la célula. Una cuestién que rapidamente
sc impone a nuestra curiosidad es la que se refiere al porqué los tejidos
se hallan constituidos sin excepeién alguna por células y el porqué estos
elementos celulares no rebasan més que muy rara vez las dimensiones
mieroscdpicas. La respuesta que de ordinario se ha dado a esta pregunta
es que las grandes superficies producidas por la subdivisién del pro-
toplasma en eélulas facilitaria los procesos de difusién, dando lugar al
mismo tiempo a un gran manantial de energia superficial y asegurando
también la persistencia de los componentes celulares dentro de la célula
correspondiente. Ninguno de estos hechos puede considerarse apropiado
para explicar la pequefiez de las dimensiones de la célula, siendo tan sélo
conseeuencias de este hecho, pero no la explicacién del hecho mismo.

Una explicacién mas adecuada es la que se deduce de los recientes
trabajos de Leconte pu Novy, de un interés apasionante. Cuando en
una solucién existen substaneias como las proteinas, eapaces de formar
peliculas moleculares en lasuperficie, un eierto nimero de sus moléeu-
las se concentran en ella, y el niimero de las que se concentran depen-
derd de la relacién existente entre la superficie propiamente dicha y el
\'0111@011 que ocupe la solucién. Al aumentar la superficie, 1as moléculas
se dispondrdn en un 4rea cada vez mayor, disminuyendo progresiva-
mente el grosor de la pelicula superficial, pudiendo llegar el agranda-
miento de la superficie a una extensién tal, que la pelicula conste sélo
de una capa de moléculas, denominindose pelicula monomolecular. St
aumentamos la superficie por encima de este valor las moléculas de la
capa superficial no aleanzardn a cubrirla. LECOMTE DU Nouy sostienc
que el ~-tarr}a_ﬁo de la célula es tal, que teniendo en cuenta el conjunto de
su superficie ésta alcanza la extensién precisa para que toda ella se
halle .oeupada por una eapa del grosor de una molécula del tipo de las
proteicas. Esta hipétesis ha sido objeto de una comprobacién experimen-
tal 1'eahza_da sobre células de los acini pancredticos. Teniendo en cuenta
la superficie total que presentaban todos los componentes celulares,
mepﬂn*ana celular, membrana nuclear, granulos citoplasmétieos, ete., sé
quiso comprobar si las cifras obtenidas se correspondian o no con los
equivalentes de energia superficial caleulados. Los resultados de estos
experimentos arrojan valores de dichas superficies cien veces mas bajos
de losque cabia esperar en apoyo de la hipétesis de pu Nouy, pero tam-
bién es indudable que los valores de superficie obtenidos son inferiores
ala 1'g5111dad, quedando por lo tanto en pie la posibjlidad de que una
sugestién de tanto interés como ésta pueda ser demostrada. Si la hipé-
tesis que acabamos de exponer es correcta, el tamafio celular podra ser
determinado por la extensién de superficie interna, la cual aleanzara
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un valor suficiente para acomodarse a la formacién de una capa mo-
nomolecular de las proteinas tensioactivas contenidas en la célula.
Pero aun cuando las ideas de py Nouy fuesen definitivamente
abandonadas, todavia quedaré en pie el hecho comprobado experimen-
talmente de que el volumen de la célula guarda una relacién cons-
tante con el desarrollo de su superficie nuclear. Esta relacién, que ha
sido establecida merced a trabajos de embriologia, se conoce con el
nombre’ de Ley de Bovers, y se enuneia diciendo que el volumen celu-
lar varia proporcionalmente con el drea de la superficie del nicleo y
también es directamente proporcional al nimero de ¢romosomas.
Esta ley sélo es cierta para el caso de células en fase de desarrollo,
ya que una vez que se han completado los distintos estadios de éste, la
Telacién del Area nuclear con respecto al volumen tiende a disminuir.

Fijacién celular. La mayor parte de las células son estudia-
das por los histélogos previa fijacién y tefiido, y la cuestién a consi-
derar ahora es si las imagenes obtenidas con tales técnicas pueden
ser tomadas como estructuras que tengan su equivalencia en las célu-
las vivientes.

La fijacién por si misma puede producir un cierto niimero de

“estructuras” aparentes, las cuales no tienen con toda probabilidad

equivalencia en las células vivas. Muchos de los llamados grdnulos no
son otra cosa que pequefias dreas de precipitacién del citoplasma,
Teconociendo un origen semejante una gran cantidad de otras forma-
ciones, como redes citoplasméticas y aun vacuolas, que pueden ser
fraguadas merced a los métodos de fijacién utilizados, siendo posible
remedar casi todas las estructuras asi halladas aplicando métodos ani-
19gos sobre substancias proteicas como la albdimina de huevo. y la gela-
tina. Aplicando sobre la gelatina sublimado corrosivo o dcido ésmico
puede producirse una bella apariencia reticular, mientras que la albi-
mina de huevo presenta las mas sugestivas formaciones filamentosas
¥ granulares bajo la influencia de diferentes métodos de fijacién. Tam-
bién ha sido posible reproducir artificialmente una de las estructuras
que parece més compleja: el “aparato de Gorar”, el cual puede ser
evidenciado en la mayonesa sujeta a un tratamiento determinado.
Independientemente de estas preparaciones artificiales podemos
constatar la existencia de imagenes distintas aun en la misma célula,
cuando modificamos el método de fijacién, a pesar de que utilicemos
en todo c¢aso la misma técnica de tineién. Ademis, las estructuras celu-
lares pueden variar su apariencia seglin la téenica utilizada, y asi
veremos formaciones distintas segtin se realicela observacién en fresco,
con luz ordinaria o con luz ultravioleta. Hemos de reconocer la gran
dificultad que presenta la interpretacién de los hechos que venimos
exponiendo; a pesar de ello, puede considerarse como una regla gene-
ral que, en células previamente fijadas, cualquier formacién intrace-
Tular que no pueda ser, resuelta con los métodos de observacién mieros-
cépica usuales (véase mas adelante) no debe ser aceptada como una

11. PoNDER : Fislologfa general —
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estructura preexistente, debiendo considerarse con grandes reservas
las formaciones de gran tamafio. Tanto los reticulos como las formaeio-
nes granulares pueden ser producidas con facilidad por las téenicas
de fijacién. Ahora bien; si logramos establecer en el mismo tipo de
célula y utilizando idénticos medios de fijacién la misma forma de re-
ticulo o de grdnulos, no es aventurado suponer entonces la existencia
de alguna disposicién diferenciada y constante de las estructuras intra-
citoplasméaticas. Tampoco es necesario admitir mis que una correspon-
dencia muy relativa entre las formaciones que nos muestran las células
fijadas y tefiidas y las que puedan existir previamente en la eélula. Asi
vemos que, aun en el caso de las células nerviosas, en donde los métodos
de fijacion y tefiido revelan siempre la red de neurofibrillas y los gru-
mos de Nissi, cabe dudar sobre si estas estructuras se corresponden
estrictamente con las formaciones preexistentes en las células, ya que
la observaeién de éstas in vivo y en distintas eondiciones de ilumina-
cién no ha permitido determinar ninguna imagen aniloga, lo cual
puede ser debido, entre otras causas, a que dichas formaciones posean
un indice de refraccién muy semejante al del resto del eitoplasma.

) Las mismas limitaciones que hemos indicado con respecto a los
metod.os de fijacién pueden hacerse extensivas a los resultados que
se obtienen con las téenieas de coloracién. Los eolorantes se condensan
sobre las superficies que constituyen los sistemas heterogéneos de que
se compone el citoplasma (siendo probablemente fijados por un pro-
ceso de adsoreién eléetrica, ya que la reaccién parece las méas de las

- veces irreversible). Si el tefiido va precedido de la fijacién pueden
formarse superficies no preexistentes, y el hecho de que estas forma-
clones artificiales presenten afinidad para los colorantes ¥y aun algu-
nas veces muestren una cierta especificidad a este respecto, no basta
para sostener la realidad de su existencia. '
tionelsw(;il;tlizsn %'sal)i%(;fc?:geSI\lvos no pongan en claro muchas Qe las cues-
s S uo a/ ocu%arpqs de las estructuras eitoplasma-
form,aciones i tq e,laun a 1mltlendo la artificialidad de ciertas
S € uraleza, el aparato de Gore1 y las mitocon-

en servirnos como ejemplos de estructuras con existencia real.

Limite de V15ibi}idad. Es criterio muy difundido, con respecto
a'I uso del microseopio, que el asunto de mayor importanecia en la uti-
lizacién de este instrumento es el que afecta al niimero de didmetros
que puede agrandar las imagenes y que utilizando sistemas 6pticos de
elgvado_ ]Zoder amplificador pueden hacerse visibles las estructuras
mas minuseulas. Tal aserto sélo es cierto en parte, ya que existen
dimensiones que, por grande que sea el poder amplificador utilizado,
no }legan a percibirse claramente. Cuando esta situacién se produce
deeimos que se ha llegado al limite de resolucion, el cual puede obte-

nerse de acuerdo con la siguiente férmula:
A

Limite = ——__
2 AN.
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Aqui A representa la longitud de onda de la luz empleada, lz} cual se
acostumbra a expresar en unidades Angstrom; aunque €s mas conve-
niente indicarla en p. AN, representa la abertura 'numérz?a. efectiva
del sistema 6ptico. Desde ciertos puntos de vista, este tltimo factor
es de la mayor importancia, ya que la longitud de onda 519: la luz no
requiere una regulacién, mientras que la abertura numerica es sus-
ceptible de ella. Por esta razén consideramos, en primer lugar; lo que
afecta a este valor de abertura.
La A.N. se define asi:

AN. = n-senoa,

donde 7 es el fndice de refraceién masbajo entre la imagen y el objeto
v donde a representa el 4ngulo entre el eje Gptico y el extremo del haz
de rayos cuyas ondas luminosas penetran por el objetivo. El Qesarro-
llo de la ecuacién precedente no es necesario para nuestro objeto. El
valor del 4ngulo s6lo excepcionalmente puede exceder de 60°,_y por.lo
tanto, el seno muy rara vez podré ser superior a 0,86. Para aumentar
la abertura numérica se sumergen los objetivos en substancias euyo
ndice de refraceién sea elevado, utilizindose corrientemente el aceite
de cedro (cuyo indice de refraccién es 1,52). Este a}'tlflclo nos pro-
poreionara una A.N. de 1,30, que es el valor que cominmente pfrecen
los objetivos de inmersién. 5
La A.N. que acabamos de indicar es la que ;_)uede dar el objetivo
en condiciones ideales, que acostumbra a ser distinta de la que puede
obtenerse en:la prictica, sin una regulacién muy cqldadosa. Los fac-
tores esenciales de la AN. efectiva del sistema 6ptico completo scn,
por una parte, la A.N. del objetivo, y por otra, la AN del condensa-
dor. Y asf, si, por ejemplo, trabajamos con un objetivo cuya AN sea
de 1,3, y con un condensador de A.N. igugl a 0,6.(que es el tipo que
con mayor frecuencia llevan los microseopios corrientes), el conjunto
de este sistema presentars un valor de A.N. no mayor de 0,95, del
cual dependers su poder de resolucién. Para 'ol-)tener un poder de
resolucién elevado serd preeiso, por lo tanto, utﬂ{za}‘ un condepsador
cuya A.N. se aproxime o0 aun exceda a la del objetivo; por eJemp}o,
condensadores de abertura numériea de 1,2, 1,3 y aun 1,4. Ade_mas,
sera preciso que la cara superior del condensador se halle cubierta
también con aceite de cedro, para que entre los distintos elementos
Spticos ‘del sistema no pueda interponerse ninguna capa de aire.
Otra dificultad que debe superarse para pqder alcanzar el ’hm}te
de resolucién es la que depende de la ilumina.elén, ya que aque} sélo
podra conseguirse cuando la intensidad lumimc_a. en el sistema Gptico
‘sea, critica. No entra en nuestro propdsito discutir las condlc.xones pre-
cisas para llegar a la iluminacién critica; sin embargo, mencionaremos
las tres més esenciales. En primer lugar, el haz luminoso debera pasar
a través del sistema por su centro, lo que puede conseguirse merced al
ajustamiento adecuado del eondensador. En segundo término, la fuente
luminosa debe ser enfocada sobre el objeto que haya de ser examinado
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(este requisito es descuidado con mucha frecuencia por los escolares).
Cuando el manantial luminoso se enfoca adecuadamente, la silueta de
aquél tendra que ser visible al mismo tiempo que el objeto, si se observa
con un aumento débil. Si la fuente de luz es una llama, el objeto de-
berd aparecer situado en el drea ocupada por la imagen de la llama.
Esta condicion es imprescindible para obtener un buen enfoque. El
tipo corriente de lampara para microscopio apenas se usa, ya que los
filamentos de la misma constituyen un grave inconveniénte al ser
enfocados sobre Ia preparacién, y sise trata de oseurecer estos filamen-
tos interponiendo un eristal opaco, no tendremos manera de encontrar
el foco de iluminacién. Con objeto de ohviar tales inconvenientes se
han utilizado aparatos de iluminacién especiales, como la llama apla-
nada de una ldmpara de petréleo, y las ldmparas llamadas “Pointoli-
te”, en las cuales la fuente de luz procede de una esfera de tungsteno
incandescente. Cualquiera de estos medios de iluminacién puede ser-
virnos, teniendo cuidado de enfocar la luz sobre la preparacién y valién-
donos como punto de referencia de la llama o de la esferilla luminosa.
La tltima de las tres condiciones que hemos enunciado consiste
en que la longitud del tubo del microscopio sea perfectamente ade-
cuada para las caracteristicas del objetivo que haya de utilizarse.
Una vez conseguida la luminosidad ecritica, el 1imite de resolucién
dependeré de la longitud de onda de la luz que usemos, dividida por el
duplo de la abertura numérica efectiva. La longitud de onda de 1a Iuz
blanca, que es la més corrientemente utilizada en los trabajos de mieros-
copia, es de 5607 unidades Angstrom (aproximadamente 0,5 ). Sila
abertura numérica es la unidad, el limite de resolucién sera de 0,25 ©
lo que equivale a decir que dos puntos separados por menos de 0,25 I
no pueden ser distinguidos claramente uno de otro, o dicho de otro
modo, que una linea matematica nos darfa la imagen de una linea ho-
rrosa de 0,25 u de ancho. La medicién cuidadosa de objetos méis pe-
queios que el limite de resolucién es completamente imposible, ya que
no po@emos obtener de ellos una imagen real, sino imégenes imprecisas.
Si sustituimos la luz blanea por la luz azul (de longitud de onda
4700 unidades Angstrom), el limite de resolucién serid mas bajo toda-
vi.a. El siguiente euadro consigna los limites de resolucién correspon-
dientes a varios valores de abertura numérica para-la luz blaneca y
para la luz azul respectivamente: 3

e e e i 1
A.N. ‘ Luz blanca Luz azul ‘; AN, Luz blanca | Luz azul

| .

|
0,10 ’ 2,8 2,35 - 0,95 0,29 | 0,25
g5 | 118 0,94 1,00 0,28 | 023
0,50 | 0,56 0,47 1,25 0,22 0,18
0,66 0,42 0,35 | 132 0,21 i 0,17
08 | 0,32 027 | 1,40 0,20 | 0,16

Enla pra’lc@i.ca es muy _dificil obtener una A.N. superiora 1,16 1,2,
a menos que utilieemos la iluminacién sobre fondo oseuro. El limite de
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resolucién mas pequefio obtenido puede ser fijado en 0,? p aunque se
emplee la luz azul. Los detalles cuyas dimensiones sean mas pequenasno
pueden ser resueltos con los métodos corrientes. ReCL_lrr'lendo a ciertas
formas de iluminacién sobre fondo oscuro y con ObJetIVOS’ cuya A.}\I.
sea de 1,4, podemos obtener un limite de reso}ucién algo mas pequefio.
No siendo posible construir sistemas épticos cuya A.N. sea mayor
de 1,4, la tinica posibilidad de reducir por debajo de 0,2 p. el limite
de resolucién habré de consistir en utilizar luz cuya longitud de onda
sea todavia inferior a las antes mencionadas. Estas condiciones pue-
den obtenerse recurriendo a Ia luz ultravioleta, cuya lon_gi.tl}d de onda
es de unas 2400 unidades Angstrom, lo que nos permitird llevar el
Jimite de resolucién hasta 0,1 z. Pero no siendo los rayos ultraviole-
tas visibles por nuestra retina, para el estudio de’ las preparaciones
serd preciso reeurrir al examen de mlcrofotog_raflas de las- mismas.
Tsta téenica presenta grandes dificultade.s, siendo muy arriesgado
asegurar que la preparacién estuviera debldamen_‘gg enfocada, por lo
cual se reserva este método para casos de excepeion. | z
Desde un punto de vista tedrico podria intentarse aguzar mas toda-
via el limite de resolucién, haciendo uso de r_adlaclones de long'l_tud de
onda mas corta, como las que son caracteristicas de los rayos Rontgen ;
pero los tejidos vivos son transparentes para esta clasg de rad}ac&o-
nes, siendo por lo tanto imposible has:er [uso de ser_ne,]ante método.
Los hechos que acabamos de referir tienen una importancia sxlrll-
gular en la investigacién de las estructuras, ya que gracias a ellosdzi
sido dable esclarecer la morfologia de los grnulos, reticulos, ete. de

citoplasma.

Determinacién del tamafio de un objeto m:icgosc{)pico.' Cuando
es menester medir un objeto microseépieo, las }1m1taclon§s mheren’cesl
al sistema éptico utilizado revisten la mayor importancia, ya que e
borde de la estructura observada no puede aparecer como una 11_nea
bien preeisa, sino como un contorno borroso, euyo grosor sera equiva-
lente al limite de resolucién. Asi, en las condiciones mas 6ptimas, un
granulo de 0,5 1 de didmetro, apareceré rodeado de un borde _b’orr:so
de 0,2 1 de espesor, lo que dificulta mucho la medu?a del didmetro
del granulo en cuestién. Este borde borroso se denomina ribete eszt;‘af-
rio, y el que realmente corresponde al granulo o a cualqulc:ir 0 }co
objeto que se trate de medir se encuentra en la parte med.J‘a e esta
zona borrosa. Por lo tanto, para determinar el verdadero didmetro de
un objeto microseépico sera preciso situar sus dos puntos extremos
en la parte media del falso ribete que lo rodea. e

Esto sélo puede realizarse de la sxgulente manera: El gran d0,
célula u objeto microscépico tuyo tamafio haya _dp ser determina oi
se fotografia utilizando para ello la mayor amp}1f1cac1on posible y e
poder de resolucién mis fino que podamos disponer; para mayor
comodidad, la imagen microfotogrifica puede ser todavm_ampha(ia
ulteriormente, pudiendo luego medir sobre ella con una fina escala
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el tamafio del objeto que nos interese, teniendo en cuenta que debemos
tomar como punto de referencia dos puntos situados en la parte media
del ribete superior, el cual se distingue bien en el contorno de la for-
macién que nos interese medir. Unicamente siguiendo la técnica que
acabamos de describir es posible determinar con exactitud el tamafio
de un objeto, ya que la medida directa que puede obtenerse mediante
un micrémetro situado en el ocular no puede suministrarnos un valor
exacto, a menos que el tamaio del objeto sea lo suficientemente grande
para que un error de 0,2 u sea pricticamente despreciable. Como se
comprende, las mediciones de objetos cuyo radio sea aproximada-
mente igual al limite de resolucién no pueden ser muy exactas, ya
que en tales condiciones todo &l aparecers borroso gracias a la pre-
sencia del ribete espurio en el borde del objeto que se trate de medir.
Por tal motivo, las mediciones de objetos de menos de 1,0 x deben ser
acogidas con cautela, y las medidas de aquellos cuyo didmetro sea
de 0,25 4 tienen poquisimo valor.

Debe ser recordado aqui un método muy ingenioso para la me-
d@cién del didmetro de objetos microsedpicos euyo contorno sea apro-
ximadamente circular, del tipo de los glébulos rojos, mierococos, ete.
Este método se denomina método de difraccién, y tiene su funda-
mento en el hecho conocido de la formacién en terno de los foces
luminosos de una serie de halos circulares y coloreados cuando aqué-
llos se encuentran separados del observador por una zona neblinosa.
El didmetro de estos halos coloreados o espectros de difracciow de-
pende del tamafio de las particulas que constituyen la neblina. Para
medir el tamafio de objetos microseépicos con este método se inter-
. pondri una pelicula de los elementos cuyo tamafio se desee conocer
entre el ojo del observador y un foco luminoso, midiendo el didmetro
del espectro de difraccién produeido por las células, del cual podre-
mos deglucir por célculo el didmetro problema. Esta técnica posee
elertcfs inconvenientes, ya que el valor exacto del didmetro de las célu-
las s6lo podra obtenerse empleando un foco de luz monocromitica.
Por otra parte, el método ofrece la garantia de que, midiéndose simul-
taneamente millones de elementos, el valor promedio se deduce direc-
tamente con la formacién del mismo espectro de difraccién.

De'u'n‘ modo semejante a lo que se ha visto sucedia con el método
de medicién directa, el método de difraccién no puede ser aplicado

a la medida de objetos cuyo didmetro tenga el valor aproximado de
la longitud de onda de la luz.

CapiTuro VIL

Tejido muscular

Estructura del miisculo. Existen tres variedades distintas de te-
jido muscular: la variedad de fibra estriada, la de fibralise y la propia
del maisculo cardiaco. En los vertebrados, los misculos de fibra estriada
se encuentran indefectiblemente bajo
la influencia de la voluntad, denomi-
néandose por este motivo maisculos vo-
luntarios o de la vida de relacion. Lios
musculos lisos no se hallan bajo el
influjo inmediato de la voluntad, y
por esta razén se conocen con el nom-
bre de musculos imvoluntarios, llama-
dos también de la vida vegetativa.
Conviene recordar que esta terminolo-
gia sélo es valida para los vertebrados,
va que algunos invertebrados, como los
crusticeos e insectos, poseen misculos
involuntarios estriados (por ejemplo,
la capa muscular del intestino) (1).

Los elementos componentes del s
n}ﬁsculo estriado son las d.engminadas Misculo de fibra e;trinda.L0§ sarcos-
fibras muscularss, constituidas por Sl ssthy ispuenios, gt
una sola célula cilindrica revestida y oscuras respectivamente. (Segin
por una delicada membrana que se SCHAFER, Essentials of Histology)
conoce con el nombre de sarcolema.

Debjo del sarcolema estdn situados varios nticleos, de ordinario
en niimero de dos o tres. El citoplasma, celular, o sarcoplasma, presenta
una notable y compleja estructura cuando se examina con métodos
de tincién adecuados, observindose una serie de bandas transver-
sales dispuestas alternativamente, unas claras y otras oscuras, las

(1) En los mismos vertebrados esta clasificacién presenta excepciones;
por ejemplo, las fibras musculares de la capa muscular de la vejiga urinaria
son lisas y pueden contraerse por la intervencién de influjos voluntarios, ¥ la
fibra muscular del corazén, que es un caso particular de fibra estriada, se
contrae independientemente de la voluntad.— N. del T.
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cuales son responsables de la apariencia estriada. Cada banda oscura
aparece dividida en dos partes por una linea clara llamada linea de
Hensen, mientras que las bandas claras aparecen eruzadas por una
linea oseura conocida por linee de Dobzie.

La estriacién de las fibras musculares es mucho més manifiesta
en los musculos de las alas de insectos, siendo mds facilmente reco-
nocible en éstas que en las fibras musculares de la mayoria de verte-
brados. El sarcoplasma aparece constituido por finas fibras llamadas
sarcostilos, que corren de un extremo al otro del museculo, engrosindose
al pasar a través de las bandas oscuras y presentando una apariencia
més fina al atravesar las zonas claras. Las
lineas de HENSEN y de DOBIE son muy ma-
nifiestas, y ecuando las fibras musculares
se disocian en sentido transversal la rup-
tura de las mismas se produee siempre por
una de las lineas de DoBIE. Por estas y
otras razones es creencia muy extendida
que estas lineas representan meémbranas
transversales (la hipotética membrana que
corresponde a la linea de DoBIE se conoce
con el nombre de membrana de Krause, y
la otra membrana, que se supone corres-
ponde a la linea de HENSEN, no tiene deno-
minacién alguna) o finas divisiones entre
dos 4reas de sarcoplasma de diferente indi-
ce de refraceién. Admitiendo la existencia
de estas membranas o divisiones, cabria
imaginar la fibra muscular constituida por
una serie de sarcdmeras, apiladas unas en-
cima de las otras, comprendiendo cada uno
de estos elementos la poreién de fibra limi-
tada entre dos membranas de KRAUSE,
¥ por lo t-anto’ un diseo oscuro entre dos medios discos claros.

Hasta qué punto pueden representar estas lineas y fibras verda-
deras estructuras es muy dudoso. Existen motivos para suponer que
el sarcoplasma es fliido; KUnxE, examinando mdseulos infestados
por parasitos, pudo observar eémo uno de ellos habia recorrido toda
la_extensién d_e una fibra muscular sin modificar la apariencia es-
triada de la misma. Para que esto pueda suceder parece lo mas légico
considerar el sarcoplasma en estado-fltiido sin que existan las supues-
tas membranas limitantes de las sarcémeras. La existencia de la
flztl‘;(l)(gioé; It);fr?};lizlélz;efo;'bla‘alternanci’a de bandas claras y oseuras

nhier servada en células vivientes, lo cual indica
que esta apariencia de las fibras no es debida a los artificios téenicos
de tineién y fijacion.

El examen de las fibras musculares mediante luz polarizada
hace aparecer las bandas claras como oseuras porque son isotropas,
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Representacién esquemdtica de

la estructura del misculo estria-

d_() (misculo de ala de insecto).

K es la membrana de KRAUSE

que divide la fobra en sarc6me-

ras. (Segin SCHAFER, Essentials
of Histology)
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mientras que las bandas oscuras toman una apariencia clara por ser
anisétropas (birrefringentes). Algunos autores sostienen que, durante
la actividad contrictil, la substancia anisétropa de los discos oseuros
se desplazaria hacia las zonas claras; pero este punto de vista no ha
conscguido la aquiescencia de la mayoria. Dejando aparte esta cuestion,
de lo expuesto puede deducirse un hecho de singular interés, y es el

que resulta de comprobar la coexistencia de la subs-
tancia birrefringente en las estructuras contrictiles
v la relacién que pueda existir entre la actividad de
estas estructuras con la presencia de substancia
anisétropa, la cual ha sido también hallada en el
citoplasma de los organismos monocelulares.

La estructura de los misculos de fibra lisa di-
tiere notablemente de la que hemos visto presenta la
variedad estriada. Las fibrillas en huso se hallan
revestidas por el sarcolema; contienen un solo ni-
cleo, situado en el centro de las mismas, en lugar de
la localizacién que es tipica de los elementos estria-
dos. La fibra lisa no presenta ninguna estructura
que se corresponda con la estriacién caracteristica
de los musculos voluntarios; sin embargo, pueden
considerarse como representacién de los sarcostilos
el gran ntmero de finisimas estrias que van de un
extremo a otro de la célula. Algunos autores han
localizado en esta fina estriacién la actividad con-

. traetil, del mismo modo que en los misculos estria-
# dos se consideran los sarcostilos como los elementos
responsables de la contraccién.

El tejido muscular del corazén se aproxima
més a las caracteristicas de la variedad estriada
que a la de fibra lisa; pero difiere de aquélla en que
la estriacién no es tan manifiesta, asi como en la
disposieién de los niieleos situados en el espesor del
sarcoplasma y la de sus fibrillas, formando, en con-
Jjunto, un sincitio.

La consideracién de estas tres modalidades de
tejido muscular demuestra que en el estado actual
de nuestros conocimientos no es preeiso vineular las
propicdades contrictiles del tejido con alguna de

T'1G. 48. TFibra de
musculo involunta-
rio. (Seglin SCHA-
TFER, Essentials of
Histology)

las estructuras que hemos examinado, ya que ninguna de ellas se
presenta de un modo constante en las tres variedades de fibra museu-
lar, a menos de considerar la fina estriaciéon longitudinal de la
tibra lisa como representante en ésta de los sarco.tilos. Ya hemos
dicho que algunos autores consideran estos elementos eomo las uni-
dades contrictiles del mitsculo; pero ya veremos al examinar otras
formas de contraccién mas sencillas que es tn extremo dudoso (ue
para ello sea preeiso admitir la existencia de “elementos contractiles™

diferenciados.
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Toda fibra muscular lisa o estriada se halla en conexién con una
fibra nerviosa motora, la cual penetra en la fibra muscular casi siem-
pre por su poreién media. El neurilema de la fibra nerviosa se conti-
nia a través del sarcolema y el nervio termina en el sarcoplasma
mediante una curiosa ramificacién rodeada por una zona mds clara.
Tsta forma de terminacién se ha denominado placa motriz.

Para estudiar las propiedades fisiolgicas del miseulo se acos-
tumbra a utilizar una preparacién compuesta de un solo miisculo, con
su nervio motor correspondiente. Esta, que corrientemente se conoce
con el nombre de preparacién neuromuscular, puede obtenerse siguien-
do la téenica sefialada en cualquier manual
de précticas de fisiologia. En los trabajos de
pricticas se utiliza corrientemente el gas-
troenemio de rana, por lo ficil que resulta su
diseccién y por la ventaja que supone la
penetracién del nervio por uno de sus extre-
mos; pero en trabajos més delicados se pre-
fiere el musculo sartorio, que presenta sus
fibras dispuecstas en linea recta, difiriendo en
esto las del gastroenemio, que presentan un
4ngulo de inclinacién determinado por su for-
ma; ademads, el misculo sartorio ofrece otras
ventajas, ¥ por su poco espesor puede mante-
nerse oxigenado con mis facilidad. Cuando
hayamos de trabajar con musculos separados
del organismo deben mantenerse sumergidos
en solucién fisioldgica, siendo una de las me-
jores para este objeto la solucién de LOCKE.

I¢. 49. Fibras de misculo

cardiaco formando sincitio.

{Segin SCHAFER, Essentials
of Histology)

Composicién quimica del misculo. Ade-
més del agua, que constituye la fraccién mas
importante de los componentes del tejido
muscular, éste contiene proteinas, hidratos de carbono, lipoides y sales.

Entre las proteinas que entran en la composicién del misculo,
las dos mds importantes son el miosindgeno y el paramiosinégeno. Lia
primera de éstas es una albfimina soluble en agua y que coagula
2 70°; la otra es una globulina soluble en soluciones fisioldgicas, pero
1o en agua, y cuya temperatura de coagulacién es a 56°. Ambas subs-
tancias pueden dar lugar, en determinadas circunstancias, a la for-
macién de una proteina insoluble, la miosina. Después de la muerte
del organismo puede producirse esta transformacién de un modo
espontdneo, y a ella es debida la rigidez eadavériea.

Los principales hidratos de ecarbono que contiene el misculo son
el glucdgeno y una monosa derivada de éste, la glucose. También se
encuentra una cierta cantidad de 4cido lactico derivado a su vez de la
transformacion, de la glucosa.
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El misculo en reposo presenta un metabolismo poco intenso, el
cual puede determinarse colocando el miisculo en un microespirometro,
valorando la cantidad de O, consumido durante el mismo. La canti-
dad de O, consumido en estas condiciones es muy pequeiia: alrededor
de unos 30 mm.® por gramo de mfseculo y por hora. El contenido
de 4cido lictico es extraordiiariamente reducido (0,01 1%). Determi-
nando la cantidad de glueégeno que existe en el misculo al comienzo
y al final de un periodo de reposo, y econociendo
simultineamente la cantidad de O, empleado en
el mismo lapso de tiempo, tendremos los elemen-
tos suficientes para darnos cuenta del metabo-
lismo del misculo en reposo. Las mediciones mas
recientes han mostrado que para una cantidad
de glueégeno de 160 miligramos, la cantidad de
O, consumido es de unos 130 e. c., siendo ésta la
cantidad de O, precisa para que pueda efectuarse
la reacecién en la forma siguiente:

C.H,,0, + 60, =6C0, + 5 H,0;

&

de la que podemos deducir que el metabolismo
del misculo en reposo consiste en la combustion de’
una cierta cantidad de glucégeno mediante la
intervencién del O, necesario para formar CO, y
agua. Se ha visto también que la presencia de O,
es indispensable para que el metabolismo de re-
poso pueda tener lugar. FIG. 50. Preparacion

Colocando el mismo miéisculo en una atmds- pemromuseriar de sy
fera de nitrégeno en lugar de la de O, o de aire, s ¢l nervio sujetoa &,
la transformacién quimica que hemos indicado, olin Tatertor de 1a co-

= 3 4 lum: ertebral, el cual
cuyos productos finales son CO, y agua, no podrd Gl Ve Gtito

-realizarse. En consecuencia, el metabolismo segui- A a través de la arti-

2 . ez . sz culacién K. TC es el
r4 una direccién diferente, descomponiéndose el  tendon del S

glueégeno o la glucosa en dcido lactico. No es i € kil pars suletgt
preciso considerar el detalle de“estas transforma- palanca.
ciones; bastara recordar el producto inicial de la

reaccién y el resultado de la misma, mediante la cual una moléeula

de glucosa se convierte en dos moléculas de acido laetico:
CH,0, = 2 C,H,0,.

En tales circunstancias, la cantidad de 4cido lictico que aparece
en el musculo después de un cierto periodo de reposo equivale exacta-
mente a la eantidad de glucégeno’desaparecido, desenvolviéndose el
cambio metabélico en armonia con la ecuacién que hemos consignado
anteriormente. Si el misculo se mantiene un espacio de tiempo sufi-
ciente en ausencia de 0, todo el glueégeno puede transformarse
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en 4cido l4ctico, pudiendo ser tan .ele'va,da la coneenLr.aci_o'l} de éste,
que provoque la coagulacién delf miosindgeno y paramiosinégeno del
sarcoplasma y la muerte del m}lsculo. )

Si después de un cierto tiempo de permanecer el muisculo epn
una atmésfera desprovista de O,, se le Dbone en eontac’th con una
atmésfera de este gas, se producird una disminuciéon 'del acido lactico
v un ineremento de la cantidad de gluedgeno, al mismo tiempo que
una mayor utilizacién de O, que el qonsumldo en condiciones de
reposo muscular-en una atmoésfera de‘au‘e. Este aumento en lz_1 rapi-
dez del consumo de O, puede ser atribuido a que el O, es utilizado

F16. 51. Microespirémetro. Los dos recipientes 4 y B estin en relacién
con ei capilar C, que contiene una pequeila gota de aceite. (Véase pag. 233.)

para llevar el dcido lictico contenido en el misculo a la fase de CO. Y
agua, de acuerdo con la siguiente ecuacién :

C.H,0, + 30, — 3 CO, + 8 H,O.

Esto podria explicar la desaparicién del dcido lactico del mtseulo;
pero esta explicacién es insuficiente, ya que cuando se mide la cantl-
dad de O, consumido durante la desaparicién del Acido lictico vemos
que s6lo aleanza para atender a la oxidacién de una quinta parte del
dcido lactico que desaparcce. Esta quinta parte es illdtldal?}e que se
oxida hasta la fase de CO, y agua, indicada en la ecuacion ;‘)’mce-
dente. Pero, jcual es el destino de los cuatro quintos restantes? Los
cualro quintos de 4cido lictico que no han sido oxidados vuelventz
sintetizar la substancia que les di6 origen, convirtiéndose por lo tan
en gluedgeno.
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Estos procesos constituyen los ecambios metabélicos del misculo
en reposo, los cuales son esencialmente tributarios del metabolismo
de los glticidos. Las transformaciones de esta naturaleza que tienen
lugar durante la actividad contréctil serdn expuestas més adelante.

Los lipidos contenidos en el mtsculo pertenecen en su mayor
Dparte al grupo de las lecitinas y del colesterol ; esta tiltima substancia
se encuentra en proporeciones considerables en el mtseulo cardiaco. Se
ha emitido la idea de que sean precisamente los lipidos musculares
los responsables de la zona de birrefringencia que se pone de mani-
fiesto cuando se observa el miisculo con la luz polarizada. Respecto
al papel que puedan desempefiar estas substancias en el metabolismo
de reposo y en la fase de actividad se desconoce en absoluto.

Las sales contenidas en el tejido muscular son principalmente
cloruros, fosfatos y biearhonatos, pero su concentracién difiere consi-
derablemente de la que tienen estas mismas sales en los liquidos orga-
nicos. Bl ClNa, por ejemplo, no entra en la composicién normal del
misculo de rana a pesar de encontrarse con abundancia en el plasma
sanguineo. El C1,Ca entra en la composicién de las fibras muscula-
res, siendo indispensable su presencia para que la fibra muscular
pueda contraerse al ser estimulada. El papel de los fosfatos serd
discutido mis adelante; mientras tanto, bastara con indicar que estas
sales se combinan probablemente con la glucosa del misculo para
formar un difosfato de hexosa. Los bicarbonatos, juntamente con los
fosfatos, actian como sales amortiguadoras (buffer) en la regulacién
del pH del sarcoplasma, funcién de particular importancia en un
tejido como éste, de cuyo metabolismo derivan cantidades considera-
bles de &cido ldetico.

Cambios del misculo durante su contraccion. Cuando un
musculo es estimulado pasa del estado de reposo al de contraceién, ¥
al contraerse puede levantar un peso o producir cualquier otra forma
de trabajo. Si sus dos extremos se fijan, no pudiendo acortarse al
excitarlo, desarrollari una ecierta tensién, y al no producir trabajo
liberard un equivalente de energia en forma de calor. Resulta algo
dificil dar una idea clara de la naturaleza fisica de esta tensién des-
arrollada por el mfseulo; pero reeurriendo a la comparacién utili-
zada por BAyLIss, podemos imaginar dos muelles espirales estirados,
uno de ellos constituido por alambre de plomo y el otro de acero.
Cuando el misculo pasa al estado de contraceion podemos decir que
cambia sus propiedades, pasando de las que presenta la espiral de
alambre de plomo a las que desarrolla la espiral de acero estirada, la
cual es capaz, al soltar uno de sus extremos, de levantar un peso, del
mismo modo que un musculo cuando entra en contraccién; sin em-
bargo, si los dos extremos del resorte elastico son fijados, se produ-
cird un cierto estado de tensién semejante al que hemos visto des-
arrolla el mtsculo cuando se impide su acortamiento por fijacién de
sus dos extremos.
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Exceptuando los eambios de tensién que se ponen de lpanifiesto
cuando el misculo se halla fijado por sus dos extremos, si dejamos
libre uno de éstos permitiendo el acortamiento del musculo, obten-
dremos una modalidad de contraceién que se acompafiara de 1as_modi-
ficaciones siguientes: en primer lugar se producen cg,’mbws de
potencial eléctrico, los cuales preceden a la manifestacion de los
fenémenos mecinicos de la contraceién. Los cambios guimicos que ya
se venjan realizando en el mésculo en reposo se modifican en sentido
cunantitativo durante el periodo contrictil y también durante el que
sigue inmediatamente a la contraccién. Paralelamente a la's transfor-
maciones quimicas se producen variaciones térmicas y el incremento
de los fenémenos quimicos va acompafiado de un desprendimiento
de calor mas elevado. Ademds, durante la fase de actividad las eélu-

m

¥16. 32. Dispositivo para determinar la contraccién isoténica del musculo.
¥l musculo se acorta y levanta la palanca tarada con el peso P

_V"'"—‘Y

las musculares presentan alteraciones de su permeabilided, que se
ponen de relieve por un aumento de la conductibilidad durante la
contraceién, lo cual indica que la célula se ha hecho més permeable
a los electrolitos.

Trabajo méaximo. Un mdsculo, al contraerse, puede realizar
trahajo elevando un peso determinado a una cierta altura, siendo
éste un procedimiento aproximado para averiguar el trabajo produ-
cido, valor que puede obtenerse multiplicando el peso por la altura
a que la actividad del misculo lo haya desplazado. Si, por ejemplo,
el musculo levanta 10 gramos de peso a una altura de 3 em., el tra-
hajo, T, serd igual a 30 centigrdmetros, ya que

T=PXA

P indica el peso y A 12 altura alcanzada.

Esta forma de contraccién en la que el misculo se acorta y rea-
liza un trabajo se denomina isotdnica. A poco que se analice esta
forma de medir el trabajo vemos que ofrece muy pocas garantias de
exactitud, si consideramos que, al ser desplazado el peso, la tensién del
misculo disminuye invariablemente. Adem4s, en el comienzo de la

Tejido muscular 175

contraceion, el miuseulo

° estira de un inm6vil, mientrs
tinal Ao peso inmévil, mientras que al

e iniciaale(gg:a ;311' Iﬁesg consell'va un cierto movimiento debido
' ollado por la contracién musular. N i
- 0 ! P : usular. No exis-
L fig?lourgfqrmlddd de las condlclt_)nes meednieas en el transeurso del
P durante el cual el trabajo se realiza, toda medida de éste
ndra sélo un valor aproximado. ‘
] Tamb1e1_1 podemos averiguar el trabajo desarr
misculo teniendo .en cuenta no el

determinando la tensién desarrolla
muy

] ollado por un
gesplazamlento de un peso, sino
a cuando el miisculo se acorta
DOco, o sea en contraccidn isométrica. Supongamos que el miscu-

o

FIG. -53. Dispositivo para obte;
btener la contraccién isométri
miisculo. El ]mxigcu!o, A, . estira _al contraerse de una vfr.trrixl?i iei?ae;
eldstica, que evita todo acortamiento apreciable

Io inicialmente relajado desarrolla unas tensiones T, T, T, ete

f_uando en la fase de contraceién se permiten acortam_ientos, suézzsivo..s:
%,\-I_cét_le garlan entre si por m’geryalos Pequefios y equidistantes, AL.
Midiendo las tensiones y multiplicando su equivalencia mecénica por
:‘l v;lor de L, que representa la longitud del acortamiento permitido
‘eI:J S;‘e:;(:is% AL, para el primer in_tervalo; T, AL, para el seguudo:
g valormdne?tel. SI‘ el acortamiento d.el misculo tuviera lugar
gt e la ongl't’ud inicial E, asoc~1ada a una tensiéon T, a la
. g 2 » €on una tension de muy pequefia magnitud 7, el trabajo

esarrollado en el transcurso de toda la contraccién serd:

T=T, AL+ T, AL + Ly AL ool AL,
o cuando AL es infinitamente pequeria,

T=(jT.dL

&
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En la integral precedente, C representa la longitud del_musculo
cuando se halla completamente contraido, ¥ E la longitud del
mtsculo en reposo. ;

Para determinar el valor de 7' es preciso conocer prlme?amente las
variaciones de T' a distintos valores de L, lo cual ppe@e averiguarse me-
diante la téenica siguiente: se fija el masculo, sujetdndole por uno de
sus extremos mediante una pinza que puede deslizarseen dosdirecciones
opuestas, con objeto de graduar la longitud del mismo av.olunt;}d; el
otro extremo del mésculo se fijard a un fuerte resorte que, aun siendo
ligeramente deformado por la actividad contrietil, i¥np1da su acorta- .
miento. La deformacién del resorte nos dara la medlda.dg la tension
desarrollada por el miésculo, pudiéndola poner de manifiesto adicio-
nando al resorte una larga palanca cuyas desviaciones sean registradas

%

%
by

ix]

T

<3

AL | AL | AL
E 2 L
) F16. 54. (Segin HOGBEN)

Q-

por una pequefia escala dispuesta de un modo adecuado, o l?ien
mediante el empleo de una “palaneca éptica”, que consiste en uti.hzar
las desviaciones que pueda presentar un rayo de luz que se refleja en
un espejo adosado al resorte para medir los cambios de elasticidad de
éste, determinados por los distintos valores de la tensién muscular.
Las mediciones se comienzan en cuanto el musculo se encuentra en
situacién de reposo, con su longitud normal y sin que la sujecion
de sus dos extremos suponga la menor relajacién ni estiramiento.
En estas condiciones se aplica un estimulo sobre el misculo, regis-
trando la tensién desarrollada; a continuacién se procura desplazar
1 mm. la pinza que sujeta una de las extremidades, en forma que
durante la contraccién sucesiva el miisculo pueda acortarse 1 mm.,
midiendo entonces nuevamente la tensién; después se gradda el
micrométrico para que el desplazamiento sea de 2 mm. y se verifica
la lectura de la tensién asociada al nuevo acortamiento, y asi se con-
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tinfa hasta que el misculo se halle en tales condiciones que una nueva
contraccién no pueda ejercer sobre el resorte tensién alguna. La
distancia entre la posicién inicial de la pinza y la que tenga al final
de la observacién nos dari el valor del acortamiento del miseculo
en una confraceién aislada.

Disponiendo ahora la serie de valores obtenidos de 7' y de L de
modo que formen una curva, el 4rea limitada por ésta nos suminis-
trara el trabajo producido por el miiseulo durante su contraccién, el
cual dependeri, por otra parte, de la longitud del miisculo estudiado.
Hin ha demostrado que el trabajo producido durante la contraceién
viene representado por esta 4rea, y varfa proporcionalmente con la
longitud de las fibras y con la tensién T que puedan ejercer las mis-
Inas en una contraccién isométrica, en forma que

T=1T-L/6;

en esta formula, L representa la longitud de las fibras. Si, por ejem-
plo, el misculo tiene 3 em. de largo y la tensién determinada en una
contraccion isométrica (contraceién en la cual la longitud del misculo
permanece invariable) es de 50 gr., el trabajo rendido por el misculo
equivaldrd a 25 centigrametros. Siendo el equivalente térmico de
4,26/1—* centigrametros de trabajo igual a 1 microcaloria, el trabajo
dado por el museulo en el ejemplo precedente serd igual a 5,86. (10—*)
microcalorias, expresando el trabajo por su equivalencia térmica.

La determinacién exacta del calor desprendido por el miseculc al
contraerse ha sido llevada a cabo por A. V. Hmi, el cual ha puesto
de manifiesto que el calor desprendido por un misculo durante su
contraceién isométrica es el mismo que se obtiene de la relacién
T — T -L/6. De esto podriamos concluir que en el proceso contractil
toda la energia potencial del misculo puede transformarse integra-
mente en energia meeinica, y en ciertas condiciones ideales ésta daria

_ a su vez una cantidad equivalente de trabajo. Pero esto, en todo caso,

seria valido solamente para las contracciones isométricas. En reali-
dad, cualesquiera que sean las condiciones en que el musculo entre en
actividad corrientemente, nunca da lugar al trabajo miximo que
podria deducirse del eileulo, porque en el proceso parece inevitable
-un gran desprendimiento de energia. Por este motivo, el trabajo
que rinde un misculo al contraerse serd siempre mucho menor del que
cabria esperar si el trabajo se realizara sin acortamiento.

Trabajo tutil. Existen miltiples razones para establecer una
_diferencia manifiesta entre el trabajo mdzimo tedrico que el miseulo
es capaz de rendir teéricamente y el trabajo actual o til que puede
desarrollar. Imaginemos un misculo que deba levantar un peso exce-
sivo; en estas circunstancias el acortamiento serd incompleto. Si,
por el contrario, el peso es muy pequefio con relacién a las posibili-
dades del mtsculo, la fuerza desarrollada por éste no serd aplicada

12. PonDER : Fisiologfa general. -



178 Tejido muscular-

al desplazamiento del mismo, y, por lo tanto, en ambas cireuns-
tancias apuntadas el trabejo 4til serd inferior al trabajo maximo
calculable. A la misma conclusién llegaremos si estudiamos el com-
portamiento del miseulo euando al contraerse levanta un peso pro-
porcionado a la capacidad mecénica del miiseulo; el trabajo 1til serd
también inferior al trabajo teérico miximo, por iniciarse la relajacion
de una parte de las fibras musculares antes de que la contraccién
haya sido completa. : -

Estos factores, que contribuyen a la disminuecién del rendimiento
meecédnico del mutseulo, pueden ser descartados oponiendo a la accion
muscular la inercia de une masae en lugar de una carga fija, y de esta
manera el acortamiento es completo antes de que se inicie la relajacion.

o Estas condiciones pueden rea-
lizarse del modo siguiente:
Se dispone una palance de
inercie, constituida por una
varilla metalica montada por
su parte media sobre una
cuchilla afilada y llevando a
cada uno de los lados del pi-
vote una masa de 100 gr.;
el miseculo se fija por uno de
sus extremos en uno de los
brazos de esta palanea a una
FIG. 55. Palanca de inercia para determinar el distaneia ¢ del L
rotusin S ' iansc g et g8 0 U o) oo bezo 6 pe
S s p kil Lal g S8 Mee T, Bednel
de los extremos de la palanca se d&iﬂggaoﬁg{g pqso e R
a la escala € y puede regularse con el tor. Midad se desplaza frente a
nillo §. (Segin LovATT Evans) una escala graduada. Este
: ) pequefio peso mantiene el
misculo extendido a una longitud constante. E1 momento de inercia
de este sistema referido a su eje ser4 MK? representando M la masa
total en equilibrio y K su momento de inercia. E1 movimiento produ-
cido en el sistema por la contraccién muscular es igual a una masa.
balanpeada, MKV}L? llamada “masa equivalente”, que puede variar
cambiando la posicién de las masas en la palanea (modificindose con
esto el valor ’K), 0 bien variando el punto de fijacién del miseulo a.
Cuando el miseulo se contrae levanta el pequefio peso p a una altura
h de la escala, y asi obtendremos el trabajo (p- k) rendido.

Los valores de la masa y del pequefio peso suspendido se varian
por tanteo, hasta llegar a establecer el valor maximo del trabajo p -k
realizado por el miseulo. Si, por ejemplo, este resultado se consi-
gue cuando p sea igual a 1,5 gr., cuando la masa efectiva tenga un
valor de 900 gramos y la altura a la cual se ha elevado p sea de 7 cen-
timetros, tendremos que el valor del trabajo realizado seri igual a
10,5 centigrametros. Midiendo los valores del trabajo itil maximo en
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diversas condiciones experimentales se ha visto una relaciéon constante
entre T y L, siendo T la tensién desarrollada por el mfiseulo durante
la contraecién isométrica y L la longitud del mismo. En realidad, el
trabajo fitil maiximo es equivalente a TL/20, y si recordamos que

. el trabajo méaximo teérico se ha caleulado como igual a T'L/6, vere-

mos que el trabajo 1til o realizable es solamente una tercera o cuarta
parte de aquél. ;

La gran diferencia existente entre el trabajo tedrico y el trabajo
1til parece ser debida a que el misculo no constituye solamente un
sistema eldstico, sino un sistema eldstico viscoso. En el comienzo de la
contraccién el acortamiento del mfisculo es dificultado por la elevada
viscosidad del sarcoplasma y mucha de la energia: que se desarrolla
durante la contraceién muscular se gasta en vencer la resistencia que
supone este aumento de la viscosidad de
su sarcoplasma, interviniendo también
esta modificacién en el meecanismo intimo
del proceso. Todo ello pone de manifiesto
la gran dificultad que existe para que el
musculo pueda desarrollar de un modo
completo el trabajo tedrico, ya que la
gran resistencia que supone la viscosidad
del sarcoplasma en reposo aleanza valores
alin mayores tan pronto como se inicia
la contraceién. Se han observado modi-

FIG. 56
: 5 5 : . Sacudida muscular simple. 8¢
ficaciones analogas en la viscosidad del indica el momento del estimulo.

citoplasma de organismos unicelulares Toemb? o A/100 0 Nemmree,

como la Amoeba, el cual, al ser estimu- Essentials of Physiology)

lado, pasa ripidamente al estado de gel,

siendo muy probable que el proceso de contraccion vaya generalmente
acompafiado de aumento de viscosidad, y que el misculo, a este res-
pecto, no sea més que un caso particular de aquellas modificaciones.

Cambios de forma. Si aplicamos un estimulo aislado sobre un
misculo y permitimos su acortamiento, condicionindolo con un peso
proporcionado, se producird una sacudida muscular simple, en la que
nos sera dable observar cambios de forma, los cuales pueden ser evi-
denciados con mayor claridad si registramos el fenémeno sobre el
papel ahumado de un cilindro inseriptor.

La curva que el maseulo hace inseribir al estilete del miégrafo
podemos considerarla en tres periodos. En el primer periodo de corta
duracién, aproximadamente 0,01 de segundo, no se pone de mani-
fiesto ningtin cambio de forma y se conoce con el nombre de periodo
de latencia. A continuacién sigue el periodo contrictil propiamente
dicho, durante el cual el misculo se acorta sin presentar ningiin cam-
bio de volumen y tiene una duracién aproximada de 0,04 de segundo.
En el tercer periodo, llamado también periodo de relajacién, el misculo
recupera la longitud inicial del estado de reposo, siendo la duracién
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%
del mismo proporcional al peso que soporta el misculo, por tratarse
de un fenémeno pasivo; con un peso mediano, este periodo puede
tener lugar en 0,05 de segundo. Como hemos visto, todo el ciclo de
una sacudida muscular puede ser realizado en 0,1 de segundo.

La forma de la curva que hemos deserito puede variar conside-
rablemente en relacién con la carga que el misculo ponga en movi-
miento al contraerse. Si, por ejemplo, el misculo no esti tenso al
comenzar la contraccién, en el periodo de latencia puede ponerse de
manifiesto una fase de ondulaciones producidas durante el tiempo
necesario para vencer esta laxitud, apareciendo por la misma causa

: en el periodo contrietil un aseenso gradual
| en vez del ascenso rapido caracteristico. Tam-
st bién pueden ser causa de modificaciones de

ol
N

la curva las imperfecciones téenicas del sis-
tema de registro, las cuales hallari el lector
fécilmente previstas en cualquiera de los

i (ﬂ
;1 i

Il At ehatgw .
: l:!}lmmmﬁﬁﬁﬂllatn‘llxll‘lilllp““‘ manuales de précticas de fisiologfa, no siendo
e éste el lugarmésadecuado parasuexposicion:
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El proceso de la contraccién museular
observada al microscopio puede mostrarnos

* las modificaciones que presentan las fibras
musculares durante el proceso. El paso de
una onda de contraceién a lo largo de una
fibra se caracteriza por un aumento de ta-

Y AT e .4 £ it ¥
)
R

Al =

tes) ¥ un estrechamiento de las bandas cla-
ras ggox‘lorrefrmgentes), al mismo tiempo
) que la fibra se acorta y engruesa. -

FI6.57. Onda de contraccién ! il e
Pasando a través del misculo.

(Segin SCHAFER, Essentials
of Histology)

o Cambios quimicos durante 1a contrac-
cion. Tos cambios quimicos que tienen
no difieren de los'que r:szii;ndgrailti‘f v a((iztividad btk
el plg.lto de vista euanlt?itativof it e et e

1 estimulamos un misculo en una atmést itré
proglqcu-a por desdoblamiento de glueégeno una :;ztﬁlién :égig\;;:lgni:
de 4cido laetico, pero si eontinuamos la estimulacién, 1a cantidad de
éste a.c‘umuladq, en el tejido muscular puede llegar a ’impedir su eon-
tre}cclon. Sustituyendo la atmésfera de nitrégeno, siempre que el
muscl;llo no ]Jaya dgjado de responder por exceso de icido lictico
:l(:img dad(g(,)este Sera en parte oxidado, dando lugar a una cierta can-
4 ; . mga - 2y agua y en parte slntetiizado otra vez en glucégeno de
= . anera que hemos visto tenia lugar en el caso del miisculo

Teposo; pero estos dos procesos necesitan el concurso de oxigeno
para que se produzea, ya que en su ausencia no pueden tener lugar
’ Si hacemos entrar el masculo en actividad en una atmésfera de
oxigeno en lugar de la atmésfera de nitrégeno del ejemplo antes

mafio de las bandas oseuras (birrefringen- .

ver I |
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citado, la cantidad de oxigeno utilizada en estas circunstancias serd
de diez a cincuenta veces mayor que cuando el miseulo se encuen-
tra en estado de reposo. El gluedgeno se desecompone del mismo
modo en 4cido léctico; sin embargo, en presencia de oxigeno la oxi-

dacidn y resintesis del dcido lactico
se producen con suficiente rapidez
para que el dcido laetico no se acu-
mule en grandes cantidades; siem-
pre que los estimulos no se repitan
con excesiva celeridad, el misculo
puede seguir manifestando su ac-
tividad contrietil indefinidamente.
Asi, un misculo euya circulacién se
mantenga intacta, puede contraerse
durante horas enteras cuando los
estimulos se suceden con intervalos
de cinco a seis segundos, mostrando
después de un tiempo considerable
pocodisminuidosupoder eontractil.

La energfa que se manifiesta
durante la actividad muscular pa-
rece ser suministrada por la trans-
formacién del gluedgeno en acido
lactico; sin embargo, el mecanismo
mediante el cual estas transforma-
ciones se produzean es conocido de
un modo insuficiente (1). MEYER-
HOF haece intervenir en ‘el metabo-
lismo intermediario una substancia
que considera como un difosfato de

(1) Las transformaciones quimicas
que tienen lugar en el musculo estin
siendo objeto en el momento actual de
rectificaciones fundamentales por parte
de los fisi6logos ingleses y alemanes.
Asf, los EcGLETON, ¥ FISKE y SUBBAROW
al descubrir el fosfigeno (compuesto de
creatina y 4cido fosférico) en el miscu-
lo de rana y sefalar las variaciones
cuantitativas de este compuesto, en dis-
tintas condiciones experimentales, abren
un nuevo camino en el estudio de la

R
hmié{%
o

F1G. 58. Aspecto del mudsculo en con-
traccién observado con luz polarizada.
Las lfneas transversales indican la posi-
cién de los prismas del nicol. En las
zonas en contraccién las bandas oscuras
(que se ven claras a través del nicol
en B) aparecen mds anchas. Las ban-
das monorrefringentes son estrechas en
la zona de contracci6n. (Segin SCHAFER,
Essentials of Histology)

bioquimica muscular. LUNDSGAARD, recientemente obtiene, mediante la intoxi-
cacién del musculo con 4cido monoyodoacético, contracciones musculares en
ausencia absoluta de 4cido l4ctico, no encontrando por ello modificada la capa-
cidad de contraccién. La disociacién del fosfigeno servirfia para la formacién
de fosfato de hexosa, y al mismo tiempo constituirfa la fuente de energia nece-
saria para la actividad del misculo, quedando el 4cido l4ctico relegado a faci-
litar la resintesis del fosfdgeno. MEYERHOF y sus colaboradores han podido com-
probar la certeza de esta nueva interpretacién de los fenémenos bioqufmicos
de que es asiento el misculo durante su actividad, que, por otra parte, con-
cuerdan con los resultados de las previsiones termodindmicas. — N. del T.
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hexosa, la cual . darfa por desdoblamiento acido laetico, quizd de
acuerdo con la ecuacién que sigue (1) :

5(C.H,,0;) + 5H,0 + SHK,PO,
= 4C.H,,0,(K.P0,), + C.H,.0; + 8H,0
= 8C,H,0, + SHK,PO, + C.H,.0,

El fundamento de esta hipétesis es muy complicado para ser
expuesto aqui, a pesar de lo cual existe un considerable niimero de
hechos en apoyo de que este fosfato de hexosa, CoH;o0(K,PO,)., sea
un cuerpo intermediario del metabolismo del gluedgeno. De un modo
semejante se ha puesto de manifiesto la intervencién de esta subs-
tancia intermediaria en la resintesis muscular. Confirmando este
modo de ver, podemos apreciar que en el trabajo museular la inter-
vencién de los fosfatos tiene singular importancia, ya que la cantidad
de glucégeno desdoblado por el misculo en el transeurso de sus con-
tracciones es mayor en presencia de fosfatos que cuando éstos se
encuentran en muy poca cantidad.

Cambios térmicos. Como hemos ya indicado someramente, el
misculo desprende calor durante su actividad, y en el caso de la con-
traccién isométrica (en la cual hay desarrollo de tensién sin acorti}-
tamiento) seproduce una cantidad de calor equivalente al trabajo teo-
rico méximo que podria desarrollar. Este calor se produce durante el
corto periodo de contraceién. La cantidad de energia calorifica que
se desprende es muy pequefia, y para su determinacién exacta es
preciso recurrir a métodos de gran preeisién (2). Lios métodos para
determinar el desprendimiento de energia por los méseulos han sido
extraordinariamente perfeccionados por HiLL y sus colaboradores,
quienes han recurrido al uso de termopilas compuestas p r una serie
de pares constituidos de metales distintos, oro-niquel r, cobre-cons-

(1) EMBDEN y ZIMMERMANN sostienen que el lactacidégeno debe ser consi-
derado como un monofosfato de hexosa, siendo el difosfato de hexosa un pro-
ducto més estable, resultante de la unién del monofosfato de hexosa y de una
molécula de 4cido fosférico. Por lo tanto, la ecuacién ideada por MEYERHOF
podrfa modificarse en la forma siguiente:

1. Fase anaerobia o contrdctil :
5/n (CgH,05)n + 5H,0 + 4POHK,
= 4CH,0,(POK,) + CH,,0s + 4H,O
= 8GHO, + 4POK, + C.H,;,0,
2. Fase acrobia o de recuperacidn:
8GHO; + POHK, 4 C¢H,.0, + 60.
= 4CHL0,(POK,) + 6CO, + 10H,O
4/n (CgH,O5)n + 4POHK, + 6CO, + 1.0H=O . N.del T.

(2) Sgln HiLy, en la sacudida muscular del musculo sartorio de la rana
a 20° se produce un aumento de temperatura de 0,003° C.— N, del T.

Il
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tantan, siendo estos tltimos los mejor adaptados para el objeto
propuesto; los miiseulos cuyo desprendimiento de calor tenga que ser
determinado se colocan en el interior de cdmaras apropiadas, dis-

Tuba/e vidrio
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" F1G6. 59.  Representacién esquemftica de una termopila para determinar el calor des-
prendido por e! misculo. Se sujetan dos musculos & cada uno de los lados de la placa
de la termopila. Los extremos superiores son fijados por un hilo que pasa a través del

tubo de vidrio a una palanca isométrica. En el esquema se indica la explicacién.

'(Seg\in HiILL, Muscular Activity. The Willlams y Wilkins Co.)

;buestas en forma que el calentamiento producido por la contraceién
de aquéllos acttie sobre los pares de la termopila, produciéndose de
este modo una corriente eléetrica proporcional al desprendimiento
de calor. La corriente originada de esta manera puede ser medida
valiéndonos de un registro galvanométrico muy. sensible, que nos per-



184 Tejido muscular

mitird calcular el calor desprendido por el miseulo en distintas con-
diciones experimentales. En la prictica se utilizan pequefias termopi-
las aplanadas, eoloeando los dos misculos sartorios de una rana frente
a cada una de las dos caras de los pares de cobre-constantan, en forma
que el calentamiento de la termopila durante’la eontraceién muscular
sea lo mas uniforme posible. Los miseculos se hallan en el interior de
la ciamara, sumergidos en solucién de RiNGER oxigenada, y en cone-
xién con dispositivos adecuados para estimularlos con excitaciones
eléetricas de magnitud y ritmo conoeidos. Los cambios de tensién
pueden también ser determinados al transmitirse por intermedio de
un hilo a un palanca de inscripeién isométrica. En cuanto a los cam-
hios térmicos pueden seguirse en todo momento gracias a la inserip-
cion fotografica de los movimientos de la cuerda del galvanémetro,
cuya sensibilidad puede ser del orden de una cienmillonésima de
grado centigrado.

Los resultados obtenidos con este método han arrojado mucha
luz sobre los procesos que acompafian la contraceién muscular, los
cuales pueden resumirse en la forma siguiente: I. Cuando estimula-
mos un miseulo con una excitacién aislada se desprende una cierta
cantidad de calor durante el proceso de contraceién, desprendimiento
(ue puede prolongarse si mantenemos la actividad contrictil por me-
dio de estimulos continuados. Esta primera fase del fenémeno se
conoce con el nombre de calor inicial o de contraccién. El calor de
contraceién equivale aproximadamente al trabajo méximo teérico
de la contraccién isométrica, segliin ya hemos visto. II."En el pe-
riodo de relajacién se desprende también calor, denominandose calor
inicial de relajacion. III. Cuando la relajacién ha terminado y el
miseulo vuelve a su longitud normal, nos sers dable constatar un
nuevo desprendimiento energético, el lamado calor diferido de recupe-
racwn, con la particularidad de que éste puede continuar producién-
dgse algun_os minutos después de haber terminado la fase de contrac-
cion propiamente dicha. Pero antes de seguir adelante conviene
destacar un hecho de singular importancia. Si el proceso contrictil
se produce en una atmésfera rica en oxigeno, se pondrin de mani-
tiesto los periodos de desprendimiento calérico anteriormente deseri-
tos; pero si colocamos el miisculo en una atmésfera de nitrégeno,
Dodremos observar que sélo se producird la liberacién de calor de las

fases iniciales durante la contraceién, sin que al terminar ésta puedan

apreciarse nuevos desprendimientos energéticos. Pero, tan pronto
como nosotros permitimos el paso de oxigeno en la atmésfera de nitré-
geno, el calor diferido se pondrd de manifiesto en la misma propor-
cion que lo hubiera hecho de permanecer el miseulo-en presencia de
oxigeno durante toda la experiencia.

.Cuando el misculo se contrae isométricamente desarrolla una
tension determinada, pero sin efectuar ningin trabajo, manifestan-
d'ose toda la energia liberada en forma de calor. Si aprovechando esta
circunstancia establecemos la diferencia entre la cantidad de calor
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producida en una contraceién isométrica cuando el méseulo entra
en actividad en una atmoésfera de nitrégeno y el calor desprendido en
una contraceién aniloga, pero en presencia de oxigeno, veremos que
es igual al calor llbgrado en la fase de recuperacion ; desprendimiento
energético este dltimo que deJa de manifestarse cuando el miseulo
se contrae en una atmésfera de nitrégeno. Para dar una idea de lo
que venimos diciendo eexpondremos a continuacién algunos valores
de la energia que se libera en estos procesos. De ordinario se acos-
tumbra a representar el calor desprendido en ecalorias por gramo de
4cido lactico producido, teniendo en cuenta que en condiciones anae-
robias la produecién de 1 gramo de 4cido l4ctico se corresponde con

unas 370 calorias.

Calorfas
por gramo de

En atmésfera de nitrégeno:; Acido ldetico

Contraccién: . 178
Relajacién ..... 118 De donde calor inicial = 296
Recuperacion 74
Total ......coce... 370
En atmésfera de oxigeno:
Contraccién .. 178
Relajacién ..... 118 De donde calor inicial = 296
Recuperaciéon 444 ,
TPotall.istet it 740

La lectura de las cifras precedentes nos ensefia que los valores
del calor inicial son los mismos en medio aerobio que anaerobio, y
ademés que la cantidad de calor desprendido en la fase de recupera-
¢ién es de importancia sélo en presencia de oxigeno, ya que la pe-
quefia cantidad de calor que se desprende en este periodo, en medio
anaerobio, se atribuye al calor de neutralizacién producido cuando las
proteinas y otras substancias amortiguadoras (buffer) reaccior}gn con
el dcido lactico producido durante la contraccién, interpretacién que
ha sido comprobada mediante el céleulo. )

Aun siendo importante la cantidad de calor puesto en libertad
durante el proceso de reeuperacién, resulta completamente insufi-
ciente si se le quiere considerar como resultado de la completa oxida-
¢ion de todo el acido lactico formado por el miisculo. Hemos visto que
el calor de recuperacién por gramo de 4cido lactico es igual a 444 calo-
ras; aun afiadiendo las 296 calorfas desprendidas durante la contrac-
cién llegaremos a la suma de 740 calorias, mientras que la combustién
(19 1 gramo de 4cido lactico in vitro produce 3600 calorias. Por lo tanto,
s6lo una quinta parte del dcido lactico producido durante la contrac-
¢lon podr ser oxidado en CO, y agua, aproximadamente la misma
cantidad que hemos visto se oxidaba en el metabolismo del misculo
€1 reposo, pudiendo también suponer un destino andlogo en ambos
€a50s para los cuatro quintos restantes, es decir, su transformacién en
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glucdgeno. Este modo de ver encuentra apoyo en el hecho de reapa-
recer una cierta cantidad de glucégeno después de la actividad cor-
trdetil, precisamente en la fase de recuperacién, observindose que
en todo el transcurso del proceso sélo ha sido utilizado un quinto del

gluebgeno que intervino en el mismo. El miseulo se comporta asi -

como una miquina ideal de gran eficiencia, la cual fuera capaz de
convertir euatro quintas partes del humo y eeniza producidos durante
su actividad en el combustible originario.

Fenémenos eléctricos. En los mésculos en reposo todos los pun-
tos de su superficie son isoeléctricos, es decir, presentan el mismo
-potencial, lo que podemos evidenciar conectando dos puntos cua-
lesquiera en un circuito en el cual hayamos interealado un galva-
németro. Pero asi que cualquier punto de su superficie se lesiona

a

Lémpara
de arco

Cémara b

FiG. 09. Esquema del galvanometro de cuerda, La luz del arco ¢ pasa
aA tra_‘és de los microscopios D ¥ E e ilumina la ranura H de la
cimara. La cuerda ab se halla extendida entre los magnetos N y S.

(Segln BAINBRIDGE y MENzIES, Essentials of Physiology)

0 estimpla se hace electronegativo con respecto al resto del miusculo,
prodt.lménflose una corriente eléctrica que dara lugar a la desviacién
del _d1§p051ti\'o galvanométrico. Las corrientes originadas por estas
varlaciones de potencial son de muy poca intensidad, necesitando
bara su registro el uso de galvanémetros especiales. La diferencia de
potencial originado en el masculo sartorio de rana, por lesién de uno
dg sus extremo puede determinarse ficilmente utilizando un galva-
nometro de espejo de tipo corriente ; este instrumnto es, sin embargo,
muy poco usado para medir corrientes de -excitacién, por la rapidez
con que se producen (alrededor de 0,01 de segundo). Con este objeto
se utlhz_an otros modelos de inscripeién més ripida que los aparatos
de espejo, siendo los dos tipos mas usados el galvandmetro de cuerda
v el elecirdiietro capilar.

El galvanémetro de cuerda est4 constituido por un hilo finisimo
de cuarzo plateado, suspendido entre dos potentes electroimanes.
La corriente que hayamos de medir pasa a lo largo del hilo dg cuarzo,
el cual se desplazar4 entonces en el camro electromagnético gene-
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Lado por los ele’(zt.roimalles- Los m.ovimientos.de l_a'cuerda pueden
ser observados fécilmente por medio de un dispositivo que permite

royectar Un Tayo de luz a través del_campo en que la cuerda se
mueve ¥ amphfmarlos’ mediante un microseopio. La imagen de la
cuerda amplific?da, asi como su ripida ‘mov1hdad, pueden ser regis-
tradas fotograficamente sobr_e una pelicula de papel sensible. El
aparato- debe calibrarse previamente en tal forma, que conozeamos
antes de empezar la de.sv1aclon de 12} _cuerda cuando es atravesada por
potenciales de 0,5 milivolt., de 1 milivolt. y de 1,5 milivolt. Los extre-
mos de la cuerda deben halla'z‘-se conectados l_rxgdlapte electrodos apro-
piados con el misculo o tejido cuyas modificaciones eléctricas nos
interese determinar, realizando a eontinuacién el registro y la medida

-del fenémeno. Gracias a la poca inercia de la cuerda, ésta puede

registrar variaciones eléctricas muy répidas. u,

El electrémetro capilar es un aparato de uso més limitado. Fun-
damentalmente se halla constituido por un fino capilar de vidrio de un
digmetro aproximado de 10 micras. Se llena este capilar con mereurio,
y gracias a su fino calibre esta substancia no puede fluir sino cuando
sobre la columna act@ian presiones superiores a 140 mm. ; se sumerge
luego el capilar en una copa que contenga dcido sulfirico (al 20 %),
el cual asciende por el interior del capilar hasta ponerse en contacto
con el menisco de mereurio, formando en este punto una superficie de
separacién 4cido-mereurio, de muy pequefia seccién transversal. Esta

‘superficie puede ser observada con un microscopio dispuesto en tal

forma, que su desplazamiento en sentido vertical quefle asegurado,
midiendo las excursiones del menisco con una e_scala d.lspuesta en'el
ocular del microscopio. El instrumento habré sido calibrado previa-
mente aplicando diferencias de potencial conocidas, las cuales actua-
rén sobre la columna liquida cido-mercurio, conectando uno de los
polos del cireuito con el 4cido y el otro con el mercurio. Lias variaciones
de potencial producirdn en la superficie dcido-mercurio mod.lf.l’cacéoi
nes de tension superficial que se traducen por cambios en la posicion de
menisco. Una vez determinada la relacién existente entre el desplaza-
miento del menisco y el potencial aplicado, puede eml’)learse el aparato
para el estudio de las variaciones eléctricas de. lps misculos o de cual-
quier otro tejido viviente. Lios cambios de posmlér} que obsery4mos en
la superficie 4cido-mercurio, nos dardn la magnitud de la van_ailon
eléctrica desarrollada por el tejido. Como los cambios de potencial en
la mayor parte de tejidos son de muy corta du1.‘acmn, con fre.cugncm
Se recurre a fotografiar los movimientos del menisco de mercurio de l(lill
modo semejante al que ya hemos visto se utiliza en la inseripeion dé
los movimientos de la cuerda del galvanémetro. Gracias a la poca m;r—
¢1a del electrémetro capilar, por su intermedio pueden ser determina a:
as variaciones de potencial de los tejidos por pequefias y rdpidas qu
sean, del mismo modo que hemos visto con el dispositivo galvanom{etl‘;cg_-
. Lo mismo si utilizamos el galvanémetro de cuerda que eher(:m
trémetro capilar, es imprescindible que los electrodos que se hay
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de poner en contacto con los tejidos cuvas modificaciones eléctricag
queramos conocer sean impolarizables. Esto es obligado porque todos
los metales, al ponerse en contacto con tejidos humanos, provocan uy
acarreo de electrélitos de los mismos tejidos, lo cual determina dife-
rencias de potencial entre los dos electrodos, dando lugar a la produe-
cién de corrientes de polarizacién. Un tipo de esta clase de electro-
dos puede ser elaborado con un mechén- de lana embadurnado con

10cm

FI6. 61. Esquema de electrémetro capilar. (Modelo de KeiTH Lucas.) El fino capilar que
contiene mercurio se sumerge en el recipiente IV. El instrumento se halla sujeto a un fuerte
soporte, provisto de numerosos medios de ajuste. (KEITH Lucas, delJournal of Physiology)

una mezela arcillosa de caolin y solucién isoténica de ClNa, dindole
luego una forma alargada y sumergiendo uno de los extremos-de gst&.
mecha en un vaso que contenga sulfato de zine y una varilla de zinc-
Colocando el extremo libre de este electrodo en contacto con el
misculo, la corriente en el electrodo seguira la direccién siguiente de
la varilla de zine al sulfato de zine, del sulfato de zinc a la mecha
de caolin, y de aqui al misculo. Cualquier modificacién que tenga
lugar en estos electrodos se producird en la superficie de c_on?aeto
zine-sulfato, pero nunca a nivel del mismo tejido cuyas variaciones
eléctricas queremos conocer.
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Por medio de cualquiera de las técnicas que hemos descrito
podemos poner de manifiesto que, cuando un misculo es estimulado,
el punto primeramente afectado por el proceso de excitacién se hace
electronegativo con respecto al resto de la superficie del misculo, ¥

esta dree de nmegativided se propaga
riapidamente desde la zona estimulada
a las otras partes del misculo. Supon-
gamos que un misculo es estimulado
por uno de sus extremos; en el esque-
ma de la figura 62 en P: inmedia-
tamente este extremo se hace electro-
negativo con respecto a su homélogo
opuesto D. Si en estas condiciones
experimentales ambos extremos se en-
cuentran conectados por un circuito en
el que hemos intercalado un galvané-

metro, pasari a través del circuito una -

corriente desde el extremo'de més alto
potencial D hacia P. Al propagarse el
area de negatividad, llegard un mo-
mento en que ésta se encontrara en la
porcién media entre P y D, y en estas
circunstaneias, hallandose P y D con
el mismo potencial, no pasaré corriente
alguna a través del galvanémetro, mar-
cando éste la posieién de reposo. Por
fin, la excitacién llega a D, credndose

_entonces aqui un area de negatividad

y por el circuito pasard una corriente
en la direceién de P a D, o sea en di-
reccién diametralmente opuesta a la
que pasé en el comienzo. Al progresar
la onda de negatividad de un extremo
a otro del miiseulo hemos visto produ-
cirse, en primer lugar, una corriente
eléctrica en una direccion, luego un
momento de neutralidad seguido por
una corriente de direccion opuesta que
termina volviendo el circuito a tener
todos sus puntos a un mismo potencial.

+ +
I l D

& E

- =

F1G. 62. (Seglin FULTON)

La representacién grifica de estos cambios eléctricos puede apre-
ciarse en la figura 63, en la cual vemos una primera desviacién con
vuelta a la linea cero, seguida por otra onda en sentido contrario
que termina por fin en la linea de reposo eléctrico. Esta doble des-
viacién que hemos descrito se denomina wvariacion difdsica..

La variacion ditisica precede al fenémeno contractil cuando afecta
alguna fibra aislada, pero cuando todo el miésculo entra en actividad,
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ambos procesos se superponen ligeramente. Aunqgue toda qontraccién
va siempre precedida y acompafia por cambios de potencial, la pre-
sencia de fenémenos cléctricos no indica que necesariamente haya de
produeirse la contraceién museular. En el caso del maseulo cardiaco,
la supresién del ion calcio, por ejemplo, no modifica los f_enémenos
eléctricos, anulando, en cambio, las manifestaciones meeanicas de la
actividad cardiaca. Por esta razén, los cambios eléctricos dpben con-
siderarse como debidos a algiin proceso preliminar necesario para la
contraceién, pero de naturaleza distinta a la de este tiltimo proeeso.

Corriente de lesién. Cuando lesionamos la extremidad de un
miseulo, cortindolo con un cuchillo afilado, se pondra de manifiesto
a nivel de la superficie seccionada, una zona de electronegatividad,
mientras que la superficie intacta
ofrece una carga positiva. Esto se de-
muestra colocando los dos electrodos
impolorizados de un cireuito, uno so-
bre la superficie lesionada y el otro en
algtin punto de la superficie integra;
el primero de estos electrodos se ha-
llard en contacto con el contenido de
las células musculares (ya que la su-
perficie lesionada estd constituida por
un sinntmero de fibras musculares
cortadas a su vez), mientras que el
segundo electrodo entrard en cone-
xién con la superficie externa de las
células. El origen del potencial que
encontramos aqui puede ser atribuido
en circunstancias normales a diferen-
clas de carga eléetrica entre la cara
externa y la cara interna de la membrana celular, diciéndose enton-
ces que la membrana se encuentra polarizada.

Si estimulamos un misculo lesionado se producird una- corriente
de accién de la misma naturaleza que la que hemos visto presentaba
el miseulo intacto, pero en estas cireunstancias la corriente de lesién
quedard casi completamente anulada, ya.que al producirse la varia-
¢ién negativa desaparece la polarizacién de la membran.

Tratemos de averiguar ahora el motivo de la polarizacién de la
membrana en el miseulo en reposo ¥ el porqué de la ausencia de este
fenémeno durante la actividad muscular. Pero antes de seguir adelante
no estard de mis recordar que el fenémeno de la polarizacién puede ocu-
1rir no sélo -n el miiseulo, sino también en cualquier otro tejido viviente,
segin pudo establecer Dy Bors REvMOXD en 1848, al observar cémo
se producia una débil corriente de 20 a 100 milivoltios en diversos
tejidos previamente lesionados, en los cuales colocaba un electrodo en
la superficie lesionada y el otro en la superficie integra ; estas obser-

FI1G. 63
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vaciones fueron llevadas a cabo sobre miseculos, nervios, fragmentos
de piel de diversas frutas, hojas, ete. OstwaLp di6 una explicacién de
estos hechos, que es la actualmente aceptada, segfin la cual, Ja dife-
rencia de potencial que origina la débil corriente que estamos anali-
zando es debida a una diferencia de concentracién iénica en ambos
lados de la membrana ce-
Iular de los tejidos, siendo
ésta, como ya hemos visto,
permeable sélo para los
aniones e impermeable
para los cationes. Cuando
dicha diferencia de poten-
cial desaparece, segin vi-
mos sucedia al excitar el
musculo, coineide con una
modificacién de la per-
meabilidad de las mem-
branas, que en estas cir-
cunstancias se hacen per-
meables no sélo para los
aniones, sino también para
los cationes.

Ya hemos visto ante- . .
riormente que la mayor i s, Cotumccon mucing Pt 7
partedemembranas celula-  Furron, Contraction and the reflcx control of mo
res presentan una permea- vement. The Williams y Wilkins Co.)
bilidad desigual para los ;
aniones y para los cationes, pero no vamos a insistir otra vez sol{l'k‘
este hecho, que ademds basta para explicar la diferencia de potencial
observada a ambos lados de la membrana. Se han dado distintus.c.\'pll—
caciones acerca del mecanismo mediante el cual desaparece la imper-
meabilidad de la membrana y la diferencia de potencial originada por
ella al excitar el miiseculo. Una de éstas
atribuye el cambio de permeabilidad a
una répida liberacién de 4cido lactico :
procedente del desdoblamiento del glu- [
cbgeno muscular; pero este modo de ver
es susceptible de una objecién fundamen-
tal, ya que el cambio eléctrico puede FIG. G5
tener lugar antes de que la masa- del
misculo entre en contraccién y probablemente antes de habersd
liberado una cantidad apreciable de 4cido ldctico. Es mas vero:
simil que el cambio en la permeabilidad de la membrana y la equr
valeneia iénica dentro y fuera de la misma sean mis bien debidos
a una acecién primitiva de la excitacién que a una accion secund
daria desarrollada por este proceso, tal como la liberacion de deido!
como veremos mas adelante, este punto de vista serd confirmadqg

.

s
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cuando consideremos el mismo fenémeno en los conductores nep-
viosos. -

Fatiga. Si aplicamos sobre un misculo estimulos repetidos
separados entre si por intervalos de uno o dos segundos, las primeras
contracciones que se producen aumentan de magnitud progresiva-
mente. Este resultado se conoce con la denominacién de fendémeno de
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F16. 66. Esquema resumiendo las principales modificaciones que ticnen
lugar durante la contracci6én muscular sencilla

la escalera, siendo probablemente debido a un doble mecanismo. En
primer lugar, a consecuencia de la primera contraccién, el miisculo s
calienta ligeramente, y esta modificacién influye sobre la contraceion
c?nsqcutlva, produciendo un ligero refuerzo de la misma. En Seg‘lf}do
término, var~ce que la presencia de una pequefia cantidad de dcido
lactico ejerce un influjo favorable al proceso contrictil.

_ Si la sucesién de estimulos se prolonga suficiente espacio de
tiempo, llegaremos a una fase en la cual el musculo presenta un ren-
dimiento de trabajo fijo en cada contraccién. El glucégeno utilizado
para el suministro de energia liberars una cierta cantidad de dcido
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J4ctico, ¥ la aeumulz_imén de és.te en 9} misculo provoea la aparicién
dela fatiga. Como primera mamfest‘acmn dela fatiga observaremos una
incapacidad del misculo para relajarse en el tiempo que media entre
dos estimulos SUCESIVOS. Poco después el misculo presenta una dismi-
nucién gradual de la amplitud de la contracciones y al mismo tiempo
se acenttia la lentitud ya iniciada de la fase de relajacién, hasta que
por fin deja de responder a las excitaciones. Al llegar a este periodo
de fatiga podemos constatar que el misculo contiene poca cantidad de

. glucbgeno y, en cambio, presenta fuertes cantidades de 4cido lactico,

siendo la acumulacién de esta substancia la que se considera respon-
sable de la produceién de fatiga. La fatiga se ha localizado no en la
fibra muscular propiamente dicha, sino en la placa neuromotriz. Esto
puede demostrarse del modo siguiente: una vez conseguida la fatiga
del misculo por su estimulacién a través del nervio, si aplicamos el
excitante directamente sobre las fibras musculares veremos produ-
cirse la contracecién. Repitiendo las excitaciones sobre el mismo miisculo
obtendremos tan sélo un pequefio niimero de contracciones que irin
siendo cada vez més débiles, hasta que por fin queda fatigado del todo.

Si dejamos el miiseulo fatigado en reposo y en una atmésfera de
oxigeno, o mejor todavia, sumergido en una solucién de RINGER bien
oxigenada, la capacidad contractil se recupera ripidamente, produ-
ciéndose al mismo tiempo la resintesis del glueégeno a partir del dcido
léctico acumulado. En el caso particular de los misculos de nuestra
economia bafiados con sangre oxigenada, este proceso de recuperacion
es extraordinariamente rapido, hasta tal punto que resulta verdade-
ramente dificil provocar la fatiga en ellos, ya que el 4cido lactico es
climinado o se convierte en gluedgeno casi con tanta rapidez como se
forma. Cuando sobreviene la fatiga en los mfisculos del organismo
humano consecutivamente a la realizacién de un trabajo, no se trata
de un fenémeno que hayamos de localizar en el mismo misculo,
sino en los centros merviosos de la motilidad voluntaria, ya que la
estimulacién directa de los misculos, asi como la de los troncos ner-
viosos que conducen la excitacién, provoca la actividad con_tractll
a pesar de que los centros motores estén completamente fatigados.

Tétanos. Cuando la frecuencia de los estimulos que caen sobre
un miseculo es muy rapida, puede suceder que el misculo tenga que
entrar nuevamente en contraccién antes de terminar el ciclo dev’ feno-
menos que caracterizan el proceso contractil provocado por el estimulo
DPrecedente. En estas circunstancias, el misculo no puede nunca com-
Pletar sy relajacién, pasando, en cambio, por un estado de contraccion
continua que se conoce con el nombre de tétanos. Como puede dedu-
cirse facilmente si consideramos los procesos que acompafian a la con-
traceign muscular, este estado de contraceion eontinuad’a no puede
gmlOngarse mucho tiempo. Durante el mismo, el glucégeno }Eapé‘a
léa tP’ por desdoblamientos sucesivos, una cie.rj;a. cantidad lde 3(;1 Sg

Clico, el cual, faltando la fase de recuperacion (durante la g

13. Poxper : Fisiologfa general. — =
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produce la oxidacién o resintesis del acido laetico), se ira acumulando
hasta aleanzar un cierto “maximum” incompatible econ la. persistencis
de contraceién. Cuando esto ocurre, el musculo, agotadas sus reser.
vas de glucdgeno, se relaja; si en estas condiciones verificamos e] pH

del musculo, podremos comprobar una notable acidez, debida a la acy-

mulacién del deido laetico.

La contraccién tetanica ofrece particular interés porque consti-
tuye la forma de contraceién de los misulos de nuestro organismo, ya
que éstos no entran en actividad por sacudidas aisladas, sino en
virtud de breves contracciones tetdnicas que se corresponden con
una frecuencia de unas 40 excitaciones por segundo. Este hecho
puede ser comprobado colocando dos electrodos sobre los miseulos

T T

F16. 67. Registro fotogrdfico de un corto perfodo de tétanos prowxocado en una prepa- .

racion de gastronemio por la aplicacién de estimulos de una fre'cﬁenclu de cincuenta

excitaciones por segundo. Modificaciones eléctricas provocadas por el mismo estimulo

que produce una sola contraccién, (Segin FULTON, Contraction and the reflex Control
of Movement, The Williams y Wilkins Co.)

del antebrazo y registrando las variaciones eléctricas: derivadas de
su contraccién por medio de un galvanémetro de cuerda: Como
cada contraccién elemental de las que constituyen el-tétanos Elara
lugar a una variacién difisica, podremos observar unas 40 de éstas
por segundo. Como quiera que los movimientos voluntarios muy
breves pueden constar de 3 6 4 contracciones superpuestas, éstos
se hallardn formados por otros tantos tétanos de muy pequena
duracién.

Influencia 'de la temperatura. Con el aumento de la tempera-
tura, el periodo de latencia del misculo se acorta, la contracicu’m se
produce con mayor rapidez y también es mis breve el penodo de
relajacién. Las contracciones mas ripidas acostumbran a elg\:ar a
mayor altura un peso determinado, y este hecho da la impresion de
que el inecremento de la temperatura aumenta el trabajo realizado %Ol’
el misculo; sin embargo, tal modo de ver no tiene fundamento sélido,
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ya que se ha demostrado experimentalmente que la tensién desarrollada
por un misculo a la temperatura de 18° equivale a la mitad de la que
se pone de manifiesto a la temperatura de 0°. Esto indica que el meca-
nismo mediante el cual se produce la tensién muscular posee un
coeficiente de temperatura negativo. Tales coeficientes de temperatura
negativos, desconocidos para los procesos quimicos, se presentan, sin
embargo, como caracteristicos de aquellos procesos fisicos dependien-
tes de la tensién superficial; estos resultados parecen confirmar la
hipétesis que considera el proceso contrictil dependiente de algtin
cambio de tensién superficial. )

E1 proceso quimico de recuperacién tiene un coeficiente.de tem-
peratura positivo, como puede deducirse por el mayor consumo de O,
en las temperaturas elevadas, en comparacién de lo que sucede con
las temperaturas bajas, lo cual armoniza con el.hecho de ser el pro-
ceso de recuperacién de indole quimica.

El calentamiento del miiseulo por encima de 45° debilita la inten-
sidad del proceso contréctil, el cual acaba por desaparecer muy prorto.
Este fenémeno es debido a una coagulacién irreversible del paramio-
sinégeno del sarcoplasma. Las temperaturas muy bajas alargan con-
siderablemente el perfodo de latencia, disminuyen la amplitud de la
contraceién y prolongan mucho el periodo de relajacion; estos efectos
han sido atribuidos en parte al aumento de la viscosidad del cito-
plasma muscular por las bajas temperaturas.

Teorias de la contraccién. Se ha admitido de un modo general
que el factor primario dela contraccién muscular consiste en la libera-
cién de 4eido lactico a expensas del glueégeno almacenado enelmiisculo.

A primera vista, el hecho de que un museculo agotado en una
atmésfera de nitrégeno se relaje completamente, aparece en con-
tradiecién con esta hipétesis. No obstante, es opinién muy compar-
tida la que considera el fenémeno de contraccién debido no sélo al
actimulo de una cierta cantidad de dcido lictico de un modo inde-
terminado, sino que éste se localizaria en ciertas zonas especiales de
la fibra muscular, por ejemplo, en la superficie de la membrana o
en las superficies de los sarcostilos. Esta localizacién serfa pasajera,
va que desencadenada bajo su influencia la aceién contrietil, inter-
vendria un proceso de difusién encargado de igualar el contenido de
4cido de la zona afectada con el de las otras porciones del misculo;
terminada con esto la fase de actividad, comenzaria el periodo de
relajacion.

El mecanismo intimo mediante el cual este actimulo de 4cido
lactico actiie produciendo la contraceién nos es todavia desconoeido.
Para explicarlo se han emitido distintas hipétesis, siendo las tres
principales la teorfa de la tension superficial, la de la presion osmd-
tica y la de la imbibicion. La primera de estas hipétesis reposa sobre
la afirmacién de que el 4cido ldctico se acumularia en las superficies
intercelulares, aumentando la tensién superficial de las mismas, que
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tenderian a deformarse adoptando la forma esférica, siendo esta de-
formacién concomitante con el proceso contrictil. La teoria de 1g
presién osmétiea tiene su fundamento en los cambios de permeabili-
dad de las membranas de las células musculares, cuya semipermeahi-
lidad se modificaria temporalmente en virtud de la formacién de 4cido
lietico. La produccién de esta substancia daria lugar al paso de agua
de unas partes a otras de la fibra muscular, por ejemplo, de las ban-
das claras a las oscuras, atribuyéndose la contraceion a estos cambios
osméticos. Esta concepeién ofrece visos de verosimilitud, ya que es
perfectamente 16gico pensar que el desmoronamiento de moléeculas de
gran tamaiio, como el gliedgeno, en otras de tamafio molecular mas
pequefio, determina alteraciones.de la presién osmética. La tercera
de las hipétesis enunciadas sostiene que la produccién de Aacido
lactico acarrea un proceso de imbibicién, por el cual los coloides de la
célula fijan una cantidad de agua. Si recordamos que los coloides
celulares se hallan dispuestos con una orientacién determinada, los
sarcostilos, dispuestos de un extremo a otro de la célula, veremos que
un proceso semejante es factible que pueda produeir la contraceion;
ste tltimo mecanismo podria compararse a la contraceién que experi-
menta una cuerda al ser humedecida.

Ninguna de las teorias mencionadas es ecapaz de resistir una
critica severa en el momento actual, y por este motivo sélo nos
limitamos a una sucinta enumeracién de las mismas.

Misculo cardiaco. Los fenémenos que acompafian al proeceso
de contraccién en el miisculo cardiaco son muy semejantes a los que
hemos visto se desarrollan en los misculos voluntarios. Los cambios
eléetricos que preceden a la contraccién, las variaciones de tensién y
acortamiento que acompafian a la realizacién de trabajo, el despren-
dimiento de calor por desdoblamiento y combustién del glucégeno y
dcido lactico, asi como las caracteristicas transformaciones sintéticas
del periodo de recuperacién, son todos ellos fenémenos superponibles
a los que hemos estudiado para los miiseulos éstriados. Sin embargo,
esta modalidad de tejido muscular ofrece caracteristicas que lo dis-
tinguen del misculo voluntario, unas constituyendo diferencias etfec-
tivas, y otras que no son mas que aparentes. Dos de ellas son de la
mixima importancia, a saber: existencia de perfodo refractario, ¥ la
gran sensibilidad a los electrélitos.

Entendemos por periodo refractario, un periodo durante el cual
la fibra muscular es incapaz de resporider a la estimulacién. La dura-
cién de éste es extremadamente corta (mas corta que el periodo d'e
latencia) en los miseulos voluntarios, ya que la aplicacién de dos esti-
mulos consecutivos con tal rapidez que el segundo caiga dentro del
periodo de latencia del primero producird un efecto doble, respon-
diendo el miiseule a ambos estimulos. En cambio, el mtsculo cardiaco
presenta un periodo refractario largo, continuindose ademds durante
toda la fase de contraceién. Si estimulamos las fibras museculares car-
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diacas cuando.se hallan en contraccién, el estimulo serd completa-
mente ineficaz y sélo al encontrarse aquéllas en la fase de relajacién
volveran a ser sensibles al estimulo respondiendo con otra contrac-

¥1G6. 68. Modificaciones eléctricas sin contraccién concomitante en el corazén de rana.
Los trazados mecénicos de aurfcula y ventriculo son registrados al mismo tiempo gue
el electrocardiograma. Trazado superior: Contraceién normal acompafiada por la varla-
cién eléctrica correspondiente. Segundo trazado: Efecto de la supresién del Ca. Per-
sisten los cambios eléctricos, sin ir dos de om:lre accién, Tercer tr Lz (%teegﬁ

de la adicién de Sr. Cambios eléctricos
MINES, en el Journal of Physiology)

cién. La duracién ‘del periodo refractario depende, dentro de ciertos

limites, de la intensidad del estimulo aplicado. ‘
Si examinamos la influencia que ejercen los iones sobre el mfisculo

cardiaco veremos que pueden actuar, ya modificando los cambios elée-
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tx:icos que preceden a la contraecion, o bien sobre los fenémenos meci-
nicos sin influir lo mis minimo el proceso eléetrico; algunas veces los
jones pueden ejercer ambas influencias. El paro del corazén de rana
cuaqdo suprimimos el calcio del liquido nutricio no va acompaiiado
de ninguna alteracién de los fenémenos eléctricos, siendo- modificado
solamente el mecanismo contréctil. En el corazén del cangrejo, sin
embargo, cuando se perfunde con exceso de caleio se produce también
paro cardiaco, pero en esta circunstancia acompafiado también de la
supresién de los fendmenos eléctricos. Ademds, un exceso de Na* o K-
pa’rah.za la contraccion cardiaca, sin influir sobre las variaciones
eléctrieas, mientras que un.aumento de pH por encima de 6,8 pro-
duce una disminucién progresiva de los fenémenos eléctricos, que
dejan de manifestarse simultineamente con la desaparicién de la
actividad contraetil.

Los resultados experimentales hasta aqui obtenidos no permiten
establecer una regla general que comprenda los efectos observados
sobre e%-mﬁsgulo cardiaco con los distintos iones. Los iones polivalen-
tgsuh’lg , Ce™ y La™ actian a veces de un modo semejante al ion
Ca™ y otras veces ejercen un efecto eontrario. Existe un evidente
antagonismo entre la aceién del Na* y K* por una parte y del Ca’* por
otra, }1,echo que si bien se manifiesta con toda claridad en el caso del
corazon de la rana (pig. 119), no puede extenderse a todos los casos
p.os1b1es. El problema del modo como actfien estos iones o combina-
ciones _de iones es de una gran semejanza al problema plariteado acerca
de la influencia de determinados iones sobre la permeabilidad de la
membrana y que, como ya hemos visto, no es una cuestién que pueda
ser resuelta de un modo sencillo e inmediato. :

Dejando por el momento esta cuestién, vamos a referirnos some-
ramente a una clasica controversia, siempre de actualidad, acerca de
cudl pueda ser el origen de la contraccién cardiaca entre los que sos-
txc—ner} quela’la contraceién se inicia en las fibras museulares mismas
(teoria miogena) y los que creen que la actividad cardiaca depende
de un modo directo de los ganglios y nervios que se hallan en relacién
g;relag’;atgglx}’ el }n(lchaEdio (teoria meurégena). La mas preponderante

1as indica i6 i

explicacién adecuada ?:1 ﬁ;;o?g)ag:t%a’dén ;(ilc?}l:cl)tse el:: e encuen:c h

] perimentales; sin
embargo, debe hacerse la salvedad de que ciertos casos concretos no
pueden ser explicados con ella (véase pag. 390). El misculo cardiaco
puede Seccionarse en forma de zigzag, de modo que queden excluidas
todas sus conexiones nerviosas, a pesar de lo cual las fibras muscula-
Tes siguen contrayéndose. El corazén del embrién de pollo comienza
a presentar contracciones hacia el cuarto dia, mucho antes de que se
hayan estal?lecido conexiones nerviosas. Por tltimo, y como argu-
mento el mas concluyente de todos, los cultivos’de fibras musculares

cardiacas aisladas presentan contracciones, aunque no exista en ellas
el menor indicio de tejido nervioso.
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Tono. Los miseulos voluntarios no se encuentran en estado
normal completamente relajados, sino que presentan constantemente
un ligero grado de contraccién. Sélo habra relajacién completa en el
caso de hallarse el maseulo separado de sus conexiones con el sistema
nervioso central, como podemos comprobar en la preparacién nervio-
miusculo. En cambio, en el maseulo de fibra lisa podemos observar
el estado de contraccién ténica, aun cuando lo separemos del orga-.
nismo, ya que en realidad el estimulo que llega a ellos desde el sis-
tema nervioso central es de naturaleza inhibidora, tendiendo a pro-
ducir relajacién.

En el caso del miseulo liso ya citado, el tono puede mantenerse
durante dias enteros fuera del organismo; los musculos de un frag-
mento de ileon de gato, por ejemplo, pueden conservar su tono des-
pués de haberlo tenido en hielo durante varios dias y cuando el
tiempo transcurrido permite suponer la completa degeneracién de
todos los elementos nerviosos. Un ejemplo més notable es el que nos
ofrece el molusco Diozinia, cuyas valvas se mantienen cerradas por la
accién de un fuerte misculo adductor que opone una resistencia a
la separacién de las mismas de unos 2,5 millones de dinas, pudiendo
continuar el tono adduector sin modificarse durante un mes entero.
Otro ejemplo més corriente es ¢l que podemos constatar en el caso
de las ostras, ya que cualquiera ha tenido ocasién de comprobar la
fuerza que es menester para abrir sus valvas. No es probable que el
estado de contraccién del mdsculo adductor en el Diovinia y del
mtsculo correspondiente de las- ostras pueda considerarse colno
una contraccién propiamente dicha, ya que es muy problemdtico
considerarla como tal; su larga duracién (durante mis de treinta
dias), sin presentar sefidles de fatiga, se aviene mal con lo que cono-
cemos respecto a los fenémenos meeénicos ¥y quimicos del tejido
muscular.

Si observamos lo que sucede con el Pecten al sacarlo del agua,
veremos que abre y cierra las valvas de su concha una o dos veces
antes de su cierre definitivo, cireunstancia que podemos aprovechar
para colocar un pedazo de madera entre las dos valvas; éstas, al
cerrarse definitivamente, lo hacen con tal fuerza que pueden con-
vertir en astillas la madera interpuesta, quedando aprisionadas du-
rante semanas enteras. Una vez cerradas las valvas, si intentamos
movér el pedazo de madera de un lado a otro hasta liberarlo com-
pletamente podremos verificar c6mo aquéllas quedan ent_reabif_:rtas,
bastando el simple contacto de un dedo para provocar su cierre inme-
diato, hecho que contrasta con la enorme cantidad de energia necesaria
para déterminar su apertura. Disecando el Pecten durante un periodo
en que sus valvas se hallen cerradas, veremos que el musculo que entra
en actividad en esta fase presenta una consistencia cartilaginosa,
mientras que en estado de reposo este mismo misculo ofrece una con-
sistencia blanda. Esta forma de actividad muscular no es equiparable
a la contraccién de los misculos voluntarios, debiendo considerarse
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mis bien como contraccion postural que como una contraceién pro-
pmmﬁ?&it?éff:l% sobre lo que se refiqrg al Pecten, veremos que el r_noyi-
miento de su copcha se halla condicionado por dos miseulos distin-
tos, un maisculo motor, COllStltul.dO de flbras’ es(tirladas_ ydque actfia
aproximando las valvas para su cierre, y el <_)§10, enominado maisculo
de enganche o misculo ténico), euya funcién ct‘msllste’en inantener
unidas las valvas previamente aproximadas por e mlusm} 0 {notor_
Si extirpamos el misculo de enganche, al gontraelse e lmusgudo mo-
tor se produce el cierre de la conchag pero solo‘durante e pelrm o (ﬂ:e-
dure la contraccién, ya que al relajarse gl musculo motor la cone la,
vuelve a abrirse. En efecto, el comportamiento de est’te ulltuno mllileu o
se asemeja estrechamente al de cualquier otro muscg o.esltrla.o Yy
pronto presenta el fenémeno de la fatiga. No podem?sd ecn't o g}lsm?
del musculo ténico, el cual es capaz de manifestar urante dias y
semanas enteras su actividad. La manera como este: fglnomenq tiene
lugar se representa corrientemente con un sencillo simi que, sin em-
bargo, no da mdlcacmn. alguna
= sobre el mecanismo intimo del
W proceso: en la figura 69, las dos
arid S A Al placas dentadas que representa
pueden ser movidas ficilmente
deslizando una sobre otra de
izquierda a derecha, no pudiendo
efectuar dicho deslizamiento en sentido contrario, es decir, de derec}ﬁzé
a izquierda. De un modo anélog_oparepe que el musculo de enga.mszuS
pasa al estado de contraceién ineapaz para acortarse, como si B
fibras constituyentes se encontrasen trabadas por un mecanismo sem
jante al de una cremallera. )
y Tienen singular interés para un conocimiento adecuado detla
naturaleza de este curioso fenémeno los datos que resultan del estu-
dio de los cambios quimicos y eléctricos que acompafian a la eo?;
traceién. Los cambios quimicos no son superiores a los que presertl z
ordinariamente el misculo en reposo; asi, por ejemplo, el Pecter
utiliza euando su concha permanece abierta unos 0,67 mg. de qx1geno{
v cuando se halla completamente cerrada 0,68 mg. Esto viene 2:1
hpoyo de la suposicién de que el miisculo ténico no se encuen’cranos
estado de contraceién propiamente dicho y que el fenémeno gu(; e
ocupa difiere fundamentalmente de las c.ontra’cclo_nes tetamcoas ‘que
nos fijamos en lo que sucede con los cambios e}?etru}os, Yeyemcon .
tienen lugar en dos fases: una de corta duracién, smcrqmcad ik
contraceién, y otra en la cual la variacién eléetrica persiste uexpli—
el mismo tiempo en que se manifiesta el estado de tono. P:(lirif s 1
car las relaciones que puedan existir entre el mecanismo de N
v los fenémenos antes estudiados se han emitido dlvgrsas hipétesis,
Zlue ninguna de ellas sea completamente satisfactoria.

FIG. 69. (Segin BAYLISS, Principles
of General Physiology)
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Feu(’)r_nonos muy semejantes al del funcionamiento de] misculo
de enganche del Pecten pueden ser observados en algunas especies de
invertebrados. Las espinas del erizo de mar Presentan insertados en sy
base dos series de miisculos: una de funcionamiento “motor” y otra de
mitisculos “ténicos”. Un estimulo aislado produce la contraceién
de la primera serie de musculog citada, inclinando 1a espina hacia
un lado; sin embargo, la repeticién de estimulog afecta también los
miisculos ténieos, de lo que resulta un desplazamiento de 1g espina
bastante tiempo después de que el estimulo ha cesado,

La oruga de Coso, después de hacer sy capullo presenta ciertas
contraceiones ritmicas; después de cada una de ellas permanece inmo-
vilizada durante un corto espacio de tiempo en la misma posicién
adoptada en la contraceién precedente, no pudiendo modifiearla sino
a costa de aplicar una fuerza considerable, Para terminar, diremos
que se han deserito en‘ciertas holoturias mecanismos muy semejantes
al que hemos visto presenta el Pecten.

Antes de finalizar este breve resumen acerca de las notables pro-
piedades del mecanismo que regula el funcionamiento del musculo
de enganche, hemos de mencionar el control que sobre dicho meea-
nismo ejerce el sistema nervioso a través de dos clases de nervios. La
estimulacién de uno de dichos troncos nerviosos produce una contrae-
cién del misculo, que ya hemos visto contintia indefinidamente; la
estimulacién del otro nervio da lugar a una relajacién del miseulo
contraido. Estos hechos pueden explicar hasta cierto punto cémo
entra el museulo en contraceién ¥ eémo se relaja, pero no aclaran el
mecanismo de la persistencia del estado contrdetil durante tan largos
perfodos, ya que si cortamos ambos nervios durante el estado de
tono, éste contintia del mismo modo que hubiera continuado de hallar-
se los nervios intactos, Hay que reconocer que el estado de tono, una
vez seccionados ambos nervios, puede ser permanente, Ya que con ello
excluimos la posibilidad de que el musculo se relaje mediante la
Interveneién de un impulso inhibidor a través del nervio correspon-
diente.

_En el caso de los musculos voluntarios, podemos constatar la
bersistencia del tono museular mientras el misculo se halla en cone-
XIon con el sistema nervioso central, lo cual puede ponerse de mani-
fiesto viendo esmo desaparece el tono al seccionar los nervios motores.
Los influjos nerviosos que intervienen en el mantenimiento del tono
Siguen las mismas vias de los impulsos que determinan la actividad
motora. En estado normal, el tono muscular se halla bajo el condicio-
Namiento, inmediato de los impulsos provenientes del nicleo rojo del
cerebro medio; Ta destruccién de este nieleo o la seccién de la médula
¢Sbinal determina en los misculos cuya inervacién se encuentra libre

el control del nticleo rojo un estado de hipertono que se conoce con
a denominacién de rigidez descerebrada. En cierta manera, este estado
de tono que persiste durante largos perfodos de tiempo se asemeja al
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que se pone de manifiesto en el museulo de enganche de los molys.
cos, ya que si una vez determinado ‘el estado ténico estimulamog
el nervio que conduce estimulos inhibitorios, dicho estado desapa-
rece en seguida. Ademds, andlogamente a lo que hemos visto sucedia
con el desprendimiento de calor durante el cierre de las valvas de log
moluscos, en el caso de la rigidez descerebrada, el calor producido
es mucho menor que el que se origina a consecuencia de una con-
traceién tetdnica de la misma duracion.

Para explicar la naturaleza del estado ténico en el musculo volun-
tario han sido emitidas prineipalmente las consideraciones que extrae-
tamos a contiuacién. La primera de ellas sostiene que la naturaleza
de la contraccién ténica es distinta a la de la contraceién muscular
simple; sin embargo, la diferencia entre ambos procesos no ha sido
todavia establecida exactamente. En segundo término hay que consi-
derar que en el caso del cierre de la concha de los moluscos intervienen
el masculo “motor” para juntar las valvas y el miseulo “enganche”
para mantenerlas juntas, hallindose vinculado el fenémeno del tono
prolongado sélo con este ultimo. Recientemente se ha dicho que en
el misculo voluntario existen dos clases de fibras distintas, unas que
se corresponderian con las del masculo motor de los moluscos y
las otras representarian el miisculo de enganche, atribuyéndose a
estas ltimas la propiedad de producir el tono prolongado. Entre
las dos clases de fibras citadas existirian diferencias morfolégicas que
habrian de corresponderse con su distinto comportamiento funcional,
si bien acerea de tales diferencias estructurales los fisilogos no estan
todos de acuerdo. La diferencia funcional estriba en considerar
adseritas a una clase de fibras la ejecucién de la contraceién volunta-
ria, mientras que las otras fibras, por analogia con las del musculo
de enganche, serian responsables de la contraceién ténica. El punto
esencial que permite sostener estas diferencias estriba en la doble
inervacién de los misculos esqueléticos, los cuales por la accién de los
nervios motores procedentes del asta anterior de la médula entrarian
en contraccién, mientras que las fibras responsables del tono serian
inervadas por fibras del simpético. ;

No vamos a exponer aqui los detalles de la discusién entablada
por los que aceptan con los que rechazan este modo de ver, y sélo
daremos los principales argumentos esgrimidos contra la dualidad que
supone la hipétesis precedente. En primer lugar, aun admitiendo la
inervacién del misculo voluntario por fibras simpéticas, no existe
acuerdo sobre si ambas clases de fibras nerviosas (simpéaticas ¥ moto-
ras) podrian actuar sobre la misma fibra muscular en vez de aceptar
la existencia de dos clases de fibras. En segundo término se ha visto
que excitando directamente el simpatico que inerva el mtsculo volun-
tario, o inyectando adrenalina, no ha sido dable observar ningun
aumento del tono. Tampoco ha-sido posible observar nunca contrac-
ciones consecutivas a la extirpacién de los nervios simpéticos. Tenien (i
en cuenta todo lo dicho, las hipétesis para explicar el mecanismo de
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tono musqular se hallan actualmente en estado poco satisfactorio.
Para terminar diremos que aun aceptando para el mantenimiento del
tono la existencia de unas fibras museulares diferenciadas todavia
desconocidas, no estarfamos mejor informados acerca de la natura-
lez del proceso contréctil, ya que tendriamos que huscar entonces
explicacién adecuada para un tipo de contraceién museular de dura-
cién md_efinida. que, sin manifestar sefiales de fatiga, presentase al
mismo tiempo una modalidad metabélica especial.
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Aun teniendo en cuenta las diferencias morfolégicas fundamen-
tales existentes entre las células ciliadas y las qug constituyen el
tejido muscular, no podemos dejar de reconocer cierta analogia entre
ambas formas de contraceién. Lo que haya de Jjustificado en esta
analogia puede hallar confirmacién si comprobamog que durante el
movimiento eciliar se produce: I, el consumo de una cantidad de
oxigeno que se corresponda de algtin modo con el trabajo dado por el

axnl
CarirurLo VIII
Movimiento ciliar, movimiento amiboideo -
y contraccion de los melanéforos o
La contraceién muscular constituye una modalidad de movimientc
producido en una célula diferenciada para realizar aquella funeién. =l

En este capitulo vamos a considerar otras modalidades de movi-
miento més sencillas’que la carac-

teristica dela célula muscular y que 2
son propias de células mucho menos :
diferenciadas. Estas distintas for-

e mas de movimiento son el movimien- 20}
to ciliar, el amiboideo y el de las
células denominadas melandforos.

Movimiento ciliar. ILas célu-
las ciliadas tipicas poseen uno o
varios ecilios dispuestos en uno de

> sus bordes, muy cerca de los cuales
pueden verse un cierto niimero de ; : ) ‘
=3 pequefios granulos. Si los cilios son I — D 159 26 50 30° 50
grandes, puede ponerse de mani-

a Consumo de O,
®Actividad mecdnica

FI6. 70. Esquema del movimiento i L1650 en ellos la existenecia de una AT nccilx'iiogeﬁbggmﬁiiaeg‘é:as«fgb?teﬁaﬁggS‘e!:] e
{‘lin]r. Figura superior : contraccién hacia ~Inembrana consistente que limita variaciones térmicas. (Segin GRAY)
traccion acla aiiés 5 g6 recperacion, Una cantidad de substancia apa- oy .

(Segiin GRAY) rentemente homogénea y que S€ O}ho durante un periodo de tiempo suficientemente grande, y II, una

contintia con el citoplasma de la clerta cantidad de 4cido lactico. e

célula. El movimiento de los cilios es tan riapido que dificilmsmte .. La demostracién del consumo de oxigeno durante'el_lpovxmlento
puede ser seguido con los ojos, a menos que el movimiento sea prime- ciliar ha sido dada con toda evidencia, asi como la similitud que a
ramente retardado. Cada contraccién consta de un rapido desplaza- este respecto existe con el proceso de la contraccion .lpuscu]ar. La
miento hacia delante, seguido de un desplazamiento més lento hacia medicién de trabajo realizado durante el movimiento ciliar se reahz‘.a
atrds. Durante la primera fase se produce una corriente en el medio de acuerdo econ unidades algo arbitrarias, como son las que resultan de
flaido que rodea el cilio y en el transeurso de 1a misma puede consta- Mmedir el tiempo que un pequefio peso de platino tarda en recorrer una
tarse la rigidez de éste, mientras que durante ¢l desplazamiento hacia distaneia determinada, impulsado por la actividad de los cilios, ¥ en

atrés o fase de recuperacién el cilio se halla completamente relajado- tales circunstancias el consumo de oxigeno es determinado colocando
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las células ciliadas en un microespirémetro analogo al que se utilizg,
en el caso particular del museulo. Con esta téeniea ha podido demos.
trarse que existe una estrecha relacién entre el consumo de oxigeno
v el trabajo desarrollado por los cilios, observandose también un
aumento del consumo de oxigeno y del trabajo cuando se produce ung
elevacién de temperatura. Por otra parte, se ha visto también que
los cilios pueden continuar contrayéndose en ausencia de oxigeno, lo
que ha hecho pensar a algunos investigadores si las células ciliadas
contendrian alguna reserva de oxigeno en forma combinada; sin
embargo, a este respecto no estd de mis recordar que el miseulo colo-
cado en anilogas circunstancias puede continuar mostrando su activi-
dad contréctil, siendo preeisa la intervencién del oxigeno s6lo durante
la fase de recuperacién. Es interesante comprobar cémo también en
esto prosiguen las analogias, ya que en el caso de la actividad ciliar la
fase més influida por la ausencia de oxigeno es también la fase de
recuperacién. Una diferencia cabe sefialar, sin embargo, entre ambos
procesos, si las observaciones recogidas a este respecto son correctas: el
musculo, durante sus cambios nutritivos, utiliza solamente hidratos de
-arbono (gluedgeno, glucosa, idcido lactico, ete.), y, en cambio, en el pro-
ceso que acompafia a la actividad ciliar,los hidratos de earbono no pare-
ce que desempefien un papel importante, ademéas de que la presencia
de gluedgeno en las células ciliadas no ha sido nunca demostrada (1).
Para estudiar la produceién de dcido por parte de las células
ciliares ha sido necesario recurrir a métodos indirectos, ya que la
determinacién quimica directa es pricticamente imposible. El tnico
medio de abordar el problema consiste en tratar de establecer las rela-
ciones que puedan existir entre la actividad contractil y la concentra-
cién de hidrogeniones del medio externo. Ha podido observarse que la
acidez paraliza el movimiento ciliar, disminuyendo gradualmente el
niimero de contracciones, pero sin que se modifique su amplitud,
hasta que por fin se produce el paro de los movimientos ciliares en la
fase de relajacién. Como ya hemos visto (pag. 117), no se trata aqui de
una aceién del dcido sobre la superficie, sino que el efecto obtenido
se debe a la penetracién del dcido en el interior de las células, habién-
dose obtenido diferencias considerables respecto a la concentracion
de H' iones de distintos 4cidos en sus efectos paralizantes del movi-
miento ciliar. La adicién de algtin 4leali cuando se ha logrado para-
lizar el movimiento de los cilios por la intervencién de un 4cido puede
determinar el retorno de las contracciones en un espacio de tiempo
que variara segiin la cantidad de 4cido y de 4leali usados. De todo ello
puede deducirse que la movilidad de los cilios se halla en estrecha
dep.endeneia con la concentracién de hidrogeniones y que tal vez los
H" iones producidos en el interior de la célula puedan ser los respon-

(1) En relacién con este problema, recuérdese lo que dijimos en nuestrﬂl-
nota de la pdg. 181 al considerar los cambios quimicos que se producen en €
musculo ¥ las nuevas orientaciones que se siguen conducentes a delimitar la
importancia otorgada a los glicidos en el metabolismo muscular.— N. del 1-
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sables de la ix‘ligiaeién de la movilidad eiliar. No obstante, conviene
poner de manifiesto que todavia no ha podido ser. demostrado que la
contraceién de los cilios coihcida con la produccién de 4cido en el
interior de la célula.

Teniendo en cuenta todos los hechos apuntados, Gray ha elabo-
rado una teoria para explicar el movimiento eiliar, Segtin esta hipéte-
sis, la primera fase -del movimiento ciliar serfa tributaria de un proceso
de imbibicién concomitante, el cual, a su vez, dependeria de la pro-
duccién de 4cido en el interior de la misma célula; la produccién del
4cido tendria lugar con cierta periodicidad y a su vez resultaria del
desdoblamiento de substancias cuya composicién no seria del todo

“aniloga a un glicido. Este primer periodo durante el eual los cilios

se mueven hacia delante, va seguido de la fase de recuperacién, durante
la cual es utilizado el oxigeno. La liberacién de-deido que desenca-
dena el latigazo de los eilios no :
parece haya de necesitar la inter-
vencion del oxigeno. En esto existe
una cierta semejanza entre el pro-
ceso fundamental que origina la
contraceién del musculo y el del
movimiento ciliar, siendo oportuno
recordar aqui una de las teorias
de la contraceién museular, que
considera la imbibicién eomo causa
del fenémeno contractil (pag. 196).

Gt oG F1G. 72
Mowmlento. amiboideo. El Esquema que muestra la formacién de

movimiento amiboideo _constituye . un seud6podo. (Segtin CHAMBERS)
una modalidad de movimiento atin - )
més fundamental que la contraceién muscular, y desde luego mucho
més de lo que pueda considerare el movimiento ciliar propiamente
dicho. Es el medio de locomocién corriente de muchos protozoarios, asi
como el de algunas células de los organismos superiores, tales como los
leucoeitos de la sangre y las células emigrantes de los tejidos.

Para el estudio de este movimiento constituye un excelente
material el que nos ofrecen los ejemplares de Amoeba limaz, cuyos
movimientos se producen siguiendo una linea relativamente recta;
por lo tanto, no estard fuera de lugar dar aqui un breve esquema de
Su estructura.- El citoplasma aparece dividido en dos zonas, una
mas fliida, endoplasma, y otra externa, de mayor consistencia, ecto-
plasma, pudiéndose considerar la primera como un sol y la tltima
¢omo un gel. En el espesor de cada una de estas dos zonas se encuen-
tra incluido un buen néimero de granulos de distintas dimensiones.
También se ha podido poner de manifiesto, sin ninglin género de

uda, merced a los métodos de microdiseccién, una fina mem-
Tana que recubre toda la superficie del ectoplasma. En el proto-
Plasma pueden observarse continuas corrientes (de apariencia muy
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semejante a los fenémenos de ciclosis que presentan muchas células
vegetales), que van de un polo a otro de la célula y que son determi-
nadas en apariencia por liguefaceién de diferentes zonas del ecto-
plasma, en donde se originan corrientes dirigidas hacia el endoplasma
flidido, tomando una consistencia de gel en el polo opuesto, hacia el
cual se dirigen los granulos.

Observando cuidadosamente eémo se producen los fenémenos que
acompaifian el movimiento amiboideo, podemos ver que se suceden
con una cierta regularidad. En el punto que haya de fraguarse un
seudépodo tiene lugar un proceso local de liquefaceién, los grinulos
del endoplasma se derraman en el 4rea fluidificada, la membrana
superficial se abomba y la corriente de granulos penetra en el interior
del abombamiento. En estas condiciones se constituye un corto tubo
vacio de extremidad redondeada, cuyas paredes estdn compuestas
por la membrana superficial sostenida especialmente por su base por
una capa de ectoplasma de grosor variable que contiene endoplasma
flaido, el cual penetra invariablemente en su interior desde la base
hacia su extremidad. Asi que esta corriente de endoplasma alcanza
la porcién redondeada del seudépodo refluye hacia atrds, mientras
que el contenido del fondo de saco del seudépodo se solidifica por
gelificaciéon del endoplasma.

En la Amoeba limazx, la produccién del seudépodo siempre tiene
lugar en su parte anterior, de lo que resulta un movimiento en linea
recta. Procurando que las condiciones experimentadas se mantengan
constantes, el movimiento continiia, no variando méas que“en la pro-
porcién de un 5 % durante varias horas. La velocidad es determi-
nada corrientemente por el tiempo que el organismo tarda en atra-
vesar el campo microseépico, medido por una escala micrométrica.

Las observaciones acerca del consumo de oxigeno por la Amoeba
limaxr son escasas; sin embargo, son suficientes para afirmar que
su actividad motora se halla asociada con la produccién de una
cierta cantidad de dcido. La demostracién de los cambios de reaccion
que se realizan en el citoplasma de esta amiba han sido puestos de
relieve mediante el rojo neutro (este indicador difunde a través de la
membrana ripidamente), habiéndose podido establecer que el ecto-
plasma presenta en estado normal y en reposo un pH de 7,2, mientras
que el endoplasma, en analogas condiciones, presenta un pH de 7,6;
ademis, durante la emisién de seudépodos el indicador toma un color
rojo, lo que denota una cierta desviacién del pH hacia valores dcidos,
v cuando los seudépodos se retraen se produce un cambio en sentido
opuesto que da lugar a un empalidecimiento del indicador como resul-
tado de una disminuecién de la concentracién de iones H".

La constatacién de estos hechos condujo a PANTIN a estable-
cer su teoria del movimiento amiboideo, en la que atribuye_e,Ste
fenémeno a cambios de la reaccién actual, los cuales produciriall
una imbibicién de agua en la porcién anterior de la amiba, que
darfa razén del proceso de liquefaccién. Al mismo tiempo, en 12
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poreién posterior de.I organismo se producirfa una disminucién de la
concentracién de H" iones que determinarfa un proceso de gelifica-
cién local, con la pérdida de una cierta cantidad de agua, al retraerse
por sinéresis la zona de endoplasma gelificado. La energia desarro-
jlada en el proceso de retraccién impulsaria el endoplasma flido
hacia la zona fluidificada de la amiba y condicionaria la progresion
de la misma. Como vemos, el contenido de esta hipétesis acerca del
movimiento amiboideo tiene como fundamento una transformacién
reversible gel-sol.

La mayor parte de células aisladas, las amibas y todas las células
que presentan movimientos amiboideos ofrecen una sensibilidad
extraordinaria para ciertos electrélitos. CHAMBERS y sus colaborado-
res, estudiando los efectos producidos por distintos electrélitos sobre
estas células, han podido establecer, merced a las técnicas de microdi-
seceién y microinyeccién, el antagonismo entre distintos iones. Y asi,
mientras el ClNa y el CIK producen al ser inyectados una fluidifica-
cion del citoplasma, el Cl,Ca causa una gelificacién del protoplasma
en el punto de la inyeceién. Las mezelas de sales antagonistas, en
determinadas proporciones, anulan sus efectos respectivos. Las ami-
bas marinas son destruidas en soluciones de ClNa, CIK, Cl,Ca ¥
CL,Mg, y, sin embargo, conservan su actividad fisiolgica en solu-
ciones que contengan las mismas sales en proporciones adecuadas. El
jon Ca' parece un elemento esencial para que se produzea el movi-
miento amiboideo. A pesar del considerable interés de estos estudios,
no arrojan mucha luz acerca del mecanismo intimo de la movilidad
de las amibas.

Tl movimiento amiboideo varia considerablemente con la tempe-
ratura, presentando cada especie de amibas una temperatura 6ptima
para sus movimientos. Asi, la Amoeba limaz presenta su ptimo de
temperatura a los 20°; los leucocitos de la sangre de animales homeo-
termos necesitan un 6ptimo mas elevado (unos 37°). El incremento
de la temperatura parece influir acelerando la reaccién funﬂamental,
lo mismo que sucede en el caso particular de la contraceion de’los
misculos, que también tiene una temperatura éptima; cuando ésta
se rebasa, el fenémeno deja de producirse, por la probable destrueeién

de alguna substancia indispensable para la realizaeién del proceso
contrictil y que alguien ha sugerido pueda ser una enzima. Lo cierto
ima del éptimo, y aunque

es que al elevar la temperatura 5° por encl
volvamos en seguida a temperatura més adecuada, podremos consta-
tar que la intensidad del movimiento es mucho menor que en el caso
de llegar a ella a partir de temperaturas més bajas. En cuanto al
coeficiente de temperatura que corresponda al m_ovxmxento ar.mb‘ox-

€0 no sabemos cémo pueda ser, si positivo o negativo, ya que 51 buf.n
es cierto que el coeficiente en lo que se refiere a la v.e’locldad del mov li
miento es positivo, ello puede no ser una indicacion verdadera de
Signo del coeficiente que convenga aplicar a_la reaccién que se de§-
arrolla, ya que siendo la viscosidad de la amiba el principal impedi-

14. PoxpER : Fisiologia general. —
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mento de su propia movilidad, la ve isminuir i -
el au(;ncnto de lzIJ. temperaturz;. o S ]
Con respecto a la teoria a que hicimos referenci

tension superficial (pag. 14) atribuyendo el mov?xfiezﬁtgaz}flaﬁ,qe 12
a variaciones de la tension de superficie, se considera aettlln l1 6
ma'decuada. La principal objecién que se ha hecho contra, eslil nll(?nt'e
tesis es la que resulta de comprobar mediante los métodos de ot
diseecién la consistencia semisélida de la cuticula superfi 'elmlcm-
Amocba y de los organismos amiboideos. R

i 1\{[0v1fn_ugntos de los mel?,néforos. Los ecrusticeos, peces, re
iles ¥ anfibios se hallan provistos de unas células pigmentadas, espIé

30

Velocidad a 100 /

0« 100 20° 30°

Fi16. 73. Influencia de la t velocidad del movimiento
16. 73, neia ¢ emperatura sobre la v idad d imient
amiboideo. La velocidad aleanza su méximo a los] ."Jf° (Se"}'m P\l’ﬂll\')

. 4 ANTIR

:)‘;11” cuya contraceién y relajacién determina el color del animal
re OI:’SPGCFO al medio que le rodea. Mas adelante (pig. 284) insisti-
Lems acerca (‘1’01 f’ul}cmnanuento de las mismas: mientras tanto
1aremos mencion unicamente de lo que concierne, a su mecanismc;
*ontractil.
Estas células pig e : < 5

m pigmento ne;yg;z(’feéfﬁgilss 725{3@?;(1{}%} os.lcox1jc1e11e11 en su interior
lanco se prod H Cp oL R Doellon 4 animal sobre un fondo
lt(rilmii( I;IO. uce la “contraceién™ de estos elementos, no pudiéndose
e céffl 12 i(‘;lszmel}o ala retraceién de las pequefias prolongaciones
n Pi"‘mont:) pe] e, ?Il}(.)fal vaciamiento de las mismas de su contenido
T s ! cual ira a concentrarse en las zonas centrales de la
€lula. siendo estas modificaciones mas parecidas a corrientes proto-
Jasmiiticas que a ciertas formas de contraceién.
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.En realidad, se desconoce cuil puede ser el mecanismo de
agregacion o dispersién de estos grinulos; lo tnico que sabemos a
ciencia cierta es que el fenémeno puede ser provoecado por la apli-
cacién de diversos estimulos. Un choque de induceién aislado, por
ejemplo, no basta para hacer entrar en actividad los melanéforos; sin
embargo, la sucesion de una serie de excitaciones da lugar al despla-
zamiento de los granulos de pigmento desde la periferia al centro de
la célula después de un periodo de latencia de unos 5 segundos.
La “contraccién de la célula va seguida, transeurrido un minuto, de
una fase de “relajaeién”, durante la cual una corriente de pigmento
vuelve a llenar las prolongaciones celulares.

a

FIG. 74. Melanéforos de Fundulus: a, dispersados ; b, con-
traidos. (Segdin SPAETH)

onar el desplazamiento de los
de los melanéforos, pasando
rotoplasma celular; el

Algunos electrélitos pueden condiei
granulos. E1 ClNa produce expansién
el pigmento a las Gltimas arborizaciones del p
CIK y el Cl,Ca ejercen una influencia contraria, dando lugar a una
contraccién inmediata. Si mezelamos en proporeciones adecu_a.das
CINa, CIK y Cl,Ca puede obtenerse una solucién que no ejerza
influencia alguna sobre los melanéforos. El efecto de CL,Ba es par-
ticularmente notable; si, por ejemplo, tratamos los melanéforos del
Fundulus eon una solucién de Cl,Ba 0,01 pormal, veremos que des-

pués de un largo periodo de latencia, cuya duracién oscila de media

a una hora, aquéllos entran siibitamente en actividad, relajéndose y
las de la preparacion

contrayéndose alternativamente todas las célu
¥ pudiendo continuarse el fenémeno durante horas enteras. =~

La contraccién de los melanéforos ha sido objeto de un interes
especial a causa de la similitud que algunos autores han quemd'o ver
entre este fenémeno y el de la contraceién del misculo liso. Si esto
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fuera asi estarfamos autorizados para considerar la contraccién de]
misculo, los movimientos de los melanéforos, la motilidad de los eiliog
v la emisién de seudépodos como manifestaciones distintas de yp
mismo tipo de reacciéon fundamental. La demostracion de una seme.
janza manifiesta entre estas distintas formas de actividad celular es
algo muy deseable; sin embargo, hasta el momento actual tal simi-
litud dista mucho de ser evidente.

CarfruLo IX

Tejido nervioso

Estructura de los nervios, Cada fibra nerviosa procede de una
célula diferenciada, neurona o citdn, que presenta ciertos caracteres
tipicos.

La forma de las neuronas es muy variable, si bien la disposicién
morfolégica més corriente es la piriforme y la piramidal. La mem-
brana de la célula nerviosa es de consistencia muy fina, hallindose
constituida principalmente por substancias lipoidess. El nficleo es
voluminoso y en él puede apreciarse la existencia de un nucléolo. El
citoplasma contiene unas formaciones grumosas de naturaleza lipoi-
doproteiniea, los llamados grdnulos de Nissl, ademés de una com-
plicada red de neurofibrillas que atraviesa el citoplasma en todas
direcciones y que se continfia con las fibras que habréin-de constituir
los conductores nerviosos o nervios.

La neurona posee una larga prolongacién, denominada axdn, y un
cierto ntimero de prolongaciones més cortas, las llamadas dendritas,
las cuales establecen relaciones de contigiiidad con otras dendritas
pertenecientes a células vecinas, estableciéndose de este modo las
conexiones interneurdnicas en una zona determinada. El ax6n se halla
constituido por un fino y largo filamento, en el cual ha sido da_b’le
mostrar, gracias a métodos adecuados, finas neurofibrillas en conexion
con las que presenta el citoplasma de la célula nerv105a‘de_que procede.
En los nervios mielfnicos (nervios sensitivos y motores, y fibras pregan-
gliénicas de los sistemas simpético y parasimpético), el axén o cilindro-
eje se halla rodeado de una cubierta de mielina, ala que se ha atr.lbmdo
por algunos una funcién aisladora, mientras que otros la cqns1der3m
como una vaina nutricia. La vaina de miclina recubre el fino axon,
desde su origen en la célula hasta muy cerca de su terminacion, siendo
las substaneias que normalmente entran en su composicion de natura-
leza lipoidea. La continuidad de esta cubierta de mielina se encuentra
interrumpida por estrangulaciones, los ll_amados nudos de Ranvier.
Limitando la capa de mielina existe una fina membrana que se deno-
mina neurilema. La estructura de las fibras nerviosas amtelinicas

S muy semejante a la de las fibras mielinicas que acabam{;g r(tI:
deseribir, difiriendo solamente en que aquéllas no poseen la cubie:
de lipoides.
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Cual pueda ser la verdadera estr}lct\}ra'del cilindroeje es asunto
que lleva consigo un gran nimero de mcogl}ltas, ya que es muy vero-
simil que las neurofibrillas deseritas en aquellqs, lo mismo que las des-
critas en el interior de las neuronas, no sean mas que falsas apariencias
cuyo origen quizi se encuentra en la téenica. De la observacion reali-
zada sobre los nervios de la babosa ha podido deducq‘.?e que el axén de
las neuronas de estos animales es probablemente fliiido, tinica dispo-

a

a

/' -

==

FIG. T5. XNeuronas tipicas con su ax¢n. a, dendritas y red de neurofibrillas, b, ¢, d-
(Segiin RAMON y CAJAL, Elementos de Histologia)

sicién que parece compatible con los cambios de longitud que estos
animales experimentan durante su reptacién, ya que pueden aumentar
hasta dos veces la longitud inicial de sus nervios. Por el contrario,
cuando la babosa se contrae, los nervios también experimentan una
retraceién. El estiramiento de los nervios no va acompaiiado de ningun
cambio fisiolégico, exceptuando la velocidad de conduceién a traves
del nervio elongado, que es mayor que la del nervio retraido; en cuanto
a la excitabilidad y conductibilidad, no se modifican. Todo ello no pa-
rece ccmpatible con el hecho de atribuir al ax6n una “gstructura’” en
el sentido morfolégico de la palabra y hace suponer que se encugntre
en estado fliido. El citén presenta, cuando se examina con el método

l
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de la microdiseccién, una consistencia gelatinosa, lo eual no es ébice para
considerar el axén constituido por elementos en estado fisico distinto.
Las prolongaciones de neuronas distintas pueden conectarse por me-

dio de relaciones de contigiiidad, estableci-
das mediante sinapsis. La conexién simpé-
tica se considera realizada por una especie
de membrana que se denomina membrena
stndptica, la cual, en armonia con la estrue-
tura que recientemente se ha atribuido al
axoén, se hallaria constituida por una espe-
cie de membrana coloidal que separaria las
prolongaciones neuronales. Sélo un pequefio
numero de autores sostiene todavia la hipéte-
sis de que las conexiones entre las neuronas
se realizan merced al paso de las neurofibri-
1las desde las prolongaciones de unas neuro-
nas a las otras. Dejando aparte el enjuicia-
miento definitivo de esta cuestién, se des-
taca un hecho indudable, cual es la completa
independencia fisiolégica de las prolonga-
ciones de las distintas neuronas en lo que
afecta a los procesos nutritivos, ya que cada
prolongacién del citoplasma se halla bajo
el control de la neurona de que procede.
Teniendo en cuenta las condiciones del
proceso de excitacién en el nervio, debemos
tener presente que la terminacion nerviosa
o placa terminal constituye una formacién de
extraordinaria importancia en lo que hace
referencia ala conduccién del estimulo. Estas
terminaciones nerviosas, aun hallindose en

.intima conexién con el nervie, resisten mucho

mejor que éste el proceso de degeneracion,
habiéndose podido comprobar la persistencia
de dichas placas terminales en elmdsculo seis
semanas después de haber degenerado todas
las fibras nerviosas conectadas con ellas.

La excitacién en-el nervio. Para el
estudio de los complejos cambios que tienen
lugar en el nervio cuando se estimula, se
recurre a la preparacién neuromuscular del
gastrocnemio de la rana. Los estimulos que
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Fibras nerviosas mielinicas
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RANVIER (Segin RAMON y Ca-
JAL, Elementos de Histologia)

se apliean sobre el nervio pueden ser muy variables en su naturaleza,
¥ asi podemos obtener el proceso de excitacion en el nervio utilizando
estimulos eléctricos, quimicos, meednicos o térmicos. La excitacién se
inicia localmente en el punto.donde se aplica el estimulo, propagin-
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dose a lo largo del nervio el émpulso u onda de excitacién hasta
llegar al efecto muscular a través de la placa neuromotriz, en la cual
se producen las modificaciones que han de determinar la contraccién
o respuesta del musculo. 3

Consideremos, en primer lugar, el proceso de excitacién producido
en el nervio por un estimulo eléectrico. Las caracteristicas méis impor-
tantes de este proceso son las siguientes: la excitaciéon se produce
siempre a nivel del edtodo al aplicar la corriente excitadora y en el
4nodo al abrir el circuito de excitacién; la intensidad del estimulo
que produce el proceso es siempre minima, yendo éste siempre seguido
de un periodo refractario, durante el cual la aplicacién de un segundo
estimulo es ineficaz para dar lugar a una nueva fase de excitacién.

I. La diferencia polar de la corriente estimulante habia sido
establecida por los primeros investigadores que se ocuparon de las
propiedades del misculo y del nervio. Al aplicar la excitacién elée-
trica, el estimulo actfia sobre el citodo, hacia el cual se desplaza una
cantidad de iones positivos en el intérior mismo del nervio, a la par
que disminuye la excitabilidad en el dnodo, punto del cual proceden
los iones positivos en movimiento. Al interrumpir la corriente se engen-
dra una nueva excitacién, esta vez a mnivel del 4nodo, dirigiéndose
hacia aqui los iones positivos desplazados anteriormente, y siendo la
regién catédica asiento de una fase de depresién de la excitabilidad,
que coincide con la tendencia-al establecimiento de una posicién de
equilibrio de los iones positivos. Suponiendo por un momento que la
causa de la excitacién sea este movimiento de iones, para que un es-
timulo pueda ser eficaz ser4 preciso que posea : (¢) intensidad suficiente
para producir un gran transporte de iones, y (b) duracién necesaria
para que esta translacién iénica pueda manifestarse. Las dos condi-
ciones enunciadas son indispensables, ya que si la duracién del es-
timulo es inferior a un cierto minimo la excitacién no se produciré,
cualquiera que sea el voltaje empleado, modo de ver que encuentra
confirmacién en el comportamiento de las corrientes de alta frecuen-
cia, incapaes de producir excitacién a pesar de su elevado voltaje.

II. Una experimentacién cuidadosa ha puesto de manifiesto
que el estimulo capaz de producir la excitacién en una fibra nerviosa
es constantemente minimo. Por esto se ha dicho que un estimulo
subminimo es incapaz de producir excitacién sobre una fibra ner-
viosa determinada, y que aumentando.la intensidad del estimulo
por encima del nivel minimo necesario, no se obtiene una respuesta
mayor de la que se produce con un estimulo minimo. Con otras pala-
bras, la excitacién en una fibra nerviosa se produce siempre con
arreglo al principio del fodo o mada, no existiendo grados de exci-
tacién intermedios. Estas afirmaciones parecen hallarse en contradic-
cion con el hecho conocido, de que un estimulo intenso produce una
contraceién muscular mayor que la que pueda obtenerse mediante
un estimulo débil; sin embargo, esta contradiceién es mas aparente
que real, ya que la ley del “todo o nada” es aplicable al caso de la
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fibra nerviosa aislada, pero no lo es al conjunto de las que constituyen
un troneo nervioso. Lo que sucede es que al aplicar un estimulo fuerte
sobre el nervio el niimero de fibras excitadas es mucho mayor que las
que pueda afectar un estimulo menos intenso, pero en todo caso, cada
una de las fibras excitadas se acomoda completamente a la ley del
todo o nada. La mayor intensidad de la respuesta del efecto muscular
cuando excitamos el nervio con estimulos fuertes, no debe ser atri-
bui(.ia a una mayor intensidad de la exeitacién, sino al hecho de entrar
en juego un mayor nimero de fibras, cada una de las cuales muestra
el mismo grado de excitacién. Si recordamos, ademis, que cada una
de estas fibras nerviosas termina en una fibra muscular y gue la
intensidad de la contraccién del mésculo depende del niimero de sus
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FIG. 77. Periodo refractario absoluto 0-4, perfodo refructnsio relativo A-B y fase
supernormal B-C en el nervio. (Segiin ADRIAN y KEITH Lyucas)

fibras que entran en actividad, podremos deducir ficilmente que la
intensidad de la respuesta contréctil dependerd del niimero de fibras
nerviosas que sean estimuladas.

La fase de excitacién va seguida .de un periodo refractario
absoluto y luego de un periodo refractario relativo. Durante el pe-
riodo refractario absoluto, cualquier estimulo, por fuerte que sea,
es incapaz de producir execitacién. La duracién de este perfodo es,
aproximadamente, de 2 a 3 o (el simbolo ¢ indica 0,001 de segundo).
El periodo refractario relativo dura aproximadamente unas 10 g, ¥
un estimulo aplicado sobre el nervio durante esta fase desarrollaré un
efecto excitante de menor intensidad que la del estimulo normal
precedente. El periodo refractario relativo va seguido de una fase
supernormal, durante la cual las excitaciones dardn lugar a un efecto
mas intenso y cuya duracién es de unos 15 a 20 o. Para que dos es-
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timulos consecutivos eaigan dentro del periodo refractario relativo o
de la fase supernormal deberdn sucederse con una gran rapidez; sin
embargo, si el intervalo entre lps estimulos es s_ufmlentemente corto
para que el segundo estimulo caiga sobre; el nervio durante el periodo
Tefractario absoluto producido por el primero, el segundo estimulo no
ejercerd ningin efecto excitante. )

De esto podemos deducir que durante el periodo refractario
absoluto debe faltar alguna condieién necesaria para que el proceso
de excitacién se produzea. De todo lo que hemos dicho tltimamente
podemos coneluir que el nervio, al ser excitado, es asiento de una pro-
funda alteracién, no produciéndose la vuelta a la nor:xpahdad hasta
que no haya compensado por un proceso de recuperacion las modifi-
caciones a que dié lugar el estimulo precedente. El periodo refractario

relativo puede ser considera-
do como el periodo durante el
cual el nervio se repone de las
alteraciones que acompafian
al proceso de excitacién, y la
fase supernormal como aque-
lla durante la cual el estado
de restablecimiento es toda-
via inestable y a propdsito
para reaccionar ante los es-
timulos con respuestas mis
intensas que las caracteristi-

FIG. 78. Gréifica para determinar la velocidad <
de conducci6n en el nervio. §, momento de la cas del estado n01mal.
estimulacién; 1 y 2, sacudidas musculares; T,
tiempo en centésimas de segundo. (Segin MIT-
CHELL, General Physiology, Mc.Graw-Hill)

La velocidad de conduc-
cion en el nervio. Cuandose

excita un tronco nervioso se produce en el lugar estimulado una alte-
racién que se propaga desde el punto excitado en todos sentidos. Esta
alteracién se denomina impulso nervioso, y su propagacién a lo largo
del nervio, conduccion del impulso. El estado de excitacién es un feno-
meno completamente distinto al de la econduccién del impulso, lo cual
puede ponerse en evidencia anestesiando una zona de nervio y obser-
vando eémo el impulso no es capaz de atravesar la zona anestesiada.

El impulso nervioso se propaga a lo largo del nervio a una velo-
cidad mensurable, siendo por esta razén completamente inadecuado
el compararlo a las ondas eléctricas transmitidas por un conductor
metélico, ya que el fliido eléetrico, en condiciones ideales, se.r’)l‘opaga
con la misma velocidad que la luz. La velocidad de conduccion en el
nervio puede ser determinada valiéndose de una preparacién neuro-

museular euya poreién de nervio sea lo mds larga posible, ¥ excitando

primeramente en el extremo ft¥s pyéximo al efeetor musclilar y luego
556l migcylo. Despuds se miden

en el extremo de nervio mas e 1o. 14 didas
los periodos de latencia corr® 181308 3, ea a:ftir’ﬂ?_-. de Jas sacudt te
musculares obtenidas con las citaeiores, y la terencia existen

g
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entre ambos periodos de latencia, relacionada con la longitud de ner-
vio que hubo_ de recorrer el impulso més alejado del efecto muscular
nos propor_c’lonal_'é los elementos para el cileulo de la velocidad,
de eonducclop. Si, por ejemplo, la longitud de nervio recorrida es de
3-cm. v la diferencia entre los periodos de latencia de las dos sacu-
dldfas musculares es-de 0,001 de segundo, la velocidad de conduceién
serd de 30 metros por segundo. La velocidad de conduecién varfa
considerablemente en las distintas especies animales, como puede
deducirse de las cifras que siguen:

Velocidad
» en metros
Animal por segundo
120
14
27
Peces .... { 0,2 a 9,0
Torpedo .. 14 a 30
Cicléstomo 3
Loligo” 4
Moluscos. Octopus 2
Anodonte .. 0,01
Langosta (i
Sanguijuela ... 56
Arenfcola .. 126
Gusanos.. Bispira 606
Aphrodite 56
Nereis 133
Glycera .... 441
Medusa .... 0,14

Es imposible generalizar a base de los datos precedentes; sin
embargo, parece indudable que las velocidades de conduccién en los
conductores nerviosos de los gusanos son realmente extraordinarias
¥ también que los valores méis bajos que se han registrado corres-
ponden a los nervios de vertebrados inferiores y de los moluscos.
Ademis, se ha comprobado una cierta variabilidad en la velocidad
de condueccién de los distintos nervios de un mismo animal, siendo
mucho mis veloz la transmisién de los impulsos en los nervios que
terminan en miseculos de contraceién répida que en aquellos otros
que inervan misculos de contraccién lenta. Por ejemplo: la veloci-
dad de conduccién en los nervios que afluyen a los misculos de la
laringe es nueve veces mayor ‘que la de aquellos otros que inervan
misculos de contraccién lenta, como los del eséfago.

Lo veloeidad de conduccién del nervio varia con los cambios de
temperatura, pudiendo llegar a réducirse por enfriamiento a un
décimo de su valor normal, Los nareéticos pueden asimismo influir
sobre la velocidad de conduceién, no influyendo, sin embargo, la
intensidad del estimulo empleado, lo que armoniza con el hecho de
que cualquiera que sea la intensidad del estimulo utilizado podra tan
s6lo dar lugarla impulsos de una intensidad uniforme.



220 Tejido nervioso

Zonas de decremento. El proceso de excitacién, al propagarse
a la largo de un nervio normal, no sufre disminuecién de intensidad
alguna por el mero hecho de su paso a través del nervio. Asi, si esti-
mulamos la extremidad de un nervio, daremos lugar a la produceién
de un impulso cuyo efecto sobre el musculo serd independiente en
absoluto de la longitud del nervio que haya tenido que atravesar.
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£iG. 79. Esquema de ADRIAN representando
la recuperacién de un impulso nervioso a
su paso a través de una zona de decremento.
4, dos preparaciones neuromusculares, la pri-
mera con dos zonas de parcosis dy d’, y la

segunda con una sola zona narcotizada D, -

cuya longitud equivale a la suma de las dos
zonas precedentes: I, 11y 11, electrodos de
excitacién. B representa lo que sucederfa con
la intensidad del impulso si al pasar por las
dos regiones d y d’ no recobrase su intensidad
inicial en la porcién normal intermedia. El
impulso se extinguiria completamente antes
je franquear d’. En C se esquematiza lo que
‘enlmente sucede cuando el impulso atravisea
Jdos zonas de decremento. En la primera
tapa, la magnitud del impulso sufre una
aisminucién evidente, de la cual se recupera
ran pronto como llega a la zona de’ nmervio
rormal. S6lo en el caso de que’la regi6n nar-
cotizada sea muy larga (por ejemplo, D) el
impulso llega a extinguirse por completo.

(Segiin ADRIAN, Journal of Physiology)

duceién. Analogamente, una poreién d
derable longitud serd mas capaz de bloguear
que la misma longitud de nervio narcotizado subdiv
ciones, entre las cuales hubiera interpuesta una zona

La explicacién de estos interesantes resu
por ADRIAX en una serie de experimentos que
cién. Utiliza dos preparaciones neuromusculares pro
misma rana y produce en el nervio L
cacion de vapores de aleohol, una zona de narcosis de

Ahora bien; si anestesiamos una
porcion de nervio con vapores
de alcohol, por ejemplo, el esti-
mulo ird disminuyendo de inten-
sidad al pasar a través de la
regién narcotizada, y si ésta es
suficientemente larga puede lle-
gar a producir el bloqueo total
del impulso, el cual, en estas cir-
cunstanecias, no ejercera efecto
alguno sobre el miisculo reactivo.

Realizando experimentos de
esta naturaleza se han obtenido
resultados muy notables, ya que
mientras determinados impulsos
pueden extinguirse en su paso
a través de la zona anestesiada,
puede también darse el caso de
no aparecer influidos en su
intensidad.

No existen, como podria es-
perarse, estados intermedios en
que se compruebe una atenua-
cién de la intensidad de los im-
pulsos antesde producirselacom-
pleta abolicién de los mismos, ya
que una zona de narcosis sufi-
cientemente larga puede provo-
car la extincién de un jmpulso
y, sin embargo, otra ligeramente
més corta no ejerce en aparien-
cia ningtn efecto sobre la con-
e nervio narcotizado de consl-
los impulsos nerviosos
;dida en dos por-
de nervio intacta-
1tados fué dada primero

expondremos a continua-
cedentes de la

de una de ellas, mediante la apl-

longitud cono-
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cida. ]:?n el nervio de la otra preparacién establece la narcosis en dos
geqluenas zonas, cada una de ellas de una longitud igual a la mitad
; ;:1 a porelgon anestesiada en el primer nervio. En estas cireunstan-

s se aplica sobre las dos preparaciones una excitacién incapaz de
atravesar una determinada regién de narcosis. En el caso de la
preparacién con una sola zona extensa de narcosis, el efector muscular
quedard inmévil, sefial indudable de que el impulso nervioso ha sido
bloqueado a su paso por ella; por el contrario, en la otra preparacién
se prodgqe la respuesta muscular con la misma intensidad que se pone
de manifiesto en las preparaciones no afectadas por zonas de narcosis.

: Para exphqar estos hechos se ha dado la siguiente interpretacién :
el 1mp}11s9 nervioso, a su paso a través de una zona narcotizada, sufre
una disminucién o decremento proporeional a la longitud de nervio
afectada, y asi la cuantfa de la disminucién de un impulso a su paso
Por una zona de unos 2 cm. serd cerca del doble de la producida
cuando atraviesa una zona de narcosis de 1 em. de longitud. Pero tan
pronto como el impulso ha conseguido atravesar el 4rea narcotizada
recupera su primitiva intensidad, manteniéndose en ella mientras
corre a través del nervio normal.

Este modo de comportarse explica satisfactoriamente el hecho de
que el paso a través de dos pequefias zonas de narcosis ejerza un
efecto considerablemente menor que el producido por una sola de lon-
gitud equivalente. Al pasar por la primera porcién de nervio narcoti-
zada,_ supongamos que el impulso sufra un decremento equivalente a
la ulltad del valor de su magnitud inicial; pero una vez franqueada
aquélla, el impulso recupera su valor anterior al pasar a través de
una ’pequeﬁa zona de nervio normal. Aleanzando después la segunda
Tegién de nareosis sucederd lo mismo que hemos visto sucedia con la
primera, es decir, el estimulo disminuye en intensidad, y, sin embargo,
vuelve’a. su valor primitivo al llegar de nuevo a la regién normal.
Despuv_ss de pasar el impulso a lo largo de dos pequeiias zonas de
narcosis, conserva todavia su intensidad inieial. En eambio, si el mis-
mo 1mpu1§o corre a través de una longitud narcotizada equivalente.
pero continua, sufre una disminucién tan intensa que puede llegar
hasta su completa desaparicién, lo que se comprueba al no actuar el
impulso sobre el miisculo reactivo.

E1 hecho de que un estimulo recupere su intensidad inicial al
pasar de una regién de decremento a otra normal, indica que estas
zonas de narcosis actdian sobre los estimulos produciendo ya su
complqta abolicién o no modificindolos en absoluto. De acuerdo con
esto, si la regién narcotizada es lo bastante larga para abolir el im-
pulso por completo, no se producird la respuesta efectora consecutiva.
En’ cambio, si la zona de narcosis es insuficiente para bloguear el
estlfnulo por completo, al llegar el impulso a la zona normal recupe-
rard su primitiva intensidad, y, como resultado de ésta, la respuesta
del misculo serd de la misma magnitud que hubiera sido al no atra-
vesar el impulso ninguna zona de decremento.
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De lo que venimos diciendo se deduce que, si el impulso inicial es
intenso, serd precisa una regién de narcosis mayor para bloquearlo
que para el caso de que sea mas débil. Esta propiedad puede ser uti-
lizada para la medicién de la intensidad del impulso. La medicién, con
arreglo a esta téenica de los impulsos generados por estimulos
de distinta intensidad, ha servido para demostrar que la intensidad de
los impulsos es la misma, sea cual fuere el valor de los estimulos apli-
cados sobre el nervio. Lo que varia es la cantidad de fibras afectadas,
pudiendo entrar en actividad todas ellas o solamente algunas. Pero, en
todo caso, el impulso que pasa por cada una de las fibras posee siem-
pre una intensidad especifica econ arreglo a la ley del todo o nada. No
existen, pues, grados de intensidad de los impulsos, no pudiéndose
hablar de “impulsos débiles” ni de “impulsos fuertes” en el nervio
normal. El impulso normal tiene un valor invariable y es efectivo
in totum o no lo es en absoluto.

Kerra Lucas ideé un ejemplo que tiene una cierta analogia
con lo que sucede con los impulsos nerviosos. Si consideramos lo
que ocurre con un reguero de pélvora, en uno de cuyos extremos
colocamos un barril de la misma substancia y en el otro una llama,
veremos que ésta se propagarid a lo largo del reguero de un modo
semejante al de la excitacién a través de un troneo nervioso. Al
producirse la combustién de la pélvora el fenémeno igneo no se pro-
paga de un modo simultdneo en todo su trayecto, sino que, a seme-
janza de lo que acontece con el impulso nervioso, las modificaciones

que tienen lugar pasan de unos puntos a las porciones inmediatas.
Supongamos humedecida una pequefia porcién del reguero de pol-
vora; al llegar aqui la llama, el calor liberado serd en parte utilizado
en evaporar el agua; la elevacién de la temperatura serd menor, de
suerte que la transmisién del fenémeno quimico se hallara condicio-
nada por la longitud del reguero que hayamos humedecido, la cual
puede llegar a interrumpir la propagacién de la llama; pero una
vez salvada esta dificultad, si la combustién llega a prender en la
poreién seca de la pélvora, la intensidad del fenémeno serd la misma
que al iniciarse y, llegando al barril de pélvora, provocard su explo-
sién. Es obvio que hagamos notar la analogia existente entre las zonas
de decremento del nervio y las regiones humedecidas del reguero de
pélvora, asi como el paralelismo que puede evidenciarse entre el reac-
tivo del nervio, que es el masculo, y la respuesta detonante del barril
de pélvora terminal en el ejemplo. 7
Para que la analogia sea mis completa, imaginemos todavia que
un hombre, situado inmediatamente detris del punto donde se Prf’du'
jera la ignicién del reguero, fuese reemplazando a lo largo d‘?l it
la pélvora recientemente quemada. Para reponer la continuidad del
reguero emplearia una cierta cantidad de tiempo; éste correspon-
deria al periodo refractario del nervio, ya que hasta terminar la fase
de reposicién del nuevo reguero no serd posible el paso de un segundo
“impulso” hacia el efecto que representa en este sfmil la respuesta
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muscular. Si_inmediatamente después de acondicionar el nuevo re-
guero ’p_roduc]mos su ignicién, veremos que el fenémeno tendrd lugar
mas 'fagllmente que en el reguero anterior, a causa del calentamiento
Fl‘oducldo por el paso del “impulso” precedente. Esto podria asimi-
arse ’:,1 la “fase supernormal”, dentro de la cual un segundo “im-
pu.lso pasa ‘a lo largo del reguero mucho més ficilmente que el
primero.

Tales analogias quizé se aparten demasiado de la realidad de los
hegho's, pero ofrecen la aproximacién suficiente para comprender las
p}']pclpales caracteristicas del impulso nervioso. Si la analogia es
valida cabrd esperar por lo menos dos clases de cambios: despren-
dimiento de calor al paso del impulso nervioso y consumo de oxigeno
con desprendimiento de anhidrido earbénico. Se ha demostrado, en
efecto, que todos ests cambios tienen lugar en el nervio, asi como cier-
tas variaciones eléctricas en un todo semejantes a las que hemos visto
Producia al misculo durante su actividad. A

Consumo de O, por el nervio. La determinacién.del econsumo
de O, por el nervio, en estado de reposo o durante la conduceién de
un estimulo, debe ser determinada encerrando el nervio en un miero-
espirémetro de suficiente sensibilidad. Esencialmente, el microespiré-
metro se compone de dos pequefias ecidmaras de vidrio que puedan
ser (_:oneetadas entre si a través de un estrecho tubo capilar o abrirse
al aire seglin convenga. El capilar contiene una pequefia cantidad de
aceite que actiia como émbolo, moviéndose a lo largo del mismo en
una direceién u otra, de acuerdo con el cambio de volumen de las
camaras. Se coloca el nervio en uno de los recipientes, se conecta
!uego con el otro y se van registrando los cambios de volumen en
intervalos de tiempo sucesivo. Si eolocamos una pequefia cantidad de
HOK en la cimara que contiene el nervio, teniendo buen cuidado
de que no sc halle en contacto con éste, el CO, producido por el nervio
sgré absorbido. En estas circunstancias, los cambios de volumen de la
c&mara corresponderan a la utilizacién de oxigeno. El aparato requiere
una calibracién muy cuidadosa y el mayor nfimero de precauciones,
para evitar cualquier cambio de temperatura durante el transeurso
del experimento.

A _Las mejores mediciones del consumo de O, en el nervio en reposo
(cidtico de la rana) dan valores de 0,0013 a 0,0014 c. c. por gramo y
por minuto. Cuando verificamos el consumo de O, durante la esti-
mulacién del mismo nervio obtenemos un aumento del gasto de O, de
unos 0,0013 centimetros etibicos, lo que significa un aumento equiva-
lente al doble.

_ Las mediciones de CO, desprendido por el nervio son algo mis
satisfactorias que las realizadas sobre el consumo de O, y parecen
variar de acuerdo con el tipo de nervio utilizado en los experimentos.
-\ continuacién pueden verse algunos valores entresacados de los tra-
bajos de distintos autores sobre este asunto:
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Desprendimiento
Nervio de Estado funcional de CO, por gramo Autor
¥y por minuto
e
fgptidn ol T Reposo 0,0033 c.c.
i e e U B 0,0046 c. c. e
AT it e e ek { Reposo 0,0027 c. c. ASixo
s 1I;:{xcitaciér't g,ggig c. C.
Rk e e s et €poso f c.c.
del il o { Excitaciéon 0,0054 c. c.
[ Reposo 0,0044 c.c. Parker
B AT st d v oga sansds Excitacion 0,0030 c.c.
|  Reposo 0,0004 c. c. Thumberg

Aungque de las cifras precedentes no es posible deducir cuél pueda
ser el cociente respiratorio del nervio, parece bien establecido, merced
a determinaciones muy eserupulosas, que durante el reposo como en la
fase de actividad su valor es igual a la unidad (el cociente respiratorio
se obtiene de la relacién CO,/0,, siendo igual a la unidad cuando el
consumo de O, es igual que el desprendimiento de CO,). Esto parece
indicar que el metabolismo del nervio se realice mejor a expensas de
los hidratos de carbono que de las substancias proteicas, ete.

Ya hemos visto que el desprendimiento de CO, aumenta cuando
¢l nervio conduce un estimulo, aumentando también el consumo de O,
en semejantes condiciones. Es verdad que los aumentos observados no
son muy grandes, pero, sin embargo, lo son bastante para indiear que
]a transmisién del impulso no podra realizarse en ausencia absoluta
de oxigeno. S¢.ha probado experimentalmente que a pesar de que
todo nervio puede conducir impulsos sumergido en una atmésfera de
nitrégeno, sobreviene la fatiga riapidamente, mientras que en una
atmésfera que contenga oxigeno la preparacién puede ser estimulada
durante horas enteras sin que aparezea la fatiga. Todos los hechos
que hemos expuesto hasta aqui, abogan en favor de que puedan ser
debidos a la utilizacién de alguna substancia quimica durante el paso
de los impulsos a lo largo del nervio.

Produccién de calor en. el nervio. Como consecuencia de 1a
reaccién quimica que da lugar al consumo de O, y a la produceién de
una cierta cantidad de CO,, se produce un desprendimiento de calor.
La cantidad de calor desprendida durante la conduccién de los im-
pulsos nerviosos es muy pequefia, requiriéndose técnicas eSP901ales
para su medida. A. V. HiLL y sus colaboradores han perfgcclonado
considerablemente los métodos para efectuar estas mensuraclones.

El calor desprendido por el nervio se mide valiéndose de unas
termopilas especiales de grandisima sensibilidad, construidas con
alambre de constantan, parcialmente plateado, ¥ poniendo el nervio
en contacto con las soldaduras de plata-constantan. Se conecta _1ﬂ
termopila con un galvanémetro, obteniendo de tal suer'Ee un sis-
tema cuya sensibilidad frente a cualquier variacién térmica €S
realmente extraordinaria, ya que 1 mm. de desviacién de la cuerdd
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galvanométrica corresponde a 2. (10—?) amperios. El sistema asi
constituido tiene ademés la ventaja de poder despistar variaciones
térmicas muy rapidas, por la poca inercia de sus elementos esenciales.

Utilizando una termopila de esta naturaleza han podido determi-
narse, con la estimulacién del nervio cidtico de la rana, modificaciones
térmicas de unas 10— calorias. Esta pequefia cantidad de calor que
acompafia al paso del impulso va seguida de un segundo desprendi-
miento cuando la estimulacién es discontinua. El calor diferido se pro-
duce después de la excitacién y su duracién es considerable (unas
5000 veces la del ealor inicial), siendo
su valor alrededor de diez veces el del

calor inicial que acompaifia a la esti- YV ®,

mulacién. El calor diferido equivaldra, %//

por lo tanto, a 10—° calorias. El calor //

inicial cesa tan pronto como deja de %/ /
4

actuar el estimulo, pudiendo despren- %%

derse por este motivo en un espacio
de tiempo considerablemente ecorto.
Ahora bien; cuando el estimulo es pro-
longado, las cantidades de calor ini-
cial y de calor diferido pueden interfe- e
rirse, aumentando la eantidad de calor
ripidamente, hasta alcanzar el maxi- 47
mo, y disminuyendo con gran lentitud. =
En principio se considera el ealor A, L s
s s e . 7 N s a T
inicial como debido a la combustion P e ar ;,edir P
en el nervio de alguna substancia du-  prendido por el nervio. 8, 52 v &
. son tres sectores, cada uno de los
rante el paso del impulso, ya que cuales se hnllabconstntulld&p?ﬁ cons-
i A 3 tantan y alambre de plata, dispues-
mientras eSt.e ge prOduce tlen? l_ugar tos como se indica en B. Estos ro-
el desprendimiento de calor inicial; dean la mitad inferior del nervio .

esta Tiberaciby, calfmioa cess tAn Drons | o et Anh CR g o
to como se extingue el proceso de exei-  (Segin DOWNING, GeRARD y HILL)
tacién. Desde muchos puntos de vista

el calor inicial del nervio puede equipararse al que se desprende en la
primera fase de la contraccién museular, dejando aparte la cantidad,
que es considerablemente menor. El calor diferido se halla vinculado
al proceso de recuperacién del nervio, siendo superponlb}e por su
origen al producido por el mfsculo en circunstancias andlogas. La
semejanza entre los dos procesos que estamos comparando resalta mas
todavia si tenemos en cuenta que, con toda probabilidad, el paso del
impulso no requiere la presencia de oxigeno, en tanto que, por el con-
trario, si la requiere el proceso de recuperacién. Tal modo Qe ver
encuentra apoyo en el hecho de la rapida instauracién de la fatiga en
un nervio que, sumergido en una atmésfera privada de oxigeno, !mya.
de conduecir una serie de impulsos. También el cociente respiratorio de
ambos procesos es igual a la unidad (dentro de las limitaciones que
exigen los resultados relativamente satisfactorios obtenidos con la

15. PonDER : Fisiologfa general. — !
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determinacién del gasto de O, y de la produccién de CO,), lo que
pone de manifiesto, del mismo modo en los cambios quimicos de que
es asiento el nervio que en los que se producen en el misculo, que las
substancias que se catabolizan durante la fase de actividad son muy
probablemente glacidos. o

Siguiendo el criterio de que el periodo de recuperacién del nervio
se halla en intima conexién con el desprendimiento del ealor diferido,
podremos deducir que tal fase del proceso abarca dentro de ella el
perfodo refractario absoluto, el periodo refractario relativo y la fase
supernormal. Todo ello parece indicar que el nervio recupera su con-
ductibilidad antes de que el ciclo de transformaciones quimicas que
acompafian a la conduceién se haya completado, y ademis que la
vuelta al estado de excitabilidad normal no es tributario de la evolu-
cién total del proceso de recuperacién. En el miusculo sucede algo muy
andlogo durante su eontraceién, ya que en él, el periodo refractario
absoluto termina mucho antes de que haya transcurrido el proceso de
recuperacién del estimulo precedente. En el caso del musculo volun-
tario, es sabido que el periodo refractario termina antes de que se
inicie el perfodo de acortamiento. Es evidente, por lo tanto, que, lo
mismo en el caso del nervio que en el del musculo, el estado de excita-
bilidad sobreviene mucho antes de que la “recuperacién’ sea com-
pleta, a juzgar por la complejidad de los ecambios metabélicos que
acompafian al proceso de excitacidn.

Variaciones eléctricas. Al hablar de la actividad. muscular
" “dijimos que toda poreién de misculo al entrar en contraccion se
hacfa electronegativa con respecto a las porciones en reposo, variacio-
nes éstas que se podian poner en evidencia por medio del galvanéme-
tro. De un modo analogo, el nervio, durante su excitacién, es asiento
de una onda de negatividad que se propaga de los puntos del nervio
en actividad a las zonas de reposo.

Estas variaciones eléctricas pueden ser recogidas eolocando sobre
el nervio unos electrodos impolarizables e intercalando en el circuito
un galvanémetro de cuerda o un electrémetro capilar. Las modifica-
ciones obtenidas al paso de los impulsos por el nervio son idénticas a
las que vimos se producian durante la contraccién muscular, pudiendo
referirnos a la figura 62 para la representacién grafica de ambos pro-
cesos. E1 modo de producirse la curva difasica de la variacién eléctrica
ya fué expuesto en aquella ocasién, y para leer en la figura citada
bastard que el lector imagine que los puntos P, D, representan una
porcién de nervio a euyo través pase un impulso nervioso, el cual
desarrollard una variacién eléctrica de las mismas caracteristicas.

La variacién difasica es uno de los fendémenos que acompafian
invariablemente el paso de los impulsos nerviosos, por lo cual debemos
considerarla en estrecha dependencia con el proceso intimo de la exel-
tacién. Segln algunos autores, cuando se produce una zona de decre-
mento por narcosis de una poreién de nervio, el decremento sufrido
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por el impulso nervioso va también acompafiado de una disminuecién
de_la variacién eléctrica, y cuando el impulso recupera su intensidad
primitiva, la corriente de accién adquiere asimismo su valor normal.
Tal vez no tenga justificacién pedagégica entrar en la discusién de
las causas a que deban atribuirse estos fenémenos eléctricos, aunque
es muy probable que reconozean un origen semejante al de la varia-
cién eléctrica que se produce en la contraceién museular; v. gr., alte-
raciones en la polarizacién de las membranas que recubren las fibras
nerviosas. Debemos recordar que en el caso del misculo la variacién -
difésica precede a la contraceién, no siendo ambos fenémenos abso-
lutamente sinerénicos. En el nervio existe también tal asincronismo
entre la conduccién del impulso y la manifestacién eléctrica de
su actividad.

Teoria de la excitacién de Nernst-Hill. Como ya hemos visto,
el estado de excitacién en el nervio encuentra explicacién adecuada
atribuyéndolo a una migracién de iones en las regiones excitadas.
Esta hipétesis nos da razén del porqué las corrientes muy débiles o
de elevada frecuencia son incapaces de produeir excitacién, ya que
en el primer caso el estimulo no basta para poner en movimiento una
cantidad de iones suficiente, y en la segunda eventualidad el estimulo
no actia suficiente tiempo en una direccién determinada para pro-
voear una migracién iénica persistente.

A partir de este supuesto, NErNST elaboré una expresién matema-
tica, en la que relaciona la intensidad eficaz minima de la corriente
utilizada como estimulo, 7, con el tiempo durante el cual tiene que
actuar un estimulo semejante para producir la excitacién. El razona-
miento fundamental que le llevé a derivar esta ecuacién consiste en
atribuir el proceso de la excitacién a la diferencia de concentraciones
iénicas a nivel de la membrana o membranas que recubren la fibra
nerviosa, dependiendo el tiempo que debe actuar el estimulo de la
intensidad de la corriente excitante y de la constante de difusién de
los iones que intervengan. Para corrientes constantes la expresién serd :

k=it

Yy para corrientes alternas de frecuencia =,
i=K]n.

La férmula de NERNST constituye s6lo una primera aproximacién,
no siendo vilida méis que dentro de ciertos limites marcados por
determinados valores de i y ¢. Més recientemente HiLL ha deducido
una expresién modificada, que explica los hechos notablemente mejor
¥ que representada en su forma més sencilla dice:

A

=
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en la que ¢ representa la intensidad de la corriente excitante y ¢ sy
duracién. La ecuacién contiene, ademds, tres constantes, 1 u y 0.
las cuales dependen de la distancia existente entre las membranas a
cuyo nivel se supone tiene lugar la concentracién de iones, del ntimero
de iones que acarrea una cantidad de electricidad dada, de la cons-
tante de difusién de estos mismos iones y de una constante arbitraria.

Admitida esta teoria segiin la cual la excitacion del nervio depende
de diferencias en la concentracién iénica a mivel de las membranas,
es oportuno que nos hagamos eco de la existencia y disposieién de tales
estructuras. Alguien ha lanzado la sugestion de que tales membranas
se hallarian dispuestas transversalmente, eruzando el cilindroeje;
sin embargo, tal modo de ver parece poco probable. Es mis vero-
simil loealizar la diferencia de concentracién iéniea a nivel de la mem-
brana del cilindroeje. Si admitimos la presencia de neurofibrillas en
el axén, éstas pueden suministrar superficies adicionales sobre las
cuales el proceso de concentracién iénica pueda tener lugar.

Lo teoria de la excitacién que acabamos de exponer se refierc
tan sélo al proceso de la excitacién mismo, y no afecta en lo mis mi-
nimo a los ecambios quimiecos que pueden tener lugar en el nervio a
consecuencia de la estimulacién. Tales cambios quimicos se realizan
probablemente después de haberse producido las diferencias de con-
centracién iénica que supone la aceptacién de la hipétesis de NERNST-
HiLL; del mismo modo que las transformaciones quimieas que acom-
paifian a la contraceién muscular, se producen con posterioridad a los
cambios de polarizacién de las membranas de las células musculares.

El simil del niicleo de hierro. LivuLig, al idear la “demostracion
del niicleo de hierro”, nos ofrece un ejemplo objetivo acerca de cuil
pueda ser el mecanismo de excitacién y conduccién en el nervio, bajo
las lineas generales de la hipétesis de NErnsT-HIiLL. Sumergiendo un
fragmento de alambre de hierro en 4dcido nitrico concentrado primeroy
luego en dcido nitrico diluido, el alambre asi tratado adquirird un estado
especial denominado “pasivo”. Este niicleo de alambre “pasivo”, colo-
cado después en un tubo que contenga una solucién de acido nitrico co-
mereial al 60 %, permanecera inalterado durante un-periodo de tiempo
indefinido. Si en estas condiciones tocamos el alambre asi preparado
con un fragmento de hierro corriente o con una varilla de zinc se pro-
ducird una reaccién local acompafiada de ennegrecimiento de la super-
ficie del metal, liberdndose al mismo tiempo burbujas de gas, modifica-
cién que se transmite desde el punto estimulado a lo largo del niicleo
en ambas direcciones. Después de uno o dos segundos las modificacio-
nes provocadas por la excitacién dejan de manifestarse, volviendo el
alambre a su primitivo estado pasivo. Tan pronto como se produce
este retorno al estado pasivo se recupera la capacidad de entrar otra
vez en excitacién y de propagarse ésta en la misma forma que la onda
precedente; sin embargo, inmediatamente después del paso de una
onda de excitacién, el alambre presenta un periodo refractario, del
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mismo tipo que el del nervio después de haber sido atravesado por un
impulso. En este sistema pueden elaborarse “impulsos” mediante dis-
tintos estimulos meeénicos producidos con algln material inerte como
el vidrio, habiéndose. podido comprobar que son més eficaces las series
de estimulos frecuentes que los estimulos aislados, poniéndose con
ello en evidencia otras de las analogias que ofrece el ejemplo que nos
ocupa con respecto al modo eémo reacciona el nervio.

Ademas, el alambre pasivo conduce los impulsos de acuerdo con
el principio del “todo o nada”, ya que la onda producida por la exci-
tacién o se transmite en toda su integridad o no se transmite en abso-
Iuto. En los casos que hemos considerado hasta ahora, los estimulos son
de naturaleza quimica o meeénica, pero para estudiar los efectos que
sobre un tal sistema ejercen los estimulos eléctricos, bastard la_mgul.ente
ligera modificacién: se colocan dos alambres de hierro pasivo situa-
dos paralelamente en un tubo que contenga 4cido nitrico 31.60 Yo,
conectandolos con un elemento de 2 voltios; al cerrar el cireuito,
el alambre catédico es estimulado, sin que el andédico presente el

l o S e

F1c.81. Esquema del dispositivo para la demostraci6én del niicleo de hierro. El alambre de
hierro indicnqdo por la lfnea gruesa se halla rodeado por el 4cido nitrico contenido en el
tubo. Las aberturas dela parte superior permiten hacer llegar al alambre las excitaciones

menor cambio. Finalmente, -la relacién entre la intensidad.de la
corriente estimulante 7 y la duracién necesaria para producir una
respuesta se acomoda también a las expresiones k = i]/? para las
corrientes constantes, e ¢t =&’ ]/;i para las corrientes alternas.

Por las observaciones antedichas parece muy légico suponer una
estrechisima semejanza entre la transmisién de los “impulgos” por el
alambre hecho pasivo y la transmisién del impulso nervioso. En el
experimento de LILLIE, la causa del impulso debe ser atribuida a una
alteracién local de la fina cuticula que separa el niicleo de hierro del
scido nitrico circundante. Cualquier alteracién local de l_a pelicula
que recubre el alambre originard una diferencia de potencial en este
punto con respecto a las porciones adyacentes de la cuticula, que seré
responsable del establecimiento de una corriente local que pasara, por
una parte, desde una zona de la cuticula a las regiones vecinas a través
del 4cido nitrieo, y, por la otra, a través del nicleo de hierro. Estos
cambios en la constitucién de la pelicula superficial, asocia}ios a una
redistribucién de jones, han hecho suponer que en el nervio tendria
lugar una movilizacién de iones al paso de los impulsos. Si esto
fuera asi, la propagacién del impulso nervioso consistiria en series de
polarizaciones y despolarizaciones alternadas de la membrana super-

‘
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ficial que rodea las fibras nerviosas. Il impulso partiria de una. pe-
quefia poreién de nervio a mds bajo potencial que la poreién inmediaty
vy esta diferencia clectromotriz engendraria una corriente local que \
su vez, estimulando la regién inmediata del nervioy despolarizando,sil
membrana, seria la responsable de una nueva variacién local, y asi suce-
sivamente. E1 impulso pasaria de esta suerte a lo largo del nervio, intere-
sando pequefias porciones que se sucederian rdpidamente unas a otras
_ Pero a pesar de lo atractiva que resulta una concepeién de esté
naturaleza, no puede resistir el analisis eritico cuando se la examing
a la luz de datos cuantitatives. Si admitimos que la superficie de las
fibrillas nerviosas se halla cubierta por una fina pelicula, en la cual
puede producirse una reaceién quimica o una redistribucién de iones
podemos calcular el calor desprendido por una reaccién de este tipo’
I’El. calor desprendido en la neutralizacién de 1 gramo molécula d(;
4cido por 1 gramo molécula de Zlcali es de 13000 calorfas y el

Ry

Fic. 82. Paso dela corriente a través del hierro “pasivo” i i
1 0 0 “pasivo”. El impulso si 1 i
ggsilne Ry uI R La porcién R: varfa de potencial con respecto a lnpporcibnglltl: L‘:ll g}iﬁgﬁ{g:
corriente engendrada localmente es la indicada por las flechitas. (Segin LILLIE)

calor de oxidaci‘én de una molécula gramo de dcido lactico equivale
a 144000 calomas.‘ Sin embargo, el calor que desprende el nervio,
r(_eferl’dp a la’ molécula gramo de la substancia que constituye la
hlpote’tlca pelicula superficial, se ha determinado experimentalmente
Y es s6lo de 0,3 de caloria como maximo. La diferencia es suficiente-
mente grande para llegar a concluir que la analogia entre los fené-
mencﬁi que se I?rodueen en el experimento del hierro pasivo y la de
:qll)l:se osd que tienen Iu’gfzr en los nervios, sélo puede ser sostenida
G e 1]ma hml.tadlslma propagacién del proceso que acompaiia

Impulsos a nivel de la superficie de las fibras nerviosas, cosa
que dista mucho de haber sido demostrada. ;

prodﬁgélblclf 1. En muchas ocasiones, la estimulacién de un nervio
e en los organos.9fectores, misculo, glindula, ete., un efecto
inc’i:,ff;;ﬁ; ‘:i‘énl;amqesaclog completa de su actividad en lugar de un
bre de nhibicion 1sm;;, gl efegto asi ObtenIQO se conoce con el nom-
semejant on, y los nervios cuya estimulacién desencadena

Jantes acclones se denominan nervios inhibidores. Los nervios
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jnhibidores se distril?uyen prjncipalmente por tres clases de'tejido:
ol misculo de fibra lisa, el mus.culo cardiaco y sobre las glindulas. A
continuacién ofrecemos unos ejemplos caracteristicos.

O S S Y S S Y (- T A e e W W B O B B

del nervio vago sobre la musculatura intestinal.
fodo indicado por la sefial. En el trazado puede
Journal of Physiology)

¥ig. 83. Influencia de la estimulacién
La excitacién se produce durante el per:
apreciarse un gran aumento de tono. (Segiin BAYLISS y STARLING,

F16. 84. Influencia de la excitacién de los nervios simpaticos sobre la musculatura del
intestino. El perfodo de excitacién estd indicado por la sefial. Se produce una pardlisis
- fnte S P oeion del tono. (Segin BAYLISS X

de los movimientos intestinales y una disminuci
STARLING, Journal of Physiology)

. L Los misculos involuntarios del intestino se hallan bajo la
influencia de dos series de influjos nerviosos, una de ellas depvada
ios vagos (sistema

del sistema nervioso simpético y la otra de los nervi
nervioso parasimpatico). Lia estimulacion de los nervios vagos produce
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aumento del tono de la museulatura intestinal, asi como de la int.ensi-
dad de las contracciones de las fibras musculares; por el contrario, la
estimulacién de las fibras nerviosas de origen simpético da lugar a
una disminucién del tono y a la abolicion _de las contracciones norma-
les. Como vemos, los nervios simpéticos ejercen sobre la musculzgtum
intestinal una marcada accién inhibidora, la cua:1 es en absoluto inde-
pendiente de la naturaleza del estimulo que actla sobre ellos, ya que
obtendremos idénticos efectos si estimulamos las terminaciones ner-
viosas mediante la inyeccién de adrenalina (‘substan’cm actlva: segre-
gada por la médula suprarrenal) que al .aphcar est1mu19§ eléctricos
sobre el tronco nervioso. En el caso partlculgr de_la accion de estos
nervios sobre los miusculos esfinteriapos ’d'el intestino lf)s efectos son
inversos, y aqui la excitacién del sm.lpat'lco.p'rodumra contraceién,
mientras que la del vago serd una accién inhibidora. .

II. EIl fenémeno de inhibicién puede ponerse de man}fl.esto con
toda claridad en el mecanismo nervioso que regula la actividad del
musculo “ténico” que mantiene juntas las valvas del Pecten. Sobre
este musculo acttian dos mervios procedentes-de'puntos SlIn.étl‘l?Ode
opuestos del animal. La estimulacién Qel_ nervio situado a Iallzqulelr a
produce la contraccién del musculo tom‘c’o ¥, por lo tanto, las va vzlls
se mantendrin cerradas; la estimulacién del nervio sﬂ;ua'do z;.) la
derecha produciri relajacién, pudiendo en estas circunstancias abrir

aci las valvas. . ) .
fdmhlrielr.lteE?Scorazén, lo mismo que el intestino, rgcxbci f.lletes nerVIQios
de dos distintas procedencias, simpétipos ¥y parammpatlcos.l La exci ;e
cién de los que proceden del sistema simpético p}'oduce acel eracmnra-
los latidos cardiacos, mientras que la estimulacion de_los fﬂetesdpami_
simpéticos, que llegan al corazén a tra_vés de los nervmi nggos,ca;sd g
nuye la frecuencia, llegando a producir el paro de los lati 1os e
cos. Por lo tanto, los vagos son los nervios inhibidores de cof‘bras:

IV. Se ha dicho que ciertas glindulas poseen, entre lqsh'lbito-
que las inervan, algunas cuya estimulacién ejerce un efecto‘ in <1ie -
rio de la actividad glandular. Sin embargo, la derqostrgclon el
realidad de su existencia no ha sido todavia establecida de un

rio. . .
satlsﬁ'}l'c tOUn excelente ejemplo de esta clase de influencias ngr? %Z
suministra el estudio del mecanismo nervioso que 1n_terwglelen o
regulacién del tono de las arteriolas. Existen aqui dos tlpostimulacién
distintos: nervios simpéticos o wasoconstrictores, cuya e€s g
aumenta el tono de la musculatura lisa de los vasos, 1ydnesl"/ o
simpéticos o vasodilatadores, los cuales, al ser estimulados, D

1916 & i i llan contenidas
una relajacién de aquélla. Ambas series de fibras sae;1 }cllil) :on s fibras

en los nervios sensitivos que inervan la piel, ll_eg e e
sensitivas hasta los érganos terminales de'la piel y Smiu R e das
doble inervacién a las arteriolas de la regién de la cuda Ij::‘)ibras ]
fibras sensitivas. La existencia de estas dos clases de - la ot
mismo tronco nervioso puede dar lugar por su excitacion
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cién de efectos vasoconstrictores o vasodilatadores. Los estimulos
fuertes afectan principalmente las fibras Vvasoconstrictoras, mientras
que los estimulos débiles influyen sobre las vasodilatadoras.

En cada uno de estos casos es evidente que el efecto inhibidor se
produce por una accién directa sobre las células afectadas. En el
miusculo de enganche de los moluscos, por ejemplo, no existe la menor
duda de que, desprovisto como esta de toda célula nerviosa, las acciones
que hemos mencionado se realizan directamente, Volviendo de nuevo
al caso del museulo de fibra lisa del intestino, las contracciones se
inician en las mismas fibras musculares ¥, por lo tanto, una paraliza-
cién de su actividad motora producida por excitaciones sobre las fi-
bras simpéticas debe ser atribuida a una aceifn directa sobre las
fibras musculares. Algo anélogo podriamos decir respecto a la aceién
inhibidora del vago sobre el misculo cardiaco, ya que mientras per-
siste esta influencia, toda excitacién llevada directamente sobre el _
miocardio resulta ineficaz. El mecanismo intimo del proceso inhibitorio
no se conoce todavia y permanecerd probablemente desconocido mien-
tras no sepamos a qué atenernos de un modo cierto respecto al meca-
nismo de la excitacién. Todo hace suponer que ambos procesos se hallen
relacionados entre sf muy estrechamente, y si el proceso de excitacién
es debido, en ltimo término, a variaciones dela concentracién iénica
a nivel de las membranas celulares, el de inhibicién podria consistir
en el establecimiento de econdiciones que evitasen que dicha variacién
i6nica pudiera producirse, o que con respecto a dichas hipotéticas
membranas se produjera un reparto de iones totalmente distinto.

E] sistema nervioso sindptico. La modalidad mis sencilla de
sistema nervioso que se conoce es la que presentan los tenticulos de
ciertas anémonas de mar, que consta de una célula nerviosa con su
axon y su arborizacién terminal en las fibras musculares. El impulso
generado en la célula es transmitido por el corto trecho de fibra y se
convierte en respuesta en los elementos museulares de los tentdculos.
En los celenterios la disposicién de los elementos es més complicada,
hallandose las células nerviosas conectadas entre si por una compleja
red de fibras, a través de la cual pasan los impulsos hacia las eélulas
epiteliomusculares de los tentéculos. En esta red de fibras no existen
vias de eonduccién especiales, pudiendo difundirse los estimulos en
todas direcciones. La naturaleza de los impulsos nerviosos en este
sistema, es, probablemente, la misma que la de cualquier otro, siendo
su velocidad de transmisién a través de la red nerviosa 1'elati\'ame11§e
baja (0,14 metros por segundo). Una vez puesto el impulso en movi-
II_liento Pasa a través de la red nerviosa, en forma de una onda, produ-
clendo una respuesta general de todos los efectores musculares. Al
mismo tiempo, el reticulo nervioso es capaz de conducir impulsos desde
la superficie del animal hacia las células nerviosas, como pucde ponerse

¢ manifiesto estimulando distintos puntos de la superficie del cuerpo.
Por 1o tanto, la misma fibra nerviosa puede actuar como eferente,
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conduciendo los impulsos d.esde las células nemosas,lydqomo-aie_
rente, transportindolas hacia ellas. EI} las med_usas, a 131_)osmxon
de sus estructuras nerviosas es algo mas compl.e,]a, {'a que disponen
de drgamos receptores especiales, los cuales reciben los estimulos del

ue inerva los muisculos longitu-
?ee of Qeneral Physiology)
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de asociacién. (éezﬁn BAYLISS,

Esquema del sistema nervioso de la lombriz de tierra.

neuroma gsensitiva del tegumento externo
dinales I; 4, neuroma

8,

. . cia las
medio que rodea al animal. Los impulsos aferentes que van éli?-igen 5
células nerviosas generan en éstas nuevos impulsos que se
los 6rganos efectores. e
LA : eries
En los gusanos, las células nerviosas se unen formflinltllz Sn et
ganglios metaméricos que reunidos constituyen la cade
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ventral, cuya extremidad cefalica presenta un ganglio mayor,
se considera ordinariamente como la representacion del ganglio cere-
bral o “cercbro”. Los impulsos emitidos por los receptores cutineos
son conducidos a los'ganglios de las metdmeras correspondientes por
intermedio de nervios aferentes, y en los ganglios pueden elaborarse
impulsos que serdn llevados a los efectos musculares por los nervios
eferentes de la misma metadmera. Esta disposicién constituye la moda-
lidad més sencilla de un arco reflejo, en el cual la execitacién seria aca-
rreada por las fibras sensitivas desde
los o6rganos receptores a las células
nerviosas ganglionares y desde éstas

se iniciard el impulso celulifugo que,
siguiendo por las fibras eferentes, ha-
bra de terminar en un drgano efector,
misculo o gldndula. Ademis de estos
arcos reflejos, que podriamos deno-
minar metaméricos y que tienen lugar
dentro de los elementos constituyen-
tes de cada segmento, pueden pro-
ducirse reflejos méis complicados por
intermedio de fibras de asociacion,
las cuales, conectando metimeras su-
cesivas, procuran la difusién de los
influjos nerviosos.

En los arcos reflejos del sistema
nervioso de los cefalépodos existen
una o mis sinapsis intercaladas entre
las vias por las que son transmitidos
los impulsos. Los receptores cutineos
emiten excitaciones que, pasando a
través de fibras.aferentes, van a parar T '
alrededor de las células de un ganglio FG-86. Vias nerviosas del reflejo ro-

. S tuliano. 7', tendén rotuliano ; R, fibra
estrellado por intermedio de sus arbo-  aferente; S, ganglio espinal; 4, me-

rizaciones terminales. En las células OU12 espinal; I fibra eferente; Af,
del ganglio se generan nuevos impul- :

Sos que, llevados por fibras eferentes a los misculos, dejardn cerrado
el reflejo. Sin embargo, aqui no existird una relacién de continuidad
entre el 6rgano receptor y el efector situados en los extremos del arco
reflejo, sino que et impulso sera transmitido desde las terminaciones
arborescentes de las fibras sensitivas a las células ganglionares por
med}'o de una sinapsis que representa una conexiéon funcional entre
la discontinuidad anatémica de estos elementos.

En todos los animales superiores, el sistema nervioso sindptico
se halla constituido esencialmente con arreglo al mismo sencillo es-
quema que acabo de indicar y que reemplaza a las redes neurofibri-
lare§ de los invertebrados. En el hombre, uno de los reflejos mis
sencillos es, probablemente, el reflejo rotuliano, que puede provocarse

que
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por la estimulacién del tendén rotuliano y en el cual entran en con-
traceién los extensores de la articulacién de la rodilla. El tendén
rotuliano contiene, como todos los musculos voluntarios y sus tendones,
unos 6rganos receptores que se denominan husos musculares, los cuales
se hallan constituidos por grupos de pequefias células en relacién' con
fibras sensitivas destinadas a conducir las excitaciones procedentes
de estos 6rganos hacia la médula espinal. Las fibras aferentes penetran
en la médula por las raices posteriores y establecen sinapsis con las
células del asta anterior, desde las cuales parten las fibras eferentes
que llevan la excitacién a los misculos extensores de la rodilla. Asi

considerado este reflejo estaria constituido por dos neuronas y una

sinapsis, siendo el mis sencillo de los reflejos que cabe imaginar. La
percusién del tendén da lugar a un impulso cuyo punto de partida
son los elementos constituyentes de los husos musculares, y a través
de fibras aferentes asciende a la médula, desde donde serd reflejado
siguiendo fibras eferentes hasta las terminaciones de los mtsculos
extensores que entran en
contraceién.
Por otra parte,no exis-
te limite preciso en lo que

las posibles conexiones si-
népticas de cualquier arco
reflejo, y asi, por ejemplo,
una fibra procedente de un
huso muscular, al penetrar
en la médula, puede 1o

pasar directamente a la célula del asta anterior, sino a tr_av’és .de
una neurona intermediaria, la cual.se hallarfa en relacién siniptica
con la fibra aferente, por una parte, y por otra, con la célula del
asta anterior. Este reflejo contendra ahora tres neuronasy dos sinap-
sis y tendra una mayor complejidad. En muchos reflejos el numero
de sinapsis puede ser de cinco o seis, y en los reflejos en que inter-
vierie la corteza el ntimero de conexiones sindpticas puede ser const-
derablemente mayor.
En los animales de sistema nervioso sindptico existe una modﬂi
lidad de respuesta merviosa que se aparta de la regla general : es €
llamado reflejo axdnico. Estimulando ciertas zonas cutdneas por la
aplicacién local de un emplasto de mostaza se produce un enroJeg}’
miento debido a la vasodilatacién en el drea afectada. Esta vasodl-
latacién no es de naturaleza refleja, strictu sensu, ya que puede
observarse después de haber sido cortada toda conexion nerviosa
con el sistema nervioso central. Este fenémeno se explica de lta 5(:;
guiente forma: los nervios que llevan las excitaciones de los receptor
cuténeos, al ser estimulados por la accién revulsiva de la mostaza,
llevarian la excitacién en sentido aferente, pero una pa
se derivaria otra vez hacia la periferia por las colaterales que

FIG. 87. Esquema de un reflejo axénico. 4, zona
cutéinea; B, fibra nerviosa; O, colateral; D, vaso
sangufneo. (Segin BAINBRIDGE y MENZIES,
Elementos de Fisiologia)

de

rte del impulso,

se refiere a la extensién de -

\
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estos mervios van a terminar en los vasos sanguineos de la regién
afectada, provocando la vasodilatacién local.

La sinapsis. La conexién entre las neuronas se considera rea-
lizada por una especie de membrana sindpiica a través de la cual
pasan los impulsos desde una fibra nerviosa a otra sin existir entre
ellas continuidad anatémica. Esta independencia estructural vienc
demostrada por el hecho de que al interrumpir la continuidad de una
de las fibras que entran en relacién sindptica se produce la degenera-
cién del fragmento de fibra distal (con respecto a la célula de que
procede), sin que el proceso degenerativo aleance a la otra fibra ner-
viosa con la que se hallaba conectada. Por otra parte, la continuidad
fisiolégica es evidente, ya que es fécil comprobar el paso de los
estimulos de unas fibras nerviosas a las otras. La-membrana siniptica
presenta cuatro propiedades principales.

I. La membrana siniptica deja pasar los impulsos en una sola
direceién. Si excitamos el cabo central de un nervio eferente, podre-
mos comprobar que en el nervio aferente que le corr¢sponde no se
produce ninguna variacién eléctrica. Por el contrario, estimulando
el cabo central del mismo nervio aferente después de un corto inter-
valo, comprobaremos en el nervio eferente homélogo una variacién
eléctrica. Estos hechos se atribuyen al funcionamiento de la mem-
brana siniptica, la cual deja pasar los impulsos desde las fibras
aferentes a las eferentes, pero no en sentido contrario.

II. Todos los impulsos no poseen la suficiente intensidad para
poder atravesar la membrana siniptica, que se comporta como una
regién de decremento no muy distinta a las producidas artificialmente
en el nervio por medio de nareéticos. Pero a pesar de la disminucién -
que experimenta el estimulo a su paso por la sinapsis, si logra fran-
quearla, la intensidad del estimulo vuelve a su valor primitivo.

III. A su paso por la sinapsis los impulsos experimentan algiin
retardo, cuya duracién puede medirse en la siguiente forma: se
recurre a un reflejo como el reflejo rotuliano, que se verifica con la
intervencién de una sola sinapsis. Una vez el tendén patelar ha sido
estimulado, podemos observar: a) el momento en que aparece la varia-
cién eléetrica en el nervio aferente; b) cuando se manifiesta el mismo
fg:n()meno en el nervio eferente; ¢) cuando llega la diferencia de poten-
cial a la extremidad del nervio mas préximo al misculo, y d) el mo-
mento de producirse la respuesta contrictil del miisculo. Una vez
determinado el tiempo que *arda el impulso en recorrer las porciones
aferentes y eferentes del arco reflejo y el tiempo transeurrido en la
elaboracién del impulso por los receptores, asi como el que empleen
las fibras musculares para responder, sumando todos estos valores y
restando la suma del total de tiempo empleado para que se produzca
!a respuesta, obtendremos la fraccién correspondiente al paso del .
Impulso a través de la sinapsis. Para el reflejo rotuliano el valor de
esta fraceién es de unas 2 o. En el refléjo flexor el tiempo de sinapsis
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es de unas 4 o, y teniendo que producirse este reflejo a través ge
dos sinapsis, podremos caleular alrededor de 2 o el tiempo necesario
para franquear cada conexion sindptica (1).

IV. IExisten motivos para localizar la fatiga que se produce
consecutivamente a la repeticién de un reflejo en la membrang
sindptica, en lugar de considerarla adscrita a los troncos nerviosos o
2 las neuronas mismas, ya que las manifestaciones de agotamiento
.de las células nerviosas se producen algin tiempo después de haberse
manifestado la fatiga. _

Las modificaciones de que es asiento la membrana siniptica no
se eonocen ain con certeza. La principal dificultad para encontrar
una explicacién satisfactoria de aquel proceso deriva de considerar el
proceso de excitacién como debido a una movilizacién de iones, ya que
en este caso serfa preciso admitir que los iones sélo pueden movili-
zarse en una direccién. Desde el punto de vista fisico-quimico puede
sefialarse algtin ejemplo de membranas que presentan tales caracte-
risticas. Y asi podemos ver que ciertas membranas que contienen a
uno de sus lados una substancia en solucién constituida por un anién
de gran tamafio y por un pequefio catién, son permeables solamente
para este tltimo. Sin embargo, es poco probable que pueda com-
pararse un sistema fisico tan sencillo a lo que sucede en la mem-

brana sinédptica.

“Descargas”. Si comparamos un trazado mecdnico de la con-
traccién de los misculos afectados por el reflejo rotuliano con el
resultante de una sacudida muscular sencilla, podremos constatar
algunas diferencias. La mis importante consiste en la duracién del
fenémeno contrictil, que es mucho mayor en el caso de la respuesta
refleja que en el de la sacudida simple, asi como las variaciones elée-
tricas que acompafian a la contraceién, que son més sostenidas en el
primer caso que en el segundo.

La explicacién de esta ostensible diferencia estriba en que la
contraccién producida en el reflejo rotuliano dista mucho de ser
una simple sacudida. Para poner en claro este fenémeno, recorde-
mos que el misculo se halla inervado por un gran nimero de fibras
nerviosas, cada una de las cuales se halla en relacién con una fibra
museular de las que intervienen en el fenémeno contrictil. Esta dis-
posicién requiere que un cierto niimero de impulsos pueda pasar 2 lo
largo del nervio simultdneamente si todas las fibras musculares han
de contraerse al mismo tiempo. Este grupo de impulsos simulténeos
que ha de emitir la médula espinal y que ha de aleanzar al mismo
tiempo un gran ntmero de fibras musculares, se denomina descarg®
sincrdnica, en virtud de la analogia que presenta el fenémeno con’ 3
fuego por descargas de un pelotén de soldados. Lia descarga sinerénica
dara lugar a un trazado caracteristico, ya que recibiendo todas 1as

(1) o = 0,001 de segundo.
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fibras musculares el impulso en el mismo momento, se contraerén al

vez, dando lugar a una ripida elevacién del estilzate ¥y a un trazadi
como el indicado en la figura 88, A. Una vez ha tenido lugar la con
traceién se produce la relajacién simultdnea en todas las fibras vién-
dose una rapida caida del estilete, que da un trazado en én ult;
agudo, volviendo luego a la linea de reposo. La desviacién eléctgrica
que se manifiesta en la descarga sinerénica es muy rapida y termina
antes que el fenémeno meeanico se haya iniciado.

Vamos a 'cons’id.erar a continuacién lo que sucede cuando la
desearga es asincronica, es decir, cuando los impulsos son liberados
desde la médula con alguna intermitencia y provoean la contraceién
g]e unas fibra§ musculares antes que otras. La elevacién del estilete
inseriptor sera en este caso un poco menos ripida y de menor altura
ya que el comienzo del fenémeno contrictil se ya cumpliendo aqui’
por etapas sucesivas. La duracién del trazado es algo mayor por

ol ’t}\s_/

Fie. 88

no contraerse todas las fibras museculares ai mismo tiempo, y mien-
tras en un grupo de ellas se inicia la relajacién, las otras se encuen-
tran tod.a’wa contraidas. La tensién desarrollada en esta forma de
((:Jontracclon. s(_erﬁ. menor que la manifestada en la descarga sinerénica.
eluill-la(i(; se inicia la fase de relajacién, el “4ngulo” que presenta aqui
b se(; Tez_'a menos agudo, pues “mientras un cierto ntimero de
e (S z.gan,’otras se er'lco.n’trara’n tt_)dav1a en ffxse de ac_tlvldad
i contr.ib enéas, la desviacién e}ectrlca serd més sostenida, ya
el T léye? o a ella todas las’ fibras musculares, la_contraccion
i e las mismas alargard considerablemente el tiempo en
Rl L él_zca, si lo comparamos con lo que sucede en la descarga
1 (fig. 88, B).

cargzgogis;g:l"el'nos ahora: lo que acontece cuando actﬁ’an va?ias des-
o om((:ias. Aqui, el comienzo del trazado serd el mismo del
date cl,lrva(%ue bg‘pende‘ de la primera descarga sinerénica, y el final
Ia Gltimg 50 a]m 1én serd igual, ya que se encuentra condxcmna_c}o por

as descargas que actien. En cuanto a la duracién del

2

feng
enéme: P Do ; % :
10 meednico seri tributaria del ndmero de descargas que cai-
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gan sobre los efectores. Las desviaciones eléctricas se corresponden
numéricamente con las descargas (fig. 88, C), suponiendo que éstas
sean sinerdnicas en absoluto, pero, sin embargo, en la practica puede
no ser un criterio de gran exactitud el fundado en esta repeticién de
las variaciones eléctricas, ya que un ligerisimo cambio de fase puede
ser suficiente para suprimir o enmasearar alguna de ellas.

Finalmente, otro de los casos posibles es el de las descargas asin-
erénicas repetidas (fig. 88, D). El trazado mecinico mostrari en estas
circunstancias el comienzo lento caracteristico de las descargas
asinerénicas, asi como la ausencia del angulo al principio de la rela-
jacién, tipico del asineronismo. El periodo de contracecién es prolon-
gado y las variaciones eléctricas no indican la existencia de varias
descargas de impulsos, ya que la variacién producida por la primera
enmascara la producida por la segunda, y asi sucesivamente. '

EI anilisis de la grafica correspondiente a la respuesta mecénica
del reflejo rotuliano demuestra que aquélla pertenece al 1ltimo de los
tipos que hemos deserito y que la contraccién es debida a la emisién
de cuatro a ocho descargas asincerénicas. El nimero de descargas serd
determinado teniendo en cuenta la duracién de la respuesta sobre la
base de que las descargas se producen en intervalos de unas 6 a 10 o.
Por lo tanto, un sencillo estimulo puede provocar respuestas reflejas
que, como la que afecta a los misculos extensores de la rodilla, deben
ser consideradas mAs bien como un tétanos de corta duracién que
como una simple sacudida. Esta modalidad de respuesta refleja es la
mas sencilla que podemos obtener en los mamiferos.

Las descargas asinerénicas nunca han podido ser determinadas
experimentalmente por estimulacién de los nervios motores, ya que en
todas las condiciones experimentales que se han imaginado, los impul-
sos pasan a lo largo de cada fibra nerviosa al mismo tiempo. Las des-
cargas asinerénicas son verosimilmente atribuibles a modificaciones
peculiares de los elementos constituyentes del sistema nervioso central
sobre los estimulos a su paso por ellos, siendo ademéis muy dudoso que
en las respuestas reflejas tengan cabida descargas de tipo sinerénico.

Inervacién reciproca. Si ejercemos una fuerte presién sobre la
planta del pie de un perro “espinal” tendra lugar la extensién refleja
de la pata, ofreciéndonos esta respuesta un excelente ejemplo de
inervacién reciproca. En efecto, al mismo tiempo que se produce 12
extensién de la pata, gracias a la contraceién de los misculos exten-
sores del muslo, disminuye el tono normal de los flexores. La res-
puesta refleja consta, pues, de dos acciones simultineas ¥ antago-
nistas, contraceién de los extensores y relajacién de los flexores,
miisculos que, como es sabido, poseen inervacién reciproca. Otro
ejemplo sencillo de inervaeién reciproca es el que nos ofrecen los
miiseulos del ojo, ¥ asi el movimiento provocado en el globo ocular
por la contracecién del miusculo recto externo se acompafia de la rela-
Jacién del misculo reeto interno.
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El proceso de relajacién de los mtsculos antagonistas es un
proceso activo, consistente en la disminucién o abolicién total del
tono de los misculos o grupos musculares de accién opuesta a los que
se contraen. Hemos dicho que la contraccién de un misculo deter-
minado lleva consigo aparejada una influercia inhibitriz sobre los
museculos antagonistas, pero esta accién inhibidora no reconoce el

mismo mecanismo de las que heqpos tenido
ocasién de examinar hasta aqui, es decir,
que el proceso se produzea en el mismo
érgano efector, sino que, por el contrario,
aquél se encuentrabajo el control inmedia-
to de las.células nerviosas. Veamos lo que
sucede, por ejemplo; con el reflejo del ras-
cado en el perro: éste consiste en una serie
de movimientos alternativos de extension
y de flexién de la pata con un ritmo de
unos cuatro por segundo, que pueden ser
puestos en marcha estimulando la piel en
la regién toracica. En esta serie de movi-
mientos necesariamente entran en juego
influencias inhibidoras que afectan de mo-
do alternativo unos grupos musculares u
otros, segiin- sea el grupo que se halle en
contraccién. Esta regulacion corre a cargo
de las células nerviosas de la médula espi-
nal, como puede evidenciarse estudiando
la accién que la estricnina produce sobre
estas células. En efecto, la inyeccién de
una cierta cantidad de estricnina disminu-
ye la capacidad de producir esta alternan-
cia y la aplicacién del estimulo da lugar
en estas condiciones-a une contraceién
simult4anea de flexores y de extensores.

- Aun el examen mis somero de estos
mecanismos de correlacién motora nos se-
fiala la enorme importancia que revisten los
procesos de inervacién reciproca,ya que en
todo momento se ponen en actividad grupos
musculares de aceién opuesta. Durante la

Tiempo €n 2"

FIG. 89. Reflejo del rascado,
inhibido temporalmente por la
estimulacién simultdnea del ple.
En 4, estimulacién del drea cu-
tdnea que provoca la respuesta
refleja del rascado. La sefial B
indica el momento de la exci-
taci6n inhibidora. (Segin STAR-
LING, Principles of Phisiology,
J. A. Churchill)

marcha, por ejemplo, cuando los extensores de la rodilla se contraen,
los flexores se relajan, y en el momento que los flexores entran en
contraceién se relajan los extensores. Si ambos grupos musculares
se contrajeran al mismo tiempo, las articulaciones de la rodilla y
cadera quédarian inméviles, y si fueran los mfsculos extensores sin
que entraran en relajacién activa los flexores, el movimiento de la

articulacion seria mis dificultoso.
16. PONDER : Fislologfa general. —
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Naturaleza de la inhibicién. El fenémeno de la inhibicién, come
va hemos visto, puede presentarse bajo dos modalidades distintas:
en la primera de ellas, la inhibicién de los érganos efectores (glanduly
o miuseculo) puede ser provocada por la estimulacién de nervios inhi-
bidores especiales. La otra modalidad de inhibicién es la producida
cuando al estimular un nervio anulamos una aceién refleja puesta
en marcha. por la excitacién de algGn otro nervio. Ahora bien;
cualquiera que sea la diferencia o analogia -fundamental que exista
entre estas dos formas de inhibicién, hemos de sefialar una diferencia
manifiesta entre ambos procesos, ya que en el primero de los casos
considerados el fenémeno puede tener lugar aun cuando el nervio y el
efector de que se trate se hallen separados del sistema nervioso cen-
tral, mientras que en el segundo la conexién con los centros nerviosos
es indispensable para que se produzca. Ya hemos dicho que la pri-
mera modalidad de inhibicién puede ser explicada probablemente por
un mecanismo muy semejante al de la excitacién de un 6rgano efec-
tor; con respecto al proceso intimo de la inhibicién central se han
realizado varios intentos para armonizar las hipétesis ideadas en el
proceso de inhibicién periférica, siendo las dos hipétesis de més im-
portancia las que. vamos a exponer a continuacion.

La primera de estas teorias es la llamada teoria de la interferen-
cia, y en ella se recurre para explicar el fenémeno de la inhibicién a
propiedades bien conocidas en los nervios periféricos. Pero antes con-
vendri que recordemos las condiciones en que queda el nervio después
de haber sido atravesado por un impulso.' En efecto, segtin vimos, el
nervio pasa por distintos estadios; en primer lugar, por un periodo
muy corto de inexcitabilidad, el llamado periodo refractario absoluto;
éste va seguido de un periodo refractario relativo, considerablemente
mis largo, y luego de una fase supernormal. Los impulsos consecuti-
vos, si aleanzan al nervio en el periodo refractario absoluto, quedan
anulados; si llegan en el periodo refractario relativo la conduccién se
realiza, pero disminuyendo considerablemente la intensidad del
impulso; por el contrario, si caen sobre el nervio durante la fase
supernormal, la conduccién se efectéia reforzando la intensidad de
aquéllos. Teniendo en cuenta lo que llevamos dicho, consideremos
ahora el significado que puede darse del esquema de la figura 91:
supongamos que X sea la via nerviosa principal que va hacia el
musculo 4, y que la via nerviosa Y lo sea del mtiseulo B. Entre las
dos vias antes indicadas existen otras dos secundarias que relacionan
X con Y e Y con X. Imaginemos, ademds, que los musculos 4 }'_‘B
se hallen sujetos en su funcionamiento al mecanismo de la inervacion
reciproca, y que las vias del esquema representen las conexiones que
se realizan a nivel de la médula espinal. i

Supongamos la via nerviosa X dividida en varias porel
XLy, TyTay TaTay Tyly, v 1a Y de un modo andlogo. Una de estas po
nes puede representar una sinapsis, por ejemplo, z,z,. Supongamos
también que la poreién xx, tenga un periodo refractario tal, que

ones,
reio-
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puedan pasar a su través 100 estimulos por segundo, sin que ninguno
de ellos sea modificado en su intensidad, por no caer en el periodo

FIG. 90. Inhibicién refleja del tono conselctitl;'o ala tdesscefl;ell)mcléui Seﬁ:tllnllx‘xl{erll%g
aum »r estimulacién del pie del lado opuesto. Sefial superior, e ac
g e da lugar apuna completa inhibicién del tono producido por

del pie del mismo lado que
la primera. (Segin SHERRINGTON, Proceedings of the Royal Society of London)

réfractario o en el supernormal del estimulo precedente. Si considera-
mos que la poreién z,z, posee un periodo refractario cuya duracién
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es tal que produzea el bloqueo alternativo de los estimulos que lle-
guen a ella, tendremos que sélo dejard pasar 50 impulsos por segundo
a la porcién w,x,. Mientras tanto, ¥ podra enviar por intermedio de su
anastomosis 100 impulsos por segundo a la poreién z,z,, frente a los 50
que podrin llegar de X. Imaginemos todavia que la duracién del pe-
riodo refractario de la zona w,x, sea tal, que los impulsos que lleguen
a ella con una frecuencia de 50 por se-
gundo, la encuentren sucesivamente
en la fase supernormal debida al es-
timulo inmediato anterior; mientras
que los de frecuencia igual a 100 es-
timulos por segundo, cayendo sobre la
zona citada durante el periodo refrac-
tario producido por el estimulo que le
precede inmediatamente, serdn blo-
queados en su totalidad. Como resul-
- tado de lo que venimos diciendo, ten-
dremos que el ritmo de impulsos eficaz
para atravesar la zona z,z, y llegar a
producir la contraceién del miisculo 4
habréd de ser el de 50 por segundo, ¥,
por lo tanto, el ritmo de impulsos pro-
cedente de Y serd inefieaz en absoluto,
de lo que ficilmente se deduce que el
miusculo A entrari en contraccién sélo
por los influjos procedentes de X.
Ademais, si podemos atribuir el estado

X Y, de ligera contraceién ténica en que se
encuentra el maseulo A a una serie de
impulsos que lleguen a x, por alguna

P % otra via nerviosa, veremos que éstos, a
su vez, seran bloqueados al intervenir
sobre la misma zona los impulsos que
proceden de Y. Por lo tanto, los im-
pulsos procedeates de Y, cuya nula

Frc. 91. Esquema de KEITH Lycas cHarcis ey actiivar (?1 efec'to 3 0
para explicar la inhibicién mediante lar A ya hemos visto, ejercerin una ac-
Ia teorfa de la interferencia cién inhibidora sobre el tono, dela que

> resultars la relajacién del misculo 4.

. La teoria de la interferencia ha experimentado en estos tiltimos
tiempos un auge considerable, y aunque el sencillo esquema que
acabamos de indiear sélo puede proporcionarnos una débil idea de
la misma, las aportaciones experimentales que le sirven de apoyo
Bon mas numerosas y satisfactorias cada dia. No obstante, ha podido
comprobarse que este modo de enfocar el problema de la inhibicién
no cs aplicable a ciertas formas de inhibicién de los centros nerviosos.
La otra teorfa que ha sido objeto de particular atencién es la denomi-
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nada teoria quimica de la inhibicién. Esta hipétesis considera el pro-
ceso inhibitorio debido a la liberacién de substancias inhibdoras es-
pecij:ilcas, que evitarian continuase el proceso de excitacién de la célula
nerviosa, qulzé'por una especie de combinacién quimica con otras
substancias excltaqoras localizadas en el interior de las células. Este
modo de ver tropieza con la objecién de que la substancia inhibi-
dora es completamente hipotética. En relacién con lo que venimos
diciendo, no estarid de més que recordemos que la estimulacién de
los nervios vagos del corazén de la rana da lugar a la produccién
de una substancia que, incorpordndose al liquido de perfusién, puede
reproducir los efectos tipicos de la inhibicién vagal, al ponerse en
contacto con otro corazén testigo. :

La via comiin final. Siendo limitado el néimero de efectores
musculares, es evidente que los mismos grupos de mésculos habrin
de ser utilizados en la realizacién de acciones reflejas completamente
distintas. Y asi, por ejemplo, los flexores y extensores del muslo
entrardn en juego en el reflejo del rascado, que, como es sabido, puede
ponerse en marcha estimulando adecuadamente los flancos del animal
y también por el reflejo de extensién que se provoea haciendo actuar
una fuerte presion sobre la planta del pie."En los dos casos, las
vias nerviosas son distintas; sin embargo, los efectores musculares
son idénticos para ambos reflejos. Por esta razén, a las vias nerviosas
que, partiendo de los centros, van directamente a los efectores se las
conoce con el nombre de via comin final o via efectora comiin, pues
aunque las vias aferentes en los dos reflejos considerados son dis-
tintas, la poreién motora es comiin a ambos.

Es importante hacer notar que, en un tiempo dado, la via efectora
comin sélo puede ser recorrida por una serie de impulsos determinada
¥, por lo tanto, si varios influjos nerviosos sensitivos entran al mismo
tiempo en relacién con los elementos nerviosos de la via efectora,
s6lo uno-de ellos podra ser reflejado. Si provocamos, por ejemplo, el
reflejo del rascado estimulando la piel de la pared tordcica y aplicamos
después un estimulo fuerte sobre la planta del pie, se establecera el
reflejo extensor, quedarido abolido el reflejo del rascado Anilogamente,
si una vez establecido el reflejo extensor aplicamos un fuerte estimulo
sobre la pared toricica, éste serd sustituido per el reflejo del rs}scado.
Cuando las magnitudes de los dos estimulos son desiguales, siempre
prevalecerd el estimulo mas fuerte, pero cuando los dos estimulos
simultineos sean aproximadamente de la misma intensidad, predo-
minar4 la respuesta més ftil para el animal. Se denomina reflejo
prepotente al que se realiza a expensas de la anulacién de otro.

Facilitacién. Se ha observado que un estimulo incapaz de pro-
voear por si solo una respuesta refleja, si se repite un ntimero sufi-
ciente de veces intercalando pequefias interrupciones entre ellos,
acaba por determinar el reflejo. El reflejo del rascado nos ofrece un
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cjemplo tipico -de tal comportamiento, ya que un estimulo aislado,
sea cual fuere su intensidad, es incapaz de provocar la respuesta,
pudiendo, sin embargo, obtenerla fé’cilmente ,CL‘landO hacemos actuar
separados por cortos intervalos estimulos débiles y frecuentes. En
estas circunstancias, los primeros estimulos ineficaces parece que
aumentan la permeabilidad del arco reflejo para los estimulos suce-
sivos, que llevan a recorrerlo en toda su integridad. Este proceso se
conoce con el nombre de facilitacion.

Del mismo modo que la reactividad del arco reflejo se aumenta
con los primeros estimulos de una serie, ha sido dable observar que
la repeticién de un reflejo acrecienta la respuesta para los estimulos
siguientes. Por lo tanto, un acto reflejo tendra lugar tanto més facil-
mente cuantas mas veces se haya realizacdo con antelacién. De esta
suerte, movimientos delicados ¥y complejos que requieren habilidad
(como los que realizamos con las manos y con los dedos al escribir o
tocar el piano) llegan a ser, gracias a su frecuente repeticién, actos
automiticos que pueden realizarse sin la intervenciéon de esfuerzos

conscientes.

Reflejos condicionados. De acuerdo con las recientes experien-
cias de PavLov y sus diseipulos, los reflejos pueden dividirse en dos
grandes grupos: uno de ellos, constituido por aquellos reflejos inna-
tos que presenta todo animal y que son relativamente independientes
de las condiciones que lo rodean; el otro grupo estd constituido por
los reflejos que se desarrollan en el animal como resultado de anterio-
res experiencias. Los que constituyen el primer grupo se denominan
reflejos incondicionados y son del tipo del reflejo extensor, del reflejo
rotuliano, reflejo del rascado, de los reflejos de miceién y defecacién,
todos ellos sencillos y que se producen con idénticas caracteristicas
en los animales de la misma especie. En el segundo grupo se reunell
todos aquellos reflejos que no son innatos y que puede ser total-
mente distintos aun en los individuos de la misma especie; a estos
reflejos adquiridos se les conoce con la denominacién de reflejos con-
dicionados.

En términos generales, para obtener un reflejo condicionado se
estimula un érgano receptor (vista, oido, piel, ete.) al mismo tiempo
que producimos la estimulacién refleja de un efector determinado,
por ejemplo, un misculo o grupo de misculos. Supongamos que a
mismo tiempo que se provoca el reflejo rotuliano, percutiendo sobre el
tendén patelar (excitacién refleja de un 6rgan efector), hacemos sonar
una campana (estimulacién del oido, 6rgano receptor). En los primeros
cnsayos el reflejo rotuliano sélo podra ser.provocado por la estimula-
cién del tendén patelar, pero si la estimulacién simultinea se vealiza
con suficiente asiduidad, llega a establecerse el reflejo condicionadp,
v entonces los extensores de la rodilla pueden contraerse por el influjo
del sonido de la campana, sin que el tendén patelar haya de ser esti-
mulado. El mismo resultado puede obtenerse recurriendo a otros efec-
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tores, y asi, si provocamos la secrecién de saliva mediante la admi-
nistracién de alimentos sabrosos y simultdneamente encendemos una
luz cercana al gnimal de experiencia,-al cabo de un cierto niimero de
ensayos la aparicién del estimulo luminico, sin la presentacién del
alimento, bastari para que las glindulas salivales entren en actividad.
Tomemos otro ejemplo todavia: si tocamos una campana simultinea-
mente con la introducecién de alimentos en una jaula que contenga ra-
tones, éstos, al cabo de unas cuantas veces de repetir la experiencia,
correran hacia el lugar por donde solian recibir alimento, en el momento
de llegar. a sus oidos el estimulo. condicionado del toque de campana.
Pueden establecerse reflejos condicionados en animales a base de
los efectores mis diversos, y asi, entre otros, han sido utilizados
el corazén, los movimientos de los parpados, el sistema vasomotor, la
contraceién de distintos misculos voluntarios, las secreciones glandu-
lares y los procesos de miceién y defecacion. La facilidad con que
estos distintos reflejos pueden llegar a instaurarse depende de fac-
tores distintos; sin embargo, de uri modo general es tributaria de la
intensidad de los estimulos empleados simultdneamente. Ademds,
la intensidad y persistencia del reflejo, una vez establecido, también
dependen, dentro de limites muy amplios, de la intensidad del es-
timulo utilizado para su produccién. Los estimulos débiles producen
reflejos condicionados con menos rapidez que los fuertes, y una vez
establecidos presentan una duracién mucho menor. ;
El interés que lleva consigo el estudio de los reflejos condiciona-
dos es considerable. En primer lugar, porque del anilisis de tales
reflejos podemos deducir datos de gran interés sobre ciertos actos -
que se derivan del estudio de la conducta animal, ya que muchas
reacciones en apariencia “inteligentes” que presentan los anima-
les (y también el hombre) son, sin duda alguna, reflejos condieio-
nados de mayor o menor complejidad. Un ejemplo corriente es el
que nos ofrecen los llamados “caballos calculadores” que se exhi-
ben en los circos, los cuales parecen capaces de realizar operaciones
aritméticas sencillas, como sumas'y restas, dando los resultados
mediante el correspondiente niimero de golpes de pezufia contra
el suelo. Esta aparente habilidad para el “cdlculo” no es otra
cosa que el resultado de establecer series de reflejos condicionados
mediante un largo entrenamiento. En segundo término, la capacidad
para estableter reflejos condicionados experimentalmente puede ser-
virnos como un medio excelente para analizar de un modo objetivo
ciertas modalidades de la sensacién. Supongamos, por ejemplo, que
deseamos conocer los efectos que sobre la percepcion del tono de los
sonidos puede ejercer la destruccién de la poreién superior del caracol
en el perro. Primero se establecen una serie de reflejos condicionados
mediante la emisién de sonidos de distinto ntimero de vibraciones,
¥ asi estabelceremos que una nota de 10 000 vibraciones por segundo
sea el estimulo condicionado de un movimiento muscular y que ofra
de 11 000 produzea otro movimiento muscular diferente, y asi sucesi-

~N
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vamente para otros sonidos. Una vez conseguido esto, se procede a
la destruccién de una poreién determinada del earacol. Desp}xés de la
operacién se repiten los estimulos condicionados establecidos con
anterioridad, pudiendo verificar entonces que aquellos sonidos euya
recepeién corria a cargo de la poreién de érgano de Cortr destruida,
dejaban de producir el reflejo en absoluto, mientras que aquellos
otros que eran percibidos por la porcién intacta, continuaban produ-
ciendo con toda normalidad la ‘excitacién condicionada de los re-
flejos preestablecidos. Con esta téenica es posible determinar las
porciones del 6rgano de Cortr capaces de percibir las notas de dis-
tinto tono. Y también ha sido’ posible establecer que el perro puede
percibir notas de una altura de 120 000 vibraciones por segundo. Con
una téenica analoga, pero utilizando el receptor visual, se ha puesto
también de manifiesto que los perros y gatos no pueden distinguir
entre -diferentes luces coloreadas de la misma intensidad.

En los animales inferiores es posible determinar reflejos condicio-
nados; asi, por ejemplo, la babosa, que normalmente puede reptar
a lo largo de una pared en la direccién de su extremidad anterior o
posterior, de un modo completamente indiferente, rectificando mu-
chas veces la direccién de sus movimientos llega a producirse de un
modo condicionado que el animal siga siempre la misma direceién. La
misma estrella de mar puede.ser entrenada a orientar sus movimientos
en una direccién determinada dentro del tanque donde la tengamos.

Centros nerviosos. Aunque la mayor parte del sistema nervioso
central se halla constituido por células y fibras dispuestas en forma
de poder relacionar las distintas regiones de que consta, se acostum-
bra a designar determinadas localizaciones funcionalés con el nombre
de centros. En la circunvolucién frontal ascendente se ha localizado
el centro motor, ya que la estimulacién de esta zona provoea mo-
vimientos musculares a distancia, mientras que su extirpacién va
seguida de parilisis. De un modo anélogo, la zona situada por detras
d'e‘la cisura de ROLANDO se conoce con la denominacién de 4rea sen-
sitlva, ya que su extirpaeién provoca la anestesia de distintas zonas
de la piel.

Las més importantes localizaciones que se han establecido en el
hombre son las siguientes:

L El drea motora, que se halla situada en el drea o circunvolu-
cién precentral del eerebro; los elementos celulares que la constituyen
su mayor parie tienen una forma piramidal; estas células envian sus
axones a las porciones profundas de los hemisferios cerebrales para
constituir ¢l haz piramidal. Las fibras constituyentes de estos haces
pasan a través de los pedéneulos cerebrales, protuberanecia, bulbo y
médula espinal, terminando alrededor de las células del asta anterior
de la médu_la del lado opuesto al de su origen. Desde estas células del
asta anterior parten las fibras motoras que inervan los miisculos
voluntarios.
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La estimulacién de la porcién superior del drea motora interesa
las fibras piramidales que actfian sobre la motilidad de los miembros
inferiores, mientras que las poreiones mds bajas de esta circunvolueién
tienen bajo su control los movimientos de la cabeza y del cuello. La
poreién intermediaria afecta las fibras piramidales que influyen sobre
los movimientos de los miseulos del tronco y de las extremidades
superiores. De esta suerte podemos comprobar que la disposicién de
los distintos centros del drea motora que intervienen en la regulacién
de los movimientos de la pierna, tronco, brazos y cabeza siguen la
direccién de arriba hacia abajo. Bien entendido que cuando excitamos
cualquier zona del drca motriz de un lado obtendremos la respuesta
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F1G. 92. Esquema de las principales localizaciones cereb‘rnles. (Segtin
BAINBRIDGE y MENZIES, Elementos de Fisiologia)

contrictil de los miseculos interesados del lado opuesto, Ya que las
fibras que constituyen el haz piramidal se cruzan en la poreién infe-
rior del bulbo.

II. El drea sensitiva reside en la circunvolucién postcentral. La
disposicién de los centros sensitivos es simétrica a la de los centros
motores; es decir, que a la porcién més baja de la circunvolueién
afluyen las fibras sensitivas procedentes de la cabeza, terminando en
la parte superior las procedentes de la extremidad inferior. La extir-
pacién de estas zonas determina la anestesia cutdnea del territorio
que corresponde al 4rca lesionada del lado opuesto al de la lesién.

III. Las sensaciones visuales son conducidas a la poreién pos-
terior del lébulo occipital. La exéresis de la corteza occipital de un
lado produce pérdida de la capacidad de percibir los objetos situados
en la mitad opuesta del campo visual de ambos ojos (hemianopsia
bilateral homénima). La extirpacién de toda la corteza del I§bulo
oceipital determina la ceguera completa. Estimulando el drea visual
se producen destellos luminosos (fosgenos) y movimientos de los
globos oculares.
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IV. El centro auditivo se halla -locali_z’ado en la cireunvolueign
temporal superior, qcarreando la extirpacion de la corteza de esta
regién sordera parcial de ambos oidos. Las garacte}'lstlcas de este
trastorno de la audicién se comprenden muy bien teniendo en cuents
que las conexiones de cada uno de los receptores con los centros cor-
ticales de la audicién se verifica por intermedio de haces de fibrag
cruzadas y en parte directas.

V. Las localizaciones correspondientes a las sensaciones del
gusto y del olfato se eox.lsi'de?ar_l situadas en la circunvolucién del
hipocampo en la superficie inferior de los hemisferios cerebrales.

VI. En las circunvoluciones supramarginal y angular se hallan
situados los centros de la’ memoria visual, del lenguaje eserito y de
los objetos vistos. con anterioridad. La extirpaciéon de esta zona, que
se encuentra méas desarrollada en muchas personas en el lado izquierdo
que en el derecho, ocasiona un estado de “ceguera psiquica”, en la
cual las imagenes de los objetos son percibidas con claridad, pero, sin
embargo, no son reconocidas o recordadas. Un sujeto afecto de una
lesién extensa de esta zona puede, por ejemplo, ver un lapiz y, sin
embargo, no recordar lo que es cuando se le presenta poco después de
haberle explicado su uso. Lia destruecién parcial de esta regién acarrea
la “ceguera verbal”, en la cual una palabra escrita es percibida con
toda claridad, pero sin recordar su significado o no reconocer las
letras, o bien una incapacidad para recordar las palabras o letras de
algin idioma extranjero previamente conocido, mientras las palabras
o letras de otros idiomas son eomprendidas sin dificultad. En estas eir-
cunvolueiones residen un eierto nimero de otros centros de la memoria.

Ademas de las loealizaciones que hemos citados en la corteza cere-
bral, existen gran ntimero de otros centros a los cuales se les asigna
funciones especiales. Como ejemplos de tales localizaciones recorda-
remos el centro respiratorio, integrado por grupos de elementos ner-
viosos situados en el bulbo, y el cual tiene a su cargo la regulacién
de los movimientos respiratorios; el ceniro vasomotor, situado muy
préximamente al anterior y que ejerce el control del mecanismo de
vasoconstriceién y vasodilatacién de los vasos sanguineos; el centro
cardiomoderador, en el nticleo de origen del vago, ete. En los gan-
glios grises de la base del cerebro y en la misma substancia gris de la
{nédulfx espinal existen también una serie de centros secundarios que
intervienen en la regulacién de distintos reflejos (por ejemplo, €
centro de la miceién, situado en los segmentos lumbares de la médula).
‘F‘:n princio, toda agrupacién de células nerviosas puede constituir un

centro”, aunque esta percepcién de la palabra no sea la usada con
mayor frecuencia.

En los mamiferos, si bien la disposicién de los centros cerebrales
puede diferir algo de la que hemos visto es caracteristica del hombre,
en general se acomoda con la salvedad apuntada a lo que acabamos da
esquematizar. En los vertebrados inferiores y en las aves, la extirpa

cion completa del cerebro anterior no va seguida de la muerte del
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animal, sino de la pérdida de todos los movimientos voluntarios. Las
aves descerebradas conservan su posicién normal, a menos de que
procuremos su despiazamiento mediante excitaciones adecuadas, pu-
diendo permanecer dias enteros en la misma posicién; son incapaces
de alimentarse por si mismas y conservan la capacidad de volar como
en estado normal. Anédlogos resultados han sido obtenidos en las ranas
descerebradas, las cuales conservan la integridad de la mayor parte de
reflejos, pero son incapaces para la motilidad voluntaria y para la
captacién espontdnea de sus alimentos. En cuanto a los perros y gatos
se ha podido demostrar que pueden extirparse zonas muy amplias
de sus hemisferios cerebrales sin que presenten mas modificaciones
apreciables que las dependientes de la motilidad voluntaria; habién-
dose llegado a suprimir en otros animales porciones del drea motora
del cerebro sin que se produjesen mis que parilisis pasajeras, excep-
tuando a ciertos antropoides superiores y al hombre, en los que las
amplias lesiones de esta zona producen trastornos definitivos. No
cabe explicar esta recuperacién de la motilidad voluntaria por un
proceso de regeneracién en el drea lesionada o por la aceion viea-
riante de otras zonas de la corteza, sino mas bien por el desplaza-
miento de alguna de las funciones que previamente existian en la
corteza motora a los ganglios basales del cercbro.

El sistema nervioso auténomo. Los reflejos que afectan a las
visceras, o reflejos viscerales, se hallan prineipalmente bajo el control
de un sistema de formaciones que constituyen el sistema nervioso
auténomo. Este sistema puede definirse diciendo que se halla consti-
tuido por unidades que a su vez constan de tres partes distintas: una
fibra preganglidnica, un-ganglio y una fibra postganglionica. Sc
divide en dos grupos de formaciones, el sistema nervioso parasimpd-
tico y el sistema nervioso simpdtico, el primero constituido por algu-
nos nervios craneales y sacro, y el simpitico emergiendo de la médula
espinal desde las metdmeras correspondientes al primer nervio tor-
cico hasta la del tercer lumbar: .

La diferencia fundamental entre el sistema parasimpdtico y el
simpético consiste en la longitud de las fibras pregangliénicas que
suministran a cada una de sus unidades. En las formaciones para-
simpétieas, la fibra pregangliénica eslarga y la postganglionica corta,
mientras que en las formaciones simpéticas sucede todo lo contrario:
las fibras pregangliénicas son cortas y las postganglionicas largas.
En los dos sistema las fibras pregangliénicas son siempre mielinicas
v las postgangliénicas amielinicas. La fibra preganglionica establece
sinapsis a nivel de las células nerviosas contenidas en el ganglio desde
el cual parten las fibras postgangliénicas, ¥ en el caso de que encuen-
tre méis de un ganglio en su trayecto puede considerarse como regla
general que la sinapsis se efectuari en el que se encuentre mas distante.

El sistema parasimpdtico cefilico se halla constituido por los
pares craneales tercero, séptimo y déecimo.
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a) Las fibras. parasimpéticas del tercer nervio craneal (motor
ocular comiin) emergen de la calota peduncular y se dirigen al gan-
glio ciliar. Aqui se verifica la sinapsis con las células que dan las
fibras postgangliénicas que terminan en los miisculos que regulan la
acomodacién y la abertura pupilar.

b) Las fibras auténomas del facial se destacan al pasar el
séptimo nervio por el oido medio, y siguiendo trayectos distintos van
a terminar a vasos de la cabeza, del cuello y de las gldndulas sali-
vales. Los ganglios que reciben las fibras constituyentes de este
nervio son muy numerosos, siendo los més importantes.el ganglio
dtico (las fibras de la glandula parétida), el ganglio submazilar (las
fibras de la glandula sublingual) y el ganglio de Langley (las fibras
de la glandula submaxilar). Desde estos ganglios parten cortas fibras
postgangliénicas que van a terminar sobre las mismas células glan-

A (Para-simpatico)

B8 (Simpético)

—Le) <
=i/ <

F16. 93. Esquema que muestra la diferencia entre el sistema ner-

vioso simpdtico y parasimpédtico. En 4, la fibra pregangliénica es

larga y la_ postgangliénica corta (parasimpético). En B, la fibra
pregangliénica es corta y la postgangliénica larga (simp4tico).

dulares. La excitacion de las fibras parasimpiticas produce la. acti-
vidad secretora de las glandulas que inervan.

¢) Las fibras parasimpiticas del déeimo nervio (vago) se hallan
extensamente repartidas por las visceras tordcicas y abdominales,
terminando en pequefios ganglios generalmente situados en el espesor
de las paredes de las visceras que inerva. Desde estos pequefios
ganglios parten fibras gangliénicas muy cortas, que van a terminar
directamente a los érganos efectores (gldndulas o misculos). En
términos generales podemos decir que la excitacién de las fibras
parasimpiticas distribuidas por estas regiones produce contraceién
de la musculatura intestinal y vasodilatacién de las arteriolas; sin
embargo,. es posible sefialar algunas excepciones a esta regla.

El sistema parasimpético de los érganos pélvicos se origina del
segundo y tercer pares sacros de la médula y constituye los nervios
erectores, que envian sus impulsos sobre los miisculos de los 6rganos
pélvicos y sobre los vasos sanguineo de la pelvis.

Las fibras pregangliénicas del sistema nervioso simpético proce-
den de las células que constituyen la colimna de Clarke, un grupo de
células situadas en la porcién lateral de la substancia gris de la
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médula. Desde el nivel del primer nervio toracico, hasta el que ocupa
el tercer nervio lumbar de cada segmento medular, las fibras pregan-

( 1
anglio cervical superio
g
\/Nerv/os simpéticos cervicales
c{ 4
5 A}
6 anglio cervical inferior
7 rteria subclavia
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Nervios pélvicos

FIG. 94. Disposicién esquemdtica de los elementos constituyentes del sistema nervioso

simpdtico. Las fibras pregangliénicas que emergen desde 7' 1 ¥ L 3 estin indicadas por

lfneas de trazos. Las fibras postganglionicas, por linea continua. Las fibras preganglié-

nicas que salen de las 2 y 3 metdmeras sacras pertenecen al sistema p}ll‘.‘iﬂﬂlpa\thn
(S 2 y 3). (Segin BAINBRIDGE ¥ MENZIES, Elementos de Fisiologia)

gliénicas salen de la médula con las fibras que constituyen lug raices
anteriores, a las que dejan a su vez para terminar en los anglios que
constituyen la llamada cadena simpdtica.
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pery )

Esqueméticamente podemos imaginar que todas las metdmeras

espinales, desde la C. 1 a S. 4., se encuentran cada una de ellas en-

relacién con un pequefio ganglio; entre los ganglios pueden estable-
cerse conexiones por intermedio de fibras que pasan de unos a otros.
Pero en realidad, los ganglios correspondientes a las tres primeras
cervicales (C.1, C.2, C.3) se condensan formando el ganglio cervical
superior, y los que corresponden a las metimeras cervicales restantes

v a las cuatro primeras toricicas (C.4, T.4, se reunen para formar el-

ganglio estrellado. Ademds de estas dos grandes condensaciones gan-
glionares, también se produce en esta region un pequeiio ganglio cer-
vical inferior, que pertenece a las metdmeras C.4—8. Por debajo
de T4, cada metdmera se corresponde con un pequefio ganglio sim-
patico (1).

Cuando las fibras pregangliénicas, desde la metdmera T.1 hasta
la L.3 salen de la médula, se dirigen hacia’el ganglio correspondiente
al segmento de que proceden. Una vez aqui pueden seguir una de las
dos vias sigunientes: @) Pueden tener una estacién celular en el gan-
glio, v, en este caso, la fibra postgangliénica, al salir del ganglio se
incorporard a las raices posteriores del mismo segmento; siguiendo
su trayecto en sentido distal acttia sobre los vasos cutdneos como ner-
vio vasoconstrictor. b) La mayor parte de las fibras pasan a través
del ganglio sin conectarse, yendo a formar sinapsis en las células de
algln otro ganglio méis distante. Ejemplos de estos ganglios mas
distantes son los ganglios cervicales superior e inferior, el celfaco, los
mesentéricos superior e inferior, etc. Desde estos ganglios parten
fibras postganglidnicas y van a terminar a las formaciones glandu-
lares y miisculos de las visceras. :

Debe tenerse en cuenta que la disposicién anatémica que aca-
bamos de esquematizar es sélo valida para determinadas especies
animales (siendo el animal que mejor se adapta a ella el gato), exis-
tiendo considerables variaciones de unas a otras especies. En los
anfibios, el sistema nervioso simpatico se encuentra bastante desarro-
llado, aunque en proporciones mis modestas que én los animales de
sangre- caliente; sin embargo, en los elasmobranquios-se halla redu-
cido a unos pocos ganglios viscerales. Si descendemos en la escala
filogenética y consideramos las formaciones, nerviosas de los vermes,
tropezaremos con grandes dificultades para distinguir en ellos cuales
puedan ser las formaciones que corresponden al sistema nervioso
auténomo.

(1) 'Las iniciales C, T, L y S, como ya habri supuesto el lector, hacen
referencia a metdmeras cervicales, toricicas, lumbares y sacras.—N. del T.

Carituro X

Secrecion

En los organismos vegetales y en los animales se dan tipos de
seerecién tan diversos que es imposible considerarlos bajo un dex}oml-
nador comin, ni aceptar como vélidos para todos ellos un conjunto
de modificaciones determinado. Por esto creemos de utilidad referir-
nos, antes de abordar el estudic’ de esta funeién orgz’miea, aunos pocos
cjemplos de distintos fenémenos agrupables bajo el mismo enunciado.

Por razones ficiles de comprender, los tipos de secreplén que han
sido objeto de un estudio detenido son la secrecion de orina, la (?e las
glandulas digestivas y la del sudor, que, como sahemos, intervienen
en la eliminacién de los productos eatabédlicos y en la elgxboraeloq de
las enzimas digestivas. A éstas podemos agregar, por lo _blen co_no_cu?a,
la secrecién mucilaginosa de los anfibios, ete. En los animales inferio-
res obsérvanse formas del mismo procéso que son menos conoc.xdas.
Asi, por ejemplo, el moluseo Dolium galea segrega por una espec’le_de
glandula salival un jugo que contiene un 4 % de édcido sulfirico
y un 0,5 % de 4cido clorhidrico, utilizando tan elevada concen-
tracién de 4cido para disolver las espinas de la estrella de mar y la
cubierta de los equinodermos que le sirven de nutrimento. Una secre-
cién de 4cido semejante produce el Pleurobranchia meckelir, no pu-
diendo sustraernos a la idea de asociar esta modalidad secretoria de
scido libre con la produceién de CIH en el estémago d.el hombre.'La
produccién de venenos como el del escorpién y el de ciertas serpien-
tes puede considerarse también como una modalidad del proceso que
nos ocupa. Ciertos cefalépodos, como la sepia, e}aboran una especie
de tinta que les sirve para ocultarse de sus enemigos, y mu_chos cefa-
16podos, por ejemplo, el Ectopus, segregan venenos paralizantes de
gran eficacia.

La secrecién de gas en la vejiga natatoria de los peces puede
también ser considerada como una modalidad secretoria, sie‘ngio pro-
ducida por un 6rgano especial diferenciado. Las paredes‘ solidas de
que se rodean ciertos organismos inferiores, como las dmtox_neas‘ 3
foraminiferos, éstin ecompuestas de un material caleareo, considerin-
dose debidas a un proceso de secrecién, y de un modo anélogo las pa-
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redes de celulosa que recubren las cél}llas vegetz_a.les tienen probable-
mente un origen secretor. Para terminar Imencionaremos la forma-
cién de seda por determinados insectos, que por el interés cientificq
e industrial que supone ha sido objeto.de 'atentos'g\,s.tudjos,

Algunos autores sefialan la conveniencia de distinguir entre log
procesos de “seerecion” y los de “excrecién”; el primero comprenderia
aquella forma de actividad mediante la cual se produce la elaboracién
de alguna substancia que habria de ser utll_lzada ulteriormente en el
organismo, y el segundo se aplicaria a la serie dp procesos destinados a
eliminar los productos de desecho. Segtn este criterio, la orina, la leche
y el sudor tendrian que ser considera_dos como 9xcreciones, mientras
que el jugo gastrico, la saliva y la bilis constituirian secreciones pro-
piamente dichas. Desde el punto de vista de la fisiologia celular, tal
distincién es innecesaria e inaceptable. El definir una funcién a juz-
gar por el destino que tengan los productos resultantes de ella, cons-
tituye un criterio ya casi abadonado en Fisiologia General..

I. Secrecion en general

La secrecion desde el punto de vista fisico. Para fijar ideas a
este respecto veamos lo que sucede con un modelo “secretor” de natu-
raleza fisica. Supongamos un tubo de vidrio cuya extremidad inferior
hayamos ocluido mediante un fragmento de papel pergamino o alguna
otra membrana semipermeable (fig. 95). Se llena el tubo con yna subs-
tancia que sea impermeable con respecto a la membrana (o relativa-
mente impermeable, como el azlicar de cafia) y se sumerge en agua,
en forma que la extremidad opuesta del tubo sobresalga de la super-
ficie de ésta, La diferencia de presién osmética dentro y fuera del
tubo dara lugar a una corriente de agua de fuera adentro que, atra-
vesando la membrana semipermeable, ird aumentando el nivel del 1i-
quido en el interior del mismo; pero llegard un momento en que el
liquido contenido en ¢l tubo rebosari por su extremidad superior.
Lo mismo ocurre si, para acercarnos mas a la realidad, obstruimos
el orificio superior con una membrana permeable, por ejemplo, una
porcién de tejido de seda. El modelo continuari “segregando” tanto
tiempo como persista la diferencia de presién osmética entre el inte-
rior y el exterior del tubo, y la “secrecién” estard constituida por la
substancia contenida en el tubo, diluida en agua. Las condiciones
esenciales que debe reunir el modelo son las siguientes: que el tubo
contenga una solucién de presién osmética mis elevada que 1a del
medio en que lo hayamos sumergido, y que la membrana de la extreml-
dad del tubo en contacto con la solucién externa (agua en este caso
sea semipermeable para las substancias del interior del tubo, mientras
que la membrana de la extremidad opuesta es permeable para ellas.

_Se ha descrito una disposicién muy' semejante en ciertos hongos
(Philobus). Estos poseen érganos secretorios, compuestos de columnas
de células, los cuales segregan gotas de agua sobre la superficie exter-
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pa POT Un Proceso en apariencia: anélogo al que hemos deserito prece-
dentemente. En determquas circunstancias, una forma de secrecién
gemejante puede ser también observada en el rifién de los mamiferos
En el modelo que gcabamos de describir, aunque la “SCCl‘eci(’)n’;
que fluye por la extremlfiad del tubo contiene algo del soluto existente
en el tubo (azicar, por ejemplo), la verdadera secrecién es la del agua
ya que ésta deja el vaso en el cual hemos introducido el tubo, mezelan.
dose en el interior del mismo con el soluto y liberdndose de nu’evo porla
extremidad superior. Cualquier cantidad de soluto que acompaiie a
la “secrecién” procedera del tubo que representa a la célula y no del
vaso externo que hace las veces de corriente sanguinea. Fundado en el
mismo prineipio podemos construir un modelo que segregue efectiva-
mente sales procedentes de la corriente sanguinea que el vaso repre-
senta, pero en este caso serd evidente que
la presién osmoética de la secrecién seré algo
mis baja que la del vaso. Si consideramos
ahora un tipo de proceso secretorio en el
cual la presién osmética del liquido segre-
gado sea mucho mayor que la de la san-
gre (6,5 atmésferas) podremos coneluir que
la seerecién no es producida por un sencillo
proceso fisico, sino que las células de la
glindula secretora habrin contribuido al
proceso realizando un determinado trabajo.
En circunstaneias normales la secrecién re- Agua
nal posee una presién osmética considerable-
mente mayor que la de la sangre, teniendo
que realizar, por lo tanto, las.células renales
un trabajo osmético. En el caso de secrecio-
nes del tipo de la saliva, leche y bilis, la secrecién posee una presién
osmética m4s baja que la de la sangre, siendo susceptibles por ello
de una explicacién fisica, aunque parece establecido de un modo
cierto que aqui las células de la gléndula también realizan un trabajo.
El modelo a que nos hemos referido presenta ademds otra carac-
teristica, y es: que el proceso de “secrecién” que en é1 se produce se
realiza sin que sea menester la presencia de oxigeno, 0 dicho de otro
modo, .sin ir acompafiado de cambios metabdlicos. Asimismo, la can-
tidad de calor que se desprende es insignificante. Por el contrario,
en un proceso que haga precisa la actividad de las células, observa-
remos un aumento considerable del consumo de oxigeno al mismo
tiempo que el desprendimiento de una cierta cantidad de calor.
Para poder calificar como proceso estrictamente fisico a un pro-
¢eso secretor determinado serd necesario que retina las dos cqndlczp-
nes siguientes: I, que la secrecién tenga un nivel osmético mis bajo
que el del plasma sanguineo, y II, que la actividad secretora no
requiera un incremento del consumo de oxigeno u otra {nanlfestaC}on
metabglica concomitante. Tal sucede, en determinadas circunstancias,

Sacarosa

FIG. 95

17. PoxpER : Fisiologfa general. —
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con la seerecién de orina en el rifion de los mamiferos; la ingestigy
de erandes cantidades de agua o la inyeceion de fuertes cantidades go
<oluciones salinas en la sangre producen una orina euya presign
usmética es mueho mas baja que la del plasma saiguineo, por la gran
climinacién de agua. Esta mayor eliminacién de agua por la glanduly
renal no va acompafiada de un ineremento en el consumo de oxigeno
<obre el nivel normal, pudiendo equipararse la seerecién en estag
condiciones a un.proceso de naturaleza fisica, aunque un fenémeng
de tales caracteristicas constituye mis bien una excepeién.

Pero no debemos olvidar, cuando enjuiciemos este sencillo meea-
nismo seeretor, que la sangre, con una determinada presién, tiende a
dejar pasar sus componentes difusibles a través de las membranag
que se hallan bajo su riego. Si imaginamos que el liquido contenido
en el vaso en el cual hemos sumergido el tubo esté a una cierta pre-
sién, la que corresponde, por ejemplo, a la presion sanguinea (120 mili-
metros de mercurio) equivalente a un sexto de atmésfera, aun des-
contando 30 mm. de Yig., valor de la presién desarrollada por las
proteinas del plasma, pasard a través de la membrana no sélo agua,
sino también una cierta cantidad de substancias disueltas. En ¢l

~glomérnlo del rifién podrian darse circunstaneias muy parceidas de
filtracion, sin necesidad de tener que recurrir para explicarla a dife-
vencias osméticas entre las eélulas que recubren el glomérulo y la
sangre, o al suministro de una cantidad de trabajo por parte de las
células seeretoras, por tener la presién sanguinea del glomérulo valo-
res que exceden de los 30 mm. Hg. Esta explicacion puramente fisica
del fenémeno glomerular es muy dudoso pueda hacerse extensiva a
otros casos que no sean el que acabamos de considerar y el de la seere-
cion del liquido eéfalorraquideo por los plexos coroides, ya que en
estos casos la sangre sélo se encuentra separada del lugar donde se
vierte el liquido de secrecién por una sencilla membrana constituida
por un corto ntimero de células; sin embargo, en el caso del tubo
renal, asi como en otros muchos ejemplos que nos ofrecen las gliandu-
las secretoras, las células que constituyen la membrana de separacién
se comportan de un modo muy distinto, siendo més bien un obstaculo
para el paso del agua.

Finalmente, considerar la secrecién como un proceso de filtra-
¢ién pura y simple no puede ser admitido ni aun para los animales
inferiores, por ejemplo, peces, en los cuales la presién sanguinea no
es superior a la presién osmética de los coloides hematicos.

Consumo de O, durante la secrecién. La cantidad de oxigeno
utilizado por los érganos secretores, como el rifién o la glandula
submaxilar, se determina midiendo la eantidad de oxigeno de la san-
gre arterial que lleva al érgano estudiado y la de la vena emul‘gcll*Lc
del mismo, asi como el volumen de sangre que pasa en un tiempo
dado. Estas mediciones del contenido de gases de la sangre se realiza
mediante el aparato de BarcrorT (véase pag. 363).
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La glindula submaxilar en reposo representa un consumo de
oxigeno considerable, alrededor de 0,02 c. e. por gramo de glandula.
Durante las fases de actividad provocada bien sea por la estimulacién
de los nervios secretores que inervan la glandula o por la adminis-
tracién de drogas, el consumo de oxigeno aumenta hasta alcanzar
valores equivalentes al doble de la cantidad anteriormente consig-
nada. Como detalle digno de especial mencién haremos notar que el
méximo del gasto de oxigeno tiene lugar después de haberse producido
la fase de mayor actividad secretora. Ya hemos visto con anterioridad
que el consumo de oxigeno por el miiseulo se produce principalmente
durante el periodo de recuperacién, siendo en esta fase mucho maés
intenso que durante el periodo de trabajo propiamente dicho. La
analogia de los resultados obtenidos para la actividad de las glin-
dulas secretoras hace pensar que éstas pueden contener substan-
¢ias que, actuando como reservorios energéticos, permitan su acti-
vidad aun en ausencia de oxigeno. En apoyo de este modo de ver
sefialaremos el hecho de que la secrecién puede tener lugar en
proporeién mas reducida, aunque impidamos completamente el aflujo
de sangre. No es menos cierto, sin embargo, que la glindula nece-
sita para su actividad del aporte de oxigeno y que la energia que
pueda haber almacenada én las células glandulares es relativamente
pequeiia.

La cantidad de 0, gastado por la glindula durante su actividad
es, aproximadamente, igual a la cantidad de CO, desprendido. E1

: o e e GO : d
cociente respiratorio, o sea la relacién Tz es igual a la unidad, lo
: 2

(ue hace pensar que el material energetégeno que se consume durante
el proceso secretor sean hidratos de carbono. Algunos investigadores
lan podido establecer una disminucién de la glucosa sanguinea en la
sangre que emerge de la glindula submaxilar durante su actividad,
lo- que armoniza con los resultados que. hemos indicado acerca del
cociente respiratorio. 7

Los resultados obtenidos respecto a desprerdimiento de calor
durante la fase de seerecién son contradictorios, y tal vez fuesen
mejor precisados aplicando-la misma técnica de las termopilas que se
utiliza para determinar el desprendimiento de calor en el misculo.

Cambios histofisiolégicos que acompafian a la secrecién. Las
principales modificaciones microseépicas que se producen durante la
seerecién afectan a los granulos del citoplasma. Durante las fases
de reposo son de tamafio considerable y se encuentran distribuidos
homogéneamente a través del citoplasma. Estos granulos se consideran
constituidos por complejos zimégenos. Durante la actividad mode-
rada desaparecen, en primer lugar, los grénulos situados en la peri-
feria de las células, como si se hubieran disuelto en el seno del
citoplasma; pero si la actividad secretora se prolonga, las células
glandulares quedan completamente vacias de granulos.
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También ha sido dable observar en algunas células glandulares
desplazamientos del aparato de_ Gorgl. En las céhﬂus‘ en reposo del
péancreas v de las glandulas salivales se encuentra casi siempre en la
misma posicién, pero en las mismas células, durante la fase de secre-
ci6n, el aparato de GoOLGI se encuentra -ariablemente situado entre
el nicleo v el polo secretor. Lias mitocondrias, de ordinario se encuen.
tran situadas en el polo opuesto al que se halla el aparato de Gorar,

Durante el périodo de actividad pueden registrarse cambios en
el volumen de la glandula ¥, verosimilmente también, en el volumen
de las células, con tendencia siempre a la disminuecién.

Variaciones eléctricas. Las variaciones eléetricas que se produ-
cen durante la seereeion en la glindula submaxilar, en la eual han
sido casi execlusivamente estudiadas, presentan eierta difieultad de
interpretacién. La dificultad mds ostensible es la que resulta de la
doble inervacién simpatica 3 parasimpética que aetfia sobre la glan-
dula, ya que la excitacién de ambas series de nervios puede poner en
marcha ¢l proceso seeretor v la variacién eléetrica correspondiente.

Si colocamos los electrodos, uno en el extremo de la glandula
por donde llegan los vasos, ¥ el otro en la porcién de donde parte el
conducto exeretor, podremos ver e¢émo se produce un intenso cambio
Je potencial, consecutivamente a la estimulacion de los nervios para-
simpéticos, al mismo tiempo que se manifiesta una secrecién de saliva
fltida. Si estimulamos los nervios simpdticos que van a la glandula
observaremos un cambio de potencial mis pequeiio y de direccién
opuesta al obtenido en las econdiciones antes citadas, mientras que la
saliva serd muy viscosa. Bayriss fué quien primero hizo notar estos
heehos, atribuyendo la diferencia de signo observada a la diferen-
cia de la secrecién elaborada en la glindula, pues mientras que en el
primer caso ésta segregaria agua con una corta cantidad de sales
disueltas, en el segundo el liquido segregado contendra los verdaderos
constituyentes de la saliva. Ahora bien; hasta el momento, no dis-
ponemos de una explicacién satisfactoria del meeanismo por el cual
las diferencias entre las substancias segregadas ocasionan el cambio
de signo de la variacién eléetrica, ya que las investigaciones realizadas
en este sentido-no son suficientemente demostrativas.

En la secrceién del jugo pancredtico ha sido dable observar
ca’mbl.os de potencial. También han sido registradas variaciones
eléctricas semejantes durante la actividad de las glandulas sudori-
paras, y de un modo especial en las glindulas contenidas en la piel
y en la lengua de la rana. Ninguna de estas variaciones ha sido objeto
de un andlisis detenido, aunque parece indudable que son originadas
por los eambios que experimentan las células, siendo la opinién predo-
minante la que se funda en el reparto desigual de iones, algo andlogo
:1‘10 que ya vimos al considerar las corrientes de aceién en el ml’lscu‘lo-
In apoyo de este modo de ver diremos que en las células de las glan-
dulas seeretoras se producen cambios de permeabilidad durante su
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funcionamiento. Durante la fase de actividad seeretoria, la permeabi-
lidad aumenta del mismo modo que pudimos ver aumentaba la de
las células musculares durante la contraccién, de lo que tal vez
pueda inducirse que ambos fenémenos reconozean un origen anilogo.

FIG. 96. Variaciones eléctricas en la glindula submaxilar durante la secrecién. La
sefial (indicada en negro) muestra la duracién del estfmulo. El nimero de gotas de
secreci6n viene indicado sobre las lineas de trazos, situadas por encima y por debnjcf
de la sefial. g, trazado de los cambios eléctricos debidos a los nervios parasimpdticos ;
b, trazado de las variaciones eléctricas consecutivas a la excitacién del simpdtico

El mecanismo de secrecién en las gléndulas. Estudiaremos la
secrecién glandular como integrada por dos procesos elementa-
les: el almacenamiento de las substancias que han de ser segregadas
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v su liberacién en el conducto glandular cuando se produce la se.
crecién.

Con respecto a la primera parte del proceso, es muy poeo lo que
se sabe. Las substancias que constituyen la seerecion son tomadas ey
Gltimo término de la corriente sanguinea, lo que nos autoriza a sy.
poner que son captadas del medip circulante como sub.stancias de
peso molecular bajo, siendo sintetizadas dentro de la misma célula,
Una vez reconstruidas o sintetizadas las substancias que han de
constituir la secrecién se almacenarian en los granulos citoplasméticos
de las eélulas glandulares, los cuales aumentarian _de niumero y de
tamaifio durante los periodos de reposo. Se ha sostenido que esta .fase
anabélica de la célula se hallaria bajo el control de determinados
nervios (nervios tréficos). ) h

La segunda fase del proceso se considera corrientemente como
adserita al desdoblamiento de estas grandes moléculas de substancias
almacenadas en moléculas méis pequeiias, y al mismo tiempo con
modificaciones de la permeabilidad de la membrana celular. Esta
produccién de pequefias moléculas en el interior de las células deter-
mina un acarreo de agua por difusién desde la corriente sanguinea,
agua que a su vez seria el vehiculo que conduciria las moléculas sim-
plificadas hacia el polo secretor de la célula y a través de la membrana
celular. Por otra parte, la permeabilidad de esta porcién de la mem-
brana celular se modifica hasta tal punto, que permite el paso de mo-
léculas de un cierto tamafio, como son las que constituyen las enzimas.
Cuando el proceso secretor persiste, probablemente se produce la res-
titueién de algunas de las substancias segregadas durante la fase de
actividad. Los cambios quimicos que se producen con la sintesis
de estas substaneias y con su descomposicién para el suministro de
los productos que hubieren de ser segregados, llevan consigo un cierto
gasto de oxigeno y desprendimiento de calor por la glindula.

Regulacion de la secrecién. La actividad secretora se encuentra
influida por la intervencién de un doble mecanismo, nervioso uno ¥
humoral el otro. Es muy posible que ulteriores investigaciones puedan
redueir estas dos modalidades de influencias efectoras a un denomina-
dor comiin, si llega a ponerse en evidencia.que los estimulos quimicos
actlan a través de las terminaciones nerviosas de la glindula.

_ Muchas glandulas poseen una doble inervacién, constituida por
filetes merviosos simpéticos y parasimpéticos. La inervacién para-
simpética procede de los pares craneales tercero, séptimo, noveno ¥
décimo, que se hallan en conexién directa con el sistema nervioso cen-
tral, mientras que los nervios simpéticos procederian de los ganglios
simpéticos situados entre el primer segmento tordcico y el tercer
lumbar. Los efectos producidos por la excitacién de cada una de estas
series de fibras ofrecen variaciones individuales para cada glindula,
pero es lo cierto que, al ser estimuladas -ambas, pueden dar lugar a ,1’1
secrecién. En la glindula submaxilar, por ejemplo, la estimulacion
I ¢
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de los filetes parasimpaticos contenidos en la cuerda del timpano
produce una secrecién de saliva muy fliida, mientras que la estimula-
cién de los nervios simpéticos procedentes de los cuatro primeros
segmentos tordcicos hace segregar una saliva espesa rica en ptialina
La diferencia puede ser atribuida a los efectos que la excitacién ner-
viosa produce sobre el riego sanguineo de la glindula, y asf, mientras
que la excitacién de los elementos parasimpaticos desencadena un
efecto vasodilatador, los estimulos sobre los filetes simpiticos produ-
cen un §fecto vasoconstrictor. De esto resulta que el riego sanguineo
de la gland_ula es mucho menor cuando exeitamos el simpético, lo que
puede explicar las caracteristicas de la saliva asi producida. Es muy
probable que, exceptuando su distinta accién sobre los vasos sangui-
neos, la influencia de ambas clases de Tibras nerviosas sea la misma.
En lo que se refiere a la secrecién pancreatica, los efectos de la esti-
mulacién de sus elementos nerviosos produce una aceién muy ligera,
mas no asi en el caso particular de las glindulas géstricas, las cuales
responden del mismo modo que hemos visto lo hacfan las glindulas
salivales a la estimulacién”de los filetes nerviosos de origen simpitico
¥y parasimpatico (vago). : :

Los efectos de los estimulantes quimicos que cireulan con la san-
gre son de mayor importancia. Estas substancias estimulantes de la
secrecion puede ser, bien medicamentos tales como la pilocarpina
inyectada en la sangre, o bien substancias elaboradas en las glin- -
dulas de secrecién interna del propio organismo. La accién de la
pilocarpina parece que actfia precisamente sobre las terminaciones
nerviosas de aquellos nervios considerados como secretores, como lo
prueba el hecho de que, en el caso de la glindula submaxilar, que ha
sido a este respecto la mejor estudiada, la atropina contrarreste
la accién de la pilocarpina. Como sabemos que la atropina paraliza las
terminaciones nerviosas parasimpéticas, hemos de deducir que la

> accién de la pilocarpina tiene lugar sobre estas mismas terminaciones

contenidas en la glandula. Lo mismo puede decirse de la hormona
segregada por las capsulas suprarrenales—la adrenalina—, que
actlia de excitante de la secrecién en la glandula submaxilar .del gato.
Puesto que la adrenalina actita electivamente sobre las terminaciones
nerviosas simpaticas del organismo, es 1gico suponer que en el caso
de la glandula submaxilar actuard sobre tales terminaciones v que,
como se ha demostrado experimentalmente, su accién serd estimulante
de la secrecion. I

El ejemplo mas demostrativo de la influencia que sobre }a secre-
cién de una glandula puedan ejercer las substancias producidas por
¢l mismo organismo transportadas:por via humoral lo proporciona
el pancreas. Cuando la bilis, o, segtin otros observadores, el CIH del
jugo géstrico llega al duodeno, las células de la mucosa de este tra-
mo intestinal elaboran una substancia que pasa a la sangre. Esta
substancia es 1lamada secretina. Conducida por l? corriente sanguinea,
llega al pancreas y provoca una secrecion de jugo pancreatico. Las



204 Secrecion

estructuras duodenales que segregan la secretina no son atin eongej.
das, y ni siquiera sabemos lo que respecta al probable estimulo — bhilig
o CIH del jugo géstrico — que da lugar a la produecién de seereting
BAvLISS ¥ STARLING, de cuyas experiencias resulté el deseubrimiento
de la seeretina, afirmaron que era el acido clorhidrico el responsa-
ble de este estimulo; pero recientemente se han aportado argumentos
poderosos segtin los cuales el estimulo es imputable a la colina conte-
nida en la bilis.

La secretina pertenece a ese grupo de substancias llamadas
hormonas, que, una vez producidas en un tejido, van a ejercer sus
efectos sobre tejidos muy distantes. La estructura molecular de estas
substancias es complicada. El jugo segregado por el pincreas bajo la
influencia de la seeretina es andlogo al obtenido por el estimulo de log
nervios que inervan la glindula y al que se vierte en el intestino en ¢l
curso de la digestién. Por otra parte, después de repetir las inyececio-
nes de hormona, las células de los acini muestran signos de fatiga:
deplecién de granulos, disminueién del volumen celular, ete. Es abso-
lutamente cierto que la seeretina no acttia sobre los nervios situados
entre las células, y es improbable que su aceién se ejerza sobre las
terminaciones nerviosas, siendo, pues, necesario concluir que las célu-
las son directamente estimuladas por la hormona.

En el estémago se supone la existencia de otra hormona, la gas-
trina o gastrosecretina, que seria segregada por las células de la
region pildérica y que apareceria al entrar en contacto el estémago con
los alimentos, siendo mas abundante cuando la carne predomina en la
alimentacién. Se supone que esta substancia ecirecula por los vasos y
es llevada otra vez al estémago, excitando la secrecién de jugo gastrico.
En realidad no puede afirmarse nada conecreto a este respecto, pues
aunque la inyeceién de un extracto dcido-de la mucosa pilérica da
lugar siempre a una seerecién de jugo gastrico, quedamos en la duda
de si ello es debido a la hormona géstrica, cosa que no tiene muchos
visos de verosimilitud si consideramos que los extractos dcidos de otros
tejidos producen el mismo efecto. Seguramente, el proceso secretorio
del estémago estd bajo el control del sistema nervioso.

Un caso muy peculiar es el que afecta a la seerecién de bilis por
el !ugado. He aqui un caso de autorregulacién. Esta secrecién es
activada por la misma hormona que actiia sobre el pancreas, la secre-
tina. La secrecion de bilis depende, de una parte, de la produceién de
secretina, ¥ ésta, recordémoslo, se segrega, segin unos, por el estimulo
de la bilis sobre las células de la mucosa duodenal. Ademés, la inyee-
cién de sales biliares disueltas exeita al higado a producir bilis, ¥
como las sales biliares estdn absorbiéndose continuamente durante la
dlg"BSthIl, }1emos de aceptar que el higado es un 6rgano que segrega
hajo e} estimulo de los mismos productos por él segregados. .

No parece admisible que existan nervios de accién inhibitoria
sobre las gldndulas, puesto que en los pocos casos en que se ha inves-
tigado su existencia se han obtenido resultados contradictorios.
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II. Secreciones en particular

o~z

Estructura del rifion. En los mamiferos el rifién consta esencial-
mente de una regién cortical,enla que estin los corpiisculos de Malpigio.
¥ una regién medular, que contiene los tubos contorneados o canaliculos.

Ll corpiiseulo de MALPIGIO consiste en un pequefio fondo de saco
limitado por una membrana muy fina que envuelve un ovillo de capi-
lares, el glomérulo. De la envoltura del glomérulo parte el tubo con-
torneado de primer orden formado por células de grandes nticleos ¥
protoplasmas granulosos, o sea de aspecto secretor. Sigue luego la
porcién llamada ase de Henle, formada por células planas, claras,
que por su aspecto no parecen destinadas a produeir secrecién.

El asa de HENLE se continfia con el tubo contorneado de segundo
orden formado por células anilogas a las del primer tubo contor-
neado. Finalmente vienen los tubos colectores rectos, que se abren en
la pelvis renal.

Las eélulas de los tubos contorneados tienen mitocondrias y apa-
rato reticular de Goral, estando situadas las primeras cerca del polo
celular que mira a la luz del tubo y en el polo opuesto el aparato de
Gorgr. La existencia de estas formaciones aduce pruebas en favor
de 1a actividad secretora de estas células. fista es la opinién de algu-
nos histélogos, quienes dicen que la secrecién formada se acumula en
la direccién de la luz tubular.

En el rifién de los anfibios, entre el corpfiseulo de MarpiGio y el
primer tubo contorneado, hay un largo tubo limitado por epitelio
vibratil, que es el que forma también la porcién denominada asa de
Hexie. Las células de los tubos contorneados poseen mitocondrias
¥ aparato de GoLar, pero en los anfibios estas diferenciaciones proto-
plasmiticas no estdn siempre dispuestas tal como se encuentran en el
rifién de los mamiferos. En el Necturus, el interior de los tubos comu-
nica con la cavidad celémica por medio de pequefios poros. Esta dis-
posicién permite que ciertas substancias, tales como colorantes, ete.,
inyvectadas en la cavidad peritoneal, pasen directamente a los tulgos a
través de los poros, en lugar de llegar a ellos por la corriente sanguinea.

Por otra parte, la irrigacién sanguinea es también diferente en
los mamiferos y en los anfibios. En los primeros, de la m"terlola que
nutre el glomérulo nacen luego capilares que van a nutrir }os tubos
que dependen de este glomérulo. En los segundos, la irrigacién no es
tan complicada, sino que acusa una diferenciacién mucho menor.

Secrecién renal. Sumecanismo. Las investigaciones hechas para
aclarar este punto han sido muy numerosas, debido tanto a que su
estudio tiene una indudable importaneia prictica, como a lo com_ph-
cados que aparecen los fenémenos relacionados con esta secreecion.
Desde Iuego, es necesario recordar que la secrecién del rifién presenta
dos aspectos diferentes, que se corresponden con la funcién del glo-
mérulo v con la de los canaliculos.
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Los anfibios son ttiles a este respecto, puesto que en ellos pyeq
estudiarse por separado ambos mecanismos, por ser la il‘rigaei“sn
sanguinea independiente en glomérulos y tubos. Los glomérulog son
irrigados por las arterias renales y los tubos por las venag porton
renales; esto hace posible aislar la eireulacién de los glomérulos, o bi: )
la de los tubos, por medio de ligaduras hechas en uno de los dog éitad .
sistemas de vasos, y asimismo perfundir inicamente el glomérul ¢ 0?
tubo, segiin se desee. Realizando estas experiencias se ve que g see
suprime la irrigacién sanguinea del glomérulo deja inmediatamente
de producirse orina, desapareciendo, sin embargo, esta anuria cuando
inyectamos una substancia como la urea, de marcada accién especi-
fica sobre las células de los tubos; la orina obtenida operando de este
modo es altamente concentrada y poco abundante; contiene sulfatog
cloruros y urea, y excepcionalmente presenta reaccién dcida, e

Si perfundimos los vasos glomerulares obtenemos una oring algo
menos concentrada, producida por una simple filtracién a través
de la membrana que limita el glomérulo, dependiendo la cantidad de
orina obtenida de la presién a la cual circule el liquido de perfusién

En cambio, cuando son perfundidos los vasos que riegan loé
tubos, deja de producirse orina si la presién del liquido de perfusién
es inferior a la presién venosa normal.

De los experimentos practicados en el rifion de los anfibios
se 'd’edueen las siguientes conclusiones en lo que respecta a la compo-
sicién de la orina glomerular y tubular, respectivamente: @) La secre-
cién en los glomérulos tiene la apariencia de una simple filtracién,
gracias a la cual. pasan agua, sales y pequefias cantidades de glucosa
y urea. La presién osmética del filtrado glomerular es aproximada-
mente igual a la del plasma sanguineo, pudiéndose deeir, en sintesis,
que los glomérulos filtran un liquido de composicién analoga a la del
plasma sanguineo, aunque con pequefias diferencias respecto a ciertos
componentes nitrogenados ¥ proteicos. Esta filtracién no puede ser
calificada de secrecién, puesto que el consumo de oxigeno no aumenta

. en las eélul’as que forman la membrana glomerular. b) No asi en los
tubos ; en éstos hay un consumo de energia que puede demostrarse
experimentalmente cuando se inyectan substancias de aceién espe-
cxfleg, sobre las células renales (urea). En estas condiciones se ve que
la’s células de los tubos de estructura apropiada para que pueda supo-
nérseles una funcién secretora aumentan el consumo de oxigeno sobre

1o normal. La secrecién vertida por los tubos difiere mucho de la del

glomé}'ulo; contiene menos agua y mayor cantidad de sales, urea ¥
materiales nitrogenados. :

. Cabe ahora preguntar si estos resultados obtenidos en los anfi-
bios pueden hacerse extensivos a los mamiferos, Debido a la distinta
Irrigacion sanguinea del rifién de los mamiferos, resulta imposible
verificar en éstos los experimentos de perfusién o de isquemia parcial
que se practican en aquéllos. Sin embargo, hay pruebas que permiten
suponer que la secrecién glomerular es un simple filtrado. La primera
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experiencia demostrativa de esto es la que se practica blogueando las
células de los tubos con ‘inyeeciones de sublimado corrosivo. La orina
asi obtenida procede tinicamente de los glomérulos y su composicién
es semejante a la del plasma sanguineo menos las proteinas. Puede
decirse que es un simple filtrado del plasma. A un resultado semejante
se llega ingiriendo grandes cantidades de agua, o tras la inyeccién de
grandes cantidades de solucién salina isoténica. El agua pasa a través
de las membranas de los glomérulos llevando disueltas algunas sales y
formando una orina muy diluida, que no se diferencia del plasma
sanguineo més que por la ausencia de proteinas. Es importante obser-
var que en estos casos el consumo de oxigeno en el rifién no aumenta
sobre las cantidades usadas por el rgano en reposo, asi como que la
presién osmética de la orina no es superior a la del plasma. Estos
hechos apoyan, evidentemente, la hipétesis de que en el glomérulo
tiene lugar un proceso de filtracion o de’ difusién. Esta hipétesis
viene, ademds, ratificada por el hecho de que la cantidad de orina es
directamente proporcional a la presién de la sangre, y que cuanto
mayor séa la rapidez con que la orina se forme, mayor serd también
su semejanza con el plasma sanguineo, aunque descontando las pro-
teinas, y, finalmente, si por pinzamiento del uréter elevamos la pre-
sién de la orina en los conductos exeretores, ésta deja de formarse o
se forma en menor cantidad.

No puede determinarse con la misma claridad la funcién enco-
mendada a los canaliculos. En primer término, parece ser que en ellos
se reabsorbe una cierta cantidad de agua, pues si esto no sucediera, la
orina deberia contener en el mismo volumen la misma concentracién de
cloruro sédico que el filtrado glomerular y, por lo tanto, que el plasma
sanguineo. Pero esta concentracién es, en la sangre, de 0,87 %, v en
la orina, una cantidad que oscila poco alrededor del cuddruple de
esa proporeién. Existen solamente dos posibilidades para explicar este
hecho en armonia con la idea de que el glomérulo se limita a filtrar
ciertas substancias del plasma sanguineo. La primera es que el fil-
trado glomerular se concentra antes de llegar a la pelvis renal, por
verificarse una reabsorcién de agua a nivel de los tubos; la segm}da,
que las células de los tubos segregan cloruro sédico que viene a jun-
tarse al filtrado glomerular, elevando asi su concentracién. Pero hay
muchas razones para ereer que esto tltimo no es cierto, ¥ que las cé-
lulas de los tubos lo que hacen es precisamente lo contrario, o sea
absorber una cierta proporeién del cloruro sédico disuelto en el filtrado
glomerular. Admitida esta tltima posibilidad como ci'erta, no hay modo
de explicar por qué la orina contiene el cloruro sédico en mayor con-
centracién que el filtrado glomerular, si no es admitiendo que en los
tubos se verifica una reabsorcién de agua. De la cantidad de cloruro
sédico en el plasma ¥ en la orina respectivamente, se ha deducido que
el litro y medio de orina que por término medio elimma. el 'hombre
en las veinticuatro horas representa aproximadamente seis litros de
filtrado glomerular, habhiendo sido absorbidos, por lo tanto, cuatro
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litros y medio a nivel de los tubos. Este proceso de reabsoreién g,
agua es, indudablemente, muy beneficioso para el organismg 2
de otro modo se perderia diariamente una cantidad de agua I’nﬁg}fs
mayor, lo que traeria como consecuencia la necesidad de inger'o
grandes cantidades de este liquido para que el contenido de 4] ey 111‘
organismo pudiera mantenerse a un nivel constante. %
Tendremos que explicar ahora el hecho de que algunag substan.
cias, tales como la glucosa y varios aminodcidos que se hallan normal-
mente en el filtrado glomerular, no aparezean en la orina. Habrs qu(;
admitir, para explicar esto, que las células de los tubos absorben
también estas substancias. Esto puede demostrarse experimenta]-
mente perfundiendo el rifién de la rana con solucién de Rmngrgr
observando que la orina obtenida es de presién osmética mas bajZ
gue el liquido de perfusién, lo cual puede interpretarse como debido g
que, efectivamente, se realiza la reabsorcién de sales de que ha-
blamos. Bloqueando los tubos cesa la reabsorcién y la orina segre.-
gada es de presion osmoética igual a la del liquido de perfusién, o a
la sangre si sigue el rifién irrigado como normalmente por sus v’asos
Istos mismos hechos han sido demostrados en los mamiferos dis:
poniendo las experiencias de modo que la orina se produzea bajo
la influencia de una presién elevada al comprimir el uréter. En
estas'condiciones, la orina queda por mis tiempo en contacto con
las células de_los tubos, y, en consecuencia, la reabsorcién de clo-
ruros es més intensa y la orina fluye conteniendo menos cloruros
que cuando la secrecién se verifica normalmente. De un modo ani-
logo ha sido demostrada la reabsorcién de la glucosa del filtrado
glomerular; en condiciones normales la glucosa e§ completamente
reabsorbida en los tubos, no apareciendo, por lo tanto, en la orina.
Sin embargo, cuando por cualquier motivo se produce una diure-
sis, el paso de orina por los tubos puede ser tan rapido que no dé
tiempo a que la glucosa se reabsorba completamente y a que apa-
rezean vestigios de ella en la orina. Esta glucosuria, fugaz y poco
intensa, se produce con frecuencia bajo impresiones morales intensas
Y también por la accién de ciertos medicamentos y por otras causas.
. qurte de esta capacidad de reabsorber agua, cloruros, glucosa,
aminodeidos, ete., las células de los tubos probablemente segregan
urea y otras substancias nitrogenadas. Por lo que se refiere a la urea,
esto es ficil de comprender, ya que el filtrado glomerular contienc
mucha menos urea que la orina. La reabsorcién de agua no basta
para explicar esto. Si no hubiera més que esta reabsorcién, tendrian
que ser segregados por los glomérulos 28 a 30 litros para que la canti-
dad de urea en la orina aleanzara la proporcién en que normalmenfe
se encuen‘tra, ¥ entonces ocurriria que el cloruro sédico se eliminaria
mucho mas abunda_ntemente. Ademis, la presencia de urea en la ormna
de una rana cuya cireulacién sanguinea glomerular ha sido suprimida,
Y, por otra parte, la disminucién de la cantidad de urea en la orina
cuando las células de los tubos son bloqueadas con un veneno (subli-
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mado corrosivo), evidencian que las células de los tubos tienen una
funeién secretora indiscutible. No faltan, sin embargo, las criticas
de estas observaciones, v asi muchos fisi6logos niegan rotundamente
esta funcién secretora de las células de los tubos, sin excluir la posi-
bilidad de que se realice una reabsorcién de agua. En resumen, es en
extremo ditfeil decidirse en pro de cualquiera de las dos hipétesis
que propugnan respectivamente que las eélulas de los tubos segregan
sin absorber, o bien que absorben sin segregar, a pesar de las expe-
riencias llevadas a ecaho para dilucidar esta cuestién.

Las mayores dificultades que han surgido en estos altimos tiem-
pos estriban al pretender explicar el modo como son eliminados en
los tubos las substancias con umbral (threshold bodies), del tipo de la
elueosa, las cuales son absorbidas por los tubos en diferente propor-
cién, segiin sea la de esta substancia en la sangre inferior o superior
al nivel normal. En la hipétesis de Cusany sobre el funcionamiento
renal, los tubos contorneados absorben una solucién de sales, aziica-
res, ete., que viene a ser idéntica a la solucién de RiNGER ¥, desde
luego, isoténica con el plasma sanguineo y de la misma composicién
quimica. Otras substancias tales como la urea y la creatinina se consi-
deran productos catabélicos no aprovechables y que deben ser elimi-
nados, no reabsorhiéndose, por lo tanto, en los tubos, sino que, por el
contrario, llegan a la pelvis renal y se eliminan luego formando parte
de la orina. Las experiencias demuestran que si la composicién del
plasma se altera, el filtrado glomerular también se modifica, ¥y los
tubos condicionan entonces su trabajo de tal modo que la composieién
del plasma vuelve a la normalidad. Lo que no puede explicarse toda-
via es e6mo se realiza esta funcién reguladora de la composicion del
plasma, o sea eémo actiian el glomérulo y el tubo, al combinar la secre-
cién por el glomérulo con la secrecién y la reabsoreién por el tubo.

Se ha objetado que una célula no puede segregar y absorber al
mismo tiempo. La objecién puede rechazarse recordando lo que: decia-
mos en la pagina 80. Pero hay razones morfolégicas segin las cuales
10 es preeiso que las mismas células seeretoras sean las encargadas de
segregar y de reabsorber, sino que en los tubos pueden existir por lo
menos dos clases de células. Asi, la secrecién se produciria en las
células de los tubos contorneados y la reabsorcién en las células
planas que limitan el asa de HENLE. Esta hipétesis tiene muchos visos
de verosimilitud, pero es curioso constatar que en la rana, en cuvo
rifién, sin duda.alguna, se verifica también una reabsorcion andloga
a la de los mamiferos, presenta, en cambio, la parte correspondiente
al asa de Hexre formada de epitelio ciliado, morfolégicamente muy
distinto del epitelio de células claras ¥ planas que en esta porcién de
tubo se encuentra en el mamifero.

La secrecion de acido. Es un hecho digno de meneién e_l que
ciertas gldndulas, como las del estémago en el hombre, o las salivales
de los peces del género Dolium galea (Gasterépodos), segreguen un
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acido fuerte, cosa tanto mis extrafia ecuanto que los humores del orga-
nismo son de reacecién alealina. No cabe duda que este 4cido (C1H en
el caso de las gliandulas géstricas; H,S0, y CIH en el caso de
Doliwm) no se encuentra libre en el interior de las células, puesto que
las determinaciones hechas en este sentido midiendo el pH citoplas-
mético no denuncian una desviacién de la neutralidad més acentuada
que en las de otro tipo de células.

Vamos a citar tres de las teorias ideadas para explicar la secre-
cién de acidos. La primera se basa en el hecho de que si colocamos
una disolucién de fosfatos en un tubo de didlisis expuesto al aire, las
sales dcidas que se forman por la accién de CO, difunden mis rapi-
damente que las sales alcalinas, volviéndose dcida la reaccién en el
medio que rodea al tubo. Puede suponerse que el dcido clorhidrico del
jugo géstrico se forma de un modo analogo a partir del eloruro sédico
v los fosfatos de la sangre. Pero si hemos de admitir lo que precede,
tendremos que hacerlo extensivo a todas las otras glandulas, cuya
seerecién seria entonces dcida y no alecalina, como en realidad sucede
con la mayoria de las glindulas.

La segunda teoria supone que las membranas de las células de la
mucosa gastrica son permeables a los iones Na' de los alimentos, y
no a los CV. Los primeros pasarian a las células por absorcién,
dejando en libertad a los iones de cloro en el jugo gastrico, facili-
tando asf su unién con los H' iones difundidos en el jugo desde los
tejidos para formar CIH. Esta hipétesis carece de argumentos que
la apoyen, habiendo, en cambio, hechos que la contradicen formal-
mente. Como tal puede considerarse la demostracién de que un jugo
gastrico dcido puede ser segregado aunque el estémago no contenga
alimentos, como acontece cuando el nervio vago es estimulado.

La tercera teoria tiene su fundamento en que haciendo pasar una
corriente de CO, a través de ciertas proteinas (edestina, por ejem-
plo) disueltas en solucién de cloruro sédico, se obtiene una combi-
nacién de las proteinas con ClH, segiin la siguiente ecuacién:

Proteinas + CINa + H,0 + CO, — Proteinas - CIH + CO,HNa.

La misma combinacién puede obtenerse si se hace burbujear el
CO, a través de una suspensién de glébulos rojos en solueién de
ClINa, uniéndose la hemoglobina con el C1H. Puede suponerse que en
las células de la mucosa géstrica puede realizarse una combinacion
entre las proteinas y el C1H, y que en determinadas circunstancias el
CIH puede separarse de las proteinas y segregarse. Ninguna de estas:
tres teorias puede ser considerada ecomo explicacién definitiva. La
principal dificultad en los trabajos experimentales dimana _de.la
labilidad del trabajo secretor, ya que la secrecién de 4cido se 111¥11,be
tan pronto como el estomago o su mucosa se encuentran en Confhcm'.
nes de experimentacién. En realidad, no se ha demostrado todavia qué
las células de la mucosa gastrica segregen 4cido, creyendo atn algu-
nos fisiélogos que el jugo géstrico es segregado por las células como
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un liquido de reaccién alealina, convirtiéndose en dcido después de
haber salido de las eélulas, o sea ya en la cavidad gistrica. Esto es
improbable, pues las més ligeras trazas de dlcali destruyen el pepsi-
négeno y la pepsina. De todos modos, las dificultades encontradas
para la resolueién de pequefios detalles indican lo dificil que seri
resolver acertadamente el proceso ¢n toda su integridad.

Faltan trabajos experimentales en los invertebrados que segre-
ean dcidos (Dolium, por ejemplo), pero se supone que el dcido sulfi-
rieo producido derive de los sulfuros ingeridos en la alimentacion.

Secreciéa de veneros. Son muchos los animales que poseen la
propiedad de segregar venenos, pero en los que adquiere mas impor-
tancia es en los reptiles, cefalépodos e insectos. En los primeros se han
hecho més estudios que en los restantes. Generalmente se considera a
ia gldndula venenégena de los reptiles como homdéloga de las glindulas
salivales de otros animales. Histolégicamente aparece como una glin-
dula de estructura acinosa. En las eélulas de los acini se encuentran
erdnulos que son muy solubles en agua y que aparentcmente son los
vectores del téxico. Tiste ¢s expulsado de la glindula por la contrac-
cién de bandas musculares situadas entre los acini, o, en algunos rep-
tiles, por fibras museulares que mantienen tensa una cipsula fibresa
que envuelve la gldndula. La trasplantacion de la glindula a una
parte cualquiera del organismo ocasiona la neerosis y la desintegracion
de las células, lo que evidencia que entonces falta la influeneia de los
nervios. La pilocarpina ejerce sobre estas glindulas que elaboran vene-
nos la misma accién que sobre la glindula submaxilar. La inyeccién de
este medicamento provoea una ruptura de los granulos venendgenos v
una seereeién abundante que dura poco tiempo. Una vez vertida la
seerecién, la glindula tarda alvededor de una hora en volverse a llenar.

Poco se sabe de la fisiologia de la secrecién de venenos en los
cefalépodos, pero se conoce, en cambio, la composicién quimica del
toxico. Bste es la parahidrozifenieltilaming, substancia derivada de la
tirosina. La substancia de aspecto como de tinta segregada por el
Octopus deriva del mismo aminodeido, siendo interesante anotar que
tanto la toxina de los reptiles como la secrecion del Octopus tienen
cierta semejanza quimica con la adrenalina, hormona segregada por
Jas efipsulas suprarrenales de los vertebrados.

Con respecto a la composicion quimiea de los venenos de eciertos
insectos y reptiles sabemos muy poco. Ambos parecen contener algu-
nos gluedsidos semejantes a la saponina junto con substancias pro-
ximas a la peptona.

La secrecion de gases. Ciertos protozoos, tales como la Arcella,
forman burbujas de gas en el agua. Estas burbujas, adhiriéndose a la
superficie del mieroorganismo, le ayudan a subir hasta la superticie
del agua para buscav oxigeno. La pobreza del agua en este cuerpo
determinaria la formacién de las hurbujas.
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El cjemplo mis demostrativo de la sgcreei()n de gas se encuentra
sin embargo, en los peces que poseen Vvejigas flotadoras que les ayy.
dan a aleanzar la superficie del agua. Estas vejigas se encuentran en
los Teledsteros y en los Ganoideos; contienen oxigeno solamente; va
veces a gran presion. El oxigeno es producido por una glindula ;lue
no es mas que una proliferacion de las células que limitan la vejiga
junto con una espesa red de capilares, denominada red admirable, Ei
gas pasa a la glindula de la sangre, siendo sorprendente que pueda
suceder asi, pues la presién del gas en la sangre es inferior a la que
tiene en la glindula. Para conseguir que estos peces llenen las veji-
gas no tenemos mis que colgarles unos pesos; el aumento de presign
del agua en una profundidad mayor actia como estimulo para la
secrecién del gas. 3

En algunos de estos peces, las vejigas comunican con el eséfago
por medio de un conducto, por el cual pueden desembarazarse del
gas en un momento dado. En la mayoria, sin embargo, el vaciamiento
se logra por una reabsorcién del gas que tiené en un espacio de
forma ovalada situado en la misma pared de la vejiga. Este espacio
se cierra por la accién de un esfinter, que impide que escape el gas
contenido en la vejiga.

La secrecién de gas ocasiona, indudablemente, un aumento del
consumo de oxigeno. Las glindulas encargadas de esta secrecién
estan bajo el control del sistema nervioso.

Secrecién de substancias fosforescentes. La producecion de luz,
bien en érganos especializados, bien en el organismo en general, se ha
estudiado en bacterias, hongos, en muchos protozoos, en algunos gru-
pos de celenterios, en los fylozoos, poliquetos, crusticeos, miridpodos,
insectos, cefalépodos, en algunos otros moluscos, y relativamente en
pocos peces. La fosforescencia es un fenémeno frecuente en los reinos
animal y vegetal. En los miridpodos y en algunos otros animales, el
material fosforescente es extracelular, apareciendo como una mancha
repartida por toda la superficie del cuerpo o limitada a regiones
pequefias. En muchos insectos, crusticeos, cefalépodos y peces, la fos-
forescencia estd localizada en érganos especiales, que pueden conside-
rarse andlogos a las glandulas. Algunas veees, los érganos luminosos
son Unicos, como en las luciérnagas, mientras que otras veces Son malti-
ples y se hallan esparcidos por la superficie del cuerpo,como en los cefa-
16podos y peces. Algunos de estos 6rganos luminosos son de una estruc-
tura muy complicada : poseen células que reflejan y amplifican la 11{2
producida ; lentes que producen destellos luminosos, e incluso en un ge-
nero de peces existe un diafragma iris que funciona intermitentemente
produciendo destellos. Estos 6rganos estdn profusamente inervados.

Es caracteristico de estos aparatos de iluminacién que 12 produc-
cién de luz no vaya acompafiada de desprendimiento de calor, sien 0
por tanto mucho mas eficaces que cualquier otro tipo de aparato de
iluminacién. La luz se produce por la reaccién de dos substancias, una
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denominada fotogenina, y otra fotofeleina, las cuales pueden obtenerse
aisladas tratdndolas con agua caliente, que destruye la fotogenina
y deja la fotofeleina sin alterar. Puede obtenerse la fotogenina aislada,
sometiendo a la accién del agua fria los animales fosforescentes }:
dejando luego reposar el liquido hasta que desaparezca completamente
1a fosforescencia, lo'cual indica que no queda ya fotofeleina. Si ahora
se mezela este liguido con otro que contenga fotofeleina, se reproduce
inmediatamente la fosforesecencia al reaccionar ambas substanecias, -

La fotogenina es una substancia coloide de composicién parecida
a las proteinas. Es capaz de originar fosforescencia si se somete a
determinadas condiciones, debiéndose decir que este proeeso no supone
gasto energético. La fotofeleina es de peso molecular més bajo que la
fotogenina, de composicion parecida a las peptonas, soluble en aleo-
hol, y en cierto modo de accién especifica, de tal modo que la foto-
feleina de las luciérnagas, por ejemplo, producird fosforescencia al
combinarse con la fotogenina de otros insectos, pero carecera, en cam- -
bio, de efecto sobre la de los crusticeos. Por otra parte, se produce
luminiscencia cuando a la solucién de fotogenina se unen soluciones
de saponina, sales biliares, éter, cloroformo, etc. NEwroN HARVEY, a
quien se debe la mayor parte de lo que se conoce acerca de estas
cuestiones, cree que el efecto de estas substancias y el de la propia
fotofeleina es el de aumentar la dispersién del coloide fotognina para
facilitar las oxidaciones.

Conviene recordar que existen substancias organicas capaces de
producir luminiscencias si se tratan con agentes oxidantes. Entre -
aquéllas podemos citar el pirogalol, ciertos aldehidos y terpenos, icido
tanico, lecitina, colesterol, 4cidos biliares y ciertas ceras. El pirogalol
se torna fosforescente cuando es tratado con peroxidasas de las plan-
tas o de la sangre, si las soluciones que se mezelan estdn a concentra-
ciones adecuadas, porque un exceso o un déficit de peroxidasas impide
la produceién de luz. Es probable que en los érganos luminosos de
Jos insectos ocurran fenémenos parecidos a éstos y que lo fundamen-
tal sea una oxidacién de la fotogenina con formacién de oxifotogenina
en presencia de la fotofeleina. Luego, esta oxifotogenina engendra
fotogenina por reduceién, con lo cual se explica que haya siempre la
misma cantidad de fotogenina.

Organos eléctricos. Si consideramos los érganos eléctricgs d.e,
ciertos peces como glindulas secretoras modificadas, resulta justi-
ficado que sean estudiados en este capitulo. En estos érganos, la
descarga eléctrica que acompafia a la secrecién es mucho més intensa
que en ningiin otro tipo de glindulas. ]

Se han deserito tres tipos de érganos eléctricos, correspondientes
cada uno a los siguientes géneros de peces: Torpedo, Gymnotus ¥
Malapterurus. Los érganos productores de electricidad de estos peces
tienen una disposicién que recuerda la de la pila de Vorra, constan
de muchos discos circulares que se encuentran provistos de gran ni-

18. PoNDER : Fisiologfa general.—
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mero de terminaciones nerviosas. La electricidad deja de Producirge
inmediatamente después de seccionados sus nervios. Se supone que
la electricidad estd repartida en pequefias cargas acumuladas en la
superficie de estas células discoideas, y que la Inervacién se hall,
dispuesta de tal modo que permite la descg}-ga simultinea de todag
las células, lo que tiene lugar en una fraceién de tiempo Sumamente
pequefia, de 0,005 de segundo
Yy con un ligerisimo desprendi:
miento de calor.

La corriente liberada por e]
o6rgano eléetrico del Torpedo es
aproximadamente de 30 voltjog
¥, ademds, directamente pl‘opor.’
cional ala temperatura absoluta,
como sucede con la fuerza clee.
tromotriz de una bateria. Sin em-
bargo, el potencial de 1a corriente
formada por el Malapterurus es
de 450 voltios, debiéndose esto,
tal vez, a que la inervacién del
aparatoproductordeelectricidad
de este animal sea mucho mds
perfecta, y que, por lo tanto, las
cargas parciales se fusionen con
un sineronismo rigurosamente
absoluto. Esto podria explicarse
suponiendo que hubiera una sola
neurona para cada grupo de
discos, en lugar de la infinidad
de ellas que hay en el Torpedo.

Se ignora el proceso por el
FIG. 97. Organo eléctrico de la liza. a cual las eélulas dismﬁdea% }Yuél-
§éptum; b, plexo nervioso terminal; c, .LI, ¢ vense a cargar de electricidad.
A canas de tolido- coneetivg e comerso%i sy Bs posible que ello ocurra de
BURDON-SANDERSON y /GoTCH, del Journal UN modo analogo a como suce-

of \Ehysteliny) de en los cambios eléctricos de

S los misculos, o sea por una dis-
tribueidn especial de los electrélitos. En un museculo traumatizado de
rana se produce una diferencia de potencial entre la parte sana y la

traumatizada de 0,05 voltios, pero cuando se disponen varios méseulos.

traumatizados en uno de sus extremos, de modo que el extremo sano de
uno contacte con eltraumatizado de otro,ladiferencia de potencial puede
aumentarhasta un voltio. Nodebe sorprendernos que un érgano particu-
. larmer{te_z adaptado a produecir electricidad, que contenga grannimero de
superficies opuestas entre si, origine una diferencia de potencial treu}}ﬂ
o trescientas veces mayor que la que se obtiene con una disposicion
tan sencilla como es la que nos ofrece un museculo de rana lesionado-
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III. Secreciones internas

Glandulasdesecrecioninterna. Ademds de las glindulas de secre-
cién que vierten sus productos al exterior, se encuentran en todos los
vertebrados otras glandulasque poseen la propiedad de verter sus secre-
ciones en la corriente sanguinea. Estas son las denominadas glén(_iulas
endocrinas, cuyas caracteristicas pueden compendiarse como sigue:

@) Muchas de estas glindulas son absolutamente necesarias para
la vida, no pudiendo el organismo, en modo alguno, prescindir de las
secreciones de ellas. En general, influyen poderosamente en el cre-
cimiento del organismo y en el funcionamienta de los dlst}n.tos apa-
ratos. La extirpacién total del 16bulo anterior de la hipéflsxs‘ pl_lede
acarrear la muerte. Lio mismo ocurre si se extirpan l?s paratiroides,
las poreiones corticales de las suprarrenales o los islotes de LaN-
GERHANS del pancreas. La extirpacién parcial de estas glapdulas no
conduce a tan funestos resultados, pero origina perturbaciones gra-
ves del metabolismo, que también se presentan cuando se extirpan el
tiroides, el 16bulo medio de la hipéfisis o la porcién medular de las
capsulas suprarrenales.

b) Muchas de las glindulas endocrinas son resul.tado Dde la evo-
lucién de algunos érganos especiales de los animales 'mferlores: Asi,
la glandula tiroides se corresponde con la hen@iglura hlpobranqulal.ﬁle
los Cordados, érgano revestido por epitelio ciliado, con una funcién
especializada para la aprehensién de los alimentos. Los l6bulos n}edgo
y anterior de la hipéfisis son diferenciados de una parte del epitelio
de la cavidad bucal. La porcién cortical de las suprarrenales se forma
de las células del mesodermo- de la cavidad celémjea. primitiva ; la
poreién medular proviene de las mismas células que originan los gan-
glios simpéticos. La evolucién de las glén{lul_as -<’1e secrecién interna
puede considerarse como un caso de diferenciacién de ciertos tejidos
que, a veces, pueden, sin embargo, encontrarse en el adu}to como for-
maciones embrionarias que han persistido sin diferenciarse. e

c¢) Las glindulas endocrinas segregan. sul_)stanc’las de _aceibn
especifica denominadas hormonas, aunque el término mas propio seria
el de autacoides. STARLING intredujo la palabra hormona y di6 de ellas
la siguiente definicién: substancias elaboradas normalmente en deter-
minadas regiones del organismo y transpgrtadz{s por la corriente
sanguinea a otros tejidos para regular el funcionamiento del organismo.
Esta definicién tiene el inconveniente de ser demasiado amplia, puesto
que el agua, por ejemplo, deberfa ser incluida entre las hormonas si se
aceptara la definicién de SrARLING, ya que producida por el_{ntestmo,
aunque de un modo indirecto, como resultado de %a absorecién de. los
alimentos, llega por la sangre al rifién, al cual excita a formar orina,
lo que contribuye, naturalmente, a mantener el organismo en bue_n
estado de funcionamiento. I;,0 mismo puede decirse del CO.,, que e‘h-
minado por los tejidos pasa a la sangre y excita el centro respiratorio.
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Con la palabra autacoide nosotros restringimos el econcepto de 1a |
mona a una substancia especifica, elaborada por las glandulas e 1(({1--
crinas y transportada por la sangre a otros tejidos, a los cuales e\? 0
o inhibe en su actividad. Los autacoides comprenden un gru Aomctja
substancias excitadoras, que son las hormonas, y otro grupo quepc -
prende las substancias de acecién inhibidora, que son las chalmonl-
Esta clasificacién es preferible al empleo de una sola voz, horm i
para indicar con ella las substancias execitadoras y las il’lhibidoogm,’
Sin embargo, en la prictica es muy difieil, a veces, distinguir {'1.5:
hormonas de algunas chalonas, por lo que ha prevalecido el u:o d (113
palabra hormona empleada en sentido general para designar las sel d
tancias elaboradas por las glandulas de secreciéon interna. .,

Estas substancias tienen algunas caracteristicas que las defin
Son cristaloides, de peso molecular bajo, facilmente dializables ten-'
moestables, y solubles en algunos disolventes orgénicos. Alrrunz’is e{-
ellas han sido aisladas, aunque, de éstas, no todas se han logrgdo obt( ’
ner en estado de absoluta pureza; podemos citar la tiroxina; ach-(e3~
nalina; paratirina, de los paratiroides; insulina, de los islc;tes dé
LANGERHANS del pancreas; pituitrina, del 16bulo posterior de la hips-
f_lSls,_ete. Se conoce la composicion quimica de la adrenalina y de la
tiroxina, las cuales han podido obtenerse sintéticamente. Manifiestan
su actividad aun encontrindose en pequefiisimas cantidades, v s:)n
alta_mente espe_cifieas; la adrenalina acta solamente sobre las’ feﬁni-
naciones nerviosas del simpético; la pituitrina sobre los musculos
%sos; }a insulina regula el metabolismo de los hidratos de carbono, ete.
toss’e(\;geil(;cse (;11:1: ggisnlgi(g'(l:lllo?as n?l pueden confundirse con los ferr;;en-
e e ) 1 tan solo en que son segregadas por tejidos
pecializados en.el sentido de elaborar secreciones, ya que pueden
;lduler§e diferencias tan marcadas como la de que en la actuacién de
cﬁn éozﬁgﬁii (lilgl.};fasto energético y, en cambio, los fermentos actiian

o : italy :

pudig:nndcl)(s)z :11;:;11 tlzliusl;iglsl nﬁ se ‘conoce la existencia 'de hormonas, no
2 e el i e 103 se Enpuentra adrenalina. Desde lueg’o.
i gxisteneia g s :1115 i a. En los ve_getales. se sospecha también
et A e Is1 : afi iubstanclas estimulantes del creei-
e ot e 1'amo,]as el Bryophyllum, que pasan a las par-
e g e e seralsl a cagsa dela curvadura debida al geotro-
la definicién dac’la deellas. En ;ilm% - hOl'H}or}as, TRt UG EORAE =
plo todavia mas demostra.ti\, 3 ; limosa' B tidica encontramos un eJen-
R oy oty ﬁ le las aceiones l}ormonales en las plan-
i gt OJ?‘iS se debe al estimulo de una substaneia
icE et L J. S para actuar stre las hojas; esta subs:
) a permeabilidad de las células de las hojas y ramas.

vista fill.g(l,des;t- La glindula tiroides, considerada desde un punto de
bl:an = Tene ico, constituye una diferenciacién de la hendidura hipo-
‘ quial, que se encuentra en la faringe de los cicléstomos como 1t
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espacio cubierto de epitelio ciliado en el cual quedan aprisionados los
pequefios organismos que sirven de alimento al animal. En los peces
y en los vertebrados superiores, esa hendidura se ha diferenciado en
una glandula endocrina, y en algunos elasmobranquios se encuentran,
entre el tejido glandular, trozos de epitelio ciliado, restos de la primi-
tiva hendidura hipobranquial. En los embriones de los mamiferos se
observa que la gléndula tiroides en formacién comunica con la faringe
por el conducto tireogloso, que con el feto a término estd ya comple-
tamente ocluido. .

Histolégicamente considerado, el tiroides presenta una estruetura
vesicular. Ests formado por una agregacién de vesiculas revestidas de
ctlulas epiteliales planas que contienen una secrecién denominada
coloide. Lia irrigacién sanguinea de las vesiculas es abundante merced
a los capilares que las rodean. La substancia coloide aparece en la
décima semana de la vida del feto y se encuentra en poca abundancia
cuando las glandulas se hallan en plena actividad, debiéndose proba-
blemente a que es vertida.en la sangre en lugar de ser almacenada por
las células. Las células formadoras de coloide presentan un aparato
de GoLer muy evidente, sitiado entre el niicleo y la poreién de mem-
brana que limita el interior de la vesicula. La situacién de esta forma-
cién citoplasmética indica que el polo secretor de la célula es el que
limita la cavidad de la vesicula, aunque en ocasiones estd s'ituada en
el polo opuesto de la célula, o sea entre el niticleo y los capilares que
rodean la vesieula. Esto podria indicar que la célula puede verter
su seerecién tanto en la vesicula como en los capilares. ;

La substancia activa segregada por el tiroides es denm_mnada.
tirozina, cuya composicién quimica ha sido recientemente averiguada.
Es un derivado tetrayodado del éter p-hidroxifenol de la tirosina,
cuya estructura molecular es: :

I I
Ho¢  No¢ > CH,CH(NH,)COOH
I I

HARINGTON ¥ BARGER la han obtenido por sintesis, siendo ésta

tan activa como la extraida de la. propia gléndulg. =i
La hormona natural se extrae desmenuzando el tiroides de peces
: do luego este material con solucién de

o de animales yacunos y tratan : 0 1 :
RINGER, calentando a 95° durante emco O diez minutos. Heqho esto
de proteinas y se obtiene un

se separa por filtracién el codgulo d )
liquido que contiene la substancia activa, aunque en estado de rela-

tiva pureza. 2 ;
E] extracto de tiroides acelera el metabolismo y estimula, a veces,

la proliferacién celular. La misma aceién ejerce la hormona obtenida
por sintesis. En el adulto en completo estado de degarrollo, el efecto
mas mareado consiste en un aumento del mtabolz:mo bas.al, 0 sea
del metabolismo del organismo en reposo cuando sélo funcionan los
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6rganos eseneiales para la vida. En estas condiciones, por cada mety
cuadrado de superficie exterior del organismo se pierden unas 40 eg.
lorias por hora; la pérdida de calérico en un hon_xbrfz de estatura
media es, aproximadamente, de 2000 calorias en ’vel{ltlcuatro horas,
La inyeccién de 3 mgr. de tiroxina aumenta esta pérdida en un 20 %,
g unzi dosis mayor de hormona puede duplicar esta cantidad. Junto
con este aumento del metabolismo basal, en las células de la médula
ésea pueden encontrarse signos de una 1)1'olife1.'a?u’m muy acentuada.
Los efectos més notables obtenidos con la administracién de extractq
tiroideo se ven en animales que sufren un proceso de metamorfosis
(larva, ete.) antes de llegar a adultos; las I_n'imeras observaciones se
hicieron en las larvas de la salamandra mejicana, que en condiciones
normales persiste definitivamente en este estado, pudiendo meta-
morfosearse y adquirir la forma adulta si se le administra extracto
tiroideo o se la alimenta con papilla de tiroides. Poco tiempo después
fué observado que los renacuajos alimentados con esta papilla pasan
al estado adulto mucho més rdpidamente que en condiciones normales.

A B C
Fic. 98. Renacuajos de sapo que muestran la aceleracién que sobre la
metamorfosis ejercen los extractos de tiroides. A4, control; B, efecto pro-
ducido por la adicién durante cinco dfas de extracto tiroideo; C, efectos

obtenidos a los 15 dias de adicionar tiroides. (Segin SCHAFER, en su
obra Organos endocrinos)

Si se dispone de renacuajos control para comparar, se ve que los
sometidos a alimentacién tiroidea evolucionan méas de prisa y pierden
la cola antes que los testigos. Los resultados son mis evidentes en los
renacuajos de Rana catesbana, que normalmente completan su total
desarrollo en unos nueve meses, y que, sometidos a una alimentacién
con tiroides de buey, tardan solamente seis semanas en adquirir la
forma de rana. Parece ser que no influye en los resultados la especie
animal de la que obtenemos el tiroides para los ensayos citados,
puesto que se obtienen efectos idénticos eon el tiroides de los mami-
feros que con el de los propios anfibios. Estas experiencias pueden
realizarse de otro modo: extirpando el tiroides de las larvas de anfi-
fios se impide la aparicién de la metamorfosis. Los renacuajos
t11'01.deetomizados evolucionan normalmente hasta la fase en que
empiezan a iniciarse los miembros posteriores, en la cual quedan
detenidos, continuando el crecimiento en tamafio, pero sin sufrir cam-
])‘IOS evolutivos ulteriores. Si entonces se les alimenta con extractos
tiroideos, la evolucién, que se habia detenido, contintia de nuevo hasta
que de esos renacuajos de tamaiio superior al normal se forman ranas
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mis o menos bien desarrolladas. Los mamiferos experimentan tam-
bién alteraciones en su crecimiento cuando el tiroides no funciona
normalmente, pero asi como en los anfibios la hormona tiroidea influye
casi finicamente sobre el desarrollo evolutivo de las larvas, en los
mamiferos la alteracién tiroidea modifica el desarrollo en todo
momento. En los animales de corta edad se detiene el crecimiento
somético o el mental, detencién que persiste mientras dura la insufi-
ciencia tiroidea y que puede ser combatida cuando se administra,
bien por via parenteral o por via oral, la hormona tiroidea.

Hay motivos para suponer que el tiroides ha de necesitar de
algiin estimulo para verter en la sangre su secrecién. En los anfibios

FI1G. 95. Conejo normal y otros dos tiroidectomizados de la misma edad.
(Seglin SCHAFER en su obra Organos endocrinos)

se consigue que la glandula se vacie de su contenido en tiroxina ana-
diendo a la alimentacién compuestos yodados, lo cual, junto con el
vodo que entra en la composicién de la tiroxina, hace suponer que
&ste intervendria en la metamorfosis. Pero las larvas tiroidectomiza-
das no sufren procesos de metamorfosis aunque se les administre com-
puestos yodados junto con la alimentacién, como tampoco los_ experi-
mentan en estas circunstancias las larvas con tiroides insuficientes.
Es, por lo tanto, mucho mis verosimil que los compuestos yodadqs no
sean los principales agentes de dicha metamorfosis y que existan
otros factores que imtervengan también en el acto de estimular el
tiroides a verter su secrecién en la sangre. Entre estos factores Qelze
incluirse la horména segregada por el I6bulo anterior de la hipé-
fisis, cuya presencia parece ser necesaria para que el tiroides elabore
su secrecién y para que ésta sea activa.
1
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En los invertebrados no se encuentra una glindula que pueda
referirse al tiroides. La inyeccién de extractos tiroideos o la adi-
cién a los alimentos de extractos tiroideos no altera en nada el
ciclo evolutivo de estos seres.

La tiroxina carece de accién manifiesta sobre el corazén, los vasos
sanguineos y las otras visceras. El efecto méds marcado se ejerce sobre
la médula ésea, cuyas células proliferan mis activamente, determi-
nando un aumento en la cantidad de elementos formadores de células
sanguineas. Este efecto puede observarse tanto en los mamiferos ecomo
en los anfibios.

Lébulo anterior de la hipéfisis. La glindula pituitaria, o hipg-
fisis, se compone de dos l6bulos separados por una hendidura, y de tres
‘porciones : poreién anterior, por delante de la hendidura ; parte inter-
media, situada inmediatamente por detrds de la hendidura, y poreién
nerviosa, situada por detrds de la parte intermedia. De estas tres por-
ciones s6lo dos son conocidas ecomo productoras de hormonas. La parte
anterior se origina a partir de la boveda de las fosas nasales, siendo,
por lo tanto, de origen epitelial. Consta de gran niimero de agrupacio-
nes celulares, separadas entre si por espacios vascularizados y dispues-
tas de un modo aparentemente caprichoso. Indudablemente, esta por-
cién segrega una hormona especifica ; sin embargo, todos los esfuerzos
hechos para aislar la supuesta hormona han sido infruetuosos, de lo
que resulta que la funcién de esta gldndula no se halle atw bien escla-
recida. Lo que sabemos de ella puede estudiarse bajo los enunciados
siguientes: I, efectos de la extirpacién de la parte anterior; II, efec-
tos de su hiperfuncién, y III, sus efectos sobre la metamorfosis, .
1. Los mamiferos a los que se les extirpa totalmente la parte
anterior de la hipéfisis presentan una disminucién considerable de su
metabolismo hasal junto a sintomas de estupor mental, muriendo
luego invariablemente. Esta poreién de la glindula es, por lo tanto,
indispensable para la vida. La extirpacién parcial da lugar a una dis-
minueién del metabolismo, pudiendo el animal sobrevivir por espacio
de meses. En estos casos se afecta particularmente el metabolismo de
los hidratos de earbono. Hay poliuria por la eliminacién de grandes
cantidades de agua por el rifién, retardo del crecimiento Y escaso
desarrollo de los érganos sexuales. Simultdneamente se van atrofiando
el tiroides, Witero, testiculos, ovarios, etc. La extirpacién de la parte
anterior en los anfibios no conduce a la muerte como en los mami-
feros, pero ocasiona andlogos efectos sobre el crecimiento. Los cam-
bios de la metamorfosis no se realizan o se retrasan ; el desarrollo del
animal es lento.

II. Los efectos producidos por el hiperfuncionamiento de la
parte anterior de la hipéfisis varian segiin la edad del animal objeto.
de estudio o experimentacién. Los resultados obtenidos pueden com-
prenderse mejor si se comparan con los sintomas observados en el
hombre en los casos no muy frecuentes en que existe una hiper-
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funcién espontanea de la parte que estamos estudiando de la glindula
pituitaria. Si esta alteraclqn ocurre en un nifio, .los huesos largos se
desarrollan mucho en longitud, llegando, en ocasiones a crecer tanto
que el enfermo alcanza 2 metros de estatura. sta deformidad se
conoce con el nombre de gigantismo. Los miiseulos no se desarrollan
proporcionalmente a los huesos, r_esultando de esto que el enorme des-
arrollo del esqueleto se acompaiia de escasas fuerzas musculares ¥
a veces de deformidades. Simultdneamente, el desarrollo mental y el
sexual aparecen retardados. 4 RityS

Puede oeurrir que la hiperfuncién se inicie cuando las epifisis
de los huesos largos se lzan osificado totalmente. En estas ciro.l.m.stan-
cias, las deformidades Gseas no pueden resultar de un crecimiento
exagerado segiin la longitud del hueso, sino ('le un aumento del espesor
del mismo, siendo éste méas marcado en las piernas, en los dedos de las
manos ¥ de los pies, en los cuerpos de las vértebras y en los extremos
de los huesos largos. Esto origina deformid'ades muy grandes en
Jos miembros y el tronco: las facciones se desfiguran ; las manos y los
pies erecen enormemente, y las incurvaciones de la columna vertebral
se acentiian. Por otra parte, el erecimiento exageradq de la pase del
crdneo oeasiona un ensanchamiento de la cara. La }}l’pertrofla_dc la
parte anterior de la hipéfisis produce una compresién del quiasma
optico, con lo que a los sintomas ya mencionados vienen a sumarse
amaurosis y cefalalgia. Este sindrome, que‘puede cqnduc_l}- a la
muerte, se designa con el nombre de a.crmnegal‘ifz. La extirpacién par-
cial de la parte hipertrofiada detiene la evolucién de la enfermedad y
en ocasiones determina la desaparicién de las de.fo'rr}n.dades.

La hipofuncién de la parte anterior de la hipéfisis se encuentra
raramente en los mamiferos. Bl sindrome engendrado se conoce con el
nombre de enanismo. Los huesos de los afectos de esta enfermedad no
llegan a aleanzar las dimensiones normales. La enfermedad ree}lgl:da,
en algunos de sus aspectos, la que se pre.s,enta en los casos de e\tupa:
cién parcial de la parte anterior, excepeién hecha de lo que se lellti e
a las variaciones del metabolismo que frecuentemente faltan. Todo o
que antecede parece demostrar que hay, en efecto, una h<1n'm01‘1.«i
segregada por la parte anterior de la hipéfisis, que regul_a e .cre.cx‘
miento de los huesos y el metaholismo general. Pero las 0.\-per§enc_1as‘.
hechas valiéndonos de la administracién de extractos hipofisarios
junto con la comida, o de la inyeccién de estos mismos extractos, no
han dado, sin embargo, resultados dignos dg tenerse en euelfia. 3

III. Las alteraciones de la metamorfosis (_)casxonada§ Qg} las 1::
funciones o por la extirpacién de la parte anterior de la hipo ‘5'15,?}1‘. _
den estudiarse en las larvas de anuros, en las cqal'es, aunque‘lalhg)’o ;31;
Sea muy pequefia, es muy accesible, pues esta _smlada sobl1 e al{n%ula
bueal. Con una aguja podemos practicar una picadura en 2; fn i
de un embrién y destruirla totalmente; en estas c1rcuns" -res(t .
metamorfosis resulta imposible. Pero este efecto _pu'ede’contuu1 o
administrando al embrién extracto tiroideo o injertindole la p

|
!
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anterior de una glindula hipofisaria. Teniendo en cuenta lo que veni
mos diciendo, podria concluirse que: @) la destruccién de la gléndulz;
pituitaria afecta el desarrollo del tiroides; b) es posible facilitar lag
metamorfosis inyectando extractos de la parte anterior de Ia elan.”
dula pituitaria. Pero estas conclusiones no pueden admitirse :omc;
absolutamente ciertas porque, en primer lugar, las larvas a las cuales
se les ha extirpado parcialmente la hipéfisis presentan un tiroigeg
bien desarrollado, por lo menos aparentemente, y en segundo lugar
la inyeccién de un extracto de la parte anterior o la implantaci¢n dé
fragmentos de esta misma parte en larvas tiroidectomizadas, no hace
que contintie la metamorfosis. Parece que la explicacién mis satisfac.
toria de estos hechos sea que la hormona de la parte anterior es ahgo.
lutamente neecesaria para que el tiroides segregue y exerete su hor-
mona, la cual motiva la metamorfosis, y que cuando falta alguna de
estas hormonas el desarrollo queda detenido.

No deben, sin embargo, hacerse extensivas estas conclusiones a
todos los anfibios. Por lo que respecta a los Urodelos, la metamorfosis
es determinada por factores todavia desconocidos, ¥ en los Necturus
Proteus, Sirénidos y Typhlomolgus no se encuentran modificaciones dé
importancia consecutivamente a la inyeccién de la hormona tiroidea.

Porcion intermedia de la glindula pituitaria. La parte inter-
media de la hipéfisis se desarrolla, como el 1ébulo anterior de la
misma glandula, de una invaginacién del epitelio bucal. En un esta-
dio més avanzado del desarrollo se forma la parte merviosa, que
viene a situarse inmediatamente por detris de la poreién intermedia.
Estas dos porciones, fusionadas, constituyen el 16bulo posterior de la
hipéfisis. En el animal completamente desarrollado, la parte inter-
media aparece como una zona de tejido de aspecto distinto al que
forma el resto del 16bulo posterior.

Las células de la parte intermedia son més pequefias que las de
12.1 parte anteri_or Y contienen en el protoplasma unas granulaciones
finas que se tifien por los colorantes basicos. Dentro de las masas
celulares se ven muchas vesiculas redondeadas, llenas de una subs-
tancia que ha sido designada con el nombre de coloide pituitario, que
también puede encontrarse fuera de las vesiculas. Hay motivos para
pensar que este coloide contiene la hormona u hormonas segregadas
por }as células, las cuales, segiin autorizadas opiniones, pasarian a
través de la porcién nerviosa a formar parte del liquido cerebroespi-
nal contenido en el tercer ventriculo. Esto induce a suponer que la
parte nerviosa no segregaria hormona alguna y que la actividad fisio-
légica de‘los extractos de esta parte serfa debida al coloide proce-
dente de ias vesiculas de la parte intermedia.

Todavia no se ha aclarado si las células de la poreién intermedia
scgregan una, dos o méis hormonas; nosotros estudiaremos, sin em-
bargo, la aceién de tres “principios” que se han obtenido de los extrac-
tos de esta poreién de la hip6fisis : hipertensor, oxitocico ¥ melandfilo.
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«) El principio hipertensor fué deserito por primera vez en
1895 por OLIVER ¥ SCHAFER, quienes observaron que la invecciGy
intravenosa del extracto del 16bulo posterior de hipéfisis causa unal
clevacién de la presién sanguinea. Estas experiencias fueron hechas
en mamiferos. La hipertensién es debida a una contraceién de l'x\
fibras musculares lisas de las arteriolas, que disminuye la luz vasc;i:
lar. Las arterias renales, en cambio, se dilatan, con lo cual ¥ por
aumento de la cantidad de sangre que atraviesa el rifién, se e;tablecc
una poliuria.

Lo mismo ocurre cuando los extractos inyectados proceden de
anfibios ¥ cuando a éstos se les inyectan extractos similares proceden-
tes de mamiferos. Los resultados son anilogos ecuando se opera con
extractos hipofisarios de peces teleosteos ¥, aunque con algunas reser-
vas, puede esto hacerse extensivo a los elasmobranquios. De esto podria
deducirse gue el 16bulo posterior de hipéfisis de los mamiferos, anfi-
hios, peces teleosteos, y quizd también de los elasmobranquios, segrega
la misma hormona en todos ellos, aunque en distintas proporeciones.
La actividad fisiologica del extracto hipofisario obtenido de los teleos-
1eos es muchisimo menos intensa que la de los extractos de hipéfisis
procedentes de mamiferos. Es curioso observar que la inyeceién a
reptiles - pijaros de los mismos extractos que provocan una hiper-
tenv5n sanguinea en los mamiferos, anfibios y peces da lugar a un
descenso de la presién. En este caso, el extracto no ejerce, probable-
mente, su accién sobre la musculatura de los vasos, sino sobre las ter-
minaciones nerviosas parasimpéticas, como lo prueba el que la inyec-
cién de atropina inhiba este efeeto. De todos modos, queda como
un hecho evidente que la aceién de la hormona del lébulo posterior de
la hipéfisis es distinta en los pajaros a la de los mamiferos y anfibios.

La naturaleza del principio hipertensor es desconocida. En los
trabajos experimentales se tropieza con la dificultad de que la hista-
mina va frecuentemente asociada a la presunta hormona. Esta subs-
tancia procede de la destruccién de las células de la glflndl.llfl post
mortem. La accién hipotensora de la histamina explica las dificulta-
des surgidas cuando se estudian experimentalmente las variaciones de
la presién sanguinea provocadas por los extractos de 16bulo posterior.
Sin embargo, estos inconvenientes pueden obviarse hirviendo el ex-
tracto mezelado con aleohol, con cuya operacién separamos la hista-
mina que puede hallarse impurificando el extracto y obtenemos ol
principio hipertensor inalterado..

. No estd claro el mecanismo segin e
hipertensor en el animal normal. Este pr
aislado, y aunque se supong excretado por 1
embargo, muy seguro que el tono de los vasos
el supuesto principio cireule con la sangre. Por
en el_organismo no parece esencial para la vida, pues
;I‘;lclelén del 16bulo posterior de la hipdfisis no es necesar

atal.

1 cual acta el prineipio
incipio no ha podido ser
a glandula, no parece, sin
sea mantenido porque
lo menos, su presencia
to que la des-
iamente
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incipio oxitécico afecta principalmente los miisculos de
ualmente se suele experimentar en cobayas que no
latura uterina de estos animales se contrae

b) Elpr
fibra lisa. Habit

hayan parido; la muscu a de est
ién de este prineipio. Este es soluble en agua,

violentamente por la acel
en Acido férmico, en aleohol etilico ¥, aunque 1o completamente, en el
éster del dcido butanoico. Este tltimo disolvente tiene la ventaja de
que no disuelve el principio tensor. Al igual que muchos autacoides,
es muy termoestable. La aceion sobre el titero es muy mareada porque
este 6rgano estd formadoeasi en su totalidad por fibras musculares lisas.
¢) De los prineipios que venimos estudiando, el melanéfilo sea
tal vez el mas interesante desde el punto de vista fisiolégico. Desde
luego, es el que mejor se conoce. )
La luz hace que varie el color de la piel de los anfibios, influ-
vendo sobre los melanéforos. Si una rana se mantiene en un medio
X lanéforos se dilatan, econ lo que la piel aparece de un

oseuro, los me ! :
tono méas oscuro; en cambio, cuando cambiamos de medio al animal
sometiéndolo a la accién de la luz, los melandforos se contraen y la

aclara. Ademias de la luz hemos de tener en cuenta otros fac-
tores, ecomo la temperatura, la humedad, el oxigeno atmosférico, ete.

Las hormonas segregadas por el 16bulo posterior de la hipéfisis
regulan la actividad de los melanéforos. Si se inyeeta a un anfibio un
extraeto de 16bulo posterior, los melanéforos se dilatan, y si se extirpa
este 16bulo se produce una contraccién maxima. No es preciso que el
extracto inyectado proceda de un anfibio, aunque estemos experi-
mentando en ranas; anélogos efectos a los citados se obtienen en estos
anfibios cuando los extractos proceden de mamiferos, pajaros, reptiles
v peces. La inyeccién de extractos de otros tejidos cualesquiera, o de
cierto medicamento conocido por ejercer una accién semejante 2 la de
la hormona pituitaria, no determina alteraciones en los melanéforos,
lo cual evidencia que en el 16bulo posterior existe una verdadera hor-
mona que es la substancia activa que actiia sobre aquéllos. Esta
hormona ejerce su accién eon independencia del sistema nervioso, o
sea directamente sobre las células cargadas de pigmento. El meca-
nismo normal es el siguiente: la glandula pituitaria es estimulada por
impulsos llegados a ella desde los receptores especiales situados en el
tegumento externo y engendrados por cambios en la temperatura,

piel se

humedad, ete., al paso que las impresiones luminosas recogidas por la |

retina inhiben la actividad de la glindula. Segin esto, una ilumina-
cién intensa da lugar a que la seerecién no se vierta en la sangre Y,
por.lo tanto, a un aclaramieénto del tegumento, mientras que una luz
débil determina el efecto contrario por un mecanismo inverso. Esto
constituye, en ltimo término, un caso de “mimetismo”. Como €S de
suponer, y en confirmacién del mecanismo que hemos indicado, la
seccién de los nervios pticos ocasionari un oscurecimiento perma-
nente de la piel del animal.

La composicién quimica del principio melanéfilo
totalmente. Puede obtenerse, sin embargo, aislado d

es desconocida
e los otros dos
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rineipios, merced q’la poca difusibilidad de aquél a través d
membranas de .colodlon. No se obtiene una separacién com list il
ostaTTlON autorizados para creer que estos principios sor{) d.a,t'pero
setalle ’ istintos
Se ha convenido en reunir bajo un solo nombre los tres principios
del 16bulo posterior. La pituitring es, pues, una substanciz}) el'ltc'lp’ul)-h
de la parte intermedia del 16bulo posterior, que contiene log tré\s la-l'( .
cipios estudiados. Esta substancia puede obtenerse, en el laboratp 1.1_11~
a partir de glindula hipofisaria de bueyes o de p’eces Para est%uo,
separa el 16bulo posterior, se tritura, se deseca y luego 'se obtiene v s‘e
determinada cantidad de polvo seco. Si es necesario obtenerla sin 5
esté mezelada con histamina, se hierve durante algunas horas el oqigL
seeo con aleohol. El extracto asi obtenido contiene los tres princip)ios?
hipertensor, oxitéeico y melanéfilo. e 3

Porciéon medular de las cdpsulas suprarrenales. La porcién
medular de las suprarrenales tiene un origen comiin con las células
que forman los ganglios simpéticos. Histolégicamente considerada
consta de columnas irregulares de células peligonales, separadas pm:-
espacios por los que circula la sangre. Las células “cromafinas” se
tifien en pardo por el bicromato potésico. La hormona segregada por
esta poreién de las suprarrenales se conoce con el numbre de adrena-
lina. Se conoce su estructura quimica, ¥y su formula es

OH

(" OH

N

CHOH

[.
CH,-NH - CH,

Puede obtenerse sintéticamente a partir de la tirosina. xiste
una forma levégira y otra dextrégira. La adrenalina producida por
las capsulas suprarrenales corresponde a la forma levégira y posee
1as_Propiedades generales de las hormonas. La forma dextrégira es
casi inactiva. La presencia de la adrenalina puede ser revelada por el
reactivo de FoLIN (tungstato sédico y 4cido fosférico), que produce
una coloracion azul en presencia de diluciones de adrenalina de
1 :3000 000.

. La adrenalina excita las terminaciones nerviosas del sistema
S‘_{npﬁtico. Tiste es el meeanismo de su aceién, que no tiene mds exeep-
cién que la de los anfibios, en los cuales puede actuar directamente
sobre los melanéforos. La inyeccién intravenosa de adrenalina pro-
duce: @) una elevacién muy acentuada y transitoria de la presion
sanguinea. Este efecto se debe al estimulo ejercido por la adrenalina
SObI‘e_ las terminaciones nerviosas simpéticas contenidas en las p'zu'e('i,vs
arteriales; b) una inhibicién de la musculatura intestinal; ¢) dilatacion
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pupilar, y d) en algunos animalqs, una contraceiéon de los misculos
pilomotores que oecasiona la ereceién de los I:‘DelOS,. ) ;

Las glindulas inervadas por el sistema simpético entran en acti-
vidad por la adrenalina. Tal sucede con las glindulas sudoriparas,
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lagrimales y salivales. En cambio, las glindulas que vierten su secre-
¢ién en el tramo digestivo y las mamarias no son estimuladas por
esta hormona, porque la inervacién simpatica de dichas glindulas
ejerce una influencia secundaria.

La extirpacién de la substancia medular de las suprarrenales no
va seguida necesariamente de la muerte del animal; esto es debido
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a que el tejido eromafin accesorio que se encuentra en la mayoria de
los mamiferos a los lados dela aorta abdominal proporeiona suficiente
cantidad de adrenalina para que no ocurran trastornos en el organis-
mo. En el hombre, sin embargo, la tuberculosis y algunos otros procesos
destructivos de la substancia medular suprarrenal dan lugar a un sin-
drome conocido como enfermedad de Addison, caracterizada por hipo-
tensién arterial, disminuecién del tono museuiar y del metabolismo en
general. La administracién de adrenalina influye poco en la marcha de
la enfermedad, porque esta hormona actfia de una manera muy fugaz.
En los peces elasmobranquios, la substancia medular de las su-
prarrenales de los mamiferos se corresponde con los cuerpos en. pareja
que estdn situados a los lados de la aorta, y la corteza al cuerpo
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FI1G6. 101. Influencia de la adrenalina sobre la contraccién del fleon en el gato.
(Segin SCHAFER en su obra: Las glindulas de secrecién interna)

interrenal, que no tiene relacién morfolégica ni evolutiva con los
cuerpos en pareja. Estos segregan una hormona similar a la adrenalina ;
en realidad, estamos autorizados para creer que la substancia medulav
suprarrenal de todos los vertebrados segrega esta misma hormona.
En relacién con esto se ha hallado tejido cromafin en las células del
mantum del gasterépodo Purpura lapillus, y en los anélidos se han
considerado de esta indole algunas de las células de los ganglios seg-
mentados. Pero no estd claro todavia si estas eélulas son capaces de
segregar una hormona similar a la adrenalina.

La tinica hormona euya presencia en la sangre ha podido demos-
trarse sin dejar lugar a dudas es la adrenalina. Esta demostracién es
faeil, sobre todo en animales que hayan sido asustados o irritados,
‘Porque en estas circunstancias las suprarrenales vierten en la sanere
una cantidad de adrenalina superior a la habitual. De todos modos,
la cantidad encontrada en cada determinacién es pequefifsima, eorres-
pondiendo a diluciones en el plasma de 1 : 2 millones. Una dilueion
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{an extrema hace concebir dudas acerca de que el tono arterial sea
mantenido normalmente por esta hormona, porque se ha visto que
cantidades muy pequefias de adrenalina actian disminuyendo la
presién sanguinea por disminuir el tono arterial. Algunos observa-
dores afirman que en ninguna ocasién las suprarrenales vierten en
la sangre suficiente cantidad de adrenalina para obtener efectos com-
parables a los que se obtienen con la inyeceién intravenosa de esta
substancia, pero la opinién sustentada mds generalmente es que
las cantidades de hormona liberada por las glindulas en casos tales,
impresién de miedo o de furor, bastan para dar lugar a la vasocons-
triccién periférica, la ercccién del pelo, la elevacién de la presién
sanguinea y la dilatacién pupilar, que son los sintomas que acompa-
fian a estos estados.

En ciertos reptiles la adrenalin4 ejerce sobre los cromatéforos una
accién parecida a la de la pituitrina en los anfibios. Lia estimulacién de
las suprarrenales o la inyeccién de adrenalina da lugar a una contrac-
cién de los melanéforos que se traduce en un aclaramiento de la piel,
siendo interesante anotar que este efecto aparece frecuentemente
cuando el reptil es objeto de una fuerte excitacién, siendo debido a
una descarga de adrenalina andloga a la que se produce en el hombré
bajo los efectos de una emocién intensa. Debemos recordar que la
adrenalina también afecta los melanéforos de los anfibios.

.

Las paratiroides. Estas pequefias glandulas, en niimero de dos
o cuatro, aparecen incluidas en la cépsula del tiroides o situadas a
los lados de ella. Se desarrollan a partir de la tercera y cuarta bolsas
branquiales y estdn constituidas por vesiculas de células epiteliales
separadas por lagunas sanguineas. Entre las masas de células se
encuentran pequenas cantidades de un material coloide que recuerda
el que hemos descrito en el tiroides.

La hormona segregada por las paratiroides ha sido recientemente
aislada y designada con el nombre de paratiroxina. Esta hormona
regula el contenido de caleio en la sangre. Las inyecciones de extractos
de paratiroides aumentan el contenido de calcio en la sangre, mientras
que la paratiroidectomia hace descender la cantidad de este ion a un
nivel muy bajo. En este caso aparece también una irritabilidad mar-
cadisima del sistema nervioso caracteristica del estado conocido con el
nombre de tetania, que se traduce en su forma mas benigna por crispa-
miento de las extremidades, y en su forma mas intensa por convulsio-
nes generalizadas. Durante mucho- tiempo se ha venido diciendo que
esto era debido a la acumulacién en la sangre de uno de los productos
resultantes del metabolismo, la metilguanidina, pero las recientes
investigaciones han demostrado que esta concepeién era errénea.

El tejido intersticial de las glindulas sexuales. En el testiculo,
este tejido estd integrado por células epitelioides llamadas células de
Leydig, cuya presencia és ficilmente demostrable en los mamiferos,
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¥, por el contrario, de dificil demostracién en los deméas vertebrados.
Células similares pueden encontrarse. en el ovario envueltas por el
tejido vascular del 6rgano. Pueden citarse cuatro series de experien-
cias para demostrar que dependen mas bien de estas células epitelioi-
des, y no de las propias células germinales, los caracteres sexuales
secundarios (desarrollo y reparticiéon de los pelos, reparto de la grasa
y, en consecuencia, forma somética especial, timbre de voz, ete. Esto,
en la especie humana. En las aves, los caracteres sexuales secundarios
son la cresta, las plumas de la cola, ete.).

a) Las primeras experiencias demuestran que la extirpacién de
los testiculos o de los ovarios hace que se atenfien los caracteres
sexuales secundarios; si el animal ecastrado es macho toma apariencia
de hembra, y si es hembra tiende a perder sus caracteristicas exterio-
res de hembra y se masculiniza. En suma, la castracién tanto de las
hembras como de los machos conduce a un tipo neutro, intermedio,
o asexual.

b) Si se liga el conducto deferente de los testiculos, las células
espermiticas degeneran, pero el tejido intersticial no sufre cambio
alguno. En este caso, los caracteres sexuales secundarios se mantienen
integramente.

¢) La irradiacién de los testiculos con rayos Rontgen provoca
una degeneracién de las células germinales, quedando el animal
estéril. Como en el caso anterior, el tejido intersticial y los caracteres
sexuales secundarios permanecen sin alterarse.

d) Por tltimo, si los testiculos o los ovarios son extirpados e
injertados luego en el tejido celular subcuténeo o en alguna otra parte
del organismo, las células germinales contenidas en estas glindulas
degeneran completamente. Si el injerto prende (cosa més ficil en el
ovario que en el testiculo) las células del tejido intersticial contintian
viviendo sin experimentar cambios degenerativos, y los caracteres
sexuales secundarios no se pierden. Si el injerto degenera y muere,
estos caracteres desaparecen y el animal toma el aspecto asexual o de
tipo neutro.

De estas experiencias puede deducirse que el tejido intersticial
segrega dos hormonas, o mejor dicho, una hormona que determina la
aparicién de los caracteres sexuales secundarios y una chalona que
inhibe las caracteristicas del sexo contrario, que de esta suerte per-
manecen latentes. A este respecto deben citarse los efectos producidos
en un animal por el injerto de las glindulas sexuales del sexo contra-
rio. En los casos en que el injerto prende, se manifiestan los caracterss
sexuales secundarios correspondientes al macho si el animal injertado
es una hembra y el injerto fué de testiculo, y los caracteres.de la hembra
si le fueron injertados ovarios a un macho. Los casos mis interesantes
son aquellos en los que el injerto se hace sin que simultineamente
se castre al animal injertado. Entonces, en el mismo animal se en-
cuentran las glindulas eorrespondientes a ambos sexos. Si a un cobaya
macho le injertamos los ovarios de un cobaya hembra, junto con las

19. PoNDER : Fisiologfa general. —



290 Secrecion

caracteristicas sexuales secundarias masculinas aparecen otras que
son propias del sexo contrario, tales como erecimiento de las mamas
y seerecién de leche. El animal es ahora mitad macho y mitad hembra.
Si se le extirpa un testiculo, los caracteres de la hembra se hacen més
ostensibles, y si luego se extirpa el otro testiculo, estos caracteres resul-
tan dominando completamente el cuadro. Esto prueha que los testicu-
los segregan por las células del tejido intersticial una s_ubstancia_ que
impide la aparicién de los caracteres sexuales secundarios femeninos,

Aparte de estas hormonas reguladoras de los caracteres sexuales,
ninguna de las cuales, por cierto, ha sido aislada ni obtenida siquiera
en extractos de una relativa pureza, el ovario produce una hormona
que controla el ciclo menstrual. Esta hormona es conocida con el
nombre de estrina. La inyeccién de esta hormona a una hembra fuera
del celo provoca la aparicién inmediata de éste. Se ha supuesto que el
celo se manifestaria cuando la cantidad de hormona acumulada en
el ovario (o tal vez en la sangre) aleanzara un cierto nivel. Asi ge
explica la periodicidad del celo. La naturaleza quimica de la estring
es desconocida.

Los islotes de Langerhans. Incluidas en el pancreas se encuen-
tran gran nimero de agrupaciones celulares integradas por elemen-
tos de escaso tamafio. Al contrario de lo que ocurre con log acini,
secretores pancredticos, estas agrupaciones celulares no comunican
con condueto alguno. Tales agrupaciones son denominadas islotes de
Lanceruans. El tejido insular equivale a una glindula de secreeién
interna, siendo completamente independiente del tejido acinoso que
constituye la glindula de secrecién externa. Las eélulas de los islotes
se tifien dificilmente con los colorantes corrientes, pero seglin sus afi-
nidades colorantes pueden clasificarse en dos grupos, uno que coms-
prende las células que se tifien con la eosina, o grupo acidéfilo, y
otro al cual corresponden las células que contienen granulos bas6fi-
los. En los teleosteos, el tejido insular no estd incluido en el espesor
del péncreas, sino que forma una glindula aparte. '

La extirpacién completa del panereas ocasiona un sindrome
morboso conocido con el nombre de diabetes, caracterizado esencial-
mente por una incapacidad de los tejidos para utilizar los hidratos
de carbono.

Este trastorno se halla combinado con la movilizacién de las
reservas de glucdgeno del higado y de los miaseulos que ocasiona una
elevacién constante de la cantidad de glucosa de la sangre. Esta eleva-
cién de la glucosa sanguinea por encima del nivel normal constituye la
Riperglucemia, que se acompafia de una eliminacién de glucosa por el
rifién, o glucosuria. De este modo la glucosa se elimina sin haber sido
aprovechada por los tejidos, los enales quedan faltos del alimento hidro-
carbonado. Consecuencia de esto tltimo es la dehilidad muscular (la
energia para la contraceién muscular dimana principalmente de los hi-
dratos de carbono), adelgazamiento, puesto que la eliminacién de todos
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los hidratns_(,le carbono que hubierar_) podido utilizarse va seguida de
una conveision de_ las proteinas en hxdrocarbonados, ¥ de aqui la poli-
fagia, l. pOlldlpS'I’a. y el dgs_censo de la temperatura del organismo.

Esta alteracién metabdlica acarrea una deficiente oxidacién dc
las grasas, originandd esto la formacién de dcidos diacético, B-hidroxi-
butirico y acetona, que.al’a.cumularse en el organismo pueden dar
lugar al llamado coma diabético, que conduce a 1a muerte si no es com-
batido de un modo adecuado. Lfl extirpacién parcial del pincreas
ocasiona alteraciones del metabolismo hidrocarbonade no tan graves
como las descrltas.'La gravedad depende de la cantidad de tejido
insular que haya' sido respetada, pudiendo sobrevivir un animal al
cual hayamos extirpado siete octavag partes del tejido insular:

La horm_ona segregada por las células de los islotes se halla con-
tenida en la insulina, que puede ser extraida del pancreas de los ani-
males vacunos o de los peces por maceracién de la glandula en aleohol
acidificado al 95 %. Por este procedimiento se separan los productos
de la seerecién externa, tripsina, amilasa y lipasa, y se aisla la insu-
lina del liquido que la contiene, siendo precipitada con aleohol absoluto,
en el cual es insoluble; separado el precipitado se le disuelve en solu-
cién de RiNGER. Libre de impurezas la insulina es un polvo blanco en
cuya composicién entran el azufre y el nitrégeno, pero que no con-
tiene f3sforo; soluble en los 4cidos y en los dlealis, aunque insoluble
en medios de pH 5-6. Bste parece ser su punto isoeléetrico, lo cual,
unido a algunos otros caracteres que posee propios de las proteinas,
la apartan un tanto de las hormonas tipicas. Su peso molecular es, en
efecto, algo més elevado, y por lo tanto, dializa con dificultad. Si la
insulina es, en realidad, una proteina, o si, como ocurre con muchas
enzimas, se encuentra meramente asociada a moléculas proteinicas, e
un punto que no ha sido dilucidado todavia. y

Si 2 un animal pancreotomizado le inyectamos una dosxs. ade-
cuada de insulina, la cantidad de glucosa de la sangre descxe.nde
notablemente. Al mismo tiempo desaparece la glucosuria, y si se
halla en estado comatoso, el animal mejora. Sin embargo, de no
repetir las inyecciones de insulina vuelve a instaurarse el cugxdro
morhoso con toda su intensidad. En estos casos, la accién de la insu-
lina no es dificil de comprender, puesto que estd claro que su presencia
en la sangre devuelve a los tejidos su capacidad para Ptllxzar los hidra-
tos de carbono. Al mismo tiempo, el higado y los misculos vuclven a
ser aptos para convertir la glucosa en glucdgeno y al’macenal'. ASLLESECL
vas de glucégeno. Si la insulina se administra por via parenterifl alun
animal sano, la glucemia desciende por debajo de los valores 1M S
aproximadamente 0,1 grame por ciento, hasta cifras de 0,03 glamgs
por ciento. Esta hipoglucemia se acompafia de algunos sintomas Sl:l 3
Jetivos, como hambre, sed, fatiga, debilidad y mal?smf acerllt}m Z’
Y en casos mas graves, si desciende més la glucemia, cogxu S“’n"t’
coma y muerte. Pero este cuadro tan grave remite inme {atarr}en (&
si administramos una cierta cantidad de glucosa por via-digestiva o
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intravenosa. Estos efectos son también atribuibles a la insuling :
aumentar el metabolismo hidrocarbonado en los tejidos, lo cug] ’hgm
que la glucosa desaparezea ripidamente de la sangre. Las dificult(;;e
des surgen, no obstante, al estudiar el destino de este azficay ta-
ripidamente desaparecido en la sangre para ser utilizado pop 101;
tejidos; recientemente se ha demostrado que es quemado en los misey.
los durante el periodo de contracciones convulsivas. X

Porcion cortical de las suprarrenales. En los elasmobranquim
este tejido forma el cuerpo interrenal. En cuanto a su evolucién, apéi
rece desligado por completo de la porcién medular de las suprarre-
nales. Iistas dos porciones son, pues, absolutamente distintas, tanto
morfolégica como embriogénicamente. Su cstudio histolégico Tevely
que este tejido se halla formado por células de forma poligonal mjs
0 menos regular dispuestas en tres capas, denominadas zona glomery.
lar, zona fascieulada y zona reticular. Entre los grupos celulares se
ven espacios sanguinos.

Poco se sabe de las funciones de la porcién cortical de las cipsu-
ias suprarrenales, pero, desde luego, es un hecho comprobado que la
extirpacién del tejido cortical de ambas suprarrenales va seguida
casi’siempre de muerte. De todos modos, podemos citar, aunque sea
brevemente, tres de las mis importantes teorias para explicar la
funcién de ellas.

a) La abundancia de lecitina y colesterol existente en sus célu-
la_s ha hecho pensar que la corteza de las glandulas suprarrenales
ejerza una marcada influencia en la produccién del colesterol, o tal
vez que su funcién consista en controlar el metabolismo de este
lipoide. En efecto, la extirpacién de fragmentos de corteza suprarre-
nal ocagiona una disminueién de la cantidad de colesterol en la san-
gre, mientras que la hipertrofia de esta porcién da lugar a un
aumento de colesterol sanguineo.

b) Otros opinan que la corteza tal vez elabore un cuerpo pre-
cursor de la adrenalina. Esto es inadmisible dada la independencia
absoluta entre ambas porciones de las suprarrenales.

c) Sg ha querido ver una relacién entre la corteza suprarrenal
v las funciones sexuales. En apoyo de esta pretensién se ha citado el
mmayor tamaiio de la corteza durante la prefiez, y las anomalias sexua-
les (prineipalmente precocidad) en casos de tumoraciones de la cor-
teza suprarrenal. Ademis, se invoea también el origen comin de la
corteza suprarrenal y de las glandulas sexuales, a partir del mesotelio
d}\ la cavidad celémica. De las tres teorias citadas ésta es la mis admi-
sible, a pesar de que la supuesta relacién entre la.corteza y las glan-
dulas sexuales esta muy lejos de haber sido probada.

De la corteza suprarrenal no ha sido aislada hormonp alguna.

Glindula pineal. Se la encuentra en todos los vertcbrados, y en
algunos reptiles aparece como un ojo parietal que consta de lente,

i
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¢érnea, retina y nervio optico. En muchos otros animales existe
como una especie de estructura rudimentaria.

No se sabe gran cosa de sus funciones, e incluso se ha llegado a
dudar de que sea una auténtica glindula de seerecién interna. Los
tumores que se desarrollan en ella se asocian a veces con un desarrollo
precoz de los drganos sexuales. Lo mismo se observa tras la extirpa-
cién de la glindula. Los hallazgos de los invertebrados son, sin embargo,
muy- contradictorios. Si a los renacuajos se les administra extracto
de glandula pineal, los melanéforos se contraen. Estas experiencias,
hechas en larvas de otros animales, dan resultados negativos.

Cuerpo liteo. Resulta de la transformacién del foliculo de
@rasr una vez expulsado el 6vulo. Su funcién se considera antagé-
nica de la que el ovario lleva a cabo por medio de la estrina.

Si a una hembra prefiada le extirpamos el cuerpo liteo, le pro-
voeamos la reaparicién del celo y el aborto. Lios mismos resultados
se obtienen cuando en lugar de extirpar el cuerpo liteo inyectamos
grandes cantidades de estrina.

Timo. Esta glindula se desarrolla a partir de las hendiduras
branquiales y estd situada, en el nifio, en la parte anterior del medias-
tino. Se cree que segrega una chalona que inhibe el desarrollo de los
érganos sexuales. Antes de la pubertad el timo se atrofia, y enton-
ces, como consecuencia de la desaparicién de la chalona, los érganos
sexuales crecen.

Regulacién d> la secrecién en las glindulas endocrinas. Res-
pecto a' las secreciones internas en general, o sea a las funciones
incretorias propiamente dichas, no se tienen més datos que en lo que
se refiere a las funciones secretoras de las glindulas de secre_ci(m
externa. En el easo de las glindulas endocrinas, se deduce de la misma
naturaleza de su secrecion que las hormonas son elaboradas en el

“interior de las células glandulares, pero se desconoce el mecanismo

intimo de esta elaboracién, y no se conocerd hasta tanto que la com-
posicién quimica de todas las hormonas sea conocida. Asi, en el caso
de la adrenalina, cuya férmula se ha logrado averiguar, se afirma que
deriva de la tirosina.

Exctamente como en el caso de las glandulas exocrinas, la secre-
cién de las endoerinas es controlada por elementos nerviosos o por
substancias llevadas por la corriente sanguinea, que a veces p.ueden
ser consideradas como hormonas. Esto se comprenderd mejor citando
algunos ejemplos. : ?

El tiroides tiene una inervacién muy rica, procedente de los sis-
temas simpético y parasimpatico. Como ocurre frecuentemente con
12} inervacién de las glandulas, es muy dificil separar, en las expe-
riencias, los efectos producidos por los nervios de los cuales depen-
den directamente las células secretoras, de aquellos otros efectos que
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son atribuibles a la inervacién de los vasos que riegan la glandula,
Se ha comprobado, no obstante, que.lﬂ eStlmUlaClO{l’ del sistema sim-
patico da lugar a que el tiroides Ylerta su seerecion en el torrente
circulatorio; los estimulos van seguidos de variaciones eléctricas en o]
tejido glandular. Probablemente, igual que ocurre con las glanduiag
salivales, estos cambios eléctricos se hallan intimamente asociados
con el proceso secretor mismo. Consecuencia de esta influencia del
sistema simpético sobre el tiroides es que la adrfznahnq, Por ser sim-
patotropa, provoca los mismos efectos que la _estlmulamén del simp4-
tico. Lia inyeceién de adrenalina o la estimulacién del nervio esplicnico
que causa una descarga de adrenalina en la sangre va, segin hemos
dicho, seguida de los mismos cambios eléetricos en el tiroides que
la estimulacién directa del simpdtico. En cambio, la excitacién del
parasimpitico no se acompafia de cambios eléetricos en el tiroides,
lo cual hace suponer que este sistema no interviene directamente en
la seerecion.

En la hipéfisis no se han hallado todavia nervios que regulen su
secrecién. Tsta puede ser que en cierto modo dependa del tiroides,
puesto que la extirpacién de la glandula tiroidea ocasiona, segin
algunos, una hipertrofia de la hipéfisis. Pero tampoco en este caso
existe un completo acuerdo entre los fisilogos.

La inervacién de la porcién medular de las edpsulas suprarrena-
les es muy profusa y depende del esplacnico mayor, nervio que forma
parte del sistema simpatico. Las terminaciones nerviosas estin en rela-
cién con las células integrantes de la porcién medular, las cuales,
como ha sido ya explicado, son, en realidad, células ganglionares sim-
paticas modificadas. La estimulacién del nervio espldcnico ocasiona
una desearga de adrenalina. La nicotina, el alecanfor y la estrofantina
provocan la descarga de adrenalina en la sangre, actuando a través
del nervio espldenico, al cual excitan; en efecto, la secrecién de este
nervio impide la accién de estas substancias. La secrecién de adrena-
lina parece hallarse controlada por un centro situado en el suelo del
cuarto ventriculo. El nervio espldcnico conduciria las excitaciones
desde este centro hasta las células de la médula suprarrenal. Proba-
blemente, las descargas de adrenalina que tienen lugar bajo la in-
fluencia de emociones intensas, de miedo o furor, seran debidas a la
excitacién de ese centro en dichos estados emocionales. Aunque la adre-
nalina influye en la actividad de varias glindulas endocrinas, no
parece que exista reciprocidad, o sea que las hormonas segregadas por
estas u otras glandulas no influyen en la secrecién de adrenalina.

Las células de los islotes de Langerhans tienen una inervaelon
abunc!ante, encontrdndose plexos nerviosos sobre la superficie de
cada islote. Los nervios, aqui, proceden del parasimpético (vago) ¥
del simpdtico. La excitacién del vago produce un descenso_en ©
contenido de azficar sanguineo, que puede ser achacado a una libera-
cién de insulina; en cambio, la excitacién del simpético no parece
vroducir cfecto alguno.
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El gobierno nervioso de las glandulas de secrecién interna res-
tantes es desconocido todavia. Algunas de ellas, las paratiroides y la
corteza de las suprarrenales, estin profusamente inervadas, pero
la estimulacién de los mervios no produce efecto apreciable. En la
gldndula pineal y en las gldndulas sexuales no se encuentra una iner-
vacién clara y definida.

En la mayorfa de los casos hay una interrelacién compleja entre
los diversos tejidos incretores. Sélo en algunos de ellos la relacién
reciproca es clara y manifiesta, por ejemplo, la poreién medular de
las suprarrenales y la gldndula tiroides. Pero la mayoria de estas
correlaciones estidn todavia bastante lejos de ser conocidas y los sin-
dromes que ellas ocasionan estdn alin sujetos a discusién. Se sabe,
por ejemplo, que la adrenalina y la insulina son mutuamente anta-
gonistas, y que la actividad de la corteza suprarrenal esti relacio-
nada con la de las glindulas sexuales. Lia diseusién de estas interac-
ciones estd fuera del aleance de este libro.



CapfruLo XI

Tropismos

Tropismos. En muchos animales inferiores, y a veces en-otrog
mis diferenciados, observamos ciertas funciones que, al primer golpe
de vista, parecen estar bajo el control de una inteligencia y de una
voluntad, pero que, en realidad, dependen de actos puramente resul-
tantes de estimulos periféricos. En la nomeneclatura usual estos grupos
de respuestas constituyen los tropismos, que se diferencian en los dis-
tintos casos por medio de prefijos que expresan la clase de estimulo
externo a que obedecen. Asi, el movimiento de atracecién que ejerce
la luz sobre algunos organismos se denomina heliotropismo positivo,
¥ aquel por el cual el organismo huye de la luz, heliotronismo nega-
tivo; la atraccién determinada por algunas substancias quimicas
constituye un quimiotropismo; no es necesario explicar el significado
de la palabra termotropismo. Se llama galvanotropismo el movimiento
determinado por el paso de una corriente eléctrica; geotropismo, a la
tendencia de mantener una posicién vertical con respecto al suelo
mediante un conjunto de actos reflejos; estereotropismo, a la ten-
dencia a mantener un contacto constante con una superficie, ete.
Cada uno de estos tropismos puede ser positivo o negativo, segin
que la respuesta sea en la misma direceién del estimulo o en direceién
contraria.

El hecho caracteristico de todos estos tropismos es que la res-
puesta depende por completo, aunque a menudo no sea de un modo
directo, de la naturaleza del estimulo externo. Un ejemplo aclararé
lo que venimos diciendo. Cuando hacemos actuar un estrecho haz
luminoso sobre distintas zonas del cuerpo de la Ciona, el animal con-
trae sus sifones y el extremo anterior del cuerpo. Que esta respuestd
depende enteramente de la naturaleza del estimulo lo prueba el hecho
de que repetida la experiencia procediendo del mismo modo se obtiene
siempre el mismo resultado, y que si variamos el estimulo varid
la’reslzu_esta obtenida, siendo menos intensa cuando el excitante €S
mds débil. Por otra parte, el reflejo no se desarrolla porque ’1a_1uz
actlie directamente sobre las células, sino por cambios quimicos
verificados por la luz al actuar sobre una substancia contenida en 105
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fotorreceptores del organismo, siendo estos cambios quimicos los que
excitan al rudimentario sistema nervioso del animal, provocando un
reflejo que se manifiesta por una contraceién de las eintillas museu-
lares que determina un acercamiento de los sifones. Este mecanismo
indirecto presenta una estrecha analogia con ciertos mecanismos fisi-
cos en lo que a resultados cuantitativos se refiere, ya que la corres-
pondencia entre la intensidad del estimulo y la respuesta puede igno-
rarse, aunque ésta tenga lugar como debida directamente al estimulo.
Algo muy semejante a lo que scurre, por ejemplo, con la combi-
nacién_del cloro con el hidrégeno eunando actéia la luz sobre una
mezela de estos gases.

La palabra tropismo no es méis que una acertada denominacién
dada a ciertos grupos de fenémenos, pero que no supone la definicién
del concepto que con ella se quiere expresar. Esta clase de respuestas
deben ser cuidadosamente estudiadas antes de incluirlas en el grupo
de los tropismos, criterio seguido rigurosamente con algunos de los
fenémenos reconocidos como verdaderos tropismos. Importa mucho
al estudiante no caer en el error de pensar que puede darse la
misma explicacién a todos los tropismos pertenecientes a un mismo
tipo general; puede haber, por ejemplo, varios mecanismos para el
mismo tropismo, como ocurre en el caso del gectropismo, y puede
ocurrir que el mismo tropismo obedezca en los distintos animales a
mecanismos'también distintos, como sucede, por ejemplo, con deter-
minadas variantes de quimiotropismo.

Los tropismos son interesantes por dos razones, una de las cuales
es considerada frecuentemente ecomo de mayor importancia que la
otra. En primer lugar, el hecho de reconocer una respuesta como de-
pendiente de un estimulo permite apreciar y medir la relacién de
intensidad entre el estimulo y la respuesta, y en algunos casos incluso
reducirla a simples leyes fisicas. En efecto, es mucho mis satisfactorio,
desde un punto de vista cientifico, saber que el movimiento de un
camarén hacia el 4nodo, en un cireuito eléctrico, es debido a que la
corriente hace que se contraiga precisamente un grupo determinado de
miseulos y no otros, que no atribuir estos hechos a una “preferencia
por el 4nodo” o a dejarlos sin explicacién. En segundo. término, se ha
dicho que muchos de los movimientos considerados en el hombre'y
en los animales superiores como conscientes, son, en realidad, tropis-
mos verdaderos, y que la mayoria de nuestros actos, sino todos, pueden
ser considerados en tltimo término como respuesta a estimulos que
obran desde el exterior, bien en el mismo momento o por experiencias
anteriores. Ciertos autores juzgan preferible esta opinién a aquella
que considera nuestros actos “completamente determinados por nues-
tra propia voluntad”. Jacques LoEs, a quien se deben la mayoria de
nuestros conocimientos sobre los tropismos, fué un decidido mantene-
dor de este punto de vista, y en los tltimos renglones de la monografia
en que trata de estas cuestiones dice: “Nuestra concepeion del “libre

albedrio” descansa sobre el hecho de que no somos capaces, frecuente-
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mente, de explicar nuestros propios actos por medio de la fuerza que
conocemos, especialmente cuando ejecutamos actos premeditados o
cuando llevamos a cabo actos que son en peryuiclo de nosotros mismog,
debiéndose este conocimiento incompleto al infinito numero de com.
binaciones posibles, sinérgicas o antagonistas e_n’E}‘e st de los efectos
de las imédgenes almacenadas en nues,tra memoria (swndo’eada: “img.
gen mental” el resultado de un estlm}llo externo). En Sln_tesm, hay
poquisima diferencia entre esta teoria y la del conductismo, que
supone que SOmos Meros autématas a merced de las fuerzas externas,
La concepeién de los tropismos 1o es enteramente nueva. La pa-
labra tropismo fué primeramente usada por DE. CANDOLLE,.en 1835,
para designar el hecho de que una plgmta se orlentar_a hacia la luz,
Los términos geotropismo, quimiotropismo, termotropismo, ete., fue-
ron introducidos en afios posteriores, entre 1§70 y 19n2. Pero la idea
que encierra la palabra tropismo es muchisimo mas antigua que la
palabra empleada para designarla, pues hace ya mucho tiempo que se
pensé que ciertos movimientos de las plantas y de los animales podian
ser tan sélo la consecuencia de estimulos apropiados que act@an sobre
la periferia; asi, en fecha remota como la del afio 1693, Ray decia
que la tendencia de inclinarse hacia una ventana que presentan las
plantas mantenidas en una habitacién, era debida a la diferencia de
temperatura existente entre la parte del tronco orientada hacia el
exterior v la parte que corresponde al interior de la habitacién.

Heliotropismo. El ejemplo més conocido de heliotropismo es el
que se observa en las plantas que tienden a crecer hacia la luz. La
palabra heliotropismo fué precisamente usada por primera vez para
designar esta particularidad. Algunas plantas son especialmente
sensibles a pequefias diferencias de iluminacién; la Vicia sativa, por
ejemplo, lo es tanto que se incurva hacia un lado o hacia otro por el
influjo de diferencias tan pequefias que son casi inapreciables e
inconmensurables por los procedimientos fotométricos. Otras plantas
son mucho menos sensibles, y s6lo cuando crecen en medios muy
pobremente iluminados muestran su heliotropismo. ,

Los movimientos por los cuales las plantas cambian de orienta-
cién son muy complejos y varian en las distintas especies. Muchas
hojas se disponen de tal manera que forman un angulo recto con los
rayos luminicos mis intensos que inciden sobre ellas, para ab.sorbel‘
asi la mayor cantidad posible de radiaciones luminosas; y si estas
hojas lo son de vegetales que crecen al aire libre, trazan un ngulo
de 180° en el curso de un dia siguiendo a los rayos solare
mafiana, el haz de las hojas estd orientado hacia el Este, a I

s; por 1a
ediodia

hacia el Sur, y durante la tarde hacia el Oeste. En ocasiones er{cozi
tramos que el haz de las hojas se orienta hacia el Este 0 hacia
Esta orien-

Oeste, independientemente de la posicién de las plantas. -
tacién hacia la luz o huyendo de ella no se limita a las plantas cloro
licas, sino que se da también en algunos musgos y hongos.
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El mecanis_mo en virt:ud_ del. cual la planta se incurva del lado
que puede cons@erarse més iluminado es interesantisimo. Este fend-
meno ha sido atribuido a un erecimiento mas intenso de las células de
la mitad del tallo mis alejada de la luz. Pero, a nuestro juicio, la expli-
eacién mas satisfactoria es la que damos a continuacién. La luz
aumenta la permeabilidad de las células delas hojas y del tallo; conse-
cuencia de este aumento de permeabilidad de las membranas celulares
en las partes expuestas a la luz es la cesién de electrélitos por parte de
las células a los liquidos ecireulantes, y por lo tanto, tiene lugar una
disminucién de la turgencia de estas células;-esta disminucién de la
turgencia en una mitad (en seccién longitudinal, se entiende) del
tallo, ocasiona un desequilibrio con las fuerzas desarrolladas por las
células dela otra mitad, que conservan su permeabilidad normal y, con-
secuentemente, una incurvacién del tallo hacia el lado mis iluminado.

El estudio de estos procesos en los vegetales mis diferenciados
es demasiado complejo, siendo preferible, para formarnos una idea
adecuada de ellos, estudiarlos en los organismos més sencillos, en los
que el andlisis de tales mecanismos resulta mis ficil. La Euglena
—_ Talofita de la clase de los flagelados — se presta admirablemente
a estas observaciones. Tiste es un organismo unicelular que avanza
reptando con una velocidad aproximada de 0.3 mm. por minuto y
combinando el movimiento de traslacién con otro de rotacién de
todo el cuerpo verificado de modo que el extremo anterior del orga-
nismo deseribe uia espiral. Posee una “mancha oceliforme” situada
en la superficie dorsal, que se mantiene siempre en la direceién del
eje de la espiral. Normalmente, este organismo muestra heliotropismo
positivo, o sea que se mueve hacia la luz. Si la intensidad luminica
decrece, inmediatamente el extremo anterior del organismo se incurva
hacia atrds, de modo que forma con el extremo posterior un ingulo
recto, y el movimiento del organismo se suspende. Lo mismo sucede
cuando la luz cae directamente sobre la mancha oceliforme. La res-
puesta puede ser determinada, ya por una variacién en la intensidad
de la luz, ya por un cambio en la direceién. Después de una pausa,
el organismo comienza a orientarse buscando la direccién de la
luz, para lo cual gira lentamente el extremo anterior; cuando se
halla orientado haecia el foco luminoso reanuda en seguida sus movi-
mientos, pero si no ocurre asi, la regién de la mancha oceliforme se
ilumina desigualmente mientras el organismo estd girando y nueva-
mente vuelve a orientarse incurvandose en dngulo recto. Después de
una pausa, intenta situarse otra vez de un modo conveniente, y estas
tentativas continfian hasta que, por wltimo, se sitia de tal forma
que la mancha oceliforme queda resguardada y no sufre cambios
en la intensidad luminosa cuando el organismo se mueve. Un des-
plazamiento del foco luminoso causa los mismos fenémenos que
hemos deserito.

Cuando el organismo se halla situado entre dos focos 1
s¢ mueve hacia un punto comprendido entre ambos focos,

uminosos,
pero des-
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pués de haber realizado los movimientos previos de orientacién. S.i un
foco es més potente que el otro, el movimiento se realiza en la diree-
cién del punto situado méas cerca del foco mis potente que del que lo
es menos. IEn realidad, lo que hace el organismo en este caso es seguir
el camino trazado por los puntos desde los cuales estin equilibradas
las atracciones respectivas de ambos focos sobre él. Estamos seguros
de que en el cuerpo de la Euglena existe un fotorreceptor situado
precisamente en las proximidades de la mancha oceliforme (o tal vez
en toda la extensién de la mancha), cuya estimulacién ocasiona la
peculiar forma del movimiento que constituye la respues_ta, y ésta da
lugar a que el pequefio organismo quede orientado hacia la luz. La
Euglena constituye probablemente uno de los ejemplos més sencillos
de esta clase de fendémenos.

Es importante advertir que la Euglena no es tan sensible a la
intensidad luminosa propiamente dicha como a las variaciones de
esta intensidad. Aqui puede aplicarse la “ley de WEBER”: la res-
puesta depende méas de las diferencias en la intensidad del estimulo
que de los valores absolutos.

Podremos suponer una fraceién constante que indique las varia-
ciones sufridas por el estimulo. Esta fraccién constante, sumada
o restada al estimulo, determinard siempre respuestas anilogas.
Quiérese decir con esto que si a una excitacién de intensidad 10, por
ejemplo (pueden ser 10 gramos, 10 voltios, ete.), hemos de sumarle
o restarle uno, para que en la respuesta a ese estimulo haya una dife-
rencia que podamos apreciar, la fraccion constante, que habremos

2 1
de afiadir o restar al estimulo en todos los casos, sera de g S1que-

remos obtener una modificacién en la respuesta. Y asi, en la Euglena
obtendremos una respuesta si la intensidad del manantial luminoso
es aumentada o disminuida segin una fraccién constante, enten-
diendo, sin embargo, que el cambio en la intensidad del excitante ha
de hacerse bruscamete, porque si se verifica con lentitud no habri
respuesta, por depender ésta tanto de la magnitud del cambio como
de la rapidez con que se ha verificado.

En cierto modo, el proceso del heliotropismo es mdis sencillo
cuanto mis diferenciado sea el organismo objeto de estudio, debiéndose
esto principalmente a que los seres més complejos obedecen a leyes
de simetria en su constitucién. Supongamos el caso de las larvas de
Porthesia. Estos animales presentan heliotropismo positivo inmedia-
tamente después del perindo de invernacién. Si se colocan en un tubo
de ensayo y éste se dispone de modo que forme un ingulo recto con
una ventana, las orugas se mueven hacia la luz y permanecen reunidas
en el extremo del tubo més préximo a la ventana, hasta que variamos
la posicién del tubo haciéndole deseribir un 4ngulo de 180°; entonces
vuelven a moverse hasta llegar al otro extremo del tubo, que es ahora
el mis préximo a la ventana. Este movimiento es completamente
forzado y debido al estimulo luminico. Las larvas de moscarda presen-
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tan, en cambio, heliotropismo negativo.
orienta en cada caso su plano de simetrfa en 1y direccién del £
luminoso, precisamente como sucede en la Euglena cuando _cho
sus movimientos de reptacién y rotacign. e

Las investigaciones de LoEs, de Hor
mostrado claramente que la orlentacidn
animal heliotrépico es debida a que en
misculos de ambos lados del organismo
tensién. Lia demostracién de estos hechos
los movimientos forzados que se desarrollan cuando se impide que 1
luz llegue a uno de ambos ojos del animal ; estos estudios se han%xechz'
principalmente en el insecto Proctacanthus. Si impedimos que la luz
impresione uno de los ojos del animal, ¥ el foco luminoso se coloca

De todos modos, el animal

MES ¥ de GARREY han de-
Particular tomada por el
12} posicién adoptada los
estan sometidos a 1a misma
ha resultado del estudio de

FI1G. 102. Posicion normal del Proctacanthus, visto por su regiéon dorsal.
(De LOEB, seglin GARREY)

frente a él, los miembros de la mitad del animal correspondiente al
oJo falto de luz se estiran y los misculos se relajan; en cambio, los
miembros y los misculos de la otra mitad experimentan fenémenos
mversos. Cuando esto sucede, el animal situado sobre la mesa adopta
Una posicién oblicua a ella, porque los miembros de un lado estin
contraidos y los del lado contrario relajados, con lo cual el cuerpo
del anima] bascula, porque es mis solicitado hacia un lado que hacia
otro. Si la luz llega de nuevo a ambos ojos del animal, éste recupera
‘mediatamente su posicién normal. Si pintamos de negro las dos mi-
tades Inferiores de ambos ojos, los miembros anteriores y los posterio-
:fﬁ ITE’;eleontraen Y, en consecuencia, la parte anterior del cuerpo .d’el
obli al se levanta sobre e! plano de .la mesa, quedando en una posicion

'¢ua merced a una accién simétrica de los grupos museculares perte-



302 Tropismos
necientes a los miembros anteriores y posteriores. Por otra Parte, o]
ennegrecimiento de las mitades superiores de los ojos da lugar 5 que
la mitad anterior del cuerpo quede como a_batlda; los miembrog Poste.
riores se extienden, los anteriores se flexionan y la cabeza cae ineli.
nada sobre la mesa. Como antes, si los ojos recobran su normalidaq
¢l animal vuelve a tomar su posicién habitual.

¥16. 103. Posicién del Proctacanthus con la mitad inferior de los
ojos ennegrecida. (De LOEB, segin GARREY)

Iistas experiencias demuestran, sin dejar lugar a duda, que los
ojos ejercen un control sobre la tensiéon museular de diferentes miem-
bros, y particularmente sobre la tensién de los miisculos de las mita-
des opuestas del organismo. Los resultados son andlogos cuando la
sensacién luminosa en un ojo es mis intensa que en el otro, por llegar
a cada ojo luz procedente de focos de distinta intensidad, porque en

ING. 104, Posicion del Proctacanthus con la mitad superior de los
0Jos ennegrecida, (De Lokp, segin GARREY)

este caso el ojo menos iluminado corresponde al ojo ennegrecido de
los experimentos anteriores. El animal sometido a estas condiciones
cxperimentales, si se mueve, estd claro que lo hard de manera que
0Jo menos iluminado pueda percibir mas luz, y que, consecuentemente,
el.més iluminado perciba menos. BEsto, en resumen, equivale a und
orientacién del animal por si mismo, buscando que ambos ojos esten
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igualmente iluminados. Los organismos con heliotropismo negativo
experimentan fenémenos ecompletamente inversos. Si disminuimos la
lqz que llega a uno de los ojos, los miembros de la mitad correspon-
diente a este ojo se contraen ; si la luz llega a un solo ojo, los miembros
situados del lado de este ojo se distienden. En estos easos. el animal
procura orientarse de modo que ambos ojos reciban la misma canti-
dad de luz. Las reacciones heliotrépicas pueden estudiarse desde un
punto de vista cuantitativo. A este respecto mencionaremos la ley de
BunseN-RoscoE, que dice: “dentro de ciertos limites el efecto produ-
cido por la luz aumenta como el producto de dos factores: intensidad
¥ duraeién”. Esto puede expresarse por una férmula en la que inten-
sidad por tiempo es igual a una constante

I-t — constante.

Esta ley se cumple en la mayoria de las reacciones fotoquimieas, por
ejemplo, en la combinacién del cloro y del hidrégeno bajo la influen-
cia de la luz, o (con una ligera modificacién) en la reduccién de las
sales de plata en una placa fotografica. Como ejemplo biolégico pode-
mos citar el de las semillas de la Avena sative cuando son expuestas
a la luz; los cuadros siguientes muestran la relacién existente entre el
tiempo necesario de exposicién a la luz y la intensidad de la luz mis-
ma, en un 50 % de las semillas.

I, en bujias 1 I-t I, en bujias 1 I-t
0,00017 43 horas 26,3 18,94 ' 1 seg. 18,9
0,00177 3 horas 19,1 308,70 2,5 seg. 24,7
0,01640 20 min. 19,7 1255,00 1y seg. 22,8
0,6156 40 seg. 24,8 7905,00 i00 €G- 19,8
3,0280 8 seg. 24,2 ( 13094,00 /g00 SEE- 16,4

| 26520,00 /1000 SCE- 26,5

Estos cuadros ensefian el modo de aplicar la ley muy claramente,
porque aunque el tiempo de exposiciéon varia desde 43 horas a una
milésima de segunda, el valor de I X £ es casi una constante. Esto
demuestra la sensibilidad exquisita de estas semillas a la luz, porque
obrando ésta en un tiempo tan pequefio como es una milésima de
segundo, produce, sin embargo, una curvatura heliotrépica.

Los diferentes colores del espectro difieren grandemente en lo
que respecta a sus efectos sobre el heliotropismo. En la mayoria de las
plantas, la luz amarilla no determina efecto alguno; para el resto de
los colores, la intensidad de su efecto es directamente proporcional a
su distancia, en el espectro, a la banda D. Asi, la luz roja y la violcta
ejercen un efecto muy marcado, mientras que la azul y verde son en
este sentido intermedias entre la amarilla y la violeta. En algunos
hongos, la luz roja y la violeta tienen el mismo efecto. En la Ameba,
Euglena y Paramoecium el color que determina mayor efecto es el
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azul; en la Daphnia el verde, y en el B. photometricum el color 10jo
y aun las radiaciones infrarrojas. La Oscz?latoma es 1gu§lmente sen-
sible a todos los colores. Para las larvas recientes de Arenicola, 1a poy.
cién del espectro més eficiente es la azul-verde, siendo en eambi ],
zona amarillo-verde mds eficaz para las larvas del Balanus eburneys.
Estos cjemplos demuestran que 1o hay una regla general que especi.
fique qué regién del espectro es la que determina mayor efecto helio-
trépico, y que lo que es verdad en el caso de un animal resulta falgo

aplicado a otro. ) ;

En ciertas condiciones, la respuesta heliotrépica de un anima]
puede ser modificada bien por el sistema nervioso central o de algiin
otro modo. Los erusticeos Daphnia y Gammarus, que normalmente no
tienen sensibilidad heliotrépica, pueden transformarse en animales
muy sensibles por la adicién al agua en que ellos viven de pequefias
cantidades de un 4cido, especialmente CO,. Los ésteres y aleoholes
actfian del mismo modo. En el cuadro siguiente vienen expresadas las
cantidades minimas que se nceesitan de varias substancias para deter-

minar este efecto:

Acido férmieco 0,006 N. | Alcohol etilico ......... 0,19 N.
Acido acético 0,006 N. | Aleohol propilico ... 0,05 N.
Acido propiénico ... 0,005 N. | Aleohol butilico ...... 0,02 N.
Acido butirico ...... 0,004 N. | Alcohol isobutilico ... 0,04 N.
Acido valeridnico ... 0,004 N. | Aleohol amilico ...... 0,01 N.
Acido caprémico ... 0,002 N. |

En general, la influencia del 4cido o del aleohol es més intensa
a medida que aumenta su tamafio molecular. Es interesante observar
que estos efectos son méis marcados en un medio cuya temperatura
sea mas bien baja que alta.

En el caso de los pequefios crusticeos Diaptomus, que como los
del género Daphnia y Gammarus en condiciones normales son insen-
sibles a la luz, la adicién en el medio que viven de pequefias cantida-
des de cafeina es suficiente para despertar un intenso heliotropismo
negativo, que dura aproximadamente media hora.

En ciertos casos es posible convertir un heliotropismo negativo
en positivo, como ocurre con las larvas Polygordius, un gusano ma-
rino. Este cambio de reaccién positiva en negativa es determinado,
en el ejemplo presente, por medio de temperatura, puesto que St
lzg hacemos descender, las larvas con heliotropismo negativo se con-
vierten en heliotrépicas positivas, y éstas pueden a su vez convertirse
en negativas cuando aumentamos la temperatura. Estos heliotro-
pismos son también influenciados por cambios en la presién 0smo-
tica del medio en que el animal vive. En ocasiones, los tropismos

ocurren como resultado de funciones normales del organismo, qu®
f{'eeuentemente nos dan la explicacién de la conducta del animal. E
ejemplo més notable es el de las orugas de Porthesia, las cuales presen-
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tan un intenso heliotropismo positivo antes de haberse alimentado.
Si las colocamos en el fondo de una vasija que contenga ramitas de
una planta que les sirva de alimento, ascienden hasta llegar a aleanzar
las partes més iluminadas de estas ramitas, donde precisamente
estdn las hojas mis tiernas y verdes. Estas hojas les sirven de ali-
mento, y cuando ya las han digerido el heliotropismo positivo se
convierte en negativo. Las orugas inician entonces un descenso bus-
cando las partes menos iluminadas de las ramitas, donde encuentran
més material alimenticio. Este proceso, considerado superficialmente,
parece que se halle regido por una inteligencia, aunque en realidad
sea un fenémeno supeditado a un estimulo externo, la luz. El animal
primeramente llega a las partes donde el alimento es mis abundante y
procura estar rodeado de alimentos frescos, y estos procesos en busca
de alimento son la consecuencia del heliotropismo. Lia demostracién de
esto se logra disponiendo las hierbecitas en un 4rea del recipiente
completamente ensombrecida; en estas circunstancias las orugas se
moverdn, sin embargo, hacia la luz y permanecerdn en el drea ilumi-
nada, llégando hasta perecer de hambre, siendo asi que tienen ali-
mento de sobra a poquisima distancia de ellas.

En los seres mucho méis diferenciados la causa de los tropismos
debe ser referida al sistema nervioso central, pero cuando interviene
este sistema quedan muchas veces sin explicacién posible, dado lo
reducido de nuestros conocimientos actuales. Puédense estudiar estos
fenémenos en animales cuyo sistema nervioso de coordinacién sea
muy rudimentario. El estudio de estas formas arroja alguna luz sobre
estos mecanismos. Citaremos la reaccién a la luz presentada por el

Ciona intestinalis, organismo que habita en el mar, estudiada con .

métodos muy ingeniosos por HECHT.

Este organismo consta de tres partes: la anterior proyecta varios
largos sifones; la parte media contiene una masa neural, y la pos-
terior, el aparato digestivo y los érganos de la reproduceién. Las par-
tes extremas son practicamente insensibles a la luz; la regién media
presenta, en cambio, sensibilidad luminica. Cuando proyectamos la
luz sobre esta poreién media, el organismo responde con una retraceién
de los sifones. fista es la que pudiéramos decir reaccién general;
aparte de ella, se produce una reaccién local que consiste en una con-
traccién musecular que determina el acercamiento del animal hacia la
luz. La retraceién de los sifones no se verifica inmediatamente de
actuar la luz sobre la porcién media o neural, sino después de un
periodo de latencia durante el ecual no ocurre reaceién alguna. Gene-
ralmente, este periodo de latencia dura de tres a cuatro segundos.

Sin embargo, si el tiempo de exposicién a la luz es més corto que
el periodo de latencia, por ejemplo, de 1,5-2,0 segundos, el Ciona
reacciona, después de un tiempo de 3 a 4 segundos, igual que antes.
Parte del periodo de latencia no requiere, pues, la presencia de la luz.
Este perfodo se llama perfodo de sensibilizacion y su duraeién de-
pende de la intensidad de la luz empleada en la experiencia. La relacién

20. PoxDER : Fisiologfa general.-—
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entre la intensidad de la luz y la dul:acién del periodo de sensibilizg_
cién esta explicada por la ley ya citada de BUNSEN-ROSCOE, y que
ahora puede expresarse asl:
Efecto = k- 11,

si el efecto es constante, como €n el caso de la retra.ecién de log
podremos eseribir la férmula como sigue:

1

74

v
sifones en la Ciona,

— el

en la cual ¢ indica la duracién del periodo de sensibilizaciéq, e I, como
anteriormente, la intensidad de la luz. Demostrada la existencia de
esta ley, debemos ahora interpretarla. A poco que nos flJemqs vere-
mos que de esta ley parece desprenderse que durante el periodo de
sensibilizacién se forma en los “fotorreceptores” una cantidad cons-
tante de una substancia que es la que produce el efecto, y que antes
de producirse esta cantidad determinada no hay respuesta alguna.
El cuerpo derivado de las substancias “fotosensibles” obra, pues, como
“estimulo” para la contraccién de los sifones.

Podemos hacer que disminuya la duracién del periodo de sensibi-
lizacién. Para esto haremos que el Ciona permanezea por espacio de
clgunas horas en un medio oscuro para que tenga lagar una “adap-
tacién del organismo 1 la oseuridad”, y dicho periodo quedara redu-
cido a un quinto del que presenta en un organismo no sometido a
esta adaptacién a la oscuridad. El aumento de la sensibilidad se
manifiesta, por otra parte, de un modo constante, rdpidamente al
prineipio y muy lentamente después de pasada una hora. Esto puede
demostrar la acumulacién de substancias fotosensibles en los recep-
tores del animal, ecreyendo HEcHT que esta acumulacién resulta de la
formacién de otras substancias precursoras insensibles a la luz. Una
vez que la substancia fotosensible se ha formado en cantidad sufi-
ciente, el Ciona puede reaccionar a la luz; el primer cambio que tiene
lugar es que la substancia sensible a la luz se convierte en el cuerpo
precursor, y el segundo, que esta iltima substancia, al acumularse,
proporciona el estimulo para la retraccién de los sifones.

Si los estimulos luminosos se suceden con alguna frecuencia,
lega un momento en que el organismo deja de reaccionar a la luz.
Esta falta de respuesta se obtiene a menudo cuando un excitante ha
obrado repetidas veces sobre un organismo y es habitualmente inter-
pretada como una “adaptacién” al estimulo. Pero en el caso del Cione
no es adrmsﬂ?l(_a esta explicacién, porque lo que sucede aqui es que
tras la exposicién prolongada o repetida’ del organismo a la luz, la
respuesta deja de producirse al cabo de cierto tiempo por haberse
transformado toda la substancia fotosensible en el cuerpo precursor,
cuya acumulacién actta como estimulo. Por lo tanto, aqui no puede
hablarse de “adaptacién” o de “mecanismo muy diferenciado”, porque
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lo que ocurre, en reali_dad, es un sencillo fenémeno quimico en los
fotorreceptores del animal. e

Los resultados obtenidos en el Ciona hacen pensar si las reac-
ciones de otros organisxpos obedecen también a cambios verificados
en substancias fotos'ens1bles. Ep la Eugleric y en otros organismos
igualmente fotosensibles es pomb!e que la luz dé .lugar_a. reacciones
similares a la que hemos e_zstudlado; estas consxde_raelone pueden,
seguramente, hacerse extensivas a otros seres mas diferenciados pro-
vistos de un sistema nervioso central en un grado avanzado de evolu-

12 -

Tiempo de reacciéon en segundos
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F16. 105. Tiempo de reaccién del Ciona, en funci6én a la intensidad de luz.
(Segiin HECHT)

cién. En el Ciona, la conversién de la substancia fotosensible en el
precursor resulta probablemente de la excitacién de la masa ngqr‘?l
contenida en la poreién media del cuerpo, desde la cual se transmitiria
. los sifones y a la musculatura local. Del mismo modo puedg suponerse
que la luz produzea cambios quimicos en ciertas substancias conteni-
das en los ojos de algunos insectos, lo cual origine xmpulsos.que, trans-
mitidos por el sistema nervioso central, vendrian a terminar en los
efectores, musculares del organismo. Desde cierto punto de vista no
encontramos nada nuevo en esta forma de considerar las cosas, pero
examinada la cuestién bajo otros aspectos vemos que, admitiendo los
cambios quimicos en las substancias contenidas en los fotoceptores,
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cstamos en posesién de una base para verificar investigacioneg expe.
rimentales, mientras que sl achz}camos todos lqs efectos a 1y o
plejisima accién del sistema nervioso, quedamos imposibilitadog para
realizar esas experiencias.

Geotropismo. También en esta forma de tropismo encontramog
los ejemplos cuya observacion nos es més familiar en el reing vegeta]
Es un hecho perfectamente conocido que las ramas crecen hacia'
arriba y las raices hacia abajo; se sabe también que si el tallo de una
planta en germinacién se dispone horizontalmente, las ramas cerecerin
hacia arriba y las raices hacia abajo, formando un 4ngulo recto eop el
eje de la planta. La direccién seguida por las ramas y raices depende
de la fuerza de la gravedad; en efecto, si se fijan unas semilias en
germinacién a un disco al que se le pueda imprimir una velocidad de
rotacién considerable en torno a un eje central situado horizontal-
mente, la fuerza centrifuga impulsa a las raices hacia fuera y a log
tallos hacia el eje del disco. Con la velocidad impresa a la rueda se
anula la accién de la gravedad y se desarrolla una fuerza centrifuga,
Para distinguir entre una direccién y otra decimos que los tallos
presentan geotropismo negativo, o sea que erecen alejindose del suelo,
¥ que las raices lo tienen positivo, o sea que crecen dirigiéndose hacia
el suclo. Las ramas laterales, que quedan en posicién horizontal, son
denominadas apogeotrépicas; no muestran tendenecia a dirigirse hacia
cl suelo ni a huir de él. :

Segiin LoEB, estos procesos tienen su explicacién en un creci-
miento desigual en ambas mitades del tallo. Si suspendemos un tallo
de Bryophyllum calycinum por sus dos extremos, una parte de este
tallo toma prontamente la forma de una U; haciendo sefiales en el
tallo con tinta china comprobaremos que el crecimiento de la corteza
del tallo es més pronunciado en la curva externa que en la interna.
La presencia de hojas en el tallo acelera el proceso de incurvacién,
obteniéndose en el mismo tiempo una curva mas cerrada que en los
tallos sin hojas. LoeB da a esto la siguiente explicacién. Dice que
cuando el tallo estd provisto. de hojas, el material nutritivo que la
planta necesita para crecer se forma proporcionalmente a la cantidad
de tejidos vivos, y que este material nutritivo, por ser liquido, fluye
(o tal vez difunde) més ficilmente hacia las partes mas bajas, con-
centrandose, por lo tanto, en estas partes, con lo cual el erecimiento se
verifica més rdpidamente en la mitad del tallo que mira el suelo, ¥
la curvadura geotrépica tiene lugar. Si el tallo ecarece de hojas, las
substancias que proporeionan la energia necesaria para el crecimiento
se elaboran lentamente, y, en consecuencia, la eurvadura geotrépica
es menos marcada. Por lo que respecta a los vegetales, esta explica-
cién es admisible.

El geotropismo presenta en los animales un aspecto completa-

mente distinto al de los vegetales. Es evidente que las explicaciones
tan simples que hemos dado para el geotropismo de las plantas no
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pueden aplicarse aqui. Es un hecho de observacién corriente que la
mayoria de los animales tienden a permanecer erectos, 1'ca11'{:ando
estucrzos tenaces para recobrar su posicién normal euando son inver-
tidos. Una descripeién detallada de los.cpppllca(!os Procesos que
contribuyen al mantenimiento de la posicién vertical nos llevaria
demasiado lejos; pero podemos formarnos una idea, aunque ligera,
refiriendo unos cuantos easos particulares. )

Todo el mundo sabe que un gato arro;pglf) desde cierta altu_'a
cae sobre sus patas, cualquiera que sea la posicién en que se le arroje.

i i i hojas adoptan
. s tropismo en una planta invertida. Las pt
g%osli(&):?én ggx?malpcon ti:sgecto x:l S'Lx‘:g;)éa%lopg;w;o gaf:. ggsllaclggmdc;%l}
i iendo el trayecto i , )
mvert;?gvg, (iig(‘élee;ﬁn PALLAgIN, Fisiologia Vegetal, Blakiston)

un acto voluntario, puesto que la extir-

pacién de los hemisferios cerebrales no impide que el lgato ;g‘:ﬁgg‘s’
su posicién normal. Sin embargo, si extirpamos al gato los ‘cgeeciona-
semicirculares y el vestibulo del caracol en ambos lados, 0 S;'bl o
mos ambos nervios vestibulares, el ahimal. ya no cae mdef((lec ld eellevar
con los pies hacia abajo. Los drganos periféricos encarga (')zién oy
a cabo el proceso mediante el cual el gato mantiene su POSino e
por lo tanto, alojados en ambos laberintos, compgesfos, CPculo e
do, por los conductos semicirculares, vestibulo, utriculo y sac a;1 g
los conductos semicirculares los mas importantes. Sllislgsazl‘i e
extirpados, el animal pierde completamente la faculta

el equilibrio en posicién vertical.

Bste fenémeno no depende de
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Pero los efectos conseguidos por esta extirpacién no son permg.
nentes, sino que a los pocos dias' se recobra la facultad de caer de pies
aun cuando los conductos semicirculares no hayan recuperado gyg
funciones por haber sido destruidos o por haberse seceionado ¢} ner-
vio vestibular. De esto se deduce que un nuevo mecanismo ha reey,.
plazado al que ha sido destruido o an_u’lado_ en sus funciones. Fgte
segundo mecanismo depende de la funcmn visual, puesto que si g un
gato operado, como deciamos anteriormente, le vendamos los ojos, ng
puede ya recobrar el equilibrio en la estacion vertical, ni cae sohre sus
patas cuando se le arroja al aire. Sile quitamos la Yenda, vuelve a reey.
perar csta facultad. En los peces de esqueleto cartilaginoso, la destrye.
cién del laberinto es muy sencilla. Los resultados son semejantes a Jog
obtenidos en los experimentos citados. Los peces operados pierden o]
sentido de posicién por algin tiempo, pasado el cual los ojos suplen
en su funeién a los conductos semicirculares. Si producimos la ceguera
en el animal de experiencia queda definitivamente ineapacitado para
orientar su posicién en el agua. Pero aun en estos casos conserva la
capacidad de nadar perfectamente si queda con el abdomen muy
cerca de la pared del estanque. Esto indica que en esta posicién el
animal se vale de sensaciones originadas en la piel para mantener
una posicion de equilibrio y verificar movimientos de nado relativa-
mente normales. Los estimulos originados en la piel son debidos a
difcrencias de presién en distintos puntos de ella. Anilogas observa-
ciones pueden realizarse en ciertos erustéceos en los que el aparato ves-
tibular es sélo un pequeiio saco situado en la raiz de las antenas. Sise
destruye este aparato — estatocito — el animal queda completamente
a merced de los reflejos luminicos; asi, si la luz viene desde arriba, el
animal nadard en esta direccién; cuando la luz esti situada en el
fondo, la direccién seguida entonees serd hacia abajo, y ecuando la luz
cstd situada lateralmente, el animal se dirigirs hacia la luz. Sile des-
truimos los ojos pierde completamente el sentido de equilibrio, que es
tan sélo recuperado cuando el animal se acerca a la pared del acuario,
verificando entonces movimientos natatorios més o menos regulares,
guiado por el roce de sus apéndices con las paredes del mismo.

Ll mantenimiento del equilibrio y de la posicién normal sobre
cl plano de sustentacién, en los animales superiores, se debe, por lo
menos, a tres grupos de estimulos, que proceden: a) del laberinto,
b) de los ojos, y ¢) de la piel. En la mayoria de los animales los es-
Um‘ﬂos, que parten de estos puntos estdn intimamente relacionados
entre si, existiendo mutuas compensaciones que permiten al animal
mantener su posicién normal aun en las circunstancias més adversas.
- _Eq ‘103 organismos inferiores, en los cuales no hay ninguna dife-
renciacion que represente el laberinto de los animales superiores, ¥
que ademds carecen de aparato visual, los movimientos geotrdpicos
han de ser explicados por algin otro mecanismo. Ciertos Holoturios
(0()}“0 los de la especic Cucumaria cucumas, y los de especics cereanas
a ¢sta) muestran una tendencia a deslizarse sobre planos inelinados
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por los que ascienden hasta alcanzar el punto més alto; tienen, pues,
geotropismo negativo. La luz no presenta ninguna mﬂupncxa sobre
Zste movimiento, que ellos reahz’an lo mismo en un medio perfecta-
mente iluminado que en la mis completa oscuridad. Como otras
muchas formas de movimientos que se dan entre los organismos mas
sencillos, éste no obedecc.a a una neces@ad de oxigeno, pareciendo, en
cambio, comparable al tipo de geotroplsgxlp encontrado en los vegeta-
les; a pesar de todo, resulta en verdad dlf]Clll encontrar la explicacién
de ese tropismo de los holoturios. Los organismos del género Parame-
cio se mueven siempre buscando las partes mis altas del tubo puesto
verticalmente que los contiene; en esta posicién mueven sus ecilios
mucho més activamente. Este movimiento parece, sin embargo, desen-
cadenado por la necesidad de oxigeno,.resultando, por lo tanto, mas
facil de explicar.
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T16. 107. Reotropismo de los espinos situados en un acuario. El movimiento de la

mano del observador se realiza en la direccién indicada en las flechas, por delante

de una de las paredes del acuario. El desplazamiento de los peces se realiza siempre
en direccién opuesta. (Segin LOEB y GARREY)

Reotropismo. Xista es una forma complicada de trqpigmo que
se origina como respuesta a percepciones épticas. El movimiento de
los ohjetos ante los ojos da lugar a estas percepciones. Podemos
citar algunos ejemplos que ayuden a aclarar esto.

Se ha observado que los peces nadan mis frecuentemente en
contra de la corriente que a favor de ella; este fenémeno_ es atr'lbuldo
a la accién de la corriente del agua. Sin embargo, el animal sigue la
misma conducta si se introduce en.un frasco cerrado y es llevado
éste a través del agua, siendo asf que ahora estd descartado el factor ,
meednico al cual se atribuia su avance en contra de la corriente. _Lo
mismo sucede si el fraseo que contiene el pez se mueve en el aire.
La posicién del pez se debe enteramente, ahora, al movimiento de la
botella, puesto que si ésta se deja quieta el animal nada moviéndose
en todos sentidos. La conducta seguida por el animal se cree que es
debida al hecho de que las imdgenes formadas en su retina pareeen
moverse cuando él se mueve.
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Si el animal se coloca en la misma direccién de la Corriente
ésta le arrastra, los objetos de la priHa pareceran moverse huyend, T
él, o sea que si retrocede, parecerdn avanzar. Entonces, para mantenep
fijas las imdgenes en su retina, pugnard por avanzar hacia ellos, 1o
cual se traducird en un movimiento de nado en contra de 1 corriente
Esta influencia de los objetos en la dire_ceién seguida por el animp
puede demostrarse muy clarz}mente mediante un papel marcado cop
gruesas rayas negras; al deslizarlo por lz} pared_ del acuario, se obgep.
vard entonces que se mueve en la misma direceién que hacemog
seguir al papel, con lo cual consegu{rzi que las nn{igenes de las rayas
permanezean lo més fijamente posible en la retina. En esta expe-
riencia debe imprimirse al papel un movimiento bastante lento,

Se ha pensado que el anemoiropismo, palabra con la cual se
designa la tendencia de ciertos insectos a mantener el eje de gy
cuerpo en la direccién del viento, es un fenémeno semejante al req-
tropismo.

Estereotropismo. Asi como el geotropismo se refiere a la orien-
tacién de un animal o planta con respecto al suelo, el estereotropismo
indica la orientacién con respecto a una superficie. Las estrellas de
mar, por ejemplo, cuando se colocan en posicién invertida, verifi-
can violentos movimientos para enderezarse y situarse en su posicién
normal. Esta tendencia no estd relacionada con la ley de la gravedad,
puesto que se manifiesta aun en aquellos casos en que la superficie
sobre la cual se encuentren situadas la hayamos invertido. El animal
se mueve muy agitadamente hasta conseguir que los extremos de los
pies estén en contacto con la superficie, y s6lo cuando se ha estable-
cido un contacto efectivo queda en reposo. Esta que podriamos llamar
necesidad de tener contacto con superficies sélidas explica la tenden-
cia de los gusanos y algunas larvas a barrenar el suelo, y puede tam-
bién ser la explicacién de que las raices de las plantas se encuentren
frecuentemente adheridas a las piedras, rodesndolas. Un ejemplo muy
demostrativo es el de las hormigas hembras en la fase de madurez
sexual, porque en ésta el animal muestra una mareada tendencia a
Insinuarse por las grietas del suelo-y a horadarlo. Esta tendencia no
es la manifestacién de un heliotropismo negativo. Los hormigueros
son las consecuencia de esta forma de tropismo. La tendencia normal
de los gusanos a labrar surcos en las paredes de las cajas en que s€
hallan contenidos obedece, asimismo, a esta forma de tropismo.

También algunos organismos unicelulares presentan esta modali-
dad de tropismo. Los espermatozoos de la cucaracha, por ejemplo, se
{hsponen en torno a una particula de vidrio situada bajo un cubreob-
Jetos sin que abandonen el contacto con ella. Se ha pensado que este
fenémeno tiene su importancia en la fertilizacién de los évulos de 1a
cucaracha, que asi pueden mantener en torno suyo una mayor can-

tidad de esperma. El mecanismo intimo de esta forma de tropismo €S
desconocido.
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Galvanotropismo. Con esta palabra se designa el fenémeno en
virtud del cual un ser vivo toma una posicién determinada cuando es
sometido a la influencia de una corriente eléctrica que atraviesa el
medio en el que se encuentre sumergido. El estudio de esta forma de
tropismo nos proporciona més datos sobre la esencia de estos fen-
menos que las otras formas hasta aqui estudiadas. :

Fic. 108. Poslcibn del camarén cuando se halla sujeto al paso de una
corriente eléctrica en la direccién de su extremidad cefdlica a la cola. (Segtn
LoEB, Movimientos forzados, J. B. Lippincott Co.) :

Las respuestas debidas al galvanotropismo son, en realidad,
movimientos originados por la contraceién de unos grupos musculares
v la relajacién de otros. Puede observarse este tropismo en los cama-
rones. Estos animales pueden nadar hacia arriba o hacia abajo segiin
sea el miiseulo de la cola que actfie mis enérgicamente, el flexor o el
extensor. Cuando pasa una corriente eléctrica a través del medio en que
el animal se halla, la cola se pone estirada rigidamente si la cabeza est4

N\

FIG. 109. Posicién del camarén cuando pasa la corriente galvénica en direc-
cién de la cola a la extremidad ceflica. (Segtin LokB, Movimientos forzaxdos.
J. B. Lippincott Co.)

hacia el dnodo; en este caso, el miisculo tensor se estimula con mis
intensidad y el animal puede, por lo tanto, nadar hacia delante pero
no hacia atrés, o sea que avanza hacia el 4nodo. Si antes de que pase la
corriente, se le sitia con la cabeza vuelta hacia el cétodo, al pasar
aquélla los misculos flexores de la cola se contraen ahora mds enér-
gicamente que los extensores y el animal se mueve hacia el ‘énodo,
pero nadando hacia atrés. Los cambios de tensién en los n_msculos
de la cola se acompafian de fenémenos analogos en los de los miembros.



Tropismos

es también se encuentran ejemplos de gal-
vanotropismo. Podemos_citar observaciones vemgpadﬂﬁs en el ’gén?l‘_o
Paramecio, cuyas especies se mueven mediante cilios. Bstos estdn diri-
oidos hacia atras, y cuando se mueven batiendo el agua de delante atrés
ibmpulsan al organismo hacia (.ielante.’Sm_ emba}‘g(_),. si el protozoario se
coloca en el paso de una corriente cléetrica, 105,011105 de .1_3; parte pré-
xima al edtodo se sitGan al revés

de como estaban, quedando diri-
gidos hacia delante. Entonces log
movimientos combinados de log
cilios dirigidos en sentido opues-
to orientan el organismo hacia el
catodo. En el momento en que
queda entrelosdospolos, los cilios
N o _ del extremo anterior (correspon-
Jo, g, B 1 gg'jo"’f;‘;;;;‘;ﬁg‘;c?; diente al citodo) se encuentran
de la corriente galvénica. (Segin LOEB) vueltos hacia delante, mientras
que los del extremos posterior

(dirigido hacia el dnodo) estdn en su posieién normal, o sea vueltos hacia
atris. Encontrandose los cilios més fuertes y numerosos en el extremo
posterior, el movimiento se orientarahacia el cdtodo verificindoselenta-
mente. En las especies del género Volvox se obsérvan al paso de una co-
rriente efectos analogos;los ciliosdelaporeién correspondiente al 4nodo
quedan inméviles, moviéndose, en
cambio, los de la poreién orientada
hacia el citodo. Isto  hace que
el organismo se -vuelva hacia el
dnodo.

El mecanismo de estas reac-
ciones no se ha dilucidado todavia,
pero es de presumir que sean deter-
minadas por cambios verificados
en la permeabilidad, ete., de las
células por el paso de la corriente.

En los seres unicelular

Quimiotropismo. De todaslas

‘lx"xllg’gﬁv{'ael%’fﬁcml"l c(])% Chilomonas ante ~ formas de tropismo, la que se en-
mente Zlespués dg Ia ad?gi.(:ril’ :lxgln%dclile?: cuentra mas frecuentemente en los
B, diezminutosdespués. (Segan Jexnins)  seres unicelulares es la que deno-
y minamos quimiotropismo, que S€
refiere ala atracciéno repulsién que ciertassubstanciasquimicasejereen
sobre los organismos. Se comprenders mejor mediante unos cjemplos.
El B. termo y el Spirillum undulla presentan quimiotropismo

(o quimiotazis) en soluciones cuya concentracién es de 1 miligramo
de peptona por 100 c. e. de solucién; en estas soluciones los orgd:
nismos citados se retinen en donde la concentracién es mayor. B0
caldo de patata atrae fuertemente al vibrién colérico; los hongos

]
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muestran un quin}iotuctismo positivo para las soluciones Aot
de cafia. La‘velomdad del movimiento de atraceién (-nwc:n(lr-\(‘l‘f o o
las substancias quimicas parece ser regulada por la 1'31:1(-1«31: ; -p(')-l
concentracion en la solueién considerada en su {otalidad v 1 u. o
centracién cxistente en el sitio en que el organismo se mu{-veal;-(l)ll'l-_
ciertos organismos esta relacién puede ser muy elevada .~1lc('x :
zando ineluso proporciones de 400 : 1; para la sziezu-osa‘ }'u;r( ( i
plo, se encuentra que el organismo se moverd desde una’s‘olucitﬂl‘mi
centésimo a otra al 4 %, pero, en eambio, no lo hard cuardo na, sﬁ-
lucién esté al 4 v la otra al 3 %. Con frecuencia ocurre ;me de
toda la solucidn, sélo un ion influya
en el tropismo. Los elementos sexuales

del licopodio, por ejemplo, muestran .
quimiotropismo positivo para ¢l ion
citrato, pero permanceen indiferentes
ante los cationes de oxalato, malato y
ante los azicares y profeinas. En ge-
-

neral, los iones H' ejercen una aceién
muy marcada sobre el tropismo, ya
impidiéndolo completamente o provo- .
candolo. Hay que hacer observar, sin ~ Fie. 112, Diagrama que muestra la
embargo, que el quimiotropismo, en :'::::‘lll‘imll‘g:ucl(lh'l:Ilgsl'{‘l‘:"i;tzlkl‘ll:':m(;eI;u(:l’lllace(lll‘f
estos seres tan sencillos, apavece me- - racién elevada de oxigeno. lin i,
5 3 5 una pequeiia porcion de musgo se
oS evxdente porque puede confun- pone en contacto con un cuitivo de
dirse con facilidad con la aglutinacin  ghjeies y mantenido en fa- orenridad:
que oc:-slonan varias sales cuando se Lof ﬂa_go]m]ns.se‘ _rel’xm-n cn..lu r(~;.'i(u{
afiaden al medio que las contiene. Sl s drets ardins Ve
. Eu los insectos, las renceiones « 55t Minaccion bado in sceion de
quunlotroplcas son mucho mas marca- la luz. El oxizeno que se desprende
das. Is sabido que en las moscas el ;‘.-f%f$£?&ﬂ%§f R
macho presiente v busca a la hembrn - 42 225 KR o
periores a un kilg- Journal of Goeneral Physiology)

metro, orientado probablemente tan
sélo por el sentido del olfate. En las Drosophilas pucden observarse
he<;hqs dignos de meneidén. Los aleoholes etilico y amilico ejercen un
quimiotropismo positivo sobre estas moscas; io mismo ocurre en ellas
respeeto a los deidos aeético y ldctico y otros; los ésteres ejercen
asimismo un efecto quimiotrépico muy marcado. Otras substanecias
‘iue, a nuestro juieio, poscen también olor muy fuerte, carceen, en
cambio, de efectos quimiotrdpicos. El aleanfor, por cjemplo, no atrae
u.los insectos, pero el éster del dcido acético ejercerd un quimiotro-
Dismo positivo aun cuando en la atmdsfera haya grandes cantidades
de aleanfor que oculten el olor del éster para nuestro propio olfato.
El mecanismo por el cual se produce los quimiotropismos es mal
<'('m001do. .Se ha supuesto que pueda ser debido a la formacién de een-
1“]1;?3 de ‘dxfl'lsi(‘m, los cualcs.cjercerian una inﬂuengia sobre ¢l orga-
SMo, eracias al desplazamiento de las moléeulas disueltas a un lado
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y a otro del mismo, aleanzdindose la posicion orientada cuando el

reparto de las moléeulas difusibles fuera cquivalente en ambos lados

del eje de simetria. A pesar de la atractiva sencillez de esta expli-

cacién, no ha podido ser eonfirmada.

Termotropismo. Esta modalidad de tropismo puede ser eviden-
ciada al comprobar cémo el Paramecio tiende a moverse de un lado
a otro de un depdsito que, aun siendo iluminado de un modo homo-
géneo, se calienta desigualmente. Si la temperatura de una de las
zonas del recipiente es de 10° y la-otra de 25°, los protozoos se relinen
en la zona mas caliente; sin embargo, ecuando una de ellas se halla
a 25° y la otra a 35° se refinen en la zona de mas baja temperatura.
Los movimientos determinados por la temperatura parece puedan ser
atribuidos a la influencia de ésta sobre los cilios del Pararecto, ya
que las variaciones térmicas pueden determinar sobre el movimiento
ciliar efectos que no difieren mucho de los producidos por la corriente

cléetrica.

: CariTuro XII
Digestién

I. Digestién y metabolismo en Ios animales

p La digestién constituye esencialmente un proceso por el cual los
alimentos ingeridos son reducidos a fragmentos més pequefios en
v1rtugi de acciones mecdnicas, y las grandes moléculas que integran
los alimentos pasan por acciones quimicas a moléeulas mis sencﬁ]as
Ll resultado de esta reduccién es facilitar al organismo’alimentos en
forma que puedan difundir a través de las membranas celulares que
hmltal} el tubo digestivo y pasar asi a la sangre, siendo evidente
que mlgntras los alimentos persistan en el estado de moléculas muy
complejas, tal difusién es imposible.

Con la fragmentacién puramente mecénica se consigue que los

.alimentos presenten més superficie al ataque de las enzimas del

tramo digestivo.

Para su estudio, el proceso puede considerarse bajo tres aspee-
tos: mecanismo para la obtencién de alimentos; mecanismo para
reducir el tamafio de las masas alimenticias, y acciones mediante las
cuales las grandes moléculas o complejos moleculares de los alimentos
son dlsgregado§ en moléculas més sencillas.

’Los mecanismos citados difieren mucho en las distintas especies,
¥ s6lo en sus grandes lineas generales es c6mo pueden agruparse
Para su estudio.

e lzilgesuon_ en el hombre. Con respecto a la composicion qui-
g 1ca de los ahmen’tos pueden clasificarse en cuatro grupos: hidratos
e carbono, proteinas, grasas (1) y sales disueltas en agua. Cada
grupo es sometido a un especial proceso digestivo.
D —
Begu%;); Al traducir hemos respetado casi siempre la nomenclatura quimica
nitiins por el autor; pero habiéndose extendido en nuestro pafs la nomen-
et tos&goptada por los Congresos Internacionales de Quimica pura y aplicada
Vet Itimos afios, para los compuestos de interés fisiol6gico, creemos ftil
r gls principales diferencias entre ambas.
Ved e idratos de carbono se denominan gliicidos, y éstos se dividen, a su
aztcar n"-\“" Y osidos, desinencia que afadida a la rafz del nombre de cada
08 permite distinguir las osas como gliicidos reductores no hidroliza-
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Los hidratos de carbono son ir_lgerldos bajo la forma de almidgy
(en el pan, patatas, ete.), de dextrina (pax_l tolstado y n}uchos vegeta-
les, y como glucégeno cn la carne), de sn'ﬂplesl a§uca1es tales comg
glucosa, fructosa (en los frutos) y lactosa (en la leche). En la boca log
alimentos son fragmentados por la masticacion, y el almidén y 14
dextrina son atacados por la’ ptmlma, fermento segregado por lag
olandulas submaxilares y parétidas. Esta enzima es capaz de reducir
?lichas substanecias a maltosa — aztear dlsacz}rldo —, pero el a'hm’ento
es deglutido antes de que se haya producido totalmente hidrélisis
hasta la fase de maltosa. : iy

La enzima, sin embargo, se mezgla con el bolo’ahmentlelo durante
el proceso de la masticacién y con él pasa ,al estémago, dozld.e su ac-
cién sobre el almidén v la dextI:ma contintia hasta que el ac1dp clor-
hidrico del jugo géstrico lo impide. Lo mas probable es que mientras
los hidratos de carbono permanecen en el estdmago no sufran ninguna
otra alteracién, a no ser que tenga lugar una ligera hidrélisis por el
CIH del jugo géstrico. : S

Después de un tiempo que oscila entre dos y tres horag, }os hidra-
tos de carbono pasan al duodeno, parte en fqrma de alm.ldon ¥ dex-
trina y parte en forma de maltosa. En este primer 'grqmo intestinal se
ponen en contacto con la amilasa del jugo pancreatico, la cual con-
vierte a los hidratos de earbono en glucosa. Est;l aceién se continda
en el intestino delgado, donde las amilasas del jugo pancreitico son
reforzadas en su aceién por las que segregan las células.de la pa’red
de este otro segmento de intestino. Una vez formadz_a, la glucosa, ésta
pasa ficilmente a través de las eélulas de la mucosa intestinal y entra
en el torrente sanguineo. il

Es un hecho generalmente admitido que los hidratos de carbono
no son aprovechados si no es bajo la forma de glucosa, o sea que su
utilizacién por el organismo depende de que sean convertidos en
este monosacirido. Cuando se ingieren grandes cantidades de f}'uc-
tosa en una comida abundante en fruta, la mayor parte del azficar
ingerido aparece en la orina. Los casos més importantes son, sin em-
bargo, los que se refieren al aziicar de cafia y a la lactosa. El primero
puede ser atacado por las amilasas digestivas originando glucosa, 12
cual es absorbida y utilizada, y levulosa, que es absorbida y puede ser
excretada; respecto a la lactosa, bajo la accién de la lactasa se des-
dobla en glucosa y galactosa. Es casi seguro que la levulosa y la galac-
tosa — las monosas que junto con la glucosa proceden del desdobla-

4
bles de los osidos, glticidos que por hidrélisis pueden dar lugar a una o e
osas, acompanadas o no de otras substancias. inan
I’p'dLas frasas y los éteres sales, con propiedades andlogas, se denomd
ipraos.

Las protefnas se conocen con el nombre genérico de prétidos. A este g’{;‘fg
pertenecen los proteidos, que son aquellos prétidos que por hidrélisis com%ivi_
dan amino4cidos acompafiados o no de otras substancias. Los proteidos se bién
den a su vez en holoproteidos y heteroproteidos, los cuales se subdividen taﬂ:m]a_
de acuerdo con los distintos grupos bioquimicos aceptados ya en la nome
tura quimicofisiolégica por los autores ingleses vy americanos. — N. del T-
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miento de la sacarosa y la lactosa — 1')1611 en las células intestinales o
en el higado sean transformadas ulteriormente en glucosa. Después de
estos procesos, la'glucosa resultante es utilizada por los tejidos L;;s3
proteinas de la dieta normal estin contenidas en lag carnes de iodas
clases, en la leche y en el queso (principalmente como caseinggeno)
y en muchos vegetales, especialmente lentejas, judias, ete. ’
o L’ag pro’Eelpas no experimentan cambios en Ia boca, excepto la
divisién mecanica del alimento que las contenga y su mezela con la
mucina de la saliva. En el estémago, el 4cido del jugo géstrico las
transforma en metaproteinas deidas y la pepsina de estae Jjugo las cor;-
vierte sucesivamente en proteosas y peptonas. No puede afirmarse si
en el estémago va més alld la digestién de las proteinas. Algunos afir-
man que el jugo gistrico contiene también una enzima — 1s rening —
que coagularia la leche; otros piensan, en cambio, que esta enzima no
serfa més que una forma de actividad de la pepsina. En el duodeno
las protein_as ya parcialmente digeridas encuentran la enzima pan:
credtica tripsina, la cual continta el proceso de ataque, dando lugar
primeramente a polipéptidos y finalmente a eminodcidos. La enzima
del jugo intestinal, erepsina (1), desempefia un papel en estos desdo-
blamientos finales. Los aminoécidos son ficilmente absorbidos por las
células del epitelio intestinal y pasan al torrente sanguineo. La gli-
cina, alanina, leucina, valina, prolina, 4cido aspartico, acido glutami-
nico, arginina e histidina han sido halladas en la sangre por métodos
apropiados. Algunos de estos aminoécidos, sin embargo, son absorbi-
dos més ficilmente que otros.

Las grasas de la dieta se hallan principalmente contenidas en la
manteca y en la leche, en la carne y en ciertos vegetales. Tampoco
las grasas sufren cambio quimico alguno en la boca; sélo son dis-
gregadas mecénicamente, y fluidificadas merced a la temperatura
bucal. Esti demostrado que una grasa no puede disgregarse si no
se fluidifica a una temperatura de 37°. Llegadas al estémago perma-
necen todavia sin ser atacadas, pero tan pronto como entran en el
duodeno se ponen en contacto con la lipase pancreitica, bajo cuya
aceién se desdoblan en glicerina y 4cidos grasos. Esta digestién es
facilitada por un proceso simultineo por el cual las grasas se emulsx.o-
nan, proceso que resulta de la accién de las sales biliares que al dis-
minuir la tensién de superficie en cada gota de grasa originan, con
la ayuda de los movimientos intestinales, una fina emulsién. Tal
Proceso conduce a que la enzima encuentre una superficie n}ueh.isuno
mayor sobre la cual actfia, con lo que la formacién de gh_cerma. y
4eidos grasos se acelera notablemente. La glicerina y los 4cidos gra-
Sos que resultan de esta digestion son absorbidos por las células de
la mucosa intestinal. Luego, en el interior de las células, tiene lugar
Lo ke :

. s 3 iva se aplica a
o e i st i

:nzlmé.tlca. consiste, pues, en completar el desdoblamiento de la molécula pro-
eica hasta la fase de aminoficidos.— N. del T.
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una reconstitucion de las moléculas de grasa._Esto'puede comprobarsge
en una rana a la cual hayamos dado una comida rica en grasas, sacri-
ficandola y observando las células d’el_ mte’stu}o unas horas despugés
de haber realizado esta comida. El dcido ésmico demuestra la exig.
tencia de gotas de grasa en el protoplasma celular de aquéllas, T g
gotas de mayor tamafio se ven en el interior de las células m3g
préximas a los vasos sanguineos. De estas gotas de grasa, unas sop
fagocitadas por los leucocitos ¥ transportagias asi a los quiliferog pré-
ximos, mientras que otras pasan a ellos d}rectamente. Los quiliferog
afluyen al conducto tordcico y desde aqui la grasa ingresa ya en g
corriente sanguinea. Después de una comida riea en grasa, el plasmg
sanguineo puede contener tal cantidad de ella, que llegue a solidifi.
carse si la temperatura exterior desciende. Surgen algunas difieults-
des al estudiar la cuestién del paso de los dcidos grasos a las célulag
de la mucosa intestinal, porque ellos no son solubles ni difusibles;
pero esta difieultad es superada convirtiéndose en jabones al combi.
narse con los dlealis del jugo intestinal, y asi pueden ya pasar a tra-
vés de las membranas de las células del intestino. Estos jabones
difunden mas facilmente. Se ha visto, sin embargo, que la absoreién
no tiene lugar en ausencia de sales biliares; aun cuando la grasa haya
sido antes suficientemente emulsionada para facilitar el desdobla-
miento de la molécula bajo la aceién de la lipasa. Tista observacién
ha sugerido que tal vez los dcidos grasos pasen al protoplasma de las
células intestinales combinindose con las sales biliares mismas, pero
dehaciéndose esta combinacién inmediatamente depués de haber atra-
vesado la membrana. Sea o no cierto lo que precede, lo que si puede
afirmarse es que las sales biliares son absorbidas por las células al
mismo tiempo que los 4cidos grasos.

Mientras se realiza el proceso digestivo, el alimento se halla so-
metido a la influencia de los movimientos del tramo intestinal. Estos
movimientos se originan autonémicamente en la misma musculatura
del intestino, 1o que puede demostrarse en un segmento de intestino
separado del organismo durante un periodo de tiempo suficiente para
que tenga lugar la degeneracién de los elementos nerviosos. En el
animal intacto, estin bajo el control de los nervios simpético y para-
simpaético (vago), que inervan el misculo intestinal.

El nervio parasimpético, cuando es estimulado, origina la con-
traccién de la musculatura intestinal, mientras que la estimulacion
del simpitico da lugar a un efecto inhibitorio de los movimientos
intestinales. Estas acciones pueden ser demostradas excitando dichos
nervios en el animal vivo o mediante experimentos en fragmentos de
Intestino mantenidos en solucién de RmGer. La adrenalina, POT
ejemplo, que es un estimulante del simp4tico, causa una relajacion en
el asa sometida a la experiencia, del mismo modo que relaja la musct”
latura intestinal en el animal vivo. Muchas otras substancias, siit €%"

bargo, aun careciendo, de efecto especifico sobre estas formaciones n?ir-
viosas, dan lugar a cambios en la tonicidad y en la contractibilidad d¢
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fragmentos de intestino aislado. L.a‘ muscarina provoca violentas con-
tracciones, al paso que las sales biliares disueltas disminuyen el tono
museular y pueden detener las contracciones. La histamina actta
de un modo anélogo a l'a musearina, y resulta muy probable que mu-
chos de los supuestos, efectos de diferentes extractos de érganos sobre
la musculatura intestinal puedan ser imputados a la histamina con-
tenida en ellos.

Los movimientos de la musculatura intestinal en el animal in-
tacto estédn sometidos a la ley del intestino de BayLiss y STARLING.
Tistos observadores advierten ue al estimular un punto de la muscu-
latura intestinal, el segmento inmediatamente situado por debajo
sufre una disminueién del tono y una detencién de su actividad con-
tractil, al mismo tiempo que se origina una onda de contraccién
por encima de este punto y también a corta distancia de él, obser-
vando también que la contraceién progresa en sentido distal. El efecto
de esta contraceidn es asegurar la progresién del contenido intes-
tinal, lo cual es facilitado por la relajacién simultinea del segmento
situado por debajo. Este reflejo peristdltico puede ser obtenido en el
intestino aislado y es, por tanto, independiente de la inervaeion
extrinseca de la musculatura intestinal, ete. De este reflejo se han
dado varias explicaciones, la mejor de las cuales es la que se basa en
1a hipétesis de que las fibras del plexo de AuErBACH — una delicada
red de fibras nerviosas pertenecientes al sistema parasimpético,
situada entre las tnicas musculares — tendrian dos ramas, de las
cuales una se hallaria dirigida hacia arriba y otra hacia abajo. De
estas fibras, la descendente se supone llevaria al misculo impu}sos_
inhibidores y ,al ascendente impulsos excitadores de la contraccion.

No es esto todo lo que puede decirse referente a la motilidad dgl
intestino. Durante la digestién ocurren otros movimientos. Los mas
importantes de éstos son los movimientos antiperistdlticos, de direc-
cién contraria a los anteriores, o sea de abajo hacia arriba, y de un
efecto contrario a la progresién del contenido intestinal ; hay que
afiadir la existencia de movimientos pendulares, por los cuales los
alimentos son mezclados con los jugos digestivos. Lios movimientos
antiperistilticos y los.pendulares se encuentran bajo la dependencia
del sistema nervioso central. Desaparecen, en efecto, cuando el_}ntes-
tino es seceionado o cuando se aisla de dicho sistema por”seceion de
los nervios. En consecuencia pueden ser estudiados solamente en el
animal vivo. El procedimiento mas sencillo para su estudio es admi-
nistrar al animal una substancia insoluble e inerte, opaca 2 los
rayos X, tal como el subnitrato de bismuto. En estas condiciones obsér-
vase la regién abdominal en la pantalla radioseépica, viéndose en negro
el estémago, intestinos, ete. La observacién de estas partes ensombreci-

das muestra los movimientos peristélticos, antiperlstaltlc_os y pendu-
lares y los de-abertura y cierre de los esfinteres. C_'ontrqrmmente a1 0
que hemos visto sucede con la musculatura del intestino, la d-el L
estinteres se contrae por la estimulacién del simpatico y s relaja

21. PoNDER : Fisiologfa general.— E
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cuando se estimula el parasimpdtico. Esta inversién de efecto
como resultado que en el momento en que se contrae un segments da
tramo intestinal situado por encima de un esfinter, éste ge abre e
que el contenido pueda franquearlo. En el caso del esfinter pilépflra
la contraccion y relajacién estdn bajo el control de un reflejo 1omco'
en relacién con esto, se ha visto que tan pronto como el contenidocgl;
duodeno se hace acido el esfinter se cierra, y que euando aquél vy 1.61
a ser alealino se abre. Il contenido del estémago es, pues, expelicf o
intervalos, alcalinizdndose al llegar al duodeno, y como se compren(()]a
s0lo una pequefia poreién de ese contenido atraviesa el esfinter jl?’
rico mientras éste se encuentra en la fase de relajacion. B

Debe mencionarse, aunque sea someramente, la absoreién de] 5

v de las sales francamente difusibles, las cuaies pueden ser absorbi%iua
en cualquier estadio de la digestion. Muchas de las sales ingeridas 28
convierten en cloruros al llegar al estémago y reaccionar con el écide
clorhidricodel jugogéstrico ; perolamayoriason ingeridas como cloruroz
v por lo tanto no experimentan eambio alguno durante la digestién. E]
hecho de que el intestino también absorba una solucién salina isotériiea
respecto a la sangre demuestra que la absorcién no depende Gnicamente
de un proceso osmético, sino que las células de la mucosa trabajan du-
rante este proceso segregando sales, agua, glucosa y aminodcidos desde
“.1 intestino a la sangre. Siendo esto asi, habra necesariamente un gasto
de oxigeno y un desprendimiento de anhidrido carbénico, produceiénﬁo
calor ¥ todos los otros fenémenos que resultan de la actividad celulnr:

Digestion de la celulosa y de lag pentosanas. Estas dos formas
de hidratos de carbono se encuentran en proporeién considerable
en la dieta de los animales herbivoros,

En 531 tubo digestivo de los mamiferos no existen enzimas capaces
de digerir la celulosa, ¥ la conversién de ésta en material alimenticio
aprovechable resulta de la aceién de bacterias contenidas en el intes-
tino. Estas bacterias digieren la celulosa, resultando de esto la forma-
cion de CO,, metano, 4cidos grasos y varios monosaciridos, siendo
inicamente estos dos tltimos grupos de substancias los que se absor-
ben y utilizan. En el higado-del caracol hay un fermento de accién
intensa sobre la celulosa; en el gorgojo del trigo hay otro fermento
semejante a aquél. Por la aceién de estos fermentos se originan hexo-
sas v pentosas. Bl meeanismo por el cual son digeridas las pentosanas
(‘illmlc'lones compuestos de pentosas en lugar de hexosas) es atin des-
Lon‘lOCldO. Es cierto, no obstapte, que estas substanecias son digeridas
¥ que algunas de ellas son utilizadas por los tejidos. En el hombre se
obsel'v’a que la pentosa rhamnosa es asimilada en ciertos casos y que
después d'e su absorcién aparece glucosa en la orina.
herbicvzgf);dﬁgaggst'OPOI'tu}lo.decir ahora que la saliva de los mamiferos
la lactosa en glucolsean; ptz:ilz}::rtm g k’l N B des'dotl()isu
tinal de estos animales gue enozz{,deesi Il?;il?t]');mdante SO
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Las vitaminas. A~la§ pr.oteinas, hidratos de earbono grasas
sales v agua débense ana_dlr_clertas substancias accesorias ilamadaé
vitaminas, que es lmpI:eSCH_ldlble entren a formar parte de cualquier
dieta adecuada. Las v1ta1§unas se dlstrlbuy_en en cinco grupos, cada
ano de los cuales se desug:na_ por una letra del alfabeto, desde A
hasta E. La 1_1atu1-a1ezg quimica de estas subs_tancias es desconocida,
pero hay motivos para creer que son substancias de composicién qui-
micas relativamente sencilla, puesto que son termoestables, difusibles
v ficilmente solubles en el agua y en disolventes orgénicos tales como
alcoholes ¥ aceites. Se encuentran en pequefia cantidad en log alimen-
tos mas comunes.

La falta de vitamina 4, en la dieta, provoca un retardo del cre-
cimiento. Este efecto es tanto mas marcado cuanto més joven es el
animal. Al mismo tiempo, los eabellos se hacen ralos, formandose
mechones de un cabello afelpado y sin brillo. Esto es consecuencia
de una sequedad general del tegumento y de una alteracién en el
funcionamiento de las gldndulas sebiceas; en ocasiones, la sequedad
de la piel puede ir acompafiada de una falta de secrecién en las glan-
dulas de los pirpados, forméndose tlceras de la cérnea y llegando a
veces, a producirse ld ceguera. La administracién de pequefias dosis
de aceite de higado de bacalao o de algunas otras substancias ricas en
esta vitamina detiene la progresion de estos trastornos y el animal
sigue creciendo normalmente si se prolonga su administracién.

La vitamina A se encuentra en los aceites, especialmente en el
de higado de bacalao, en la mantequilla, en la yema de los huevos y
en la carne grasa, aunque en pequeiia cantidad. Los aceites vegetales
no la contienen, estando, por lo tanto, ausente de muchas margarinas.
Se encuentra abundantemente en ciertos vegetales, por ejemplo, en
las zanahorias. Es soluble en el aceite, aleohol y en éter, y sélo lige-
ramente en el agua. A pesar de esto, no es de la misma naturaleza
que las grasas, y no contiene nitrégeno ni fésforo.

La falta de vitamine B origina un grave sindrome conocido con el
nombre de polineuritis, caracterizado por irritacién e inflamacion
de los nervios, paralisis de los miembros, edema de la piel, diarrea
Y degeneracién de las glandulas genitales. Al mismo tiempo hay retardo
del crecimiento, y finalmente, puede su falta ocasionar la muerte. En
el hombre, este sindrome de polineuritis, que sobreviene cuando en la
dieta.no existe la vitamina B, se denomina beriberi. La enfermedad
es ripidamente curada si se administra la vitamina correspondiente.

Esta vitamina es soluble en el agua; se encuentra en las partes
verdes de las plantas, en la mayoria de los vegetales, en las nueces,
Irutos y semillas en germinacién, en los huevos, leche y carne. Es
también soluble en alcohol y puede ser extraida de los 6rganos vege-
tales y animales por medio de este disolvente, con el cual se pueden
22;%13195 ext_raetos muy.concentrados. Su constitu_eién qul’r;llca:_ fsmdi(ralsz;
. 4, pero contrariamente a lo que hemos visto con la vita

8rupo A la que estamos estudiando contiene nitrogeno.
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La vitamina C se encuentra en los frutos frescos, especialme
en los limones y en las naranjas, y en muchos otros vegetales, Sin;e
dieta carece de esta vitamina aparece una enfermedad denominadfi
escorbuto, que se caracteriza por sufusiones hemorrigicas bajo 1a p; ‘i
v en los 6rganos internos, dolor en las articulaciones provocadq =
una hinchazén de las epifisis de los huesos largos, diarrea e hj =
sensibilidad en las encias y dientes. Este sindrome se encuentra aﬁ)::
rara vez, pero hace algiin tiempo era frecuente entre los marinog ud
en sus largos viajes se veian imposibilitados para comer vege’t;llee
frescos. Esta vitamina es capaz de oxidarse, especialmente en c:;tlienteS
v resiste sélo por poco tiempo una temperatura de 100°. De sy consti:
tucién quimica no puede decirse nada cierto.

Recientemente, del grupo de la vitamina A se ha aislado un
nuevo grupo que se ha designado como vitamina D, cuya ausencia
de la dieta ocasiona la enfermedad de los huesos llamada raquitismo
Como la vitamina A, es soluble en el aceite y se encuentra abun.
dantemente en el aceite de higado de bacalao.

Hay que aifiadir a las ya citadas la vitamine E. Es soluble en
ét_er Y se encuentra en gran cantidad en las semillas en germinacién
Si falta en la dieta, se alteran gravemente las funecienes de repro:
duccién, abortando en seguida las hembras prefiadas.
~ Como puede suponerse, los animales tienen una capacidad dis-
tinta para resistir las deficiencias de vitaminas en la dieta. El cobaya
por ejemplo, es particularmente susceptible a la falta de la vita:
mina C, ¥ la rata lo es, en cambio, para-la vitamina E.

Deb}do a la escasa cantidad de vitaminas que contienen los ali-
mentos, éstas no pueden constituir por si mismas un manantial apre-
ciable de energia, y aunque indispensables para la salud y la vida, el
modo como actiian es todavia desconocido.

La digestiéon en los animales inferiores. En los animales sesiles
y en los sedentarios, que no pueden ir a la busca del sustento, el
Unico alimento disponible es el que arrastran las corrientes de.agua.
Estas_corrlep'ges son habitualmente provocadas por el movimiento de
pestaiias o cilios situados en los bordes de la faringe, hacia la cual se
d}rlge el agua'agitada por ellos; los animaliculos y particulas orgd-
nieas que contxgne el agua quedan adheridos sobre peliculas de moco,
que luego son impulsadas hacia el intestino. Esta disposicién existe
en los cicléstomos, en los que las particulas alimenticias son almace-
naldas por el moco de las estrias hipobranquiales, evitando asi que
fé‘s g%n dle nuevo con el agua que escapa por las hendiduras branquia-
- En los Tunicados existe un mecanismo semejante. En los molus-
cos bivalvos, las pequefias particulas que el agua lleva en suspensién
]S;’n tcaptadas Por una substancia mucilaginosa; este mucilago, junta-
ente con las particulas a él adheridas, es entonces impulsado hacia
la hendidura alimenticia y de aqui a la boca. Disposiciones ciliadas
muy diversas para la prehensién del alimento se encuentran en 1os
moluscos, branquiépodos Yy poliquetos. 4
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En la mayogia de los animalgs invertebra(}o.s ¥ en los vertebrados
riores han sido halladas enzimas proteoliticas en las glindulas
digestivas, pero se 1gnora si son o no proteasas de la misma natura-
leza que las de los mz,lmlfe_ros. De 19s fﬂamentog mesentéricos de los
peces Stropwlophus han sido extraidas dos enzimas, una que actfia
en un medio de pH .3,0 y otra que requiere un pH’7,3, siendo, pues,
semejante a la pepsina y a la tripsina de los mamiferos. En Ia lan-
sosta se ha aislado una enzima que actlia en medio alealino y que
convierte las proteinas en aminoacidos.

Muchos crustdceos tienen enzimas que actian sobre la sacarosa
y la lactosa desdobléndolas. En la langosta se han encontrado aquéllas
ademas de las amilasas usuales. En los lamelibranquios y en algunos
gasterépodos se encuentra, en un repliegue del intestino, un aparato
muy interesante, compuesto d(_e proteina, denominado “crystalline
style”, cuya extremidad anterior presenta una superficie rugosa
Jlamada “molino géstrico”. ;

Al actuar este 6rgano quedan mezcladas, envueltas por una
cantidad de moco, particulas orginieas, diatomeas y otros pequefios
organismos. Del mismo puede extraerse una poderosa amilasa capaz
de formar glucosa a partir del glueégeno y del almidén, aunque carece,
sin embargo, de accién sobre la celulosa, grasas, proteinas y azlear
de cafia. Los mismos celenterios poseen las proteasas mencionadas
antes, habiéndose encontrado amilasa y maltasa, pero no lactasa,
Tstas enzimas no son muy poderosas, pero silo suficiente para dlgoru'
las cantidades de hidratos de carbono que estos animales necesitan.

En todos los vertebrados y en la mayoria de los invertebx_‘adQS
que han sido examinados se encuentran comiinmente enzimas lipoli-
ticas. Son especialmente poderosas las lipasas encontradas en los
insectos, segregadas por las glindulas de la boca. Como las lipasas de

los marhiferos, estas enzimas desdoblan las grasas en glicerina y 4cidos

grasos, siendo absorhidos, reconstruyéndose después dentro de las mis-

mas células de la boca. La actividad de estas enzimas parece ser muy
grande precisamente antes del perfodo de crisalida y de metamorfosis.
En todos los vertebrados, en los moluscos, gu‘trépodos, equinoder-
mos y en los anélidos, el alimento pasa al intestino, exactamente comci
en los mamiferos, por ondas de contraccién que progresan desde e
extremo ‘oral hacia el extremo aboral, acompafiadas de una relajacion
simultanea de la musculatura intestinal que permite el peso de los ali-
mentos. Las ondas de contraccién pueden ser determinadas siempre
por una ligera estimulacién del intestino y en algunas esggmes ]55:
suceden muy rapidamente, hasta 250 por minuto en los Silidos. 4
muchos Lamelibranquios, sin embargo, el mov;m.tegxto de la mas1
in'teStinal se realiza solamente mediante los cilios; éstos taplzahn ee
intestino de un extremo a otro y desarrollan una fuerza qued ‘é‘él
avanzar las partfculas alimenticias. Al mismo t1empo, la Iggre b10)
intestino (la cual contiene una capa muscular no muy cons 6(;‘8 ey
ate con pulsaciones sinerénicas con las del corazén, lo cual sucede p

infe
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bablemente por ciertas modificaciones de la presién arterial. Las
ciones pueden ayudar a la progresién de los alimentos en él int pltl'lsa~
La absoreidén en los invertebrados se verifica en toda la ext;eS i
del conducto digestivo, cosa que no ocurre en los mamiferog a0
que la absorcién tiene lugar principalmente en el intestino. g

Fagocitosis y digestion intracelular. La fagocitosis, funeig
medlar}te la cual las células pueden eapturar particulas séli,das o
mecanismo que normalmente usan la mayoria de seres uniceh’ﬂes- .
para ahment_ar_se. Este proceso se completa con una simple dif a‘l'e -
que .llev:a asimismo a la célula material alimenticio disuelto e
medlp liguido que la rodea. Llegadas las particulas alimenti g
interior de la célula, son digeridas por enzimas intracelulares k-
ver.tldas en moléculas simples y utilizables, siendo capaeesxy C(tm-
enzimas, por lo menos en los géneros Ameba y Paramedio, de ate o
las proteinas y los hidratos de carbono. Los tltimos se ,convieafar
en glucosa ¥ las primeras en aminoicidos. El proceso de di eslt"?n
va acompafiado por un ciclo de cambios en el pH de la vie 10111
alimenticia ; al' principio es 4cido, luego se neutraliza, y finalme:1 (:ca
se torna a{ca}mo, teniendo lugar la fase digestiva ’pr’ineipalmél : 4
durante el dltimo periodo del ciclo. Cuando los produetos de la di s
thn‘h‘an sido utilizados por la célula, la vacuola alimenticia vuel i
ser acld_a otra vez. U_na ingestién similar de particulas, aunque a}‘:gra
no asociada con la digestion, puede observarse en los feucocitos de la
sangre de los m\Lertebrados y vertebrados. Estas células ingieren laz
pzi:?e:ﬁas gxtr;.mas contenidas en el plasma, tales como bacterias
part;culas e tinta china o p.equenos.gl()bulos -de grasa, y si estas,
particulas son capaces de sufrir una digestién por las enzimas intra-
celulires, acaban por ser completamente digeridas. :
s célilz(f:erti:;:n’;ie gequenas partlgul.as no es funcién exclusiva de
el of'sel otadas. de movimientos esponténeos y que eircu-
e tri)vo deoxl‘ganlllsmo., sino que las célul'as que requbren el
s T e uchos invertebrados realizan también estos
. o m’uz;las, por ejemplo, el celoma o cavidad gastrica estd
células de notable a ‘ta-r °~(Iln uy grande de delgadas capas formadas por
i ctividad fagocitaria. Estas mismas envuelven el
s e 0 ¥ van ingiriendo sus particulas a medida que
s grande(s)si suf}elentemente pequeiias. Si las particulas son
principalmente sol;r: Slcehllxl'?is e o i s G A TET O
i los hidratos de carbono y las proteinas. Pro-
B part’i e in;l;lrsirclll:ss %mlmas se debe la digestién intracelular
los Espongiarios y hasta ezi 1 I‘Oc?fos Slmllares, pueden obsgrvarse =
diferenciados como son los G a.:, - ulas del estomago de ?,m.males o

temente se encuentran dia’cof:ls oy el T
R sl o eas enteras en .e’l momento de ser fago-
Y sufriendo la digestién por las enzimas.

Los fenémenos de fagocitosis han sido objeto de una particular -

atencién ;
desde un punto de vista puramente teérico, porque parecen,

- dicionan, se nos aparecen como extrema
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uno de los actos més sencillos que pueden
diar las-fuerzas fisicas que los con-
damente complejos. En pri-
deben quedar bastante pré-

al primer golpe de vista,
realizar las células. Pero al estu

mer lugar, las células y las particulas
ximas entre si antes de que la ingestién sea posible. La influencia
de la atracecién reciproca entre células y particulas sobre el proceso
fagocitico ha sido demostrada por Fenn, valiéndose de ingeniosisi-
mos dispositivos; asi ha visto que la fagocitosis que tiene lugar,
por ejemplo, en una suspensién de leucocitos y bacterias, es contro-
lada fundamentalmente por la atraceién entre las células y los peque-
fios organismos que ellas han de ingerir. Si la atraccién o tropismo

FI1c. 113. Aparato de vividifusién de ABEL. (Segin MATHEWS, Physiological
Chemistry, William Wood y Co.)

ticulas ingeridas serd grande, ¥ viceversa.
plicado (pag. 14), la relacién de la ten-
particula y particula y célula vy

es grande, el ntimero de par
Ademis, como ya hemos ex

sién superficial entre célula y célula, T a 3 ; 4 a
particula determina si el contacto aceidental ird seguido de ingestion

o no. Aparte de estos factores hemos de considerar l_a viscosidad de
las células fagocitarias, puesto que una célula muy viscosa se appde-
Tara evidentemente con mas dificultad delas particulas que otra célula
de citoplasma mas fliido. Esto encuentra confirmacién en gl hecho
de que al aumentar la temperatura, disminuyendo la viscosidad fl’el
citoplasma, aumenta el poder fagocitario de las células, ¥ talnbxen
porque las células mis activas en este sentido (algunos de 195 glébulos
blancos que circulan en los liquidos del organismo de l.os 1nvert9b_ra-
dos) son tan fléidas, que se rompen aun bajo la accién de débiles
fuerzas. Aun cuando todos estos factores han sido considerados ¥
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admitidos, no podemos coneluir tpdavia de un modo definitivo que Ia
fagocitosis sea un proceso exclusivamente fisico, como 1o eg la inges.
tién de una particula de vidrio por una gota de agua, o 1g de ung
varilla de resina por una gota de cloroformo; las dificultadeg aumen
tan si recordamos que la fagocitosis se acompafia las més ge lag;
veces de una emisién de seudépodos, cosa esta tiltima que 1o puede
explicarse de acuerdo con principios puramente fisicos.

Metabolismo de las proteinas. Ya se ha dicho que los amino4eidog
que resultan de la digestién de las proteinas son absorbidog ¥ Dasan
al torrente sanguineo, habiendo pasado antes a través de lag células

que forman la pared intestinal. Ep la

sangre puede demostrarse su presencia

X por el ingenioso método de vividifusigy
= en el cual la sangre de los capilares in:
i testinales pasa por series de tubos largos
de colodién, reintegrandose finalmente 2
los vasos del animal Los tubos de eolo-
) dién estdn sumergidos en solucién de
RiNGER, hacia la cual difunden los ami-

100 -

Miligramos

F contenidas en el plasma sanguineo. Des-
: pués de transeurrido algin tiempo, en el
I que la difusién se ha ido verificando, la
s solucién de RINGER es analizada, pudien-
/\ do demostrar en ella la presencia de
e @+ . . . . aminodcidos procedentes de la sangre.
Heoias 1 2 3 El destino de estos aminoécidos se
Fic. 114. Gréfica que indica 1a  €Studia mejor inyectdndolos en la sangre
scgg;gag, a8 t;g;ing‘-ﬁc;g&gsdg’ 1; disueltos a una concentracién determi-
enﬂeoldgl;g‘?&(;’ G e il;sgx;)nntlggape nada Yy comprgbando de vez en cuando
(Segun Pamsons) ~  la cantidad existente en la sangre (a) ¥

la existente en los tejidos (b) (fig. 114).

Estas determinaciones se hacen por el método de van Suyke, fun-
dado en el hecho de que las mezelas de amino4cidos reaccionan con el -

4cido nitroso liberando nitrégeno. La, sangre o los extractos tisulares
son primeramente desprotenizados, luego tratados con 4cido nitroso,
midiéndose entonces el nitrégeno desprendido. Tal determinaeién
muestra que poco tiempo después de la inyeccién aparecen grandes
cantidades de aminodcidos en log tejidos, y particularmente en e
higado, pero que pasadas dos o tres horas la cantidad de aminoacidos
del hlgado desejende por debajo del nivel presentado antes de la
Inyecelén. Al mismo tiempo que tiene lugar este descenso en la can-
tidad de amino4eidos contenidos en el higado, hay un aumento de 2
cantidad de urea en la orina, :

Aunque sea brevemente, diremos que todos los aminodcidos 1o
parecen sufrir el mismo destino en los tejidos. Algunos de ellos son

noicidos y demds substancias difusibles.
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tomados y utilizados, mientras que otros son rechazados y llevados por
la sangre al higado. Los primeros son utilizados para resintetizar las
proteinas tisulares que reemplazan a las protefnas que se destruyen
de un modo normal y continuado en el organismo, Los aminoicidos
llegados al higado son més pronto o mis tarde quemados en los teji-
dos, sufriendo prlmeramqnte el proceso de desaminacidn, Esta desami-
nacién tiene lugar prix.lclpalmente en el higado, pero también, aun-
que de un modo_poco intenso, en los mismos tejidos. Esencialmente
consiste en una separacién del nitrégeno de los amino4cidos ¥y forma-
cién de amoniaco, y al mismo tiempo en una oxidacién parcial que
convierte los restos desaminados en 4cidos ceténicos, en los que el
grupo aminico del aminoicido es reemplazado. por un grupo ceténico,
como en el ejemplo siguiente :

CH,- CHNH,- COOH + O — CH,- CO- COOH + NH,

Alanina Acido pirtivico Amonfaco
(aminodcido) (dcido queté6nico)

Que estos cambios tienen lugar en el higado puede demostrarse
directamente perfundiendo el érgano con una solucién que contenga
aminodcidos. Se hallara luego que la solucién contiene, a méis de ami-
noicidos, acidos queténicos y amoniaco.

El amoniaco formado se une con el 4cido carbénico que los
tejidos contienen y forman urea. Puede esquematizarse este proceso
de la siguiente manera:

_/ONH,
NONH,

*Ac. carbénico Amonfaco . Carbonato aménico

_OH
0=  +2NH;»0=C
OH

ONH ONH, NH,
o=t ‘s0=0c s0=c
ONH, NH, NH,
i U
Carhpnato aminiey (lggzl;gnﬂxtl% ﬂy?xélcig‘l)n (nueva de;ls?dratadén)
de agua)

Conviene sefialar, sin embargo, que las transformaciones sugerlc_ifis
por WERNER spn, de un modo indiscutible, las verdaderas : es’ta (tilmon
del icido earbénico y del amonfaco para formar’ urea a traves de un
Proceso intermediario cual es la formacién de 4cido cianico, cuerpo
que podria ser considerado como precursor de la urea en el organismo.
De ser correcto tal modo de ver, la férmula estructural de la urea
seria :
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en lugar de la que hemos da(_io an:cel'ip%'mgnjce. Como qu_iera_que sea,
ello no tiene de momento un interés fisiolégico extraordinario.,

Una vez se ha formado la urea es excretada por el emuntorig
renal, siendo ésta la forma de ehmlnag}on de ’la mayor parte del_nitré-
geno ingerido. El papel que desempena el higado en la formacién de
urea puede ponerse de relieve mediante la llamada fistula de Eck, que
consiste en la anastomosis de la vena porta con la vena cava inferior,
Tiste artificio conduce al paso de la sangre proc:adente del intesting
a la cireulacién general, quedando 531 higa@o excluido de su eirculacign
porta, de lo que resulta la supresion casi eogr}pleta de la,’urea d_e la
orina, aumentando en su lugar la eliminaecién <.ie amoniaco. Si en
estas condiciones experimentales aumentamos la ingestién de protes-
nas, puede darse el caso de que el i1_1§:remento de-la, amoniemia sea tal,
que llegue a producir una alteracion tan considerable del pH san-
guineo para determinar convulsiones y la muerte del ammalL

Los 4cidos queténicos que resultan del proceso de desaminacién
presentan particular importancia a causa de su posible paso por
polimerizaciones sucesivas en los .teJIdOS, primero a glueos.a ¥ luego
a gluedgeno, siendo éste el mecanismo de produccién de hidratos de
carbono a expensas de las proteinas. Los hidratos de carbono pueden
ser después utilizados, suministrando a los tejidos su potenm.a} ener-
gético. Otras veces los dcidos quetdénicos, aunque en proporeién mis
limitada, pueden ser oxidados directamente llegando a la fase catabé-
lica de CO, y agua. El punto esencial de las transformaciones que
estamos estudiando consiste en que en ambas eventualidades los ami-
noéacidos de los alimentos son utilizados en la produccion de_engrgia,
sin que en ninglin caso se produzea la combustién de mtroge_no,
siendo éste separado del aminodcido al formarse el dcido quetonico.
Asi, en el trabajo muscular una cierta cantidad del aporte energético
se debe a la combustién de hidratos de carbono, cuyo origen proteinico
es evidente, y quizad la combustién de los mismos 4cidos quetonicos
influya de un modo apreciable en el metabolismo nitrogenado del
organismo. Efectivamente, la eliminacién de nitrégeno es la misma
durante el reposo absoluto que en perfodos de violento ejercicio,
siendo de modo muy aproximado igual al contenido de nitrogeno de
las substanecias alimenticias. :

De la breve descripeién precedente podria parecer deducirse qué
las proteinas no son necesarias de un modo absoluto para la nutl‘lel(f;
de nuestro organismo, ya que los aminoécidos que se producen dm"al-lde
los procesos digestivos son eliminados en forma de urea deSp‘tl_e.fi -
la desaminacién y convertidos en hidratos de carbono en los teJi2o%]
pero hay que tener en cuenta que una pequeila fra’cmpll 11?1 Slgro-
esta suerte, sino que es utilizada para reparar las pérdidas ehf w
teinas que se producen a consecuencia del desgaste que~t1ene tiga
en los tejidos. Los aminoscidos que rebasan la pequefia car en0
que es necesaria son desaminados, siendo excretado el_ mtrI(l)ogue_
resultante; pero en el caso de que los aminoacidos absorbidos
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guen a esta pequena cantidad, se defiuce ficilmente que el desgaste
nitrogenado de los tejidos no podra ser repuesto. Tendremos que
suministrar, para Enantener al or_ganismo en balance nitrogenado
(calculado en nitrégeno), la cantidad de aminodeidos precisa para
conservar su peso, que'es la necesaria para reconstruir las proteinas
tisulares. L5 3

La cantidad de nitrogeno necesaria para conseguir el equilibrio
nitrogenado es muy pequefia, ya que basta para conseguirlo la inges-

tién de alimentos que tengan unos 5 gramos por dfa. Si la dieta
nitrogenada no aleanza a cubrir estas necesidades se establece el
desequilibrio nitrogenado a expensas de las proteinas propias, pero
si las proteinas ingeridas rebasan las demandas de N de los t’e‘jidos
se elimina el exceso. La cantidad necesaria de nitrégeno es particu-
larmente baja cuando la comparamos con la gran cantidad de pro-
teinas que contiene la dieta media.

No todos los aminoacidos tienen la misma importancia para la
nutricion, ya que en su mayor parte no pueden convertirse unos en
otros en los tejidos. Sabemos que la tirosina y el triptofano son abso-
lutamente necesarios para la vida, ya que su omisién de la dieta va
seguida de graves trastornos que producen finalmente la muerte. La
lisina es necesaria para el crecimiento, como puede demostrarse ali-
mentando ratas con una dieta desprovista de este aminodcido, las
cuales, a pesar de conservarse en estado de aparente salud,.no aumen-
tan de peso ni de tamafio. La cistina, aminoicido que contiene azufre,

+es también necesaria. No todas las proteinas pueden proporeionarnos
los aminodcidos necesarios, ya que en la gelatina y en la zeina faltan
tirosina y triptofano. :

Este efecto especifico de los aminoicidos explica el.hecho de que
muchas dietas cuyo contenido en nitrégeno rebasa las necesidades
del organismo sean insuficientes para el mantenimiento del equilibrio
nutritivo. No econteniendo ninguna proteina de la dieta la cantidad de
amino4cides necesaria para la vida y el crecimiento en proporciones
exactas a las necesidades del organismo, se puede deducir que muchos
de estos aminoécidos sean catabolizados y excretados. No se conoce
con certeza el motivo por ¢l cual ciertos aminodcidos ejercen la aceion
especifica que nos ocupa, suponiéndose pueda ser debida a que sean
necesarios para la elaboracién de algunas secreciones internas. Por
ejemplo, la tiroxina, autacoide del tiroides, tiene una cierta semejanza
quimica con el triptofano y la adrenalina con la tirosina, siendo muy
verosimil pensar que sin el aporte de estos dos aminodcidos, el orga-
nismo sea incapaz de elaborar aquellas importantes hormonas, ya que
sabemos de un modo cierto que los tejidos animales son incapaces de
Producir tirosina y triptofano.

Metabolismo de los hidratos de carbono. Poco necesitamos decir
acerca del metabolismo de los hidratos de carbono, por haber d:;ado
consignados los hechos esenciales en las piginas 171-2, 181-2, 290-2.
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La glucosa absorbida en el intestino penetra en la corriente san-
guinea, pudiendo desde aqui seguir las dos direcciones metabélicas
siguientes: @) almacenamiento en el higado o en los tejidos en forma
de glueégeno, presto a proporcionar la energia necesaria para el pro-
ceso de contraceién muscular u otras manifestaciones de la actividad
de las células; b) su transformacién en grasas. La sangre tiene siem-
pre un nivel de glucosa constante (alrededor de 0,1 %) y representa
la garantia de poder atender en cualquier momento las necesidades
energéticas de los tejidos, siendo el vehiculo obligado entre éstos y el
reservorio hepatico.

Ya hemos descrito en otro lugar el proceso de combustién en el
misculo. Aqui la glucosa es almacenada en forma de glueégeno en
el sarcoplasma de la fibra muscular, y cuando la fibra es estimulada
se convierte en acido lactico. La produccién de 4cido lictico va se-
guida de la contraccién muscular. Durante los periodos de relajacién
y de recuperacién consiguiente, una quinta parte del 4cido lactico es
oxidado formando CO, y agua, mientras que las cuatro quintas res-
{antes vuelven a reconstruir gluedgerno por la intervencién de enzi-
mas intramuseulares. Las transformaciones quimicas que integran
el ciclo que acabamos de mencionar no se conocen en sus ultimos
detalles, constituyendo estas inedgnitas uno de los més arduos pro-
blemas del metabolismo intermediario. Quizd por el hecho de que el
misculo contiene un fermento capaz de convertir el aldehido pirivico
en dcido lactico se ha pensado que el aldehido pirtivico pueda ser una
substancia intermediaria entre las transformaciones de glucosa a
dcido lactico, de acuerdo con los siguientes estados de oxidacién:

CH, CH, CH,  CH,
CO —CHOH-—CO ->CHO
| | l

CHO COOH COOH

Aldehido  Ac. ldctico Acido Aldehido
piravico pirdvico acético
(separacién
de COz)

El aldehido acético resultante podria ser oxidado dando 4cido
acétlcp, y éste, por oxidacién consecutiva, darfa CO, y agua. Las
ecuaciones quimicas precedentes son en gran parte hipotéticas; sin
embargo, es muy interesante cl hecho de la aparicién del aldehido
acético, que probablemente constituiria el puente del paso de los
hidratos de carbono a grasas. )

La transformacién de hidratos de carbono en grasas se supone
que va precedida del desdoblamiento del hidrato de ecarbono en acido
pir@vico o aldehido acético. A continuacién se eree que apareceria
de una substancia conocida por aldol,

2CH, - CHO —» CH,-CHOH:-CH, - CHO
Aldehido acético Aldel
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El aldol se transformaria luego en dcido butirico,
H\
CH;- CHOH -CH,-CHO + H/O — CHy- CH,- CH, - COOH + H,9

El 4cido butirico es uno de los icidos grasos de cadena mis
corta, del cual ya ’podnan_deru_/arse grasas neutras. _
La intervencion de la insulina en el metabolismo de lps hidratos
de carbono ya ha sido glosada anteriormente. Tanto el higado como
los tejidos son incapaces de convertir la glucosa en glucdgeno, y éste
en glucosa en ausencia de esta hormona, lo cual impide el almacena-
miento u oxidacién adecuados de ’lqs hidratos de earbono. A conse-
cuencia de este trastorno metabélico se produce una combustién
incompleta de las substaneias grasas, mend.o 1m.p051ble la continua-
ci6n de la vida cuando falta en absoluto la insulina.

Metabolismo de las grasas. Las grasas penetran en el tox:rgnte
cireulatorio después de haber sido resiptetx_zfqus al pasar los agldos
grasos y el glicerol procedentes de la digestion intestinal a través de
las células de las vellosidades del intestino, pl_ldJendo ser ptlhzadas
por. el organismo con arreglo al esg}lema’m.gulente. Una cierta p(:ir-
cién de grasa entraria en combinacion quimica con proteinas, 'Sl'endo
utilizadas en la formacién de los propios 'gedeos. La grasa utilizada
de este modo no apareceria formando gotitas grasosas discernibles por
1a observacién microseépica y por los reactivos proplos de las grasas,
por lo que se la ha llamado “grasa oculta”. Otra poreién de (Ilas gi‘fﬂsaf
absorbidas quedarian almacenadas formando parte dgl teji '?i ce z;
subcuténeo, mientras que una tézszera porcién seria rapidamente

i r oxidacién hasta CO, y agua.
Cata%)ﬁzila(,i act?x?stitucién de la grasa normal entran a formar parte

i ésteres de

estearatos, palmitatos y oleatos, que 1o son otra iOSzi.qti‘ilesIths i
los dcidos grasos estedrico, palmitico y oleico con el g icerol.

ésteres citados entran a formar

orciones en que cada uno de los tres es 5 . : {
garte de 1a g%asa difiere para las distintas especies anlglalfjf)oyrc‘iigk
por ejemplo, en el perro, el oleato entra en mucha mayo ptributaria
que en el carnero. La composicién de la gras:.z’tam'blen :ssi Lk
del tipo de grasas que contenga la alimentacion, ¥ :-ldquerﬁcico des-
ingerir grasas del tipo de las que produce el acido reién en los
pués de un cierto tiempo existirdn en una cierta propo
tejidos. . . i

; La oxidacién de las grasas en nuestro orgamslln;)li‘v;!dlo’reccgg;li
de un proceso premonitorio que tiene lugar en € d gdobfes enla-
tente en la desaturacién de las mismas, aparemenx?dacién conse-
ces (que son siempre de una mayor labilidad). Ta Ocarbonos de la
cutiva acarrea la separacién de”los dos filtimos
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moléeula, donde se encuentra el grupo carboxilico COOH, produ-
ciéndose el desmoronamiento de los dcidos grasos por pares de dtomos
de carhono.

CH, CH, CH, CH,

| | I

(("142)15 (CH2)15 (CPI2)15 (CFI2)15

B. CHy, + O0=CHOH+ 0=CO0 +40= COOH

| l
a. CH, CH, CH, +2C0,

COOH COOH COOH + H,0
+ H,0
Acido Hidroxidcido Quetodcido Acido
estefirico intermediario Y agua palmitico,
CO:2y agua

El &tomo de carbono interesado por el proceso de oxidacién es el
B, lamandose por este motivo B-ozidacisn. Como resultadn de esta
modalidad de oxidacién que produce el desmoronamiento de la mo-
lécula de dos en dos atomos de carbono, los 4ecidos grasos se irian
transformando consecutivamente en el inmediato inferior ¥y en CO,
v agua. Y asi del estedrico pasariamos al palmitico, y de éste al mirfs-
tico; luego laurieo, ciprico, caprilico, caproico, y finalmente de éste
pasariamos al butirico, el cual darfa al ser oxidado como productos
finales CO, y agua.

CH, CH, CH, CH,
| | | |

B Ol ol O (IJH0H4+ 0=C0 +40=CO00H
|

1
a. CH, CH, CH, + 2CO0,
‘ | l
|
COOH COOH COOH + H,0
Acido Ac. B-hidroxi- Acido aceto- Acido acético,
butirico butirico acético CO: y agua

En el metabolismo normal, las dos substancias intermediarias
(B-hidroxi-butirico y aceto-acético) tendrian sélo una existencia muy
fugaz, pero en los animales en los que se produce un mal aprovecha-
miento de los hidratos de carbono, tal como sucede cuando existe una
falta total o pareial de insulina, se produciria un actimulo en la sangre
de 4cido B-oxibutirico y de dcido aceto-acético, los cuales determina-
rian un estado de intoxicacién, que cuando es intenso lleva al coma
diabético, dando lugar a convulsiones v a la muerte. Esta contingen-
¢ia puede ser combatida eon éxito administrando glucosa e insulina,
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las que facilitqrian la combustién de estog compuestos resultantes de
una catabolia incompleta de las substancias grasas,

La oxidacién de las grasas suministra una gran cantidad de
energfa, unas 9,3 ca.l_oz:ias por ca(’la.. gramo de grasa oxidada, que
supone un desprendlrplento energético mucho mayor que el propor-
cionado por una cantidad equivalente de hidrato de carbono o pro-
teina (4,3 calorias por gramo).

II. Metabolismo en los vegetales 3

Los materiales alimenticios de las plantas. Las substancias que
utilizan los vegetales para su nutricién son muy distintas de las que
hemos visto necesita el organismo animal, siendo también diferente
la forma como penetran en el organismo vegetal y su fuente de origen,
yva que son tomadas directamente de la atmésfera ¥ del suelo.

Los gases, como el oxigeno y el anhidrido carbénico, son tomados
directamente de la atmésfera, penetrando en los vegetales por un
sencillo proceso de difusién a través de aquellas partes de la planta
que tienen funcién respiratoria. Todas las otras substancias precisas
para su desarrollo penetran por difusién a través de la membrana de
las células de las raices. El proceso mediante el cual la difusién puede
producirse de un modo continuo ya fué objeto de nuestra atencién
(pég. 78), pero debemos recordar que el ingreso de una mayor o menor
proporeién de cada una de ellas depende de la diferente permeabilidad
de las membranas celulares para con ellas. Ademas del agua, las_ subs-
tancias que penetran en el vegetal por esta via pueden-ser clasificadas
como compuestos de los elementos siguientes: nitrégepc_),_fésforo,
potasio, ealeio, magnesio, hierro, azufre, sodio, cloro y silicio.

El nitrégeno, componente esencial ‘de las proteinas, es impres-
cindible para el desarrollo de los vegetales. Este elemento es asimilado
en forma de nitratos, que se convierten luego por un proceso desco-
nocido en aminoacidos, que a su vez darin lugar a la formacién de las
proteinas vegetales, probablemente mediante la intervencién de ciertas
enzimas. Como es de esperar, el suministro abundante de nitrégeno
dard lugar a una exuberante produccién de follaje, ya que moviliza
gran cantidad de materiales para la elaboracién de las proteinas que
forman parte de las células vegetales. Por el contrario, la pobreza de
nitrégeno’ del medio en que se desarrolla la planta produce un pre-
cario erecimiento ¥ desarrollo de las partes verdes. :

El fésforo constituye otro componente esencial del 01topla§ma y
del ntcleo de las células vegetales, formando parte de las mol’ec_ulab
de sus fosfoproteinas. Las semillas contienen gran cantidad 49 f(_)storo,
Y la falta de éste en el medio que hayan de desarrollarse inhibe los
Procesos de mitosis de las células, por lo que se ha supuesto que }‘1
lntervt_ancién de este elemento es mas importante para la reproduceion
¥ erecimiento que para la vida.
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Bl potasio es indispensable para el metabolismo de las plantas, ya
que su falta paraliza el proceso de fotosintesis, que describiremos a
continuacién. La presencia del sodio no parece sea esencial cuando
existe abundante aporte de potasio; sin embargo, puede desempefiar
un papel de importancia cuando este altimo se encuentra en poca
cantidad. La supresién del sodio y del potasio acarrea alteraciones en
la concentracién de la savia, ya que los cloruros de ambos cationes
influyen considerablemente en el equilibrio osmético de aquélla, y, en
consecuencia, sobre el metabolismo vegetal. La necesidad del aporte
de calcio, 1o mismo que de sodio y potasio, hace suponer que debemos
considerar también aqui la importancia del antagonismo de estos iones
en lo que se refiere a la permeabilidad de las células, ya que las varia-
ciones de la relacién potasio-caleio pueden tener gran influencia sobre
el estado de permeabilidad de la membrana celular.

El magnesio y el hierro son indispensables para la formacién del
pigmento verde, clorofila, interviniendo el magnesio en la constitu-
cién de la moléeula de clorofila. En cuanto a la importancia de la
necesidad del hierro, no cabe dudar a pesar de que ignoremos el
mecanismo de su intervencién, ya que en ausencia de este ion la cloro-
fila no puede ser elaborada. Es interesante que indiquemos que los
vegetales s6lo pueden utilizar los compuestos férricos, puesto que los
ferrosos ejercen sober las plantas efectos altamente téxicos.

Los compuestos de azufre y de cloro (ademéas de los cloruros de
sodio y de potasio) son necesarios en pequefias proporciones para
muchas plantas y es muy probable que el primero de ellos entre a
formar parte de la molécula de ciertas proteinas vegetales de un
modo anilogo al fésforo. Finalmente, el silicio se encuentra formando
parte de las membranas de las hojas y en los pelos estaminales, dan-
doles nna cierta rigidez.

El conjunto de procesos que integran el metabolismo de los vege-
tales puede ser considerado en dos grandes grupos de transformacio-
nes, anabdlicas unas y catabdlicas las otras. El proceso sintético o
anablico presenta dos modalidades, la primera de las cuales seria
la dependiente de la funcién clorofilica, merced a la cual en presen-
cia de la energia luminica el agua y el anhidrido ecarbénico se combi-
narfan para formar azicares, y la segunda serie de transformaciones
anabélicas comprende la unién de varias substancias nitrogenadas
para formar en tiltimo término las proteinas vegetales. Respecto a
este segundo tipo de transformaciones, se conoce muy poco todavia.
La fase catabélica del metabolismo vegetal comprende el desdobla-
miento de los hidratos de carbono con exerecién de CO, y liberaeién
de energia. Ademis de estos dos tipos principales de transformacio-
nes, tienen lugar otros cambios metabdlicos que aseguran el alma-
cenamiento de substancias insolubles en distintos puntos del vegetal y
su transformacién en substancias solubles, cuando las necesidades
nutritivas del vegetal lo hagan necesario.
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Fotosintesis. TLa sintesis de los hidratos de carbono bajo 1
influencia de la luz puede considerarse dependiente de cinco I>Jl'oc:ea
sos que, aunque distintos, se hallan relacionados entre sf. 2

1. El anhidrido carbénico del aire circundante penetr
Jdifusién en los teJl’dOS vegetales, ¥ en solucién en el agua se D
contacto con las células que contienen clorofila.

20 La oo g la’ propiedad de fijar una cierta cantidad
de energia de la luz que actlia sobre las plantas. :

3 I anhidrido’ caernico ¥ el agua son descompuestos bajo
la accién de esta energia luminosa captada merced a la clorofila, dando
Jugar a la produccién de gases nacientes que, combinados, producen
las transformaciones esquematizadas en la siguiente ecuacién:

CO, + H,0 = CH,0 + 0,

a por
one en

con formacién de formaldehido (CH,0).

4° Quimicamente considerado, el formaldehido es un azicar
seneillo, el cual, polimerizindose por un proceso no bien conocido
todavia, se transforma en azficares complejos y en almidones, siendo
algunos de éstos almacenados en puntos distintos de la planta y
otros son descompuestos para proporeionar una cierta cantidad de
energia necesaria para el metabolismo del vegetal.

5.2 El O, producido en el proceso de fotosintesis se desprende
del vegetal por un proceso de difusién.

De estos cinco procesos, el primero y el dltimo-son sencillamente
fenémenos de difusién y no requieren ulterior comentario. Los tres
restantes, en cambio, merecen una atencién mdés sostenida, y por ello
nos ocupamos de los mismos a continuacién.

La absorcién de luz por la clorofila. EI espectro de absorcion
de la clorofila es muy complejo, ya que presenta seis bandas de
absorcién. Todas ellas no tienen la misma intensidad, pudiendo obser-
varse diluyendo la solucién de clorofila: la que se destaca con mayor
evidencia es una banda correspondiente a la poreién roja del espectro
entre las lineas B y C, de una longitud de onda de 6400 U. A. En las
soluciones concentradas, las seis bandas de adsorein se fusionan,
pasando sélo las radiaciones de una longitud de onda comprendida
entre las lineas 4 y B (entre 7200 y 6900 U. A.). Por esta razén
los objetos aparecen de color rojo cuando son examinados a tra-
vés de una solucién concentrada de clorofila.

La clorofila interviene en la sintesis vegetal, transformando la
energfa luminosa en energia quimica, pudiendo determinarse la in-
fluencia de las radiaciones de distinta longitud de onda con z}l‘}"}’glo a
la§ dos técnicas siguientes. Una de ellas consiste en la medicion del
Nimero de burbujas de oxigeno desprendidas por minuto por un
fragmento vegetal sumergido en el agua; el desprendimiento sera

22 PONDER : Fisiologfa general. —
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proporecional a la intensidad de la fotosintesis, de acuerdo con la

ecuacién
CO, + H,0 = CH,0 + 0,.

El segundo método se funda en la disminucién del’(ZjO2 de una s_olu-
cién en la eual hayamos sumergido una planta acudtica. La cantidad
de CO, fijada por el vegetal puede medirse facilmente reallzapdo
determinaciones sistematicas del pH de la solucién que se desviard
hacia la alealinidad al compas de la desaparicién del CO,.

F16. 115. Espectro de absorcién de la clorofila

I. Espectro de la clorofila de lag hojas de ortiga.
II. a-clorofila en éter.
III. B-clorofila en éter.

(Segtin MITCHELL, Fisiologia General, McGraw-Hill)

Estas experiencias han puesto de relieve que la luz roja es la que
ejerce una mayor actividad sintética, correspondiendo el miximo
desprendimiento de O, o la mayor fijacién de CO, a la regién del
espectro situada entre las lineas B ¥ C, que es, segtin hemos dicho, la
regién para la cual la clorofila presenta la banda de absorcién mas
intensa. En la regién comprendida entre las lineas 4 y B no se ha
podido apreciar actividad de fotosintesis alguna, siendo muy pequefia
la que desarrolla la regién del amarillo, verde y azul, a pesar de que
en esta dltima zona del azul, la clorofila presenta una banda de
absorcién muy manifiesta. La explicacién de esta diferencia de efecto
entre la luz roja y la azul es que la primera presenta una mayor acti-
vidad calorifica que la segunda, y aunque ampas son absorbidas, la

luz roja contribuye a la sintesis clorofilica en una mayor proporecién
\que la luz azul.

i
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Para demostrar de un modo objetivo’la'influencia de las distintas
Jongitudes de onda, puede ponerse en practica uno de los dos métodos
:onientes. Bl primero de ellos consiste en utilizar la propiedad que
sigh ciertas bacterias de concentrarse en lag regiones en que el
po‘sierxllido de O, es mayor. Si colocamos un filamento de planta
cor}de sobre una placa que contenga un cultivo de tales bacterias y lo
:’123&;05 en la oscuridad, éstas permanecerdn inméviles por faltar
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i sintesis,
. 117. Intensidad de la fotos
b fx:Gre:%acién con las longitudes’ de onda

D y E representan

Método para medir la intensidad de de la luz. Af' féag{entales el espectro.

la fotosintesis, observando la canti- 1)&5 n‘:glxoiﬁ d‘; fotosintesis enti’e &A)l;lg,

du:}e d(ta 1oxtgeno %ue desglre:g:a un zona roja de espectro. és:tgcfl')l A N,
o (Sseugl:il:r%agnfgm) i Fistologla veg.

3 . e
desprendimiento de O,. Si en tales eircqn’stanmas I(’ilzoyi?rff;n ((i): (s)(ib:n
el filamento del espectro solar, se producird desprei)l 1;1;6!1 y después
las regiones correspondientes a las dos bandas de a foacﬁml’llo de bac-
de un corto espacio de tiempo podremos observar e habrd un mayor
terias alrededor de dichas regiones. En la zona roja {a transformada
nimero de bacterias que en la azul, porque l’il energ sor que en la del
por la absorcién de la luz en la regién del rojoes n:lazly almidén en las
azul. Bl segundo método depende de la localizacion de tefiirse de azul
hojas v de la propiedad que tiene esta substancia de
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con ¢l yodo. Si dejamos unas hojas en la oseuridad hasta que el almidén
haya desaparecido de ellas y proyectamos entonces e} espectro solar
sobre la superficie de la hoja, veremos e6mo se produce inmediatamente
una intensa actividad sintética en la zona del rojo y algo menor en
la region correspondiente al azul, que se traduce al cabo de un cierto
tiempo por la aparicién de un intenso color azul en presencia de
vodo en la regién de luz roja y bastante menos pronunciado en la
. region del azul. Las porciones
de hoja sujetas a la influenecia de
la luz verde y amarilla del
espectro no presentan formacién
de almidén y, por lo tanto, no
se colorean con el yodo.

Sintesis de los hidratos de
carbono. Se han emitido diver-
sas teorias para explicar los eam-
bios que experimentan el CO, y
el agua para convertirse en hi-
dratos de carbono. De ordinario
la reaccién se representa con
arreglo a la siguiente ecuacién :

CO, + H,0 = CH,0 + 0,;

FIG. 118

Agrupamiento de bacterias en las regiones
correspondientes a las dos bandas de absor-
ciéon de la clorofila, en donde la concentra-
cion de oxfgeno es mayor. (De ENGELMANN,
segiin BAYLISS, Fisiologia General)

el CO, y el agua se combinarian para formar aldehido férmico, o
podria tener lugar de acuerdo con esta otra férmula :

6 CO, + 6 H,0 = C,H,,0, + 60,,

que vendria ser la misma cosa, s6lo que para la formacién del aziiear
mds complejo que es la glucosa se habrian polimerizado seis moléculas
de aldehido férmico. Estas ecuaciones 1o nos dan ninguna idea de
cémo se realiza la reaceién, Ya que dificilmente podemos imaginar
que el CO, ¥ el agua reaccionen de un modo tan sencillo; ias nicas
nociones firmes que podemos aducir son la produceién de O, y la
utilizacién de CO,, hechos que pueden ser comprobados experimen-
talmente en todo momento.

A voX BAEYER debemos la primera hipétesis que se ha emitido
acerca de la sintesis de los hidratos de carbono; a su entender tendria
lugar en tres fases. En la primera, el CO, seria descompuesto en 6xido
de carbono y oxigeno, ¥ el agua se desdoblarfa en oxigeno e hidrégeno.
En el estadio siguiente del proceso el 6xido de carbono se uniria al
hidrégeno para formar aldehido férmico, desprendiéndose oxigeno.
La tercera fase entrafiaria la polimerizacién del aldehido férmico con
formacién consiguiente de glucosa. Representando en forma de ecua-
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ciones quimicas las transformaciones a que nos hem

: os referido, serfan
como siguen: |

@ C0,=Co0 + 0
HZO == Hz + 0
(II) H,+CO = CH,0

(III) 6(CH,0) = C,H,,0,

Esta hipétesis ha sido casi unénin}emente abandonada, por no
haberse podido comprobar nunca la existencia de éxido de carbono
libre en las células vegetales y ademis porque se ha demostrado que
este gas es anestésico para muchos vegetales verdes, Sélo un nimero
muy reducido de vegetalgs (por ejemplo, Tropacolum) aparecen como
capaces de sintetizar almidén cuando se colocan en una atmosfera de
6xido de carbono; este hecho demuestra que la interpretacién de vox
BaEvEr puede ser cierta en algunos easos especiales.

La segunda hipétesis de importancia es debida a ERLENMEYER,
quien sugiere que el CO, formaria en el jugo celular CO,H,, y que el
acido earbénico seria reducido por la clorifila con formacién de alde-
hido férmico y oxigeno, de acuerdo con la siguiente representacién:

@ €O, + H,0 — CO,H,
(IT) H,C0, = C0,H, + 0
(I11) H,00, — CH,0 + O.

Una vez producido el aldehido férmico, la sintesis de la glucosa
se produciria por polimerizacion de aquél, como en la teoria de vox
Baever. Esta hipétesis ha sido también abando_nada por razones
que se deducen de un examen detenido de la cuestion.

La hipétesis de USHER y PRIESTLEY parece mu_ch9 mis probable
que las anteriores. Segln estos autores, el primer jalén de tra.x}sfor-
maciones al reaccionar el CO, y el agua consiste en la formacién de
aldehido férmico y peréxido de hidrégeno,

(I) CO, + 3H,0 = CH,0 + 2H,0,.

El peréxido de hidrégeno seria luego descompuesto por una
enzima en agua y oxigeno

() 2H,0, — 2H.0'+ 055

el oxigeno se desprenderia. La cant_idad de ox1‘gen<_) dfl{;:‘:ﬁt‘gg
equivaldria a la cantidad de CO, utilizada, como 1eC1}1éeﬁ o fermien
deducidos de la experiencia. La polime}‘xzacwn del a .e 17 e
formaria los azficares, como en las teorias pl'ecedefr}t‘?Sr'l,ge rapidez, el
que la polimerizacién no pudiera realizarse con su 101?, cido de hidro-
aldehido férmico destruiria la enzima reductora d?l, pew:\iva del H.O.
geno, paralizando la funcién sintética por la acelon noc 2V2
sobre la clorofila.
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UsHER y PrIESTLEY han conseguido en el curso de sus experie
cias sintetizar aldehido férmico haciendo actuar la luz sobre ung soln~
cién saturada de CO, en agua, yendo acompaifiada la formacisn dui
aldehido con la de H,0,, €l cual tiene lugar méas rapidamente en prﬁ
sencia de clorofila. No sélo es capaz de producir tales efectos 1a zon-
visible del espectro, sino que también pueden determinarlos I, 1ua
ultravioleta y la emanacién de radio al actuar sobre solucién saturad:
de CO,. Teniendo en cuenta lo que acabamos de decir, no es gop.
prendente que la luz ultravioleta influya en la produccién de hidratog
de carbono en los vegetales vivientes.

Se conoce muy poco el mecanismo intimo del proceso de poli-
merizacién del aldehido férmico para formar glucosa y otras hexosag
y todavia menos acerca de la transformacién de éstas en almidones.
Ha sido posible polimerizar in vitro aldehido f6rmico en acrosa, azﬁ:
car 6pticamente inactivo, mediante el uso de la lechada de cal comg
catalizador; sin embargo, no es verosimil que podamos imaginar ung
sintesis semejante en la célula vegetal. Ha sido también realizada 1a
transformacién de este aziicar inactivo, acrosa, en azficares Gptica-
mente activos; pero los distintos estadios de este proceso parece no
son superponibles a los que tienen lugar en la sintesis clorofiliana. Eg
muy probable que la sintesis se realice por la intervencién de enzimas,
de un modo anilogo a la que se realiza en el organismo animal para
las dextrinas. Por dltimo, hemos de indicar aqui que la luz no es
indispensable para que se realicen las transformaciones finales de la
sintesis vegetal.

ITI. Crecimiento

Durante los primeros afios de la vida animal, una elevada pro-
poreién de los alimentos ingeridos es utilizada para producir nuevos
tejidos en el desarrollo del organismo. Este proceso no se realiza con
un ritmo uniforme en el transeurso de la vida y ni siquiera durante
el “perfodo de crecimiento”, sino mas bien por accesos repetidos. Esta
Intermitencia del proceso entrafia una efectiva dificultad para el
anal_lsl§, pudiendo ser obviada en parte ateniéndose al estudio del
crecimiento de formas vivientes elementales como el de un cultivo de
bacterias en un medio nutritivo adecuado.

El desarrollo de las bacterias. En estos organismos unicelulares
el’ crecimiento tiene lugar, principalmente, por la divisién de cada
célula en otras células hijas; una bacteria se dividiria en dos, éstas,
a su vez, en cuatro mds, y asi sucesivamente. Esta actividad prolife-
radora supone la utilizacién de una parte de los materiales nutritivos
del medio de cultivo para esta funcién, y el crecimiento de l1a
colonia en un intervalo de tiempo determinado, df, dependerd de
dos factores: a) del ntimero de bactarias producidas; b) de la con-
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centracién de alimgnto .aprovechable lo que nos 11 l
miento de la ecuacién diferencial s¥#idliplanitca;

dz k
H =KD ((1 — Z),

en la cual z re;_)resenta el nmero de bacterias (por unidad de -
men), o la cantidad de material nutricio existente al comienzo Xglila
observacién y k& una constante. Lz} cantidad de materiales nutritivos
existente en un momento dado serd (¢ — x) para cada bacilo, la suma
de los cuales, z, habra utlhzac.io una cierta cantidad de material ali-
menticio. Integrando la ecuacién precedente tendremos:

x
T—a

log =k-a(t—1,),

donde z, @ y k tienen el mismo significado que antes, y donde ¢ y ¢,
representan los tiempos en los cuales el niimero de bacterias fué
observado y aquel en que la concentracién bacteriana aleanza casi su
maximo. De una observacién somera podremos deducir que ¢ indica
también la maxima densidad de bacterias que puede conseguirse en el
cultivo, ya que ésta se corresponde muy de cerca con la utilizacién
de todo el material alimenticio.

Esta expresién traduce de modo bastante exacto lo que acontece
en la practica. Primero, la velocidad de crecimiento es comparativa-
mente baja, ya que sélo se reproduce un corto niimero de elementos
bacterianos; a continuacién se comprueba un progresivo crecimiento,
que, sin embargo, es casi siempre proporcional al nimero de bacterias
existentes, ya que cada una de ellas es capaz de reproducirse en pre-
sencia de abundantes substancias alimenticias, y, finalmente, su capa-
cidad reproductiva va disminuyendo a medida que el material nutrl-
tivo escasea. Una vez que las substancias nutritivas se }}an agotadp,
el crecimiento de las bacterias se continfia todavia un cierto espacio
de tiempo, que depende a su vez de la cantidad de z_ll’lmentO' que
existia en el medio de cultivo al iniciarse la observacion. Al com-
probar los resultados experimentales con los que se Qeducen de_l
cileulo, es dable observar la més estrecha correspondencia. El creci-
miento de las bacterias en un medio de cultivo se ajusta estricta-
mente a la férmula antedicha, que sirve para expresar una reaccion
autocatalitica, nombre que también se ha dado a la férmula mate-
mitica en cuestién.

Hasta aqui hemos supuesto que la masa
ble, g, es limitada ; sin embargo, es muy interesa
Puede obtenerse un resultado muy semejante s1 proc
cantidad de pabulo alimenticio sea ilimitada, ya que
resultantes del proceso de crecimiento pueden actuar 1

de alimento aprovecha-
sante hacer notar que
uramos que la
los productos
hibiendo el
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mismo proceso. Como vimos en otro lugar, la velocidad de las reaec-
ciones enzimditicas se hallaba condicionada por el acimulo de los
productos resultantes de las mismas. Si tenemos en cuenta esta posi-
bilidad y designamos por 4 la cantidad de material alimenticio
utilizable y por z el ntimero de bacterias existentes en el cultivo, la
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T16. 119. Crecimiento de un cultivo bacteriano. La curva que representa
el crecimiento es una curva autocatalitica. (Segiin LUDKE)

velocidad del erecimiento, excluido el efecto inhibidor que puedan
produeir las substancias resultantes de los cambios que acompafian
al crecimiento, ser4d entonces:

dx
Aho’ra, los productos de la reaccién seran proporcionales a z, 0
sea el nfimero de bacterias presente, ya que hemos supuesto que la
vida de cada célula dependfa de su capacidad para desdoblar el
medio nutritivo o substrato en los distintos productos resultantes
de su metabolismo. Podemos imaginar también que las mismas enzi-
mas encargadas de este proceso de simplificacién son capaces de
resintetizar la substancia originaria a partir de los productos del des-
(loblamiento, ya que un proceso semejante se deduce de un modo
obligado de las leyes bajo las cuales se produce la aceién enzimatica
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(pagina ‘1,31). Esta accién reversible puede expresarse ;
]a eecuacion: : Por medio de

dz

S

a1 kya2 ;
z? resulta de multiplicar z, la cantidad de productos de desdobla-
miento presentes (que dependen de z, o sea el niimero de bacterias
existentes en el medio de eultivo), por z,la cantidad de enzimas (tam-

300
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F1a. 120. Desarrollo de las semillas de girasol. (Segiin LUDKE)

hién dependiente de la riqueza en bacterias del cultivo). Combinando
los dos términos de las férmulas que anteceden, el conjunto del pro-
ceso de crecimiento puede expresarse en la ecuacién

dx
= =k-A.x—k,-1%
6
dz
o kyx (A —2),

expresién idéntica a la de la ecuacién diferencial que representa un
Proceso autocatalitico, excepto A4, que tiene aqui un nuevo s1gp1f1cadq,
Pues no representa otra cosa que la masa inicial de materiales a?x-
menticios multiplicada por k,/k,, o sea la relacion ex'lstente entre }ds
constantes de velocidad de los procesos de desdoblamiento ¥ de resin-
tesis de las substancias nutritivas.

. Crecimiento en los animales superiores. El cre(’-muentlo d'c. lfJi«\'
animales superiores tiene lugar en una serie de p¢ riodos de crec
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miento perfectamente djstintos._En el desarrollo del hom’bre Podemas
considerar tres periodos: el primero, que abarca el per.mdo de vidg,
intrauterina y el primer afio; el .segundo se prodtfce hacia el segundo
o tercer afio, y el tercero, que tiene lugar después de la pubertaq -
alcanza hasta la consecucién del completo desarrollo hacia los veinti.
cinco afios. En el cerdo hemos de conSIdex:ar solamente dos perfodog
de crecimiento, a causa de que el que podriamos considerar como pri-
mero tiene lugar en el ttero. i Sl

Estos periodos de crecimiento se estudian ordinariamente colo-
cando los distintos valores del peso del cuerpo en relacién con el tiem-
po, produciéndose una gréfica del tipo de la que ocupa la figura 129,
En ella pueden verse distintamente tres periodos de erecimiento, que

Peso en gramos

0 50 100 150 200 250 300

Tiempo en dias

FIG. 121. Desarrollo de la rata. La evolucién del crecimiento sigue una curva de tipo
autocatalitico hasta el centésimo dfa. (Segin DONALDSON)

se corresponden con tres accidentes en forma de S. La superposicion
de las curvas de crecimiento da lugar a una curva continua que
representa las fases del proceso. Las caracteristicas de la curva de
erecimiento con su forma de S recuerdan la curva de los procesos
autocataliticos, euya analogia de expresién con el crecimiento de 1as
bacterias acabamos de ver. Consideremos, por ejemplo, las ecifras del
crecimiento observado en un nifio con las que resultan del caleulo
deducido de la siguiente expresién : :

x
logm m‘-}*___; = 0,136 (f — 1,66),
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que es la la correspondiente a un proce

A S0 autocatalitico, ; :
valores consecutivos de las constantes, t1eo, ineluidos o

Peso P - =

Edad observado calenlado Edad Tieso N
en meses en: onzas en onzas en meses | Observado | cajeqlago
|- | fenionzas) i aneiads

0 127 127 - el

1 155 156 6 o |

5 187 180 9 20T e

3 206 206 8 300 o

1 224 230 9 o ot

Onza, 437,5 gr.

Como p_li.ede verse, la qorrespondencia de ambos valores es muy
notable, habiéndose establggldo de un modo exactamente anilogo para
fijar el crecimiento de nifias y nifios de diferentes razas. K] creci-
miento de otros organismos complejos -
sigue €l mismo curso, teniendo en l'
cuenta que las observaciones sélo pue-
den referirse a un solo periodo de
crecimiento. En las figuras 120 y 121
pueden verse representadas las cur-
vas de crecimiento de la rata blanca y
del girasol, presentando ambas la tipi-
ca forma de S. '

La existencia de tales periodos de
crecimiento en la curva de desarrollo
del organismo indica que en distintos
periodos de la vida animal los procesos
quimicos mediante los cuales los ali-
mentos proporcionan lo que es menes- (e . e
ter para la constitucién de los tejidos e =
pasan por un periodo de mayor acti- i el
i s P F1G. 122, Curva de desarrollo del
vidad, euyo mecanismo intimo no e  ratsn macho bianco, Puedon apre-
halla todavia dilucidado. Cuando estas ~ ciarse tres periodos de crecimiento.
reacelones anabdlicas se inician, vemos
que se producen de acuerdo con lo que hemos visto sucedia con las
Treaceiones autocataliticas ordinarias. Primero son lentas, luego se ace-
leran a medida que el niimero de células del organismo va aumenta.ndo
Drogresivamente, y en un tercer estadio vuelven otra vez a la lentitud
del comienzo, probablemente a causa de que los productos resultantes
de su propia actividad restririgen la continuacién del desarrollo. En el
caso de los organismos superiores esta inhibicién del crt_ac_mnento
buede ser atribuida a una disminucién del material alimenticio apro-
vechable, segtin hemos indicado como posible en el desarrollo de las
colonias bacterianas, quedéndonos tan sélo como explicacion d'el

echo la de que Ja inhibicién del crecimiento sea debida 2 factores
tesultantes de la actividad de las mismas células. Por otra parte, no

Peso en gramos
n
o

—
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es de ningtin modo necesario que los “factores” a que n_os“referlmo’s’
deban ser de naturaleza quimica, ya que pueden influir “factores
fisicos del crecimiento, tales como la presién producida cuando las
células, multiplicindose en un espacio reducido, puedan actuar con-
dicionando en un sentido restrictivo el proceso del desarrollo.

3

g
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116, 123.  Gréfica del aumento de peso del renacuajo. En a, el animal deja la fase ‘,13_
huevo; en b, desaparicién de las branquias, y en ¢, metamorfosis completa. (Segunm
THOMPSON, Desarrollo y forma)

Los agentes que determinan los periodos de crecimiento son toda-
via un poco indeterminados; sin embargo, es muy probable que cada
peroido de crecimiento se corresponda con la liberacién de alguna
hormona u hormonas que ejerzan su influencia sobre el conjunto del
organismo. KEsta interpretacién encuentra. firme apoyo en lo que
sucede durante el periodo de la pubertad, cuando se produce la atrofia
del timo y las secreciones de las glindulas sexuales comienzan a influir
el funcionamiento del organismo. Aun cuando la influencia dg las hor-
monas no fuera la causa directa de los perfodos de crecimiento, no
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puede negarse que su concurso es de extraordinario interés, por lo
menos, sobre la intensidad del desarrollo una vez se ha iniciado éste.
Esta aseveracién puede ser demostrada experimentalmente compa-
rando las eurvas del crecimiento de animales a los cuales se ha extir-
pado determinadas glindulas endocrinas, con las que presentan los
animales intactos, o bien estudiando los efectos que sobre las curvas
de desarrollo ejercen los extractos de hipétisis, tiroides, ete. También
es notable la influencia que ejerce sobre el erecimiento la supresion
en la dieta de determinados aminodcidos que podriamos considerar
como esenciales (tirosina, triptofano, cistina).

Un caso especial de “perfodos de erecimiento” nos lo ofrece la
metamorfosis de ciertos animales, ya que aqui el desarrollo de la fase
de larva puede individualizarse claramente de los-estadios ulteriores.
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F16. 124. Aumento de longitud de la Spirogyra. (Segiin THOMPSON, Desarrollo Y forma)

Un buen ejemplo de este tipo es la curva de erecimiento del renacuajo
que viene representada en la figura 123. En ella podemos apreciar
tres accidentes: el primero, cuando el animal hace su eclosién del
huevo; el segundo, cuando pierde la respiracién branquial, y el ter-
cero, en el momento de la metamorfosis completa. En el desarrollo de
las plantas podemos observar que su curva concuerda con la que
hemos visto era tipica de los animales, ya que con frecuencia el cre-
cimiento tiene lugar de un modo ritmico e intermitente. Esto puede
observarse en el desarrollo de la Sporogyra, cuya curva de erecimiento
podemos analizar en la figura 124, que encaja de un modo aproxi-
mado con las caracteristicas de una curva autocatalitica,

Desarrollo de tejidos “in vitro”. Seha conseguido recientemente
conservar el crecimiento de tejidos cultivados in vitro. Para ello es
precisa la més rigurosa asepsia. La técnica més sencilla consiste en
colocar pequefias porciones de tejido en un medio nutritivo apropiado,
va sea suero, plasma u otros liquidos adecuados a la clase de células

que deseamos cultivar, encerrados en una pequefia cimara cons-
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truida sobre un portaobjetos y eerrada por un cubre cuidadosamente
adherido. Colocdndolos luego en condiciones 6ptimas de temperatura,
las células proliferan y aun se diferencian. Extrayendo del cultivo
original pequefios fragmentos en intervalos consecutivos, nos asegu-
ramos de que el rdpido crecimiento de los elementos eultivados no
llegue a consumir el material nutritivo.

Con este método se ha logrado la supervivencia y crecimiento
d» los fibroblastos del corazén de pollo durante mis de diez afios,
en los cuales las células pasan por lo menos por dos mil generaciones.
En las mismas ecircunstancias se ha conseguido la supervivencia

ms

WS aph
%"’ o4 o, 25% horas T
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FI1c. 125. Crecimiento de fibras nerviosas, en funcién del tiempo.
(Segin HARRISON, Journal of Experimental Zodlogy)

indefinida de la fibras del corazén de pollo, las cuales muestran su
actividad contrdetil ritmica. También se ha conseguido el cultivo y
desarrollo de las células del testiculo. Las células nerviosas crecen en
estos medios con una veloeidad sorprendente, pudiendo emitir un
axon de mis de 50 u de longitud en una hora. La direceién del creci-
miento es ficilmente controlada haciendo pasar una débil corriente
a t1~51\'6s de la preparacién, de lo que resulta que los elementos en cre-
cimiento se orientan siguiendo la direccién del flujo de la corriente.

. Determinados tejidos no conservan en los eultivos in witro su
diferenciacion, sin que esto difienlte su crecimiento. E1 tejido epite-
lial, por ejemplo, no conserva su diferenciacion especial, sino que
¢rece formando una fina capa eontinua que va aumentando su exten-
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i6n de acuerdo con la curva autocatalitica tipjica, ;
zangre también muestran una regresién hfei: aoiil;gecg:’tgi d: la
indiferenciado. Los ngfroeltos bresentan una particularidad mu el 1tco
resante, pues sus cultivos erecen formando una superficie indi}; :n e-
ciada, la cual se organiza formando tubos renales tan pronto iy
afiadimos elementos de tejido conectivo en el cultivo, i
Con estas técnicas ha sido posible establecer que ciertas subst

cias ofrecen la propiedad de estimular la divisién de las células sie:c?(;
una de las que muestran una actividad mayor la que se halla,. conte-
nida en los extractos de embrién. La accibn de los extractos do
embrién parece especifica, ya que los extractos de tejido adulto nor-
mal no ejercen una aceion semejante; sin embargo, ha podido ponerse
de manifiesto que los tejidos procedentes de animales adultos, cuando
son lesionados o autolizados, presentan una actividad tan g’rande a
estos efectos como la que hemos dicho ejercen los tejidos embriona-
rios. Es muy probable que en los tejidos lesionados se produzea alguna
substancia que contribuya a la reparacién del tejido lesionado Y que
sea la misma que estimule el erecimiento en los cultivos de tejido in
vitro. Las substancias promotoras del crecimiento han de ser, por
otra parte, empleadas prontamente, lo que se explica por el hecho de
que su utilizacién tiene lugar in situ.
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Respiracion

Formas elementales de la respiracion. En los organismos unice-
lulaves, los cambios respiratorios se hallan reducidos a la captacién de
oxigeno y a la eliminacién de anhidrido carbénico a través de la mem-
hrana que recubre la célula. La presencia de lipoides en la membrana
celular se halla en estrecha relacion con este proceso, ¥a que, hablando
desde un punto de vista general, la difusién de gases, ¥ especial-
mente de oxigeno, se realiza ripidamente a través de las memhbranas de
lecitina. ia tensién de oxigeno es siempre mis elevada en el agua,
en la cual se hallan sumergidas las eélulas, que en el interior de las
mismas, ¥y de aqui que baste invoecar un sencillo proceso de difusién
para explicarnos el acarreo de gases a través de su superficie.

En los Celenterios y en los Espongiarios encontramos una dis-
posicién semejante: el agua que eircula por sus cavidades organicas
se pone en contacto econ la superficie de las células de sus tejidos,
licvando a ellas el oxigeno merced a un proceso de difusién. Esta
forma de respiracion puede ser suficiente cuando la superficie del
animal es grande en relacién a su volumen; pero asi que se inicia la
formacién de tejidos mesodérmicos, cuando nos elevamos en la escala
zoolégica, se hace necesaria nna diferenciacién de la superficie respi-
ratoria para que pueda cumplirse de un modo adecuado esta funcién
orgdnica. La primera diferenciacién que se produce consiste en la
aparieién de una gran superficie humedecida ¥ muy vascularizada, a
través de la cual pueden ser realizados los cambios de gases. En las
formas acuaticas esta superficie respiratoria es externa; sin embargo,
en los animales que respiran directamente el aire se halla protegida
contra la sequedad merced a un dispositivo de adaptacién adecuado.

I. En los Ardenidos y en las larvas de insectos que viven en el
agua ¥ en ciertos Isépodos, ete., la superficie respiratoria se diferencia
Tormando apéndices respiratorios, uno de euyos tipos mis frecuentes
son las placas branquiales. Estas branquias son semejantes a las de los
moluscos ¥ presentan una rica red capilar que, poniéndose en contacto
con el agua que sirve de vehiculo al 0,, lo capta merced a un proceso
de difusién ineorpordndolo a la corriente sanguinea. En los gusanos
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den verse dispositivos anélogos. Los filamentos branquiales de los
ueden bige funcionalmente semejantes, el agua que contiene el
mqlusco es propulsada sobre ellos gracias a la actividad del epitelio
ogqgeno ue los recubre, estableciéndose las condiciones necesarias para
ciliado qda realizarse el cambio de gases por sus diferencias de presién.
ue pue acol de tierra, la respiracion se efectia por intermedio de una
Tin el car vascularizada situada en la cavidad del méntum, la cual
zona muytra separada del aire por una capa de eélulas. Todos los casos
se encuen citado representan dispositivos mas o menos diferenciados,
que hemosasegm.an 1a respiracién a través de una superficie vascular.
los cualeSEn los insectos, isépodos y aricnidos se halla desarrollado
5 {éma de mintsculos tubos que luego se ramifican mucho hasta
un SIS 1 contacto con las células de los tejidos. Estos tubos se deno-
pqners?;f .e weales y se abren en la superficie de los insectos por unos
mmanurdqados estigmas. Bste sistema traqueal, que ya fué descrito
pOr0S s de MALPIGHIO (1669), no se ha conocido de un modo
er;egse(l)n-lliastd hace poco tiempo en lo que afecta a su.importancia
5 ! :

funcional.

Tl airve contenido en las traqueas muestra una variacién consi-

insecto del estado de reposo al de actividad; en
derableirzhﬁ):;fci?s, la cantidad de O, disminuye y la cantidad de
gsg)asaflmenta. En la fase de reposo,‘y el ’ca_n‘cot por clen’ma;ilt(a1 oogldi;allszgg
teni 4 ntras que Cu:
contenido en las traqueas €s de 15 %, mie ST
i sélo la proporeién del 5 %. Durante la :

Se'dha(ilglf:(fxlgczg?dzkéaenéaoz aumegtapmés de dos veces con relacion ia.l
T at' - e en reposo. El segundo extremo interesante con respecto a ta
i -{enic’m traqueal es que la-difusién gaseosa tiene lugar efx es:lz
riistléglzede estrechos tubos con la velogidad més sorpreg(}epteéc:: -
fmo de los movimientos ritmicos glel térax y abdomlenistimgxs

apaz de renovar un quinto del aire qont.e}udO en el s mh
£y III. En muchos animales la respiracion se prgduce pa:}f;z; e
0 en su.'cotalidad por los cambios gaseosos que as1e;1_2;111pf0 diansd
perficie del cuerpo. La salamandra mejicana, porrt ej larid;d o
con respecto a los cambios respi’ratorlos.gnadpa llc;misma i
sante, ya que la cantidad de oxigeno _utlllza o esndo it
Supri;nimos los pulmones y las branquias qge cua e
intacto. La respiracion cutdnea de este tlpo esem;sJe e e
importante en los anfibios de sangre frla,'como
cifras siguientes que se refieren a la rana:.
IM@M-

00, = 19
0, = 59

Respiracién cutdnes, C. C.

COo, = 119
Oo = 62

fa cutdnea mien-
Aproximadamente la mitad del O, ’penetraezi)sl;:éeas e
tras que el CO, eliminado a través de ésta es s
que se elimina a través de los pulmones.

23. PONDER : Fisiologfa general.— °
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Asf que el tamafio y actividad del animal aumentan, estas fop
mas de respiracién tan sencillas resultan insuficientes para sy objeto~
La primera adaptacién que se registra en las formas mis infel‘iore.
de la escala zooldgica consiste, como hemos dicho, en disponer de uls
area vascular a través de la cual se realizan los eambios gaseosog 1
gue permite a la sangre acarrear el oxigeno a todos los territoriog Ol'gfi
nicos. Esta adaptacién representa un progreso con respecto a las fop.
mas simples de respiracién superficial de los cclenterios y de- Iag
esponjas; no obstante, su utilidad es muy limitada a causa de que la
sangre no puede transportar grandes cantidades de O, por la pequefia
proporeién de este gas que se disuelve en ella (unos 0,005 e. c. de O
por cada centimetro cibico de sangre). En este punto aparece una
nueva adaptacién, que consiste en la existencia de pigmentos respirg.
torios que se unen con el oxigeno. El primero de estos pigmentos en
aparccer es la hemocianina, que se encuentra en los erustéceos, ete
Este pigmento posee la propiedad de unirse al O,, y gracias a ella las
cantidades de O, que puede acarrear la corriente sanguinea son
mucho mayores que las que podian ser fijadas en solucién por el
plasma sanguineo. Las ventajas que supone la existencia de la hemo-
cianina, con ser notables, son pequefias en relacién con las que resul-
tan de la presencia de otro pigmento respiratorio muy activo, la
hemoglobina, el cual se encuentra en la sangre de todos los vertebra-
dos y en la de algunos invertebrados. '

Hemoglobina. Esta substancia es, con mucho, el més impor-
tante de los pigmentos respiratorios, y se encuentra formando parte
de los glébulos rojos de todos los vertebrados y de los invertebrados,
Glycera, Capitella, Phoronis y Solen legumen. Aunque en forma exo-
celular, también se la encuentra en los anélidos quetépodos, en las
sanguijuelas (exceptuando Hirudo y Nephilis), en la Polia sangui-
rubra, en la larva del insecto Cheironomus, en el molusco Planorbis y
en los crusticeos Daphnia y Cheirocephalus; también se la puede
encontrar localizada en otros tejidos aparte de la sangre, por ejem-
plo, en la faringe de Aphrodita y de los moluscos gasterépodos y en
los ganglios nervioses de la Aphrodita aculeata. ’

La hemoglobina pertenece al grupo de proteinas conjugadas,
halldndose constituida por una globine unida con el pigmento hema-
tina. Su constitucién quimica probable es Ci;sH;205N1055:F€0218 €01
un peso molecular cercano a 17 000, si bien recientes investigaciones lo
suponen cuatro veees la cifra precedente. Sus propiedades respirato-
rias se con‘sxde.ran vinculadas a su contenido en hierro, ya que 13
hematina sin hierro, o sea la hematoporfiring, no tiene la propiedad
de captar O,. Ha podido ser puesto en evidencia que cada dtomo de
hierro condiciona la captacién de una molécula de oxigeno.

Por su elevado peso molecular la hemoglobina es un coloide de
carga negativa, como muchos de los coloides que se encuentran en los

organismos vivientes. Sin emhargo, pucde eristalizar consecutivamcnt"

\
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a la adicion de oxalato amém,co’ agitandq después con éter, sepa-
rando las membranas de las celulasnl’lemohzadas por eentrif\;gaci(m
- evap01'ﬁn,d°’. finalmente, la solucién de hemoglobina resultante
Con esta técnica Se€ obtienen cristales de hemoglobina de distinto
aspecto DPara las @1ferentes especies animales, excepto en los casos
que el género animal de donde proceden las hemoglobinas ensa-
yadas sean muy Cercanos. Apoyéndose en estas diferencias de erista-
lizacién se ha querido demostrar que corresponden a diferencias den-
iro -de la molécula de hemoglobina en las distintas especies animales,
y asi se decia que la hemqg}lena de la ardilla, por ejemplo, difieré
jigeramente en su COmMPposicion con la de la rata. Este modo de ver
ha sido completamente abandonado al ponerse de manifiesto que la
forma de los cristales produqic_los de- .
pende més bien de la composicién del
medio en que se hayan formado.-
Cuando cristaliza la hemoglobina de
rata, el proceso tiene lugar en el suero
de rata y la cristalizacién de la hemo-
globina de la ardilla se verifica en el
suero de este animal; y no siendo los
dos sueros quimicamente idénticos, es
mas verosimil atribuir a este hecho la
diferencia de cristalizacién que a la
constitucién quimica de las respectivas
hemoglobinas. Lo justificado de este
punto de vista se demuestra observan-
do que los cristales de hemf)globina
de }'ata, form_ados en su propio SU€I0,  p,; ;55 (Cristales de hemoglobina
difieren considerablemente de los que de varias especies animales. 1, de
forma la misma hemoglobina derataen  Sagre humasa; 2, dej favelllo L
suero de perro o en una mezcla de sue-  cerdo. (De la Anatomfa de QUAIN)
ros de perroy rata. Por lo tanto, la uti- ; :
lizacién de la forma de los eristales de hemoglobina como medio de iden-
tificar manchas de sangre, ete., se encuentra totalmente abandonado.
Una de las propiedades més caracteristicas de la hemoglobina es
la que resulta de su espectro de absorcion, que es cpnstante cualquiera
que sea la procedencia de la muestra de hemoglobina ensayada. En el
espectro hallamos una banda de absoreién en el amarillo verde, entre
45970 y 2-5350, cuando examinamos una solucién de hemo_globma) al
0,37 %; sin embargo, los limites de esta banda de absorcion varian
considerablemente con la concentracién. La banda de absorcion de la
hemoglobina es menos destacada en comparacién con la que pr.eseil-
tan otras substancias derivadas de ella. En la region mfrarro{]:ll, a
hemoglobina presenta una pequefia banda de absoreién, y en la tliaa-
Violeta otra banda que también puede obtenerse con globina e
Otra propiedad 6ptica de este pigmento respiratorio es la desviac
del plano de la luz polarizada hacia la derecha.
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La hemoglobina es una substancia de¢ notable capacidad reactiva
y forma varios eompuestos. Cuando sec pone en contacto con aire o
con oxigeno sc une con este-gas formando oxihemoglobina, el pigmento
de la sangre circulante. Esta substancia difiere de la hemoglobina en
algunas particularidades, de las cuales 1a més evidente es el color: la
oxihemoglobina presenta un color rojo vivo, mientras que la hemo-
globina tiene un color mis oscurc. Este derivado de la hemoglobina
presenta un espectro de absorcién caracteristico, que consiste en la
presencia de dos bandas en el amarillo verde, una entre A-5890 y 4 5640,
v la otra desde A-5550 a 2-5170. En la regién del infrarrojo, la banda
de absorcién de la oxihemoglobina es mas amplia que la que presenta
en la misma zona la hemoglobina, y la banda de la regién ultravioleta
desaparece del espectro. La combinacién entre la hemoglobina y 531
oxigeno es muy laxa y facilmente disociable cuando la presencia
del oxigeno del medio disminuye. \

Cuando la oxihemoglobina se trata con ferrocianuro potésico en
medio débilmente alealino todo el oxigeno se desprende, forméndose
metahemoglobina, que es un 6xido de hemoglobina estable. E§ta
substanecia presenta un color pardusco y tiene su espectro de absorcxg’m
caracteristico, con una banda de absorcién bien manifiesta en el rojo,
ademas de otras dos bandas muy semejantes a las de la oxihemoglobina.
En solucién icida desaparecén estas dos bandas, persistiendo tan sélo
la de la region del rojo. La cantidad de oxigeno que contiene esta
substanéia es exactamente la misma que la contenida por otro “éxido”
de la hemoglobina, la oxihemoglobina, s61o que en el caso que nos ocupa
se encuentra mis fuertemente unido a la molécula, y sélo puede ser
separado de ella por un agente reductor muy fuerte, el sulfuro aménico.’

Calentando la hemoglobina o la oxihemoglobina en medio dcido
o alealino se desdobla su molécula en globina y hemoglobina, y ésta
serd 4dcida o alcalina segtin la reaccién del medio en que hayamos
heeho actuar el calor. Utilizando 4cidos o dlealis fuertes, este desdo-
blamiento puede tener lugar en frio. Las hematinas son substancias
dg color oscuro que presentan espectros de absorcién que les son pro-
plos, y que, sin embargo, no son suficientemente importantes para ser
consideradas aqui. La hematina alcalina puede ser reducida por el
sulfurg aménico para formar hemocromdgeno, substancia rosada que
muestra dos bandas de absorcién muy intensas en el verde amarillo,
cuyo reconocimiento constituye uno de los métodos mis sensibles para
el diagndstico de las manchas de sangre.

Si calentamos hemoglobina en presencia de dcido sulfirico con-
centrado obtendremos hematoporfirina desprovista de hierro, subs-
tancia ademdis extremadamente insoluble y sin ninguna propiedad
respiratoria. La hematoporfirina presenta la notable propiedad de que

inyectada a un-animal albino le ocasiona la muerte si luego lo ex-
ponemos a la luz. Se desconoce el mecanismo de este efecto; no obs-
tantg, se ha dicho que la hematoporfirina pueda ser una substancia
sensible a la luz y una especie de compuesto intermediario entre el
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pigmento respiratorio de los animales, |
vegetal sensible a la luz, la clorofila,

El pigmelnto fvlerde de las plantas se hall
substancias, clorofila a y eclorifila 8, que contj i
tltima es un producto de oxidaciénlfie%a pr?gzle:ega;n;g;?iecs lo.dE[fta
clorofilas con z.ilcalls se desdoblan en un aleohol fitol doan’o.das
denominados fitoclorina (derivado de la elorofila ’a) y f,it}:)rodizcl(dzs

a hemoglobina Y el pigmento

a constituido por dos

FIG. 127. Espectros de abSorcién de la hemoglobina y sus derivados. a, oxihemoglo-

bina ; b, hemoglobina ; ¢, metahemoglobina ; d, metahemoglobinu alcalina; e, hoxxlr.'_\t!n:

dcida de éter; f, hematina dcida en alcohol; g, hemocromogeno : m heumltol‘):l’ o
fcida ; i, hematoporfirina alcalina. (Segin MACMUXN, Spectium Analys ¢

rivado de la clorofila 8), hallandose el magnesio en combinacion con
el 4cido. Continuando la accién de los dlcalis se producen las filinas,
que también contienen magnesio. La adicién de 4cidos a estas suP”f
tancias asf obtenidas provoca su desdoblamiento y se forman porfiri-
nas, siendo estos derivados muy semejantes a la hematopol'fll‘ln_ﬂ,' i
Que si las tratamos con cal sodada y elevadas temperaturas s a0
etioporfirina.

La clorofila y la hemoglobina son
transformarse uno en otro, ya que cn €

pigmentos que 1o p}xeden
1 easo de la hemoglobina la
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porfirina se combina con el hierro y con una proteina, mientras que
en la clorofila, la porfirina debe combinarse con un aleohol y magne-
sio. Bs muy probable que, a pesar de las diferencias sefialadas, ambos
pigmentos puedan ser referidos a una substancia originariamente
comin y distribuida muy ampliamente en la naturaleza, y que sea
luego ésta la que, diferencidndose, dé lugar a la formacién de dos
tipos distintos de pigmento.

La hematoporfirina puede unirse ademds con otros metales dis-
tintos-del hierro, por ejemplo, cobre y cobalto.

La hemoglobina y la oxihemoglobina en presencia de CO forman
una substancia de color rojo rutilante denominada carboxihemoglo-
bina. Compuesto de gran estabilidad, si se forma en la sangre impide
que ésta realice su funcién respiratoria. El espectro de absoreién
muestra dos bandas, situadas casi en la mismna posicién que las de la
oxihemoglobina ; sin embargo, se encuentran un poco desplazadas en
relacién a las de ésta hacia la parte violeta del espectro. La banda de
absorcién de la zona infrarroja es sélo una mitad de la que presenta
en la misma zona la oxihemoglobina.

Més adelante nos referiremos a la posibilidad de que el CO,
forme con la hemoglobina un compuesto.

Hemocianina. La hemocianina es el pigmento respiratorio de
log mqluscos y de mucho crusticeos. Puede obtenerse en estado
cristalino precipitdndola con sulfato aménico concentrado, y puede
ser purificada por diilisis, método de purificacién que también puede
aplicarse a la hemoglobina.

El peso molecular de la hemocianina no ha sido determinado con
certeza; sin embargo, sabemos que es muy elevado. -Esta substancia
se comporta como un electrélito anfétero, econ un punto isoeléetrico
cercano a pH 5,0..No tiene color propio y no presenta espectro de
absorei6n ; sin embargo, combindndose con el oxigeno forma un pig-
mento azul,'la _oxihcmocianina. No se conoce todavia la constitueion
de la hemocianina, y sélo se sabe que en su composicion entra el cobre
en lugar del hierro.

La oxihemocianina presenta todas las propiedades de la misma
hem‘o‘clan_m.a y ademds cristaliza en agujas azules. Su espectro de ab-
sorcién difiere ligeramente segfin la procedencia, y asi, la de los crus-
taceos da una banda en el amarillo 2-5630, y sin embargo, la obtenida
de los moluscos es 1-5790. Existe otra banda de absoreién constante
en la zona del agul; La hemocianina y la oxihemocianina pueden com-
binarse con. el 6xido nitroso, pero no se conocen otros derivados de
estas substancias. Las relaciones que puedan existir entre estos pig-
mentos y los otros mejor conocidos son del todo ignoradas.

Otros pigmentos respiratorios. Existen muchos otros pigmen-
‘tos en los vegeta}es y en las plantas a los que se les atribuye propie:
dades respiratorias.

Respiracién 359
Se ha' obtenidq de‘eiertos poliquetos un pigmento denominado
clorocruorina, considerdndose como vehiculo de oxigeno. Este pig-
mento tiene un color verde y presenta una banda de absorcién entre
26250 y 4 ?960 ; agitando con oxigeno se transforma en ozicloro-
cruorind. Es’ga dltima substancia conserva el mismo color ver-
doso, pero, sin embargo, su espectro de absorcién es distinto, ya
que presenta dos bandas de absorcién, desde 2-6180 a 2-5930 y
desde 2-5760 a A-5540. La (3x1.clorocruorina puede ser reducida a cloro-
cruorina por el sulfato aménico o disminuyendo la presién de oxigeno.
La adicién de ferroclan.uro potisico a la oxiclorocruorina da lugar a
la formacién de un 6xido estable semejante a la metahemoglobina.
Por la accién de los alealis y del calor pueden obtenerse, a partir de
la clorocruorina, derivados semejantes a los obtenidos de la hemoglo-
bina. También puede combinarse con el CO, pareciéndose en sus pro-
piedades a la hemoglobina mis que los otros pigmentos respiratorios.
La cantidad de oxigeno que puede combinarse con la cloroeruorina
es s6lo un tercio del que puede captar la hemoglobina a saturacién.
En el higado del cangrejo y en el intestino de los pulmonados
(exceptuando el Planorbis) se ha encontrado un pigmento llamado
helicorubina. Este pigmento es muy poco conocido, puede combinarse
con pequefias cantidades de oxigeno y es probable que se halle en
relacién con la hemoglobina. El Planorbis posee hemoglobina.

En los vegetales se encuentran una serie de substancias deno-
minadas cromdgenos respiratorios, los cuales pueden ser obtenidos
con agua hirviendo. En general, estos eromégenos estén almacenados
en los vegetales como substancias de naturaleza glucosidica, que se
desdoblan por la accién de ciertas enzimas en eromdgenos. Los cro-
mégenos se unen ficilmente al oxigeno libre produciendo agua y
el pigmento respiratorio correspondiente; en estas condiciones, los
pigmentos se unen al hidrégeno formado en el metabolismo de las
plantas y son convertidos de nuevo en cromégenos. Con '1'espeeto
a la cuantia que pueda adquirir el fenémeno sabemos relativamente
D0CO.
; Asociados a la clorofila se han encontrado qu pigmentos ama-
rillos; que se combinan con el oxigeno con relativa facxl}tilad. Sil'l
embargo, no podemos considerarlos como elementos e§en§1a es‘a c‘(;
respiracién de los vegetales a causa de que la forma oxidada apare
como muy estable. : A

En los equinodermos se ha podido ai
nocromo, al cual no se atribuye funcion
dicho que ‘ciertas substancias denomina
encuentran en algunos tunicados y molus
respiratorias; sin embargo, nuestros conocl
no ofrecen gran interés.

slar un pigmento rojo equi-
respiratoria alguna. Se ha
das acroglobulinas, que se
cos, presentan propledag{es
mientos sobre esta cuestion

ina. La demostracion

. o ik ihemo lob: =
La curva de disociacién de la oxihemog. es tiene el pigmento

de la importancia que para el cambio de gas
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hemético se pone de manifiesto al considerar la curva de disociacién
de la oxihemoglobina.

Supongamos primero el caso de un liquido desprovisto de pig-
mento respiratorio, por ejemplo, una solucién fisiolégica. La cantidad
de oxigeno o de cualquier otro gas contenido en esta solucién puede
depender, de acuerdo con la ley de Henry, de la presién pareial del
oxigeno o del gas que se halle en presencia del liquido. El signifi-
cado de la presién pareial ya fué expuesto cuando hablamos de la
difusién (pag. 81) ; resumidamente la presién parcial de un gas es la
presién que ejerceria este gas cuando se encontrase solo. Asi, si tene-

5
Z.
/o
4
L~ i
3 ,/
[, ‘/
//
2 i
14
50 100 150 200 250 300
14
FI16. 128

mos una mezela de O, al 50 %, y de N, al 50 %, ambos a la presién
atmosférica (760 mm. Hg), la presién parcial de cada gas serd de
380 mm. de Hg, y en el caso de que la mezcla estuviera a una presién
de 3 atmésferas (2280 mm. Hg), la presién parcial de cada gas serfia

tres veces mayor, o sea 1140 mm. Hg. La presién parcial del gas sobre -

la superficie de un liquido determina, en condiciones ‘de equilibrio, 1a
canyldad de gas c}isuelto en el liquido, teniendo siempre en cuenta que
no Intervenga ningtin otro proceso que el que supone una sencilla
sqluclon; 81 en estas condiciones representamos la cantidad de gas
d_lsuelto en funcién de 1g Presion parcial del mismo sobre la superfi-
cie del liq_uido, obtendremos una linea recta. .

_Las cifras que siguen expresan la solubilidad del CO, en el agua,
confirmando lo que venimos diciendo. Si la relacién existente entre la
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resion parcial P y la cantidad de gas disuelto ¥ eg una relacig
]pineal, el valor de V /P serd una constante (fig. 128). Sk

P v ’ P/V l P f v ;P/V

40:8 0,944 0,0135 236,9 3,486 7
128,9 1,865 0,0144 2738 1,003 Oi0te
2002 2,908 0,0145° || 3110 4401 | oloiss

El gumplimientp de esta relacién lineal constituye un ecriterio
excelente para despistar la existencia de alguna reaceién quimica
entre el gas y alguna substancia en solucién en el liquido, ya que
cuando esta contingencia tiene lugar la reaccién lineal no se cumple.

Si en el ejemplo precedente disminufmos la presién parcial P del
anhidrido carbdnico sobre la superficie liquida de 311 mm. de Hg a
200,2 mm. Hg (el simbolo “Hg” se omite, generalmente, por sobren-
tenderse), la eintidad de CO, disuelto descenderi de 4401 c. e. a
2,908 c. c., y la diferencia 1,493 c. c., se desprenderi del liquido en
forma de burbujas gaseosas. La proporcién en que se va produciendo
la disociacién entre el gas y el liquido puede ser presentada por la
curva lineal de la figura 128, que est4 trazada de acuerdo con los
distintos valores del gas disuelto en funcién de las variaciones de pre-
sién parcial. En realidad puede considerarse que la curva que indica
la solubilidad del CO, en el agua es la misma curva que indica la
disociacién del CO, en el agua, aunque en la prictica no sea muy
usada esta ltima acepein.

Consideremos ahora lo que acontece con una solucién de hemo-
globina en agua y las relaciones existentes entre la presién pareial
del O, que pongamos en contaéto con la misma y la cantidad de oxi-
geno retenida por esta soluci6n, siguiendo el mismo método que hemos
Visto con el €O, y el agua. Para determinar la forma de la “curva
de disociacién” del agua y CO, hemos medido P, o sea la presion
Parcial de CO, que actuaba sobre el agua, y V, o sea la cantidad de

0, disuelto en el agua cuando se aleanzaba el equilibrio; pues bien,
de un modo absolutamente analogo podremos obtener los .valor.eS que
nos habri de dar la curva de disociacién de la hemoglobina disuelta
€n agua, g

Se preparan una serie de tonémetros de una capacidad de 50 a
100 c. e. Tistos son vasos de vidrio de forma cilindrica que disminuyen
de calibre gradualmente por sus dos extremos, uno de los.cuales estd
Provisto de una llave de doble paso y el otro extremo abierto ‘guede
ocluirse con yp tapén. Se coloca una cierta cantidad de solueién de
tmoglobina (unos 10 c. ¢.) en cada tonémetro, y entonces se enchufan
2 Wna bomba de suceién potente, separando mediante el vacfo el aire
contenido en el interior del tonémetro. Una vez realizada esta opel‘él'
¢10n se coloe eada, uno de los tonémetros en contacto con mezclasd e
alre y nitrégeno, o de oxigeno y nitrégeno, en proporciones adecuadas
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para que en cada uno de ellos exista una atmést‘erq con distinto con-
tenido de oxigeno. Estas atmésferas se preparan facilmente introdu-
ciendo en'los tonémetros, en los que se ha realizado previamente el
vacio, cantidades contenidas de nitrégeno y aire, cuyo contemdo‘ de
oxigeno se determina previamente. La mampulacwl} puede 90n51de-
rarse completa cuando hemos preparado nuestra serle de tonémetros,
de suerte que en el primero de ellos tengamos una presion parcla'l de
oxigeno de unos 10 mm. y en el tiltimo de 150 mm., lo que se consigue
en oste caso llenindolo de aire atmosférico (el contenido de O, es de
20 %, cuya presién parcial a 760 es de 152 mm.).

Se agitan enérgicamente los tondmetros y se colocan después
en un bafio marfa a la temperatura de 37°, con un dispositivo que
asegura un movimiento de rotacién. En estas condiciones la hemo-
globina se repartird en una fina pelicula por las paredes del toné-
metro, produciendo asi ficilmente un cambio de gases entre la solucién
y la atmésfera en él contenida. Se contintian durante 15 minutos los

F16. 129. Tonémetro de BARCROFT

movimientos de rotacién, espacio de tiempo suficiente para que el
cambio de gases pueda realizarse. Ll cambio de gases cesa cuando se
aleanza el equilibrio.
Tn estas condiciones se procede al andlisis del contenido gaseoso
del tonémetro, siendo determinada la cantidad de oxigeno presente y
de aqui podremos deducir la presién pareial que nos interesa. Se de-
termina a continuacién la cantidad de oxigeno de la solucién de
hemoglobina, operacién que puede realizarse utilizando un dispo-
sitivo del tipo del aparato de Barcroft para andlisis de gases de
la sangre. :
Este aparato consta de dos pequefios frascos o botellas de unos
10 c. c. de capacidad, cada uno de los cuales puede ponerse en comu-
nicacién de una parte con el aire y- por otra con un tubo en U, que
se halla en conexién con el otro frasco. El tubo en U tiene un calibre
capilar y contiene una pequefia cantidad de aceite de clavos, el cual,
cuando la presién es la misma en los dos frascos, alecanza idéntico
nivel en las ramas del tubo. Adosada al tubo en U va una escala.
Cada uno de los dos frascos estd provisto de un pequefio recipiente,
dentro del cual se coloca antes de realizar la determinacién una can-
tidad conocida de ferrocianuro potisico. Todo el aparato va sumer-
gido en un bafio de agua, cuyo contenido serd agitado por un dispo-

sitivo eléctrico adecuado.
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de hemoglobina se coloea esta cantidag d:nl i’el}‘l C. ¢. de solucign
frascos, coloc’ando previamente en gy interiio‘ Ucion en ung de los
dad de amoniaco para evitar que la muestra é una pequefia eanti.
contacto con el aire y.pueda fijar o perder oxie sangre se ponga en
otro frasco un volumen igual de agua, para que gleno. Se coloca en o]
mente el mismo en ambos. Los frascos asf dis ue tvolumg:n sea exacta-
tandolos entre si por medio del tubo en U gn eslosse G1€rTan, conee-
cuidadosamente el nivel del aceite de clavos de'e f}"al observaremas
ciertotiempoparacomprobarque » deando transeurrir un
estas manipulaciones prepara-
torias no han influido alterando
el nivel en las dos ramas de esta
especie de manémetro. Se inclina
entonces el aparato en forma
que la solucién de ferrocianuro
potasico contenido en el pequefio
recipiente se vuelque, poniendo
su contenido en contacto con la
hemoglobina y se mezecle con
ella. Al actuar el ferrocianuro
sobre la oxihemoglobina de la
solucion, se desprenderi una
cierta cantidad de oxigeno equi-
valente a la combinada con la
hemoglobina para formar oxihe-
moglobina. El oxigeno despren-
'dldo en ’el frasco que contiene
la SO.I}ICIOII ensayada aumenta 14  mre. 130. Aparato de BarcrorT para el
presion. en la tama correspon- IR o Sl G
diente del tubo en U, haciendo sangre, Cambridge, U. P.)
descendexf el nivel del aceite de
clavos; se dejan transcurrir 15 minutos, después de los cuales se pro-
cede a la Jectura del nivel que alcanza el aceite. Comparando el nivel
31111:112?213 1al comenzar la determinacién con el que resulte “L‘l’oé‘f;"
Hd d' e desprendimiento de oxigeno, pf)dremos determinar la ¢z
ad de éste que se hallaba en combinacién con la l_lemog]obma;
fijadlge estla manera podemos determinar la cantl_dzllgS (tll:egii;gge:]:
omo tIiJeO; alhgmo.globma & e o p:' g(gges absolutas de
aquel gag (;.‘.’ gin inconveniente expresar las car'l éerir‘ los resultados
obtenidog ados DX s kg acos_tumbra ;ll cid oreentual de la
cantidaq (;: R alqule}'_ presién parcial, en XERG A clc)mdiciones opti-
mas, es g o, xeeno HipdRLOs 2 hemoglP bl;m eI'Izsultfldos son mas
féciimenteeelr, saturada. Qon .es'ta notacion los K
comparables e inteligibles. o
l‘imento: valores que figuran a continuacién ;
en el que se determinaron las distin

n se refieren a un expe-
as cantidades de 0.
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fijadas por una solucién de hemoglobina a distintas presiones par-
ciales.

Presion parcial de O, Valores % Presién parcial de Oy Valores %
en mm. de saturacion en mm. de saturacién
5 34 50 88
10 55 70 90
15 66 100 94
21 74 150 99
30 82 |

La representacién grifica de estos resultados nos dari una curva
de concavidad dirigida al eje de las P, eurva que se conoce con el
nombre de curve de disociacién de la oxithemoglobina. La hemoglobina
se halla muy préxima a la saturacién cuando la presién parcial de
oxigeno es de 100 mm.; sin embargo, se encuentra bastante saturada
(més del 90 %) a una presién parcial de 50 mm. de O,. A medida
que la presién parcial disminuye la saturacién de oxigeno va siendo
también menor, muy lentamente hasta la saturacién del 75 %, que se
corresponde con una presién parecial de 22 mm. de O,, y desde aqui
con una mayor rapidez hasta aleanzar el cero, que corresponde a una
atmésfera privada en absoluto de O,.

El examen de la curva que representa la figura 131 nos informa
de dos hechos. En primer lugar, la curva no es lineal, lo que nos
permite afirmar que el proceso de la captacién del oxigeno por la
hem(lglobina no es un sencillo proceso de difusién. Por otra parte,
ya vimos que la hemoglobina en solucién se combina con el oxigeno,
formando una nueva substancia, la oxihemoglobina. En segundo tér-
mino, la forma de la curva es la de una hipérbola rectangular, que es
precisamente la ,que corresponderia si el oxigeno y la hemoglobina,
como es muy probable, se unen molécula a molécula, de acuerdo con
la ley de las masas.

Sin embargo, el hecho mis interesante que puede deducirse de la
constatacion de estos hechos es que la curva muestra el valor extraor-
dm.a’rlo que posee el pigmento respiratorio en el proceso de la respi-
racion. Si comparamos, por e¢jemplo, la captacién de oxigeno de una
slmp'le 80111(3161.1 con el que fija el pigmento respiratorio a distintas
presiones pareiales de oxigeno, obtendremos la serie de valores que se
hallaq representados en la figura 131, euya primera serie corresponde
a la linea punteada y la otra a la hipérbola que representa la curva
de disociacién de la hemoglobina. Si la solucién de hemoglobina es al
10 % (la concentracién de hemoglobina de la sangre de los mamiferos
equivale a una solucién al 10 %), se satura completamente a 100 mm.
cuando cada centimetro cibico de la solucién fija 0,134 c. c. de oxi-
geno. En cambio, cada centimetro cibico de agua a la misma tempe-
ratura y bajo la misma presién pareial sélo es capaz de fijar 0,005 c. c.
de oxigeno. La capacidad de fijar oxigeno de la sangre es unas 26 veces
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mayor que la del agua. Esto representa una grandisima ventaja para
los animales- cuya sangre contenga hemoglobina, ya que, gracias a
ella, el suministro de oxigeno para los tejidos de todo el organismo
puede ser mantenido a un nivel muy elevado.

Otro aspecto que pone de relieve el valor del pigmento respirato-
rio es la forma de comportarse ante la reduccién de 1a presién parecial
de oxigeno. En el caso de una simple solucién, si la presién pareial
disminuye hasta la mitad, la cantidad de gas disuelto disminuye
también en la misma proporcién. No sucede lo mismo con Ia combi-

100

Por clento

FIG. 131. a, Curva de disociacién de la oxihemoglobina. b, Curva
de la solubilidad del oxfgeno en el agua

nacién del oxigeno con el pigmento respiratorio, ya que la disminucion
de la presién parecial de 0, desde 100 mm. a 50 mm., o sea a la .mltad,
solamente entrafia un 10 % menos de oxigeno combinado, mientras
que una disminucién desde 100 mm. a 20 mm., es decir, una quinta
Parte de la presién 6ptima, supone una reducc_lfin del 'contenl(llo de
oxigeno de la hemoglobina de sélo 30 %. La presion parcial de oxigeno
Puede variar, por lo tanto, entre valores de 3Q mm. a 100 mm., sin que
se produzea ninguna variacién de importancia en la cantidad <'ie oxi-
geno combinado con la hemoglobina. Esto es dela mayor zmpm]:imc&a
para el organismo, ya que puede soportar variaciones de la p}'e51oi1 :
oxigeno muy considerables, como las que se producen, por ejemp-o, $
diferentes altitudes, sin que ello suponga otra cosa que muy pequefia
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variaciones de la cantidad de oxigeno combinado eon la hemoglob
3
de la sangre. e b y
La determinacién de la eurva de disociacién con oxihemoglobina

S 2 e
de diversos mamiferos ha puesto de manifiesto que no-eXISt%I;eﬁ?das
ellas diferencias apreciables, siendo la forma de las curvas o

muy constante.

La curva de disociacién de la sangre. S_i’representamos los c;:lloaj
res obtenidos trazando la curva de disociacion de la sangre 7
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FIG. 132, Curvas de disociacion. a, de 1a hemoglobina ; b, de la sangre;
e ¢, de la sangre que contien’e un exceso de fcido ldctico

misma manera a como lo realizamos con la solucién de _ox'iihemoglobmz;
en agua, podremos apreciar ¢émo ambos traz:.ldos. d}{fleren entre s
considerablemente. Mientras que la curva de disociacién de la ox1hle—
moglobina pura nos dari una hipérbola 1'ectangulz}1', la curva de la
sangre presentard forma de S, pero sin embargo, finalmente, las dos
curvas tendrin el mismo punto de saturacién complcta, siendo la
curva de la sangre mucho menos escarpada en su primera parte que
la de la hemoglobina pura. Esto indica que la hemoglobina en la
sangre libera su oxigeno mucho m4s ficilmente que la hemoglobx'na. en
solucién pura. Asi, por ejemplo, la solucién pura de_ hemoglobina, a
una presién pareial de 20 mm. de O,, fija un 72 % ; sin embargo, a la
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misma presién la hemoglobina disuelta en 1a sangre total presenta
solo una saturacion de 47 %.

La explicacién de estas diferencias entre ambas curvas es la si-
guiente: la sangre total contiene ciertas sales y 4cidos, ademas de la
hemoglobina, y son estas substaneias lasg que condicionan la forma de
la curva de disociacién. Esta caracteristica constituye una modifi-
cacién muy favorable, ya que permite la cesién de oxigeno por parte
de la sangre a presiones bajas, contingencia muy til si tenemos pre-
sente la proporeién de oxigeno que la sangre es capaz de fijar. El
icido lactico influye poderosamente sobre la capacidad de combinarse
el oxigeno con el pigmento respiratorio, y su acumulacién en la san-
gre, después de violentos esfuerzos musculares, ejerce una influencia
sobre la disociacién del oxigeno, que es el elemento indispensable para
que la oxidacién del 4cido lactico de los tejidos pueda realizarse.

Aunque ya hemos visto que las curvas de disoeiacién de la solu-
cién de hemoglobina pura de distintas procedencias presentan carac-
teristicas andlogas, no sucede lo mismo cuando comparamos la curva
de disociacién de la sangre de estos mismos animales. Las diferencias
halladas se han atribuido a diferencias en el contenido de sales de las
distintas muestras de sangre. Si afladimos, por ejemplo, a una solu-
cién de hemoglobina humana pura las sales contenidas en la sangre
de perro, veremos e6mo presenta la forma de la eurva de disociacién
de la sangre de perro.

HiLu ha establecido una férmula que permite calcular la curva
de disociacién de la sangre total con notable exactitud. La férmula es :

n

y = 100 _ Kz
1+ Kzn

donde y representa la saturacién porcentual con oxigeno y z la pre-
sién pareial. Esta férmula se funda en el supuesto de que en las
condiciones ordinarias en la sangre total, las moléculas de hemoglo-
bina no reaccionan con las de oxigeno individualmente, sino formando
grupos de » moléculas. Siendo probable que el sistema contenga agru-

“Paclones moleculares de distinto niimero de moléculas, n habra de ser

un valor promedio. Han sido dadas distintas interpretaciones con
Tespecto al criterio que debemos seguir para aplicar la férmula de
Hiy, Baivuiss, por ejemplo, se inclina a considerar la curva como
relacionada con la isoterma de adsorcién, dudando de que n pueda
Significar el niimero de moléculas de un grupo. LR A

Antes de dejar de ocuparnos de la curva de disociacién de la
Sangre total, dehemos hacer presente que aunque la curva se traza
Slempre teniendo en cuenta la tensién parcial de oxigeno y la satu-
racion Doreentual, puede también expresarse referida al ntimero de
centimetros egbicos fijados por 100 c. c. de sangre, valiéndonos de la
¢ifra que resulte de la capacidad de oxigeno de la sangre. Se entiende
Por capacidad de oxigeno el ntimero de centimetros eiibicos que pue-
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den ser fijados por 100 c. e. de sangre a saturacion completa ; este
valor en el hombre es notablemente constante, siendo de unos 18,5 e. c.
Cuando- la saturacién es completa (100 %), 1 e. c. de sangre se
combina con 0,185 e. c. de O, y conteniendo 1 e. ¢. de sangre 0,138
oramos de hemoglobina, 1 gramo de hemoglobina podra combinarse
alin a menos saturacién con 1,34 c. c. de oxigeno.

La curva de disociacién en los peces. Las curvas de disociacién
de la oxihemoglobina de los peces difieren considerablemente de
lo que hemos visto, ya que los requerimientos de oxigeno en los
seres acudticos son muy distintos de los que representan los animales
terrestres.

Lo caracteristico de la curva de disociacién de la hemoglobina de
los peces es la baja presién pareial a la que se produce la saturacién
de oxigeno. La sangre de los peces de agua dulce como la anguila,
sollo y carpa, aleanza la saturacién media a presiones extraordinaria-
mente bajas de 2 a 3 mm. En los peces marinos esta saturacion
media no se aleanza tan ficilmente, ya que en ellos es preciso que la
presién parcial de O, sea de 10 a 15 mm., y la saturacién completa
de 60 a 70 mm. La presencia de CO, o de dcido lactico modifica
mucho la curva de disociacién, cediendo en estas condiciones la hemo-
globina su oxigeno con presiones parciales relativamente altas.

La curva de disociacién en la Arenicola. La sangre de este ani-
mal presenta singular interés por ser una de las formas mas primiti-
vas que contienen hemoglobina. Estd fuera de duda que el tipo de
hemoglobina que se encuentra en este gusano no es de la misma natu-
raleza que la del hombre, ya que la oxihemoglobina muestra un espec-
tro ‘de absorcién distinto. Una diferencia semejante puede ser obser-
vada con la metahemoglobina preparada a partir de la sangre de
Arenicola y de los mamiferos respectivamente. Una vez comprobadas
estas diferencias, no es aventurado suponer en la hemoglobina de la
Arenicola una capacidad de fijacién para el oxigeno muy distinta de
la que es caracteristica en el pigmento respiratorio de los mamiferos.

La curva de disociacién representada en la figura 133 nos mues-
tra que la hemoglobina de la Arenicola se satura de oxigeno a pre-
siones parciales bajas en comparacién con la hemoglobina humana,
¥a que a una presién de 2 mm. de O, se consigue la media saturacién,
ll‘egando a saturacién completa cuando la presién es de 10 mm.
Como vemos, la curva de saturacién se asemeja més bien a la que
presenta la sangre de los peces, hallindose adaptada para realizar su
funecién a presiones bajas de oxigeno, que son las-que acostumbran a
encontrar en el medio que viven.

I_.a. curva de disociacién de la oxihemocianina. La capacidad de
combinacién del oxigeno con la hemocianina es mucho menor que la
que presenta la hemoglobina, pues mientras que la capacidad de esta
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4ltima es de 18,5 c. c., 1a de la hemocianina es s6lo de 1 a 4 c. c., expli-
céindose la variabilidad de estas ultimas cifras como debida a la dis-
tinta composicién de la hemoe{anina en los diferentes invertebrados,
habiéndose comprobado tna diferencia bastante marcada, por ejem-
plo, en las muestras pertenecientes al Limulus con respecto a las del
Octopus. Del mismo modo que la capacidad de fijacién de oxigeno en
Ja hemoglobina se halla vinculada al contenido en hierro en su
moléeula, también parece que en la hemocianina existe una relacién
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FIe. 133. Curva de disociacién de la sangre de Arenfcola. b, fragmento
de 1a curva de disociaci6n normal de la sangre huinana. (BARCROFT)

entre su contenido en cobre y su capacidad fijadora de o:_:igeno. _En
el cuadro que siguen pueden apreciarse algunas de estas diferencias:

N W

de O; | Miligramos de cobre

Animal c?otli-n;%t;g?c?‘lg;cg;n;e * | por 100 c. c. de sangre
Octopus v.............. 4,05 25,8
OIIATUST. s i S 3,1 10,2
SEACHIST L o 2,4 8,0
iz 1,8 oy
Cancer ... ... ... .. 1,6 B

La curva de disociacién de la sangre de estas especies presenta
-mbién la forma de S, caracteristica de la sangre de los mamiferos;

24. PoNDER : Fisiologfa general. —
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sin embargo, la solucién de hemoecianina pura da lugar a una hipér-
bola rectangular. Como ecabia esperar, los valores de la curva de la
sangre del Octopus difieren de los de la sangre del Cancer; sin em-
bargo, la forma matemdtica es aproximadamente la misma.

La curva es influida por la presencia de sales, como ya hemos
visto con anterioridad, dependiendo la capacidad de combinacién del
oxigeno con el pigmento respiratorio del pH del sistema en el que reali-
cemos Ja observacién. Se ha demostrado que la sangre del Homarus
presenta su maximo de afinidad por el 0, en su punto isoeléetrico, y su
minimo en el punto en que la viscosidad de la solucién de hemocianina
o de la sangre total es mayor. Esto parece indicar que la afinidad por
el O, depende en gran parte del estado de ionizacién de la hemocianina,
ya que el grado de ionizacién es minimo en el punto isoeléctrico y ma-
ximo cuando se aleanzan los valores mds altos de viscosidad.
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F16. 134. Curva de disociacién de la oxihemoglobina de varios crustdceos.
(Segiin STEDMAN Y STEDMAN)

La cesi6n de oxigeno.
la hemoglobina de la sangre
de los capilares que irrigan
se encuentran separados del
epitelial. En los peces y en los
realiza por intermedio de bran
formaciones, en donde el pigm
agua que vehicula el oxigeno

Ya se ha dicho que la pr
nido en los pulmones es supe
gas en la sangre venosa que
se acostumbra a referirlo, no

En los animales provistos de pulmones,
capta oxigeno durante su paso a través
los alvéolos del pulmén, en los cuales
aire alveolar por una fina membrana
crustéceos, en los que la ventilacién se
quias, la sangre pasa a través de estas
ento respiratorio se halla separado del
por una fina capa de células.

esién pareial de oxigeno del aire conte-
rior a la que supone el contenido de este
a ellos llega. Para expresar este hecho
a la presién parcial de este gas, sino al
contenido del mismo que acarrea 1a sangre, midiéndose estos valores
con arreglo a las mismag unidades numéricas que la presién parcial
de oxigeno, por ejemplo, en' un liquido en el que la tensién de O,
sea de 50 mm., significa que se halla en equilibrio con una presién
parcial de este gas de 50 mm. La tensién de 0, en el aire alveolar es
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de unos 100 mm., y la tensién de oxige_no en la sangre venosa que
llega al pulmén es de 55 mm.; por un simple proceso de difusién se:
producird el paso del oxigeno de la zona en que se encuentra a mayor
tensién a la zona en que se encuentra a tensién més baja, y de este
modo la hemoglobina parcialmente reducida de la sangre se oxigena.
Como la extensién a través de la cual se realizan estos cam'bms gaseo-
sos es muy grande, el proceso se cump}e en un espacio de tlem{)o muy
corto. Como resultado de la oxigenacién de la sangre en los pul montes,
la hemoglobina, al abandonar éstos, se halla muy préxima a la satu-
racién, es decir, con unos 100 mm. de 0.. i i
A pesar de que el proceso de difusién basta para exp 11carnlos 5
condiciones normales el camblc_) de gases de la sangre en e plu mo ;
se han ideado algunas hipétesis que atrlbuyen) a} epitelio pu mong
una actividad secretora merced a la cual tendria lugar % procizso uz
oxigenacién. Iiste modo de ver encuentra apoyo al considerar lo % e
sucede en lugares muy elevados, en donde la tensién de ox1gelx)1.o o
aire alveolar puede descender a cifras de 55 mm., y, en c_ax;l aloésta
sangre arterial podria tener un contenido de ?xigeno s'llllpem:oceso s
cifra, lo que dificilmente pugde expllcgrse por un senci ((i) P e
difusién. Estos hechos han sido muy dlSCut.ldOS. ¥ cr1t_1cfa :s’ri 1; o
embargo todavia no se les ha dado1 ungtgﬁgllgﬁf;?gnzz;m; ;:dg ség S
imposible, por otra parte, que el epi I R
oxigeno, ya que existen en 1a. Naturaleza ejemp os de epiteli ;
torgs de’ oxigeno, como, pgx_‘ e,](;lmploé e:ilqu:cg;x;it;’lc'ugselz 1v2351§;: &at;e
i iertos peces, si bien hemo 2c0) |
fa(s)f':sl %glgig;t ssecI;etor’as de gas e? muy distinto del que caracteriza
ituyen el epitelio pulmonar. 2 3
= qlg(xal ?e(in:;lso ge los pgces y crustéceos, la tensién (_le omﬁgzn:e ;?il}ﬁ
e o o é) il laégzli;ag ‘::; eeztggecy;zsg.stancias por
cién de la sangre puede ser cons : I ¥
simple difusién de oxigeno desde el medio que lo clontleneelaz; lslanta].l ;I;i}i’gn
concentracion hacia la sangre. Aquell.os peces en los quueden o
de oxigeno se realiza a tensiones bajas de este gas, Il)lellos Sk
acuarios con agua sencillamente aireada; pero en alq s s e
la saturacién de la sangre tiene lugar a tensxonels re 2; S
(como los peces de mar) sufren muy pronto con la eeslc R o
teniendo que ser acondicionados en un acuario en el q
cién se halle prevista con amplitud.

Funcién de los hematies. Solo en muy raros ctasu:l Illa. 1;;1;1:%;
bina aparece como un pigmento 1.1bre en 1?. corr’l;lll u:: 2 ég;l sy
los anélidos, sanguijuelas, Daphnia }'_07’-%7'00‘;? e s s
otros invertebrados) ; casi siempre gl pigmento to'rmr eli e
células. Esta disposicién sugiere la idea de inves lgz:l i
realizarse mejor dicha funcién en esta forma que ede e

Las ventajas mis importantes que se deduceél'f’ i(l;es pros sy
se halle contenido en las células hematicas no son difie
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In primer I'ugar, cada hematie contiene una cantidad relativamente
grande de pigmento, hasta un 33 % del contenido total, el cual se halla
en soluc.:l‘on en un medio salino, compuesto de agua y sales, a una con-
centracién la mis elevada que se conoce entre las soluciones de proteina.
En el caso de que esta gran cantidad de proteina se encontrase libre
en 1{1 corriente sanguinea, como sucede en los anélidos y sanguijuelas
la viscosidad de la sangre en los mamiferos serfa mucho mayor coxi
las dificultades consiguientes para su transporte y aumento de trz;.bajo
para mantenerla a la misma presién; esta desventajosa contingencia
no tiene lugar en los anélidos y sanguijuelas por ser relativamente
reducida la cantidad de hemoglobina que contiene su sangre.

En seg}mdo t.érmino, la presencia de los hematies permite hacer
la c1r9ulacmn capilar més fumultuosa, condicién ésta que favorece el
cambio de gases, ya que si la cireulacién capilar se realizase de un
Ipodp ordenado (semejante a la de una corriente suave de agua), el
liquido en contacto con las paredes capilares se hallaria asi en rep(’)so,

=6

) S, [0)

v
FI1G. 135.  Superficie de difusi i
S f 5i6n equipotencial con respecto
quﬁu‘-‘:]‘;:%-lll:u ‘1:1 ){lgum en rotacién alrededor del eje y’.IJI(..u ssple‘;sfig’il;nmsix ! e Huty
i gran semejanza con la superficie de los hematies. Compdrese coglln—fi‘gux;;.es;(? 3

‘:r,r eel:1 elsatss 9111';:unstanclas, la transferencia de oxigeno desde la san-
.:ituadas exf(; 1u(:s qut?. dconstltu.}fen las ’pa.redes de los vasos y a las
Sl (ﬁiiﬁl g los tejidos seria insignificante. La presencia
ikt liquidaa)n' offomg obstgxeulos mecinicos que obstruyesen
e  influiria haclendq que la corriente fuere algo
L%ltirgéro (fual favoreceria el cambio de oxigeno.
pigmento en lzcl)s‘ ﬁgrtxfgfie?suseep;e‘ﬁ:asﬁfe altrxfbuida ?11 po Spment
s L a forma de estos corpisculos
ilnterif)rl.asrin::nz;i;::ada }l)ara el paso de gas desde la periferia a sti
R e czli(r)r:osp l‘?n %gse i‘ac;;is c:andi) tien§ lugar un proceso
- ) 1 0 yacentes, la substancia difusible
dlci?:ri?rrl‘;daal rcrzlll)s?o tiempo determinados puntos de una cierta curva
L ia(sl equipotencial, cuya forma se asemeja mucho a la
L w lel(rzlelon de un _hema@xe. Aur}que la superficie externa
Cerenct pa:lsuperflccile equipotencial perfecta, es lo suficien-
g b a que podamos afirmar que un gas situado dentro
f a celula podra difundir a través de clla en las condicion
mas perfectas posibles. En efecto, por céileulo ha podido establ s
que si los hematies fueran esféricos, para que la difusién d?e«fzz
o
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tuviera lugar con la misma rapidez que en los hematies normales,
gerfan precisos, por lo menos, nueve veces mas elementos celulares,
eada uno de ellos de un tamafio equivalente a 1/9 del que corresponde
a un hematie normal de mamifero, presentando esta excesiva subdivi-
sién celular un gran'ntimero de desventajas para la economia animal.

No podemos dejar de esclarecer que no creemos suficientemente
justificado el argumento teleolégico que resulta de explicar.la forma
de los hematies por su utilidad para la respiracién, pues aunque es
cierto que los hematies de los mamiferos (con la finica excepcién de
los del camello) son los mejor dispuestos para la funcién respiratoria,
no podemos decir otro tanto de los hematies de las aves, reptiles,
anfibios y peces, en los cuales la disposicién morfolégica de los glébulos
rojos es, evidentemente, menos ventajosa. Sabemos muy poco todavia
acerca de las condiciones bajo las cuales se elabora el pigmento hema-
tico, para poder éncontrar una explicacién satisfactoria del porqué
se halla dentro de las células en la mayor parte de animales y disuelte
en la corriente sanguinea en un pequefio ntimero de ellos. Parece
indudable que la elaboracién del pigmcnto presenta una fase intra-
celular, y por ello no es aventurado decir que tal vez lo que necesite
una explicacién sea la existencia del pigmento en estado libre mds
bien que su presencia en el interior de las células hematicas.

Respiraciéon en los tejidos. Ya hemos visto repetidamente
ejemplos acerca del consumo de oxigeno en diversos tejidos como
gldndulas, misculos y epitelio ciliar, en reposo y durante su activi-
dad. Algunas cifras dispuestas en forma de cuadro pueden poner este

hecho mis de manifiesto.

] Consumo de O, en ¢. ¢. por gr.
Organo } Tipo de actividad
i Reposo Actividad
Gl. submaxilar l 0,027 0,089 Secrecion de saliva
ifi6n 0,026 0,102 Secrecion de orina
Higado 0,005 0,024 Después de comier
Suprarrenal ........... et 0,045 0,135 Secreci6n adrenalina
g(l’xll.?nzgx?e; ...... ettt R ERE 8,8(13g }Aclividad Al
........................ i

El consumo de oxigeno durante la fase de actividad es de dos a
cinco veces el que se consume durante el reposo. p

La tensién de oxigeno en los tejidos es virtualmente igual a cero,
va que todo el oxigeno alli existente se encuentra en e_stado de com-
binacién; siendo, en cambio, la tensién de este gas en la sangre de
unos 100 mm., el paso del oxfgeno hacia las células de los tejidos se
puede explicar por un sencillo proceso de difusién. Una vez llegado a
la célula el oxigeno se combina, lo que da lugar a que se p’l;oduzca_uu
proceso que no difiere mucho del de “absoreién continua’, que cita-
mds en la pagina 78.
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La teorfa segin la cual el oxigeno se almacenaria en el interior
de las células formando una combinacién laxa, que podria liberarlo
en cualquier momento, ha sido generalmente abandonada. Esta
teoria asienta sobre el supuesto de la existencia de grandes moléculas
(moléculas bidgenas), las cuales fijarfan el oxigeno sobre cadenas
laterales, de donde serfa desplazado para reaccionar con substancias
que hubieran de quemarse y que a su vez se hallarian unidas a otras
cadenas laterales, y de este modo el conjunto de “reacciones de la
materia viva” se desarrollaria alrededor de aquellas moléculas gigan-
tes. Pero la existencia de estas moléculas bidgenas no parece haber
sido puesta de manifiesto. Parece mucho més probable que las “reac-
ciones de la materia viviente” tengan lugar en el interior de las célu-
las, acomodindose méis bien con el tipo de las reacciones que se
verifican en otros tipos de sistemas heterogéneos.

Curva de disociacion para el CO,. La funcién respiratoria
supone, ademés de un amplio suministro de oxigeno a los tejidos, la
expulsién del anhidrido carbénico resultante de la actividad metabé-
lica de los mismos.

Podemos obtener la curva de disociacién del CO, procediendo de
un modo andlogo a como vimos era obtenida la de la oxihemoglobina.
Culocamos una cierta cantidad de sangre en contacto con atmdsferas
de CO, de presién parcial conocida hasta conseguir la fase de equili-
brio, determinando luego el eontenido de CO, de la sangre por medio
del aparato de BARCROFT para anilisis de gases. Para determinar la
cantidad de CO, en la sangre con el aparato BARCROFT, se procede
a las mismas manipulaciones que vimos eran precisas para determinar
e! contenido de oxigeno, excepto la sustitucién en este caso del ferro-
cianuro potésico por el 4cido tartarico, el cual, al mezelarse con la
sangre, produce el desprendimiento de CO,. También puede emplearse
con objeto de medir el CO, y tal vez con ventaja el aparato de
VAN Suyke. La deseripeién de este aparato se encontrara en cualquier
libro de précticas, y en él la liberacién del CO, se produce expo-
niendo la sangre al vacio.

Cuando trazamos la curva de disociacién de la sangre para el
CO, no se obtiene una linea recta, con lo cual puede concluirse que el
proceso mediante el cual se fija el CO, en el plasma sanguineo no es un
sex}clllo proceso de difusién. Parece ser que en el plasma sanguineo
existe alguna substancia con la que el gas se une; algo anilogo a lo que
vimos entre el pigmento respiratorio y el oxigeno para formar oxihemo-
globina. Esto explicaria el hecho de que la cantidad de CO, contenida
‘en la sangre és mucho mayor de la que corresponde a una solucién.

Dos son las substaneias. contenidas en la sangre que pueden
entrar en reaccién con el CO,: el bicirbonato sédico contenido en el
p}asma y la hemoglobina de los glébulos rojos. La combinacién con el
bicarbonato ha sido comprobada con certeza; sin embargo, la combi-
nacién directa con la hemoglobina parece algo dudosa. Ya hemos visto
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ue cuando se disuelve CO, en el agua se forma una cierta cantidad
de CO;H,, que es un é4cido débil que, al disociarse, da lugar a la for-
macién de iones H* y CO H’. Ahora bien; el CO,HNa, al disociarse,
deja en libertad iones de Na* y CO,H’, siendo el tltimo de éstos, segfin
hemos visto,comiin a-ambas substancias. Por lo tanto, si afiadimos Co,
a una solucién que eontenga CO,HNa, una considerable cantidad de
éste se disociard, de acuerdo con la siguiente relacién : :

CO,H,
CO,HNa

que puede considerarse constante (pig. 109). Asi, cuando afiadimos
CO, a la sangre y se forma CO,H,, el aumento de concentracién de
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Voltimenes de CO; por ciento
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10 20 30 40 50 60 70 80
Presién parcial de CO: en mm.
¥r1c. 136. Curva de disociacién del COa

este dcido es compensado mediante la unién de algunos de sus iones
CO,H’ con iones de Na', produciéndose CO,HNa.

Parece bien demostrado que los iones de Na" necesarios para
que la reaccién mediante la cual se forma el bicarbonato se pro-
duzea son liberados por la disociacién de la misma hemoglobina
que se halla en los hematies formando sales sédicas de la proteina.

S muy probable que la combinacién del CO;H’ con la hemoglo-
bina pueda realizarse en parte dentro del mismo hematie y también
en el plasma que los rodea. Cuando la sangre llega a los pulmones
tiene lugar un proceso inverso: el CO, se desprende hacia el aire
alveolar, en el que la tensién de CO, es més baja que la de la sangre,
Y el Na' procedente de la disociacién correspondiente vuelve a for-
mar la sal sédica de hemoglobina.
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Ademis del mecanismo que acabamos de mencionar para el aca-
rreo de CO,, se ha supuesto también que la hemoglob_ma misma
pudiera ser un vehiculo para su transporte. Para gll_o no existe ningin
obstdculo formal, ya que el CO, representa un éeido p’ot'encml y la
globina que entra en la constitucién del pigmento hematico es a_lca-
lina. En apoyo de este modo de ver diremos que el poder de combmq-
cién con el CO, es menor en la sangre oxigenada que en la que la oxi-
genacion es sélo parcial. La opinién mas compartida es la que considera
la unién de la hemoglobina con el CO, del mismo modo que lo hace
con el O, y con el CO. Se acepta generalmente que la o.mhemoglobma
presenta un poder tampén mis Acido que el de la misma }mmoglo-
bina y, por lo tanto, fija los iones de Na' con mayor mt'enmdad que
ésta. En la sangre muy oxigenada se encuentran menos iones de Na
libres para unirse con el CO,H” que en la sangre reducida, siendo
por este motivo aquélla menos adecuada para el acarreo de CO,.

No puede afirmarse de modo categérico que exista un compuesto
especial de “anhidrido carb6mnico-hemoglobina” en cierto modo’ ana-
logo a la oxihemoglobina y a la carboxihemogloblpa. Es préctica
corriente, al hablar de una nueva substancia quimica, referirnos a
ciertas caracteristicas para su reconocimiento; ta} sucede, por ejem-
plo, con la oxihemoglobina y la carboxihemoglobina, las cuales pre-
sentan espectros de absorecién completamente distintos al dfz la hemo-
globina. Pues bien: no ha sido posible hallar tal diferencia para.la
supuesta combinacién entre el CO, y la hemoglobina, y tampoco nin-

guna otra propiedad que permita identificarla.

Las condiciones del transporte del CO, en los invertebrados son
muy semejantes a las establecidas en los mamiferos. En los m_qluscqs,
anélidos, artrépodos y celenterios se fija el CO, en proporcién mas
elevada de la que cabria esperar de un proceso de sencilla disolueion,
lo que induce a pensar que se trate también aqui de una reaceion
entre el CO, y las sales amortiguadoras de la sangre. Eslo que 11_1d_uda-
blemente ocurre en la sangre de estas espeeies animales que difieren
en esto de los mamiferos, ya que su poder amortiguador es muy
pequefio, o, lo que viene a ser lo mismo, presentan una reserva alealina
muy baja. A este propdsito recordaremos las diferencias que acerca
de esta propiedad se han notado entre los moluscos del género Apl}/sza
o los tunicados Phallusia, de capacidad amortiguadora muy débil, y
los crusticeos del género Maia o los cefalépodos Octopus, de poder
amortiguador més elevado. En las especies animales de capacidad
tampén débil, la curva de disociacién para el CO, se acerca mucho
a la linea recta, no conteniendo la sangre casi nunca mis CO, que el
contenido en el agua de mar. Por el contrario, las que tienen poder
amortiguador considerable presentan una concentracién de CO, ele-
vada (de un quinto a un décimo a la normal de la sangre de lo§ ma-
miferos), siendo la curva de disociacién para este gas mis semejante

a la de los vertebrados. Estas caracteristicas deben ser atribuid_as a la
presencia en la sangre de estos animales de proteinas y de hemocianina,
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la que probablemente tendria, como la hemoglobina, una forma de sal
sédica capaz de liberar por desdoblamiento iones de Na* que; unién-
dose a los iones de CO,H’, darfan lugar a la formacién de bicarbonato.

Lo mismo podriamos decir de las proteinas del suero, cuya eapa-

" cidad anfétera le asigna un papel en el transporte de CO,, aunque

hemos de reconocer que esta capacidad de transporte es muy pequeria.

Regulacién de los mecanismos respiratorios. La respiracién en
los mamiferos tiene lugar por la actividad ritmica de una serie de
misculos ecomo el diafragma y los intercostales, que al contraerse y
relajarse alternativamente hacen posible la ventilacién de los pulmo-
nes. Estos movimientos se hallan condicionados por estimulos de natu-
raleza nerviosa y quimica.

La intervencién del sistema nervioso puede esquematizarse como
sigue: En los nervios vagos existe una serie de fibras aferentes, que
llevan a los centros bulbares estimulos procedentes de las paredes de
los alvéolos del pulmén. Cuando las paredes de los alvéolos se retraen
al final de la espiracién, dan lugar a la excitacién de.las terminacio-
nes sensitivas de los nervios vagos, que llevada a los centros se tra-
duce por una respuesta refleja que hara entrar en juego los efectores
museulares necesarios para la inspiracién. Cuando las paredes alveo-
lares son distendidas por la inspiracién, se engendra en ellas una
excitacién nerviosa cuya respuesta refleja serd la espiracién (1). La
principal via efectora en cualquiera de ambas eventualidades es el
nervio frénico que termina en el diafragma. :

La regulacién nerviosa de la respiracién supone un dispositivo
mas delicado- que el del control quimico ejercido por. las variaciones
de la concentracién de iones H' de la sangre. Para hacernos cargo de
la forma como actiia este mecanismo recordemos que la sangre venosa
acarrea desde los tejidos una cierta cantidad de CO, que aumenta
considerablemente la tensién de este gas en la sangre, siendo ésta
llevadaa través del corazén derecho a los pulmones, en donde la ten-
sién de CO, se reduce a un valor normal, pasando entonces desde aqui
al corazén izquierdo y a la circulacién arterial, a través de la cual
irrigari el centro respiratorio del bulbo. Esta disposicién supone nece-
sariamente que todo cambio de la concentracién de H’ iones o de la
tensién del CO, se halla condicionado por el mayor o menor despren-
dimiento del CO, durante el paso a través de los cap_llares del pul-
mén, lo que a su vez depende de dos factores: a) tens_xén del CO, al
entrar en el aire alveolar, y b) tensién del CO, en el aire alveolla’r.

Si la tensién del CO, en la sangre venosa aumenta, la tensién de
CO, en el aire alveolar aumenta también ligeramente al difundir este
\.

(1) Adem4s de esta sensibilidad a los estfmulos mecdnicos que presentan
las terminaciones alveolares del nervio vago, A. P1 SufErR y J. M. BELLIDO SoS-
tenen desde hace muchos afios la existencia de una sensibilidad qufmica que
llevarfa a log centros respiratorios impulsos nerviosos producidos por las varia-
ciones del contenido de CO, en el aire alveolar.— N. del
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gas a través de las paredes de los alvéolos. De esto resulta que la san-
gre que sale del pulmén contiene una tension de CO, ligeramente
mas elevad:} que la normal, de lo que resulta ung estimulacién del
centro resp}ratorio particularmente sensible a los H* iones. En estas
circunstancias aumenta la frecuencia de los movimientos respiratorios
¥, PoT consiguiente, el exceso de CO, es eliminado a] aumentar la ven-
tilacion. Los mds pequefios cambios de la tensién alveolar de CO,
llevaq consigo una aceleracién de los movimientos respiratorios, y asi,
por e,]epp]gz basta un aumento del 0,4 % del CO, alveolar para que
la respiracién aumente el 200 9%. Esta pequefia variacién del CO,
alveolar supone un ligerisimo desplazamiento del valor del pH.

No parece esencial que el pH de la sangre haya de ser modifi-
cado por un exceso de CO, para que se produzea la estimulacién del
centro respiratorio. La perfusién de RINGER oxigenada, a la cual se

FIG. 137. Efectos que produce sob
re la respiracién el aumento de COz: en el aire
alveolar. Aumento de frecuencia y de amplitud de los movimientos ;esplmtorlos.

(Seglin BAINBRIDGE y MENZIES, Elementos de Fisiologia)

afiade CIH, tambié'n se muestra eficaz, si bien la concentracién que se
;}e;n}xgre dg este deido es mucho mayor que para el CO, (0,001 molar).
: bacldo lactico también puede producir efectos anilogos, bien sea
elaborado en los ‘mismos tejidos como resultado de una intensa activi-
dad muscul?.r o inyectado experimentalmente. Pero de todas las posi-
bles alteraciones de la concentracién de H* de la sangre que podamos
o})servar, la mis eficaz es la debida a un exceso de CO,, por ser las
células de} centro respiratorio especificamente sensibles a e,s;te estimulo.

_ La disminucién de la tensién de oxigeno no parece actuar como
estlmula'mtu del centro respiratorio, a menos que siendo muy impor-
tante dle}‘a lugar a un incremento secundario de la lactacidemia. La
Seﬁcxgn;na de oxigeno da lugar a una serie de trastornos caracteris-
11<1:o§ el llamado mal de montafia, que consisten en cianosis, cefa-
algia, vomitos, desfallecimiento e impotencia muscular. Los monta-
neros, para obviar este inconveniente, han utilizado depésitos de
oxigeno. Otros exploradores de montafias hqcén uso de depdsitos de

- eelular pueda vivir sin el concurso del oxig
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CO0,, que inhalan como estimulante de la respiracion, con objeto de
subvenir a las necesidades de oxigeno de nuestro org;mismo merced
2 un aumento de la frecuencia respiratoria, siendo este dltimo un
procedimiento perfectamente fisiolégico.

Sabemos muy poco acerca de los efeetos que acarrea el exceso
de CO, o la falta de oxigeno sobre la respiracién de los animales
inferiores. Se han realizado solamente algunas observaciones sobre la
influencia de un exceso de CO, sobre los insectos. En estas circuns-
tancias se producen movimientos espasmédicos o ritmicos del abdo-
men,. que quizd produzcan un aumento de ventilacion en el sistema
traqueal, al mismo tiempo que los orificlos por medio de los cuales se
abren las traqueas en la superficie del cuerpo se abren y cierran alter-
nativamente. Lia falta de oxigeno produce efectos analogos. Probable-
mente, estos movimientos se encuentran bajo el control del sistema
nervioso, pero se desconoce la naturaleza de este mecanismo.

Vida anaerobia. Las células y los tejidos de todos los animales
superiores necesitan para su actividad del aporte de oxigeno. No
sucede lo mismo con ciertas formas elementales de organismos vivien-
tes que son capaces de vivir sin oxigeno, utilizando como manantiales
energéticos reacciones quimicas en las cuales no interviene este
elemento.

Los mas conocidos a este respecto son los hongos y las bacterias.
El Mucor recemosus, en medio azucarado, forma aleohol y CO, en
ausencia de oxigeno, y en presencia de éste da lugar a CO, y agua.
Las levaduras forman también, a partir del aziicar y en medio anaero-
bio, aleohol y CO,. Muchas bacterias no s6lo no necesitan del oxigeno
para su vida, sino que, ademds, en presencia de este gas mueren.

No ha podido ponerse de manifiesto que ningun animal pluri-

geno. Contra esta a_ﬁ.rma—
cién se ha argiiido que existen gusanos parisitos que p}ledcn vivir en
medio anaerobio, pero un examen detenido de la cuestion nos muestra
que son indudablemente aerobios, bastandoles para el m.ar.xtfeylmlento
de sus funciones pequefias cantidades de oxigeno. La divisién de los
huevos de Arbacia, por ejemplo, es un proceso que no puede tener
lugar en un medio desprovisto en absoluto de oxigeno; sin embargoi
basta la presencia de 1 c. ¢. de O, en 10 litros de agua para que €

proceso se produzea normalmente.
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Circulacion

Exceptuando aquellas especies animales de estructura tan _ele-
mental en las que la oxigenacién de las células se produce por difu-
sién del oxigeno contenido en el agua que las rodea, existen, en todos
los demds, mecanismos diferenciados para impulsar la sangre o los
liquidos orgénicos y ponerlos en intimo contacto con los tejidos, a los
que llevan, ademéis del oxigeno, las substancias nutritivas necesa-
rias para su metabolismo y de los cuales acarrean hacia los emun-
torios naturales los productos resultantes del catabolismo y entre
ellos el anhidrido carbénico. En algunos insectos (por ejemplo, el
dragén volador) ha sido dable observar una disociacién en estas
funciones, ya que el cambio de gases se realiza a través del sistema
respiratorio en forma muy activa, a pesar de ser su aparato circula-
torio uno de los mis elementales.

En los Anélidos aparcce el sistema circulatorio constituido por
un vaso dorsal de cierta consistencia y formando un tubo muscular
cuyas contracciones impelen la sangre hacia las branquias del animal,
v de aqui a través del resto del organismo. Los Gusanos presentan el
intestino rodeado por circo pares de “corazones”, que son otros tantos
vasos contrictiles, cuya pulsacién mantiene la circulacién. Los cam-
bios respiratorios de la sangre se¢ realizan a través de la superficie del
cuerpo. En muchos Insectos, el sistema cireculatorio es muy sencillo,
va que el corazén estd constituido por un engrosamiento del vaso

dorsal y las necesidades respiratorias de los tejidos son atendidas por
el complejo sistema de triqueas ramificadas que se encuentran en
estos animales. En los Crusticeos, el corazén consta de una sola
cavidad, compuesta por una red de fibras museulares, y en los
moluscos se encuentra el corazén formado por tres cavidades, dos
de ellas auriculares, que se abren a otra mucho mayor de natu-
raleza muscular, el ventriculo, desde donde la sangre es impulsada a
través del sistema arterial. Ademis de este tipo de corazén mds alta-
mente diferenciado, los Moluseos poseen un sistema circulatorio que
representa un progreso ontogénico con respecto a los demés Inverte-
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b}'ados, ya que en estos tltimos la sangre pasa simplemente del cora-
zén a las branquias (en caso de que existan) y luego se reparte por
el resto del organismo. En los Cefalépodos, la sangre decolorada que
ha perdido Su oxigeno pasa primero a través de las branquias, ‘rin-
sito favorecido por la contraceién- de dos corazones branquiales que
laten con la misma frecue:ncla que el sistema cardiovascular del ani-
mal, pero anticipindose ligeramente a la actividad de éste: la sangre
azul, una vez oxigenada retorna de las branquias, penetra entonces en
las auriculas., desde donde pasa al ventriculo, siendo desde aqui expe-
lida por el sistema arterial hacia todos los territorios orgénicos. Esta
disposicién supone un progreso en el mecanismo de oxigenacién de
la sangre, cuando se compara con la de los otros invertebrados.

En los Vertebrados las relaciones anatémicas del corazén y de los
vasos sanguineo son muy variables, existiendo desde disposiciones
relativamente sencillas, como
las de los peces, a las mis
complejas, que se encuentran
en los mamiferos y en las aves.
El corazén de los peces tiene
tres cavidades: una dilatacion
de la vena cava, el seno venoso,
forma la primera;la auricula
consti’tuye la segunda, y el \,
ventriculo la terc_era. La san- FI1G. 138. Corazén de cefalépodo. ao, aorta;
gre llega por las venas al seno  y.c, vena cava; g, branquia; b.h, corazén bran-
venoso, de aqui pasaala auri- quial ; a, aurfcula; v, ventriculo
cula, después al ventriculo,
pasando luego a través de los capilares de las branquias hacia el resto
del cuerpo. En algunas particularidades, esta disposicién del sistema
cireulatorio recuerda la de los invertebrados. El corazén de los’anfiblos
se parece al de los peces, aunque aqui se encuentran ya dos auriculas en
vez de una; en esta modalidad de aparato circulatorio una parte de la
sangre pasa primero a través de los capilares brqnqmales o de los pul-
mones y entonces se distribuye por los tejidos, mientras que la mayor
parte se distribuye directameate por los tejidos. El corazén de los rep-
tiles es muy semejante al de los anfibios, con la sola diferencia de que
el corazén de aquéllos posee un séptum que divide de un modg incom-
pleto el ventriculo en dos cavidades. En las aves y en los mamiferos el

corazén se halla constituido por cuatro cavidades: dos auriculas y dos

ventriculos. La sangre venosa empobrecida de oxigeno llega a la auri-
cula derecha, pasando luego al ventriculo derecho, y desde aqui es lan-
ecogida a continuaciéon por

zada a través de los capilares del pulmén; r « ontil
la auricula izquierda pasa, finalmente, al ventriculo izquierdo, Qesdc
donde 1a contraceién de esta cavidad impulsaré la sangre.a traves d‘e
todo el Arbol cireulatorio del organismo. En las aves y en los'maml-
feros, el sistema circulatorio debe considerarse dividido en dos sistema-

tizaciones circulatorias distintas: la pulmonar ¥ la general o adrtica.

an,
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Al contraerse el ventriculo para lanzar la sangre en las arterias
aumenta el volumen sanguineo hasta una presién considerable. Esta
clevada presién condiciona el flujo de sangre a lo largo de los vasos,
ya que los flidos tienden siempre a moverse desde los puntos de pre-
sién mas elevada a los de presién més baja. La presién va disminu-
yendo a medida que nos alejamos del corazén a lo largo del 4rbol arte-
rial y consideramos la existente en las arteriolas capilares y venas. La
presién depende principalmente de los tres factores siguientes: inten-
sidad de la contraccién cardiaca, resistencia periférica al curso de
la sangre y elasticidad de las arterias. La influencia de estos tres
factores puede ser ficilmente considerada por los experimentos si-
guientes, en los cuales el liquido es impulsado a través de un tubo. La
presién en un tubo de calibre uniforme serd, como es de suponer,
elevada si la fuerza impulsora es grande, existiendo una proporeio-
nalidad entre ambos valores. Si procuramos que la fuerza impulsora
se mantenga constante, la presién en el interior del tubo aumentara
al estrechar el orificio de salida. Finalmente, en los tubos rigidos
(tubo de plomo) la presién en el interior del mismo variard a cada
movimiento del émbolo impulsor y el flujo del liquido impelido pre-
sentard las mismas intermitencias que presente la actividad impul-
sora; estas variaciones dejardn de producirse en un tubo de cierta
elasticidad, siendo el flujo continuo y presentando la presién oscila-
ciones pequefias que dan una sensacién pulsatil. Biste es el caso de las
arterias de los animales en las que cada aumento de presién origina
una onda pulsitil sinerénica con los latidos cardiacos.

La actividad cardiaca en los mamiferos. Durante la fase de
didstole, periodo durante el cual las fibras del musculo cardiaco se
encuentran relajadas, la sangre va afluyendo por las grandes venas
a la cavidad auricular derecha. Cuando la presién auricular llega a
un cierto limite se produce el comienzo de la contraccién auricular, y
las fibras musculares que rodean los grandes vasos venosos, al con-
traerse, transforman momentdneamente la auricula en una cavidad
cerrada. En estas condiciones aumenta la presién dentro de la auricula
hasta el punto de producir la apertura de la vilvula auriculoventricu-
lar existente entre ambas cavidades, y la sangre penetra en el ventriculo
derecho, que se contrae una fracecién de segundo después. Cuando se
contrae el ventriculo derecho, el aumento de presién ocasiona el
cierre de la vélvula auriculoventrieular, lo que evita el reflujo de
sangre hasta la cavidad de la auricula, al mismo tiempo que se abren
las valvulas de la arteria pulmonar para dar paso a la sangre. Una vez
que se ha realizado la evacuacién del ventriculo, éste entra en relaja-
cién, disminuyendo la presién de esta cavidad hasta un valor més
bajo al de la auricula, la cual ha vuelto a llenarse con la sangre apor-
tada por las grandes venas durante la fase de contraceién ventricular.
Al llegar a este punto, la presién en la auricula vuelve a elevarse y
el ciclo sigue los mismos estadios que acabamos de deseribir.

_en la auricula o el ventriculo, segiin se desee,
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Al mismo tiempo que se produce este ciclo de modificaciones
en el corazén derecho, tiene lugar una serie de hechos anélogos en el
I mngre s il RS UL

g) ' ula izquierda,.continuando la
replecién ’hasta que la presién en la auricula es mis elevada que la
del veptpculo_ en estado de relajacién. La auricula entra entonces
en ac:c1v1da@ impeliendo la sangre a través de la vélvula auriculo-
ventricular lqu_lferda en el ventriculo, que una vez lleno entra a su
vez en contraceion, cerrandose la valvula que comunica con la auricu-
la, como resultado de la- presién ejercida desde la cavidad ven-
tricular. Durante unos instantes el ventriculo no es otra cosa que
una cavidad cerrada, para abrirse casi inmediatamente las valvas
aérticas dejando paso a la sangre hacia el 4rbol arterial. Cuando el
ventriculo se relaja en la fase diastélica, la presién de la sangre con-
tenida en la aorta actia sobre las valvas provocando su cierre, inicidn-
dose de nuevo el ciclo que acabamos de referir.

El conjunto de modificaciones que comprende una contraccién
cardiaca se cumple en 0,8 de segundo, contrayéndose el corazén con
una frecuencia de 72 sistoles por minuto. La contraccién auricular
tiene una duracién de 0,1 de segundo, la actividad.del ventriculo 0,3 y
el periodo diastélico 0,4. La actividad de las distintas cavidades tiene
lugar en los mismos periodos de tiempo y es sinerénica, coincidiendo
las contracciones de ambas auriculas y las de los dos ventriculos.

La apertura y cierre de las valvulas son determinados casi por
completo por la diferencia de presién a ambos lados de las mismas.
Al mismo tiempo que se cierran las vélvulas auriculoventriculares,
entran en contraceién los misculos papilares que se hallan unidos a
ellas por medio de cuerdas tendinosas, los cuales aseguran la oclusion
valvular durante la contraceién de los ventriculos.

Presiones intracardiacas. Las variaciones que se producen den-
tro del corazén se ponen de manifiesto por el registro de los eambios
que experimenta la presién en el interior de las mismas cav1d§1des
cardiacas. Esto puede conseguirse poniendo en conexxon.la eavidad
cuya presién haya de explorarse con un manémetro ’espeelal que per-
mite el registro éptico de las variaciones que aquélla experimente.
El manémetro consta de una cinula de metal de unos 6 cm. de longi-
tud, cuyo extremo superior presenta una pequena cavidad C, en la
cual existe un orificio cubierto con una fina membrana de goma, a la
cual va adherido un espejo que refleja un haz de luz §obre una escala.
Por el centro de la cinula pasa un trocar de metal; ésta se introduce
y una vez asi dispuesta
se coloca en la posicién 1 indicada en la figurz} 139, que _al x;usmo
tiempo que evita el derrame de sangre por la cinula pcmyte a e?- .
trada de sangre en la cidmara C. La§ variaciones que experimente la
presién intraauricular o intraventricular producen desplazamientos
de la membrana de goma, ¥ por lo tanto, del rayo de luz reflejado en
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el espejo de que se halla’provisfra. Podemos obtener trazados simults-
neos de auricula y ventriculo dlSpOIli'endO d_os cidnulas, una para eads
cavidad, pudiéndose recoger al mismo tiempo un registro de Ia

presién adrtica y de las g_rapdes venas.
Tl registro de las variaciones de presién en la auricula, ventrieulo
2 y aorta (o arteria pulmonar, si los regis-
tros se disponen en las cavidades derechas
? del corazén) puede verse en la figura 140,
Si examinamos primero la grafica auricu-
lar, veremos tres ondas principales: la
primera es debida a la contraceién de la
auricula o sistole auricular;-la segunda
onda, méis pequeiia, es producida por el
cierre de las valvulas auriculoventricula-
res, y la tercera, que tiene una mayor
duracién y no es muy acentuada, se debe
P a la replecién diastélica de las auriculas.
S El registro ventricular tomado simulti-
neamente muestra una serie de accidentes
graficos; durante la sistole auricular, la
presién en los ventriculos aumenta, aun-
que no en proporeién muy elevada, y este
aumento de presién continia hasta el
punto que indicamos por a, que coincide
% con el cierre de las valvulas auriculoven-

@‘l‘ P d triculares; en este momento entra_en
contraceién el ventriculo, prolongandose
el ascenso de la grafica hasta b, en que

c al abrirse las valvulas de la aorta se pro-

duce una caida momenténea de la pre-

sién. Bista es sostenida mientras dura la
sistole ventricular y la sangre penetra en
la aorta. Cuando la mayor parte de la
sangre ha sido expulsada, la p}resmn dgs—
iR e :.iende, cerréndfse ex;s fé.llla folvlglaa?gtl;

1 i registro ; 1ca, or ser la DPr

I peion para, coloalS G Gy hrior . la del P emtriculo. Comienza

mentos de Fisiologta) entonces la relajacién del ventriculo,

o A cuya presién se iguala a la de la aurxc}l}g

ser poco después algo menor, lo que da motivo a la penetracio
de sangre en el ventriculo una vez maés. M iy

e gor ltimo, la presién en la aorta presenta una onda p_l‘m‘”pf"a’

: 0s pequefios accidentes al principio y al final de la misma-
5y ) principal corresponde al aumento de presion que t1ene lugar
a aorta cuando el ventriculo expele la sangre en su inter1oT,

correspondiendo las d & I cierre
4 08 peque a apertura y
de las vilvulas aérticas. pequefias variaciones a la ap.

SN\

FIG. 139. Man6metro de PIPER.
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Rpidos cardiacos. La actividad del corazén va acompafiada de
dos ruidos, que pueden ser percibidos auscultando la porcién de térax
que corl.'esponde a la regién cardiaca. El primero de éstos tiene un
tono bajo y sostenido, atribuyéndose a la contraccién de las fibras
musculares del corazén, pudiendo contribuir también a su’ produc-
ci6n el cierre de las véalvulas auriculoventriculares. El segundo ruido
es corto y agudo y se produce por el cierre de las valvulas aérticas y
pulmonares. Los focos donde se perciben estos ruidos con mayor cla-
ridad son: el primer ruido, en la llamada regién de la punta, y el
segundo ruido, en la proyeceién costal del punto donde la aorta deja
al ventriculo, a nivel del segundo espacio intercostal derecho, junto
al esternén.

Aorla /\ (\\

[

Venltriculo

a
izquierdo 1\/

—
Aurlcula _/ \/\,

izquierda N

/""/\/

FI1G. 140. Registro de las presiones intracardfacas durante la _actividml
del corazén. (Segtn BAINBRIDGE ¥ MENZIES, Elementos de Fisiologia)

E] electrocardiograma. Lo mismo que sucede con las otras for-
mas de contraceién muscular, la contraceién del mﬁ'sculo cardiaco va
acompafiada de cambios eléctricos. La grifica obtenida con el registro
de estas variaciones eléctricas se denomina electrocardiograma y
difiere de la corriente de accién de otros tipos de m_ﬁsculo en que es
mas compleja, ya que el corazén es, como ya h.emo_s dicho, un miusculo
complejo y sus cavidades se contraen en varios tle{npo_s. "

Si obtenemos el registro de estas variaciones ele.ct-rlcas por inter-
medio del galvanémetro de cuerda, el elect}'ocardlogl-ama muestra
cinco ondas, las cuales se designan convenfngnalmente con las‘ m1:
ciales P, Q, R, S y T. Para obtener esta grafica no es menester que
se coloquen los electrodos sobre el mismo muscu-lo. cardiaco,’ pues
basta derivar las diferencias de potcneial que la actmdad del eorazdén
produce, conectando una mano (generalmente la derecha) y la extre-

25. PoNDER : Fisiologfa general. —~
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midad inferior opuesta con el galvanémetro. La onda P corres
la contraccién de las auriculas; la onda R, que es la mis elevadgogde a
tres, corresponde a la contraceién de los ventriculos, y 1 ﬁlt? "
onda T, es sincrénica con el cierre de las valvulas aérticas. La signigna’
16 J 1ca-
cién de Qy S no se conoce con certe
za. Cada una de las tresondag Prin-

R

cipales P, R YT esuna onda difasica

/ . muy semejante a las que se pueden

’ } 2 observ'alj durante la contraceién de

- : ’ % los misculos voluntarios, conside.
Q S

é

1':’m§iose resultado de la suma alge-
ro. 141 br‘alca de las variaciones eléctricas

producidus por la actividad de los

o distintos puntos del miocardio
Debemos indicar que cuando aplicamos los electrodos direct

mente sqbre el misculo cardiaco en aquellas formas relativameen’;cl.
de corazoén, tal como gl corazon de rana, el registro eléetrico tiene un:J.3
forma menos compleja, tomando la apariencia de una curva difisica

F1G. 142. Ele St ;
el horfoLd]t;(‘t;;ozf?-:'dl-ogmma obtenido mediante un electrémetro capilar. 4 indica
ividad ventricular; V, el perfodo de actividad del ventrfculo.

(De Heart, vol 1, GOTCH)

sencilla, resultante de 1 isi ;
) a tra Y : sctil desde 12
base del corazén hacia 1a purr::ln i

Conduccié i
bl lll;:cclon ddel impulso contrictil en el corazén. La forma eotng
onduceion en el miasculo cardiaco puede ser seguida m4S
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fécilmpnte observando lo que sucede en corazones de estructura poco
comphc’ada, tal como el corazén de los peces. Ya sabemos que el mﬁI;cu-
lo car(’haco de estos animales consta de tres cavidades: el seno venoso
la auricula y el ventriculo, las cuales se contraen en el mismo order;

’e

Ny S R

£

F1G. 143. Electrocardiograma obtenido mediante el galvanémetro de cuerda,
(Segtin MircheLL, Fisiologia General, McGrand-Hill-Co.)

Al llegar al seno venoso la sangre que con-
desemboean, se produce la contraccion del

1 la sangre es empujada a la auricula ;
alo, lanzando la

que las hemos enumerado.
ducen las venas que en &l
seno venoso mediante la cua
entonces ésta se contrae después de un corto interv
sangre a la cavidad ventricular, que la em-
puja, a su vez, hacia la aorta. Lia contrac-
cién originada en el seno pasa de éste a la
auricula después de un corto intervalo en
la regién sinoauricular, pasando luego de la
auricula al ventriculo después de un segun-
do retardo en la zona auriculoventricular.

En el corazén de la rana puede obser-
varse eémo se suceden los hechos de un
modo semejante. Aqui encontramos cuatro
cavidades, dos de ellas auriculares, contra- -
yéndose estas altimas simultaneamente, por  Fio 14t ESquebs ;dfil‘ gorer
lo que pueden ser consideradas como una a  cula; V..\'ent.r(auul(;)o;ﬂz(:'..:l.l; gu}-
los efectos de su funcionalismo. El impulso bo Axterlom | o O e
inicial de la contraceién cardiaca se inicia n6dulo aurfeuloventricular

en el seno venoso, lo mismo que en el cora- ) 3
auriculas después de un ligero

zén de los peces; de aqui pasa a las auricu ] 4
retardo en la regién sinoaurieular, y por ultimo al ventriculo, sui:rlen-
1 paso de la auricula al ventriculo.

do también otro retardo durante el p: aurie ver
La contraccién del miésculo cardiaco es miogénica y originada en

las mismas fibras musculares. El seno, la auricula y el ventriculo‘
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contintian latiendo autonémicamente cuando los separamos ung
otros por secciones adecuadas, por contener cada una de aquellas : db
dades los elementos para poder iniciar la contracecién de un nﬁa‘dl‘
espontdneo. La experiencia puede realizarse con dos téenieas disg' 0
tas, ya sea escindiendo las tres cavidades por completo para se lfl-
'zu'las_entre si, o bien aplicando sobre la regién sinoauricular o sollo)(}-
la regién auriculoventricular ligaduras que interrumpan la conti e
dad del tejido®cardiaco. Estas ligaduras se conocen con la d:m-
minacién de ligaduras de Stannius, y el bloqueo experimental den]o--
transmisién de la onda contrictil, experimento de Stannius Supon‘1
gamos que experimentemos sobre un corazén de rana que la.te a una:
i_recuencm de 30 contracciones por minuto y en el que realicemos 1:
ligadura del sena. En tales condiciones experimentales suceder lg
siguiente: de momento el corazén queda paralizado, situacién que
dul:a‘muy poco tiempo, transcurrido el cual el corazén 1'eanudaqs
actn’x(.lad con una freecuencia menor, por ejemplo, a 25 por minut(:1
Exammemos- ahora lo que sucede al realizar la ligadura aurieulo-

2.

FI1G. 145. Experi STANNIUS i
145. Experimento de STANNIUS. a, cardiograma normal ; b, bloqueo sinoauricular por

ligadur: E . 3 C5 ntracciones ventr T n la adura auricu
ura del seno (1.2) ¢, contracciones ventriculares e la ligadura aurfculoven-
s

tricular (2.»)

;_Ctr}t_“l(’ulﬂl'; _dESpues de algunqos mim}tos el ventriculo comienza a
C‘iloille(e 11}1(3\ 0, pero con una frecuencia todavia menor, 15 contrac-
- :I?eoslm_ngglété’é Sl?el'oiglelgal?%ose esta actividad indefinidamente y
gy Loy paremos de un modo completo el ventriculo del

O Ly bt . 1 ’
(’xplilc";clig;ug;:g?;l;]t:irlllldo Len los experimentos de STaxxIUS tiene una
T ol e, #. La musculan}ra de las cavidades cardiacas
b d ultad. de contraerse espontdneamente, v el ritmo de con-
e n_’:; iélel (?Cifldjll (;21\:'1(1;‘1(1 es independiente;; el seno tiene un ritmo de
superior al detl \('ecnti'l'snleo S ARl o aonigl
5 o ot bt as g‘} 0. Asi, en el ejemplo precedente, la frecuencia
ek S e 156 é(‘llo es de 30 por minuto. la de la auriculz}.Z:)
capaz de conducir las e 'll_z;.nd‘o las cavidades estdn unidas por tejido
contracrin al mismo ti;\cl aciones de una cavidad a otra, las tres se
i e e L‘myl)o con una frecuencia igual a la del seno,
soh transmitidos luego 5 i fomlncnion s dinon, se. opig it A
seno es llamado el “1-50 :1] daS‘.t,)tras dos c_a\'ldades. Por esta razon, al
se contrae segtin el miZ," it del corazén, ya que cada parte de éstc
G e s L mo ritmo del seno. Si se aplica una ligadura de

ol bida el paso de excitaciones desde el seno, el ventriculo se
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contrae segl’u} el mismo ritmo de la auricula porque los impulsos ori-
ginados en ésta son transmitidos al ventriculo. En este caso, la
auricula su’stituye en su funcién al seno, siendo ahora aquella cavidad
la que actiia como Izegulx-idor. Finalmente, si se coloca una segunda
ligadura de modo que se interrumpa la continuidad entre la auricula
y el ventriculo, este Gltimo se contraerd por impulsos nacidos en él
mismo y segin su ritmo propio.

En el corazén de los mamiferos sélo se hallan vestigios del seno,
estando representado por un nédulo situado cerca de la desembo-
cadura de las grandes venas. Este nédulo incluido en la musculatura
cardiaca ejerce; sin embargo, su funcién reguladora, y en él se en-
gendran los impulsos para las, contracciones cardiacas. Pero la trans-
misién de estos impulsos se hace de un modo distinto a como tiene
lugar en el corazén de los peces o de los batracios; en efecto, en el
corazén de los mamiferos se encuentra un sistema de fibras muscula-
res ramificadas conocidas con el nombre de fibras de Purkinje, que
se distribuyen totalmente por las paredes de las auriculas y ventricu-
los. Las fibras de PURKINJE son de mayor tamafio que las que integran
el tejido muscular propio del corazén; ademds, son mds pilidas que
éstas y presentan estrias sélo en sus bordes. La onda de contraccion se
propaga a través de las fibras de PURKINJE con una velocidad diez
veces mayor que-a través de las fibras sincitiales del corazon.

En los mamiferos, los vestigios del seno venoso constituyen el
llamado nddulo sinoauricular. Las ondas nacen en este nédulo ¥ se
transmiten hacia abajo, ocasionando la contraeccién simultdnea de
ambas auriculas. Coincidiendo con esto, la onda llega a un punte
situado precisamente en la unién entre las dos auriculas y los dos ven-
triculos, quedando detenida aqui durante una pequeiia fraccién de
segundo; desde este punto el impulso u onda de contraccién progresa
llevado por un grueso haz de fibras de PursINJE (faseiculo de His)
incluido en el tabique interventricular, ¥y Iuego se distribuye entre
las innumerables ramas que nacen de este haz, repartiéndose por el
espesor de las paredes ventriculares. La contraccién de las alllncu_l’as
se verifica, pues, antes que la de los ventriculos, aunque la fracecién
de tiempo que separa estas contraceiones es muy pequena; pero ambas
auriculas se contraen simultineamente y ambos ventriculos tam-
bién. La seccién del paquete de fibras situadas en el septo Inter-
ventricular, fibras que constituyen el fasciculo de His, da lugar
al llamado blogueo cardiaco. En éste las auriculas se gontraen con
una frecuencia mayor que los ventriculos, siendo la de éstos comple-
tamente independiente de la de aquéllas, tal como ocurre en el corazon
de la rana cuando se dificulta la comunicacién entre las auriculas y

los ventriculos.

Aungque la contraceién del corazén de lgs .veytebrados, es funda-
mentalmente miégena e iniciada en el propio nédulo s_moaurlcul_ar,
la actividad cardiaca se halla bajo el control de los nervios vago, sum-

patico y depresor.
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de sangre. El trabajo desarrollado en cada sistole es, aproximada-
mente, de 60 gramos X 1,63 metros = 97,8 grimetros.

En el hombre no puede, naturalmente, aplicarse el método car-
diométrico ; en los tratados extensos de fisiologia vienen explicados
métodos apropiados para determinar en él el gasto del corazén. Se ha
comprobado en muchas observaciones que el gasto del corazén en eada
latido oscila alrededor de una cantidad que puede considerarse cons:
tante. Hsto tiene su explicacién por el hecho de que la energia con que
se contraen las fibras musculares cardiacas es directamente propor-
cional a la longitud que aleanzan al ser distendidas. El valor de la
distensién dependerd, evidentemente, de la cantidad de sangre conte-
nida en el ventrieulo al principio de su contraccién. En consecuencia,
la cantidad de sangre expulsada por los ventriculos en la fase contrie-
til estard determinada por la cantidad de sangre que durante la
didstole llegue a los ventriculos, y como ésta no puede variar mucho,
aquélla oseilard también muy poco. Las fibras museulares se disten-
derdn al dilatarse los ventriculos, y esta distensién dependera, por lo
tanto, de la cantidad de sangre que llegue a ellos. La presién arterial
influye poco en el gasto del corazén, disminuyendo éste momenténeca-
mente cuando aquélla aumenta. El aumento de la presién arterial
al produeir esa disminucién del gasto da-lugar a que durante la
didstole se acumule més sangre en los ventriculos, con lo cual la dis-
tensién de las fibras es mayor, aumentando con ello la energia con-
trictil y el gasto en los latidos sucesivos. El trabajo del corazén en
estas condiciones es mayor, puesto que el gasto se mantiene vir-
tualmente constante, a pesar de tener que vencer mayor resistencia.
Este ineremento del trabajo del corazén tiene lugar después de ejer-
cicios musculares, resultando atin mas elevada al aumentar en estas
cireunstaneias la frecuencia de las contracciones.

Presion arterial. Se llama presion arterid a la presién que
ejerce la sangre sobre las paredes de las arterias. Depende de la
energia contraetil de los ventriculos, de la resistencia ofrecida por
las arteriolas v los capilares al paso de la sangre, y de la elasticidad
de los vasos citados.

Puede medirse segtin uno de estos dos procedimientos. El pri-
mero requiere una previa intervencién cruenta por la eual se pone
al descubierto, incindiendo la piel, la arteria elegida para determi-
nar la presién en su interior. Descubierta la arteria se hace comuni-
car con una cénula de vidrio, que por medio de un tubo lleno de una
solueién de sulfato o cloruro sédico comunica con urm manémetro.

" Hay muchos modelos de manémetros, pero el més usado es sencilla-
mente un tubo en U abierto por sus dos extremos, que contigne mer-
curio. En una de las ramas, sobre el mercurio hay un flotador en el
cual va fijado un dispositivo que registra sobre una tira de papel
ahumado los movimientos de la columna de mercurio. Las variaciones
de la presién sanguinea se transmiten por el tubo lleno de solucién
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de sulfato o cloruro sédico que evitan la coagulacién de la sangre al
tubo manométrico, desplazando el mercurio ritmicamente.

El segundo método es el que utilizamos para determinar la
presién sanguinea en el hombre. Suele elegirse para esto la arteria
humeral. Se coloca en torno al brazo un brazal formado por dos
bandas de goma, entre las cuales queda
una cavidad que puede hincharse inyec-
tando aire. Anexo lleva un manémetro .
que registra la presién del aire en el inte- q
rior de la cavidad del brazal. De este
modo puede comprimirse la arteria hasta
que se ocluya la luz vascular. En el mo-
mento que sucede esto deja de percibirse
el pulso en la arteria radial. Pal:a dete.r-
minar la presion sistélica o presién exis-
tente en el interior de la arteria durar_xte
la sistole cardiaca se deja escapar aire
del brazal hasta que vuelve a pereibl_r;se
el pulso en la arteria radial. La presion
registrada entonces por el manémetro
equivale a la presién sistélica. Para {le-
terminar la presidn diastdlica se aplica
un estetoseopio sobre la arteria radial en
la mufieca, y euando soltando aire de la
cavidad del brazal se auseultan perfecta- Fro 40t \anemateo ds Mascus
mente los latidos, la presién que seﬁ_a’la rio é.&;neil Ix::(;gitx:'ltgg de Ia presian
el manémetro es equivalente a la presion  Fonectado con la Pftﬁfi“' F,
diastélica. La presion artcg'iall media se flotador, ¥ §, esca
obtiene hallando la mitad de la suma de . .
las presiones sistélica y diastéliea. La presw@’diferen.c’wl selobtl:‘fg)e
restando ambas presiones, y se llama ?amblen presion fmpnivel.

En los mamiferos, la presién arterial se mantiene a
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constante. : . st
En el cuadro siguiente vienen consignadas algunas presiones
arteriales:
’ ” Presion
i Presién [ en mm. Hg
{ en mm. Hg |
] i 1 130
Hombre iya i vk oot | 110130 Cabra......oeoeescoees Foaian
CGaballo . e : 180 [ Gato sevressnre-- o g
TeTNEIA - 2 otenb sitao ; igg i gg;xdeéo e 85
........ . t 80
el e 1% | Raten

resién arterial es mucho menor,
. la rana y de 5 mm. de Hg en
sa inmediatamente desde el

En los vertebrados inferiores la
oscilando alrededor de 20 mm. de Hg en
los peces, porque en.éstos la sangre pa
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corazén a las hranquias, donde encuentran gran resistencia a su paso,
debida a la estrechez de los capilares de las branquias, por lo que se
reduce casi a cero. En los invertebrados de sistema circulatorio mas
diferenciado, o sea en los Cefaldpodos, la presién arterial puede_a llegar
a 80 mm. de Hg; pero corrientemente se encuentra s6lo la mitad Qe
esta cifra. 8n la mayoria de los invertebrados es mucho m'és baJ_a
porque la fuerza contrictil del corazén es menor y la resistencia
ofrecida por los vasos sanguineos muy pequefia. En la mayoria de los
casos se encuentran cifras de 10 a 20 mm. de agua, o sea alrededor
de 1 a 2 mm. de Hg.

La regulacion de la presién sanguinea. Puesto que la'presi_én
arterial depende de la energia del latido cardiaco y de las resistencias
periféricas, las variaciones de estos factores determinarén cambios en
aquélla. La resistencia presentada por las arteriolas y capilares es,
de ambos factores, el méas importante en la produceién de esos cambios
en la tensién arterial. Las arteriolas son ramas terminales de las arte-

F16. 147. Células de ROUGET, en un capilar.
(Segin LovaTT EVANS Y VINTROP)

rias; los capilares son las Gltimas ramificaciones de las arteriolas. La
constitueién histolégica de estas dos clases de vasos es distinta. Las
arteriolas son, naturalmente, de mayor calibre que los capilares; estin
provistas de una capa de fibras musculares lisas con cierta tonicidad.
A las arteriolas llegan nervios vasoconstrictores y vasodilatadores que
proceden del sistema nervioso auténomo. Los capilares estin formados
por una capa de células endoteliales en torno de las cuales se encuen-
tran unas células especiales, las células de Rouget. Estas son nuclea-
das y con ramificaciones que circundan el capilar, de modo que al
contraerse constrifien la luz del vaso. Las células de RouGET tienen
una inervacién andloga a la de las fibras musculares de las arteriolas,
o'sea que se hallan bajo el control de reflejos axénicos.

Las fibras vasoconstrictoras de las arteriolas pertenecen al sis-
tema simpdtico y derivan de los segmentos espinales comprendidos
entre el primer tordcico y el tercero lumbar. Salen de la médula
espinal por las rafces anteriores y llegan a los ganglios simpéticos
de las cadenas abdominal y tordcica, con cuyas neuronas forman
sinapsis. De estas neuronas se originan las llamadas fibras postgan-
glionares, que, formando parte de las raices posteriores, se distribu-
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yen por la piel, ete. Estas fibras inervan las células musculares de las
arteriolas y las células de Rouger de los capilares. La estimulacién de
estas fibras puede realizarse aplicando una fuerte excitaciéon en las
raices posteriores, y origina una constriccién de las arteriolas y los
capilares de una regién; produciendo con ello un aumento de las resis-
tencias periféricas, eleva la presién sanguinea. La estimulacién de los
nervios vasoconstrictores se consigue también, y mas facilmente
mediante una inyeccién de adrenalina, substancia que, como es sabido:
estimula las terminaciones nerviosas simpiticas. La vasoconstriceién
producida por la adrenalina es muy intensa y, por lo tanto, la presién
sanguinea sufre una elevacién extraordinaria.

El camino seguido por las fibras vasodilatadoras es, en parte,
desconocido. Pertenecen al sistema parasimpitico, pudiendo demos-
trarse su existencia en nervios sensitivos, tales como el cidtico, exci-
tdndolos mediante corrientes eléctricas débiles o por medio del frio.
Estos estimulos ocasionan una dilatacién de las arteriolas de la regién
en la que se distribuye el nervio, produciendo una relajaciéon del tono

F1c. 148. Pletismégrafo para el brazo

de sus fibras musculares y, consecuentemente, un descenso de _la presion
sanguinea. Los nervios vasodilatadores son, sin embar_gf), de importan-
cia secundaria. Respecto a los capilares, una cuestion muy 1mpor-
tante es la que se refiere a la accién que ejercen sobre ellos ciertas
substancias conocidas como tdzicos de los capilares, de las cuales la
que mejor se conoce es la histamina. Hay que tener en cuenta que las
variaciones observadas en la presién sanguinea no 'lgastan para af_u'mar
que haya habido una constriceién o una dilatacién de los _capllz}r(zts,
porque los cambios de la presién sanguinea pueden ser de_b1do§ tan o
a cambios en el tono de las arteriolas como en el de los. cqpxlares. Pax(l
disociar estos efectos pueden emplearse dos procedimientos. Etn e

primero, los capilares son observados directamente en el m((.’iseln el fl_o
de la rana o en el de la rata, o en la membrana interdigital de anfi-
bio citado. Un objetivo de poco aumento basta para ?sltadolbsggziz;-
cién, que en el hombre puede llevarse a cal')o en la bpxe e 3 s
iluminada convenientemente. El segundo m‘etodo se as% en el 8

cho de que cuando los capilares de un organo se dllatanl,'teegot_
aumenta de tamafio mucho mis que cuando_se dllatatn z:‘xslt?mas 50

las, puesto que la cantidad de‘sangre contenida fan ofl :Ss e a

mucho menor que la de los capilares. Estas obsena@o
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cabo en el rifign, bazo o en un asa intestinal, o bien en el brazo, ete.
El érgano sometido a la experiencia se coloca en un aparato denomi-
nado pletismdgrafo, que consta de una cimara en la cual se introduee
el 6rgano, se cierra herméticamente mediante una banda eldstica que
se cifie en torno a la abertura de la cimara y al pediculo que une el
érgano introducido con el resto del organismo. La cimara comunica
mediante una tubulatura con un aparato registrador. Las variacio-
nes de volumen del érgano que sirve para la experiencia modifican la
presién del aire-contenido en la edmara en torno al drgano y son regis-
tradas por un aparato adecuado. El efecto de algunas substancias
sobre los vasos puede estudiarse afiadiéndolas a la solucién de RINGER
con que perfundimos el érgano
objeto del experimento. Si el
efecto producido es una vaso-
constriceién, disminuira el volu-
men del 6rgano, porque entonces
pasard menos sangre por las ar-
teriolas y los capilares, mientras
que si se dilatan estos vasos, el
volumen del 6rgano aumentara.

La interpretacién de los
resultados se alcanzard més cla-
ramente citando algtn caso con-
creto, el de la histamina, por

substaneia produce un deseenso
- . muy acentuado de la presién
ety (e, (o, titée, rietsl - sanguinea, influyendo muy poco
tacion del décimo par tordcico. El aumento  Sobre la actividad cardiaca. Por
;']fnm,es.:gxl,\l’ 1.)l1::(l(|:)(f;:;‘nselgﬂflfse?:g){]t?l(;gll&?%g 1(.)‘tallt0, e! descenso de ‘la Pre"
oo ot e e (e B s, 16n a0 atribuye & una disminu-
Prdcticas de Fisiologia, E. Arnold ¥ Co.) cién de las resistencias perifé-

ricas, bien por dilatacién de las
arteriolas o de los capilares, o de ambas clases de vasos. Lias experien-
cias verificadas con el pletismégrafo muestran una gran dilatacién del
Organo después de la inyeceién de histamina, de lo cual se deduce
que la vasodilatacién afecta principalmente a los capilares; pero
Juntamente con esto hay una constriccién de las arteriolas. Esto dl-
timo queda demostrado por el hecho de que, al afiadir histamina en
el liquido de perfusién, la cantidad de liquido que atraviesa los
vasos en un tiempo dado es mds pequefia que cuando estaba libre
de aquella substancia. .

) El equilibrio de la presién sanguinea se mantiene por un meca-
nismo nervioso bastante complejo.. El ritmo del corazén, el tono de las
f1bra§ musculares de las arteriolas y de los capilares guardan una
rglaclén muy estrecha, reguldndose ambos al mismo tiempo. El meca-
nismo intimo de estas correlaciones no puede ser deserito aqui con

ejemplo. La inyeccién de esta .
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detalle. Sin embargo, haremos un ripido resumen de los cuatro fac-
tores principales que intervienen en el equilibrio de la presién san-
guinea.

a) El tono de las arteriolas y capilares puede ser modificado
mediante arcos reflejos locales, reflejos azénicos (pag. 236). Un es-
timulo aplicado sobre la piel no pasa Ginicamente a la médula espinal,
sino que en parte llega a las arteriolas y los capilares del drea del
tegumento estimulado siguiendo el camino de las colaterales emanadas
de las fibras nerviosas aferentes, produciendo efectos vasoconstricto-
res o vasodilatadores. Lia vasoconstriceién observada cuando se aplica
un objeto frio sobre la piel obedece a este mecanismo nervioso reflejo;
jgual explicacion puede darse de la vasodilatacién que se produce
cuando un objeto caliente se pone en contacto con el tegumento
externo. Estos reflejos locales se realizan independientemente de la
médula espinal, puesto que ocurren aun cuando seccionemos las cone-
xiones nerviosas entre la piel y la médula espinal.

b) Sin embargo, el aumento o disminucién de la luz vascular
puede depender, también, de un arco reflejo cuya neurona esté en la
médula espinal, o sea de un reflejo espinal. La excitacién es llevada
por los nervios aferentes desde la piel a un segmento de la médula y
luego sigue el camino de las fibras del sistema auténomo que salen
de este segmento.

¢) Se han realizado muchos- experimentos que demuestran la
existencia en el bulbo de un centro que influye en el tono de los ele-
mentos museculares de las arteriolas y capilares. Este centro es el
centro vasomotor. Los impulsos pueden llegar al centro llevados por
algunos de los varios nervios aferentes, por ejempl‘o, el vago, i luego
las respuestas fluyen a través de las fibras del sistema simpético o
por las del vago. Del centro vasomotor surgen, pues, fibras vasomo-
toras y vasoconstrictoras. La estimulacién directa de este centro da
lugar a una vasoconstriceién generalizada, o bien a una vasodilata-
cién, segtin la zona donde apliquemos la excitacion. polt-

d) Intimamente relacionado con el centro vasomotor estd el
centro cardiaco del bulbo, que es, probablemente, el mismo ‘r}ucl'eo

bulbar del vago. La actividad de este centro determina moditicacio-

nes del latido cardiaco. El ritmo y la energia del corazonm, en un

momento dado, dependen, pues, del estado de cox;:;z:)ecxon o dilataeidén
i v capilares en ese mismo mom :

i laz;;;’f:u:il: slEJs mlzcanismos nerviosos citados, que controlllan 1:11-

presién sanguinea, existen otros meeanismos que podemos 1 nzlm:):;‘-

quimicos. Tres de ellos tienen, a este respecto, una gran lmp

tancia. . ; ‘
Kl aumento de la concentracién de iones H" en la sangre, que se

verifica en algunos estados, tales como la asfixia, at_lfner(xitalla exilitéz;
bilidad del centro vasomotor originando una elevacién de la pr;;l b
sanguinea. Es casi seguro que, normal.mente, el pH sa_ng_llnneo mbr?el
en la actividad de este centro del mismo modo que influye so
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centro respiratorio. El segundo meecanismo quimico se refiere a la
adrenalina; bajo la influencia de ciertos estados emocionales tiene
lugar una descarga de adrenalina y, por la aceién de esta substancia
sobre las terminaciones nerviosas simpAaticas, una elevacién de la pre-
sién sanguinea. Finalmente, es muy probable que en los tejidos se
formen substancias semejantes a la histamina, que influyan en el
tono vascular. Este es el tercero de los meeanismos quimicos.

Presion en los capilares. La presién en los capilares es mucho
miés baja que en las arterias, excediendo rara vez de 20-30 mm. de Hg.
Puede medirse con un aparato muy sencillo. Este consiste en una
cajita de metal sin fondo con una tapa de vidrio para que se pueda
ver a través. La cajita comunica con un manémetro y con una bomba
para inyectar aire. Se coloca la cajita sobre la piel, en el dorso de la
mano, por ejemplo, de modo que se forme una cimara, sin ningin
intersticio por el que pueda escapar el aire. Entonces inyectamos
aire hasta que desaparezca el color rosado de la piel. La palidez de
éste se deberd a una oclusién de los capilares. La presién del interior
de la cimara, registrada en este momento por el manémetro, sera
aproximadamente igual a la presién de la sangre en el interior de los
capilares o presién capilar.

Presion venosa. La presién en las venas es més baja que en los
capilares, y por lo tanto mucho méis que en las arterias. En las venas
pequefias la presién es sélo de 3-6 mm. de Hg.; en las grandes venas
es ain mis baja, llegando incluso a ser negativa durante la inspira-
cién pulmonar, lo cual determina asi una afluencia de sangre a las
venas tordcicas. Lia presién venosa se evaliia.del mismo modo que la
presién capilar, colocando la cajita de metal sobre la vena y aumen-
tando la presién del aire hasta que la vena se colapse.

Duracién del circulo sanguineo. EI tiempo que tarda la sangre
que sale del corazén en volver a éste habiendo llegado a las partes

mas distantes del organismo, se llama duracién del cireulo sanguineo.

Es, desde luego, muy variable, puesto que la sangre salida del corazén
puede volver a éste por caminos de muy distinta longitud. El método
mds usado para determinar este tiempo consiste en inyectar en la
vena yugular una cantidad pequefia de un colorante, por ejemplo, de
azul de metileno, ¥ ver el tiempo que tarda en aparecer en la vena
vugular del otro lado. Puede también determinarse colocando un par
de electrodos en una vena yugular inyectando en la otra yugular una
solueién poco concentrada de una sal. Tan pronto como la solucién
aleanza la vena en la cual estin colocados los electrodos, aumenta la
conductibilidad de la sangre entre los electrodos, y esto produce

la desviacién de un indieador galvanométrico al cual estidn unidos los
electrodos.
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Evaluada de este modo,la duracién del eireulo sanguineo es, aproxi-
madamente de15a25segundos ; pero este tiempo representa el que tarda
la sangre en volver al corazén por la ruta mas corta. El tiempo que tar-
da la sangre cuando sigue la ruta més larga es tres o cinco veces mayor.

Velocidad de la sangre. La velocidad con que la sangre circula
por los vasos depende principalmente de tres factores: la energia de la
sistole eardiaca, el drea de seccién transversal del vaso y la viscosidad
de la sangre. Estos factores son comparables a los que condicionan la
velocidad de la corriente de un rio. La diferencia de altura entre el
nivel del mar y la fuente que da origen al rio corresponde al primero
de los factores que hemos enumerado. Si esta diferencia de altura es

F16. 150. Re6metro de LUDWIG.
(Segiin BAINBRIDGE y MENZIES, Elementos de Fisiologia)

muy grande, el agua llevard una velocidad tambiép muy grandp, v
vieeversa ; cuando el cauce es estrecho, el agua.adqulere una velocudafl
mayor que cuando es ancho, ¥, finalmegte, si el agua es muy densa
por llevar muchas particulas en suspension, la velocidad es menor que
cuando estd clara y limpia. La velocidad de la sangre puede medirse
con un aparato denominado redmetro de Luduyg, represgntz-ldo esque-
maticamente en la figura 150. Consta de dos tubos de vidrio, A y B,
unidos por su parte superior; en la acodadura de’ uno de los tubos hay
una sefial ¢. Por su parte inferior los tubos estin situados sobre un
disco de metal H, que gira sobre un segundo disco N. /
Cada disco lleva dos agujeros situados de mo.do que el agujero a
del disco H se corresponde con el @’ o el b’ del dlS'CO N, vel agu,]"ero
b del disco H se corresponde con el o’ o el b del disco N. El .apzu_dto
se inserta en una arteria seccionada transversalmente enchufando el
tubo F en un cabo de la arteria y el tubo G en el atro cabo. Los tubos
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F y A estan llenos de aceite, y G y B de sangre desfibrinada. Se deja
que la sangre pase al vaso A por I (que se habrd enchufado al cabo
proximal), y que, por lo tanto, sea rechazado el aceite hacia B. La
sangre desfibrinada que llenaba este vaso pasa a la circulacion del
animal por G enchufado.al eabo arterial distal. Cuando la sangre llega
en A a la sefial ¢, se gira el reémetro haciendo que el vaso B comunique
ahora con el tubo F'. La sangre llegada ahora a B desplaza el aceite,
devolviéndolo al vaso A que lo contenia al prineipio. Logrado esto
se hace girar nuevamente el reémetro, repitiéndose muchas veces
esta operacién. Como el volumen de A hasta la sefial es conocido y
podemos contar el niimero de veces que hemos hecho girar el aparato,
podemos caleular ficilmente el volumen de la sangre que pasa por la
arteria en un tiempo dado. La velocidad de la sangre se deduce, enton-
ces, de la siguiente formula:

Cantidad que pasa a través del redmetro por segundo
Area de la seccién transversal del vaso

En las grandes arterias la velocidad varia desde 300 a 500 mm.
por segundo, siendo més grande durante la sistole cardiaca que duran-
te la didstole. En las arterias pequefias es menor, oscilando alrededor
de 150 a 250 mm. por segundo. El promedio de la velocidad en los
capilares es de 1 mm. en un segundo; los cilculos se hacen contado
el tiempo que un glébulo rojo tarda en recorrer cierta longitud de un
capilar. En las venas vuelve a crecer la velocidad, llegando en las mis
grandes a 200 mm. por segundo. La viscosidad es un factor que influye
poco en la velocidad de la sangre. La sangre de los mamiferos es
cinco veces mds viscosa que el agua. Esta viscosidad permite que la
sangre alcance con relativa facilidad una presién sanguinea elevada.

Cantidad de sangre en el organismo. Un procedimiento para
determinar la cantidad de sangre existente en el organismo consiste
en inyectar una cantidad pequefia de un colorante atéxico, tal como
el rojo neutro, en una vena. Llegado al corazén, el colorante se dis-
tribuird por todo el arbol circulatorio. Se toma luego una muestra de
sangre de alguna vena distante.de aquella en que se hizo la inyeceién
y se determina la concentracién del colorante. Si, por ejemplo, se
inyecté 0,1 gramo de rojo neutro y la concentracién hallada en la
muestra de sangre es de 1 : 80 000, el volumen de la sangre circulante
es 8 litros. Un segundo procedimiento consiste en determinar la eapa-
cidad de oxigeno de la sangre del animal, y una vez averiguada hacerle
inhalar una cantidad determinada de CO. Este gas forma carboxi-
hemoglobina, por lo que deja a una parte de la hemoglobina incapa-
citada para formar oxihemoglobina. La capacidad de captar oxigeno
de la sangre queda, pues, disminuida. En una muestra de sangre se
determina la cantidad de CO unido con la hemoglobina, y como sabe-
mos la cantidad de CO inhalado, deduciremos ficilmente el volumen
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total de sangre en el organismo. Si, por ejemplo, 10 ec. c. de sangre se
han unido con 1/;,, dél total de CO absorbido, la cantidad total de
sangre serd, de 3000 c. c. :

La cantidad de sangre varia mucho de un animal a otro. Puede
decirse, como regla general, que la cantidad total de sangre oscila
alrededor de 1/,, a 1/, del peso del animal y que la cantidad de san-
gre circulante varia entre 1/,; a */,, del peso del cuerpo. Para un
hombre de peso medio, el volumen de sangre circulante seré, en con-
secuencia, de 5 litros aproximadamente, y la sangre total ocupari un
volumen de 6,5 litros.

26. Ponper : Fisiologfa general. — .



CarituLo XV

Fecundacion

Fecundacién normal. La fecundacién del 6vulo o célula germi-
nal fpmenma se verifica, en unos casos, por su unién con la célula
germinal maseulina o espermatozoo, y en otros casos, sin necesidad de
esta uni6én, feeundindose el 6vulo por si mismo, fenémeno éste que se
conoce con el nombre de partenogénesis. La fecundacién mediante
d0§ células germinales de sexo contrario varia muchisimo de unos
ammales.a otros; aqui limitaremos la deseripcién del proceso a la
fecundaelér} del 6vulo del erizo de mar. Precisamente en este animal
se han realizado también muchas experiencias para aclarar el proceso
de la partenogénesis.

. El évulo Siel erizo de mar es de forma esférica, su citoplasma es
Viscoso y contiene numerosas granulaciones, la mayoria de las cuales
tienen el aspecto de materiales de reserva alimenticia; el nidcleo
queda en un lado de la célula, desviado del centro. El 6vutlo es aban-
donado en el agua por la hembra. El macho abandona también en el
agua los espermatozoos, que se mueven muy velézmente gracias al
Iflllz;%glo que forma como una cola. Al encontrarse el 6vulo, y el esper-

200 se unen fuertemente. En el punto de contacto, en el vulo se

forma una especie de mamelén limitado por una membrana muy -

tenue, la membrana de fertilizacion. La “cabeza” del espermatozoo, o
ﬁl}c{eo, éitrawesa. entonces la membrana y pasa al protoplasma. Bl
nggﬁgs silfgﬁ,? Se aproxima a la cabeza del espermatozoo. Ambos
TS A nan y tras un corto espacio de tiempo la masa nuclear
s su??eelempleza'a dividirse. Simultdneamente el protoplasma ovu-
el losoxsn gzl?blos en su viscosidad que deseribiamos en la pagi-
la parie centralmpcl)rtantes de l_qs cuales son el reblandecimiento de
incluir la masa mfclea propagacion de esta drea reblandecida para
Tlinrolo leonant uar que empieza a d1V}d_11:se. El reblandecimiento
Bt ae %ne 11)r9gresando ¥y la divisién del ntecleo continiia.
Bt T e O;I_ulo un surco que va haciéndose cada vez
R e e ((liue’ }Falmente, lo divide en dos mitades. Asi se
e e pues, dos células. Estas sufren, cada una, una divisién

s manera que se originan ecuatro células. Las divisiones
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contintian, resultando de ellas la formacién de una cavidad en torno a
la cual se disponen las células formando el econjunto una esfera; ésta
es la fase de bldstula. En este estadio, en las células mas superficiales
aparecen unos cilios que les sirven de érganos de locomocién. Las eé-
lulas ciliadas se mueven en torno a la blastula. Un polo de ésta se
invagina, y de ello resulta la formacién de la gdstrula, que representa
un nuevo estadio. Lia géstrula consiste en un saco de paredes dobles;
la pared interna formara el intestino del animal desarrollado. En los
extremos de la cavidad de la géstrula se forma una boca y un ano
respectivamente; el extremo anal aparece ya abierto. Al mismo tiem-
po, en la superficie externa de la géstrula se desarrolla un mamelén
que da al conjunto la apariencia de un hongo. Este es el estadio de
pluteus, equivalente al de larva en los insectos. Al estadio de pluteus
suceden otros, no del todo desemejantes a las formas por que pasan los
insectos en su metamorfosis y que ya nadan libremente en el agua.

La descripeién dada de la fecundacién del 6vulo del erizo de mar,
en sus lineas generales coincide con la que podiamos dar de la fecun-
dacién de los 6vulos de los animales empleados corrientemente para el
estudio de estos procesos. Las observaciones experimentales se acos-
tumbran a realizar también en las estrellas de mar y en algunos
gusanos. En ciertos animales, el proceso normal seguido para su
reproduccién es del tipo que hemos llamado partenogénesis. Ya se ha
dicho que en este caso el évulo se fecunda por si solo sim necesidad
de espermatozoos. En las avispas, hormigas y abejas la reproduccién
por partenogénesis da lugar a machos zénganos. En las pulgas de
agua los machos se encuentran muy raramente; el proceso mnormal
de estos animales es la partenogénesis. En los vertebrados, este tipo d.e
reproduceién no tiene lugar méis que en ciertas condiciones experi-
mentales, que tanto en ellos como en los invertebrados ocasionan la
llamada partenogénesis artificial. El estudio de ésta facilita la com-
prensién de los procesos de fecundacién en general.

Partenogénesis artificial. Nuestros conocimientos acerca fie
cuestién tan interesante los debemos en gran parte a las investigacio-
nes realizadas por JAcQUES LoEB, desde el comienzo de este siglo.

Si coloecamos 6vulos de Arbacia en un recipiente que contenga
agua de mar, medio en el que normalmente viven estos seres, afia-
diendo cualquiera de las substancias que citamos a continuacion,
Cl,Mg, CINa, CIK, urea y azlicar de cafia, veremos que los 6vulos
se dividen y alcanzan el estadio -de plufeus aunque el agua no con-
tenga ningin espermatozoo. Hay que pensar que la_feeundaglon ha
tenido lugar por partenogénesis y que las substancias mencionadas
ejercen sobre los 6vulos una influencia analoga a los espermatozoos.
Mediciones exactas de las concentraciones a las cuales el “efecto
fertilizante” es mas marcado, demuestran que lo esencial es que la
presién osmética de estas soluciones sea mayor que la del agua del
mar sola, que equivale a la de una solucién de cloruro sédico cuya|
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concentraciéon mglecular sea de 0,625, En el siguiente cuadro
expresado e.l’ optimo de concentracién de algunas substancias ju \;a
con la presién osmética correspondiente a estas concentraciones:’ i

A Optim I
Substancia de congeutx?acién \ Presién osmética
en molée. ‘ en atmésferas

CIK . | B
i S e A ST T T [ 0,78 30,9
e | 0 302
Hl(\llg 0,49 %’g

L B I S 5 :

GIUHCOST st mie e b oo 5 ?’82 s
SACATOSA! s s5 s, rere Liwaraiomere e s ot wrns 0,96 3?’2

Estas soluciones acttian seguramente determinando una pérdida
dfs agt}czll por pflrte dgl citoplasma Y, en consecuencia, aumentando la
32co§é ad d‘e éste (véase pag. 151). Sin _embargo, la presién osmética

Jercida por cada una de estas substancias cuando estan a concentra
cion optima no es igual en todas ellas, sino que varia desde 30 atm()s:
fera§ a 20 en cxfr_as aproximadas. De esto se desprende que la presién
osmotica no explica completamente esta cuestién. .

i Los 1-esul§ados no son tan brillantes ¢uando se experimenta con
6vulos del equinodermo Strongylocentrotus purpuratus. Las distintas
iolucxones 'hlpgrténicas en la misma concentracién 6p£ima que cita-
famos dgfiermlnan, tambl_én, la autofecundacién de estos évulos, o
e:cltrllnd;ilelon partenogenética. Pero el ntimero de Gvulos fecunda:ios
ok ::u 1(()) SIII;;I(Z.‘J%I; cuando experimentamos en idénticas condiciones
el w,A }:i una gran parte do_a‘los pluteus-engendrados
2 e e. : (lamas, la fgafzundacmn no se acompaiia en la
s 0 os de la formaclon‘de la membrana de fertiliza-
pem’latozoo. a nuneca cuando el évulo es fecundado por el es-
ensa;l?::oxsra:?as\?lléadols contradictorios indujeron a Logs a verificar
A M oroézi pHLdel agua de mar, g_ﬁadiéndole, principal-
butiric’:o e gd X cos. 2a adicién de pequefias cantidades de 4cido
e 5Omar Ei 9 a 3 e. ¢. de una solucién decinormal de
e e évu(;' ¢. de agua) da lugar a resultados del todo con-
s },’ s (ﬁ permanecen unos dos minutos en la solucién
e degf (;;11_ eg.a’dos al agua de mar, se forman las tipicas
e erillizacion y muchos de estos 6vulos asi formados
o S que nadan libremente. Sin embargo, el desarrollo

ulta tan grande como cuando se emplean soluciones hiperténi-

cas pIz;ra provocar la partenogénesis.
6mlosae§xf)er1e1nc1ﬁ puede ’dgsponers’e.sume:rgiendo primeramente los
a solucion con acido butirico diluido hasta que estd for-

mada completamente la membrana de fertilizacién y llevandolos en- '

: S o s
onces a la solucién hiperténica hecha en agua de mar. El cien por
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cien de los dvulos sometidos a esta experiencia quedan fecundados,
transformédndose en pluteus completamente normales y tipicos.

Para comprender estos resultados debemos fijarnos principal-
mente en el efecto que el dcido butirico ejerce sobre la membrana
ovular. Estamos autorizados para creer que durante el proceso de
fecundacién la membrana ovular es mis permeable que fuera de este
estado; apoyédndonos en esto podemos decir que el 4cido butirico
Inicia la partenogénesis aumentando la permeabilidad de esta mem-
brana. Se sabe, por ejemplo, que los 6vulos fecundados se retraen,
o sea que pierden agua, en soluciones isoténicas de sacarosa y que
los évulos no fecundados se mantienen sin alteracién visible en estas
mismas soluciones; también se ha visto que la conductibilidad elée-
trica de los 6vulos aumenta cuando han sido fecundados, todo lo cual
indica que en estas condiciones la membrana ovular se ha hecho mas
permeable. Este aumento de la permeabilidad de la membrana ovular
ocurre en todas las variedades de fecundacién y, reciprocamente,
muchas substaneias que actiian aumentando la permeabilidad de la
membrana ovular son capaces de provocar la partenogénesis artifieial.
El cianuro de potasio, los rayos Rontgen, las emanaciones del rédium,
el éter, los 4cidos préximos al butirico y varios otros que disuelven las
grasas, las citolfsinas como la saponina y las sales biliares, en fin,
todas las substancias que modifican las propiedades de la membrana
celular en mayor o menor extensién, producen la fecundacién del
huevo de modo analogo a como la produce el dcido butirico. Pueden
obtenerse resultados idénticos irritando la membrana celular con ‘'una
fina aguja de microdiseccién o calentando el agua que contiene los
évulos a 35° temperatura superior a la del agua en que ellos viven
normalmente. De lo dicho resulta que la partenogénesis artificial
est4 estrechamente relacionada con los fenémenos de citolisis.

Es necesario advertir que los cambios en la permeabilidad de la
membrana ovular. deben acompafiarse necesarramente de cambios
en el citoplasma. A éstos ya hemos aludido cuando hablamos de la
viscosidad en paginas anteriores, y respecto a los otros cambios, vere-
mos que estdn particularmente relacionados con la nutricién del cito-
plasma. J

Debemos advertir, sin embargo, que las modificaciones que se
producen al ponerse en contacto la esperma con la membrana ovu-
lar se acomodan a un orden determinado y son, hasta cierto punto,
diferentes de las que hemos visto para la fecundacién partenogené-
tica. El contacto de la esperma determina en la superficie de la mem-
brana un proceso de licuefaceién local que puede determinar a su
vez la formacién de una fina membrana (membrana de fertilizacion)
o la excrecencia de un pequefio mamelén. La formacién de esta mem-
brana de fertilizacién no tiene lugar instantineamente, sino que estd
condicionada por la fransmisién a partir de este punto de una onda
que se propagaré alrededor del huevo, hasta e_l'polo opuesto. El
tiempo que tarda esta onda en recorrer la superficie ovular es, apro-
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ximadamente, de 20 segundos; la permeabilidad de la membrang ovu-
lar aumenta precisamente mientras estd pasando la onda, e inmedia-
tamente después de transcurrido un minuto vuelve la permeabilida(i
a ser normal. En algunos aspectos, el proceso de fecundacién recuerda,
los cambios de la permeabilidad que se observan en las células de
misculos y en los nervios propagandose a lo largo de ellos.

El cambio de permeabilidad en la membrana ovular debe acom-
pafarse de cambios eléctricos, andlogos a los que en la contraceidn
de las fibras musculares van asociados con las modificaciones de la
permeabilidad sufridas por las membranas de estas fibras. Estos
cambios eléctricos se observan como una diferencia de potencial
entre la porcién del 6vulo en la que se forma el surco de divisién v las
regiones vecinas, origindndose en aquella regién un drea de negativi-
dad con respecto a éstas de acuerdo con la ley general que dice que la
parte en actividad se hace negativa respecto a las regiones préximas en
reposo. Aunque no ha sido demostrado todavia, se puede afirmar que
r’nientras la onda que forma la membrana de fertilizacién recorre el
6vulo, ocurren cambios eléctricos parecidos a los que hemos descrito.

los

Consumo de oxigeno durante la fecundaciér Jel «--alo. Uno
de los fenémenos més notables que tienen lugar durante el proceso de
fecundacion es el aumento siibito del consumo de oxigeno que ocurre
tan Pronto como el 6vulo y el espermatozoo se ponen en contacto.
Los 6vulos se colocan para estas observaciones en un aparato idéntico
al que se usa para la determinacién del consumo de oxigeno en glin-
dula’s, musculos, ete. Durante el primer minuto, después del contacto
del 6vulo y el espermatozoo, el aumento del consumo de oxigeno llega
en algunos casos a aleanzar valores tan eclevados como 8000 %. El
CO, liberado guarda relacién con la cantidad de oxigeno consumido.
Estos hechos indiean que el metabolismo del évulo aumenta considera-
blemente por el mero contacto de la cabeza del espermatozoo, puesto
que cuando éste atraviesa la membrana, el aumento del metabolismo
ya ha tenido lugar. Aparte de esto, el metabolismo aumenta hasta un
maximo en cada divisién sucesiva del 6vulo, siendo mucho mayor
durante estas divisiones que en los intervalos entre ellas.

1 M(?lemento de los espermatozoos. Los espermatozoos del erizo
Lﬁlél?ial }}’ de las especies préximas a él no manifiestan acti.\’ridad
¢a hasta que son abandonados en el agua. La progresién es
detel'nllnafla por el movimiento de la cola, que da lugar a movimien-
tos (31(11 espiral. La motilidad no se acomp;’),ﬁa, de unabmayor elimina-
f.]eor:)s Oe IC O.’-’ o ;10 un consumo aumentado de O,; el espermatozoo en
fep de 'mina la misma cantidad de CO, que cuando se mueve. En la
mgf: 1;1011)(;1; (11_21,?"“(110 se pueden distinguir dos fases, siendo la Pl‘ll'
perforacié gresion del espermatozoo hacia el Gvulo, y la segunda la
oracién de la membrana ovular por la cabeza del espermatozo®
una vez que el contacto entre ambos elementos ha tenido lugar.

Fecundacién . 407

En ocasiones, el contacto entre el espermatozoo y el évulo tiene
lugar casualmente; a pesar de esto, podemos afirmar también que el
6vulo ejerce un quimiotactismo positivo sobre el espermatozoo. Se
supone que el quimiotactismo positivo se ejerce por substancias segre-
gadas por el mismo évulo. A este respecto son interesantes las obser-
vaciones hechas afiadiendo a la suspensién de espermatozoos agua
separada de una suspensién de évulos. Los efectos pueden observarse
en espermatozoos que, como los de las estrellas de mar, carecen nor-
malmente de movimiento, o en aquellos otros, como los de los erizos
de mar, que, sin embargo, lo presentan. Los primeros adquieren la
facultad de moverse y en los segundos hay un marcado aumento de
su motilidad al afiadir el agua procedente de la suspensién de 6vulos.
La naturaleza exacta del principio contenido en esta agua que da lugar
a los efectos citados es desconocida todavia; se supone, sin embargo,
que es una proteina que en cierto modo presenta las propiedades de
los anticuerpos. Varios fisi6logos han apoyado esta tesis, afiadiendo
que dicha substancia es especifica, o sea que el agua que ha contenido
6vulos de un organismo determinado provoca o activa el movimiento
de los espermatozoos de organismos de la misma especie o de especies
préximas. De todos modos, no estd demostrado que esto sea absoluta-
mente cierto. Lo que casi puede afirmarse es que los 6vulos ya fecun-
dados pierden la propiedad de segregar dichas substancias.

La existencia de esa substancia no aclara, por otra parte, cémo el
espermatozoo llega hasta el é6vulo. Se ha pensado que la concen-
tracién de la substancia activante seria mayor en torno al 6vulo no
fecundado y que disminuiria conforme la distancia a él fuese mayor.
El espermatozoo seria atraido por las zonas donde la concentracién
fuera mayor, y de este modo llegaria hasta la membrana del évulo.
Pero esta hipétesis sugiere algunas dudas, y se tiene como més proba-
ble que la substancia activante actiie inicamente aumentando la moti-
lidad del espermatozoo, sin imprimir ninguna direceién determinada.
Después de todo, esta cuestién carece de interés, puesto que si los esper-
matozoos ¥ los ¢vulos estin diseminados en el agua, habrin de encon-
trarse, forzosamente, en cualquier direccién que se muevan los primeros.

Aparte de la propiedad de daumentar la motilidad del esperma-
tozoo ¥ de dirigirlo probablemente hacia el évulo, el agua que con-
tiene évulos en suspensién presenta también la propiedad de modifi-
car la superficic de los espermatozoos. Cuando llevamos los esperma-
tozoos a un agua gue haya contenido évulos, el primer efecto es un
aumento de iz motilidad; después, los espermatozoos se disponen en
grupos y, finalmente, aglutinan formando grumos. La aglutinacion
persiste durante unos minutos, pasados los cuales los grumos se des-
hacen y los espermatozoos se dispersan. Por coniguiente, lo mi pro-
bable es que la superficie de los espermatozoos se modifique durante
el proceso de aglutinacién y que tenga lugar algo anélogo una vez
que el contacto entre el 6vulo y el espermatozoo se ha verificado. La
modificacién consistiria en cierta viscosidad de las superficies que
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las haria adherentes. La formacién de grumos, que persiste indefini-
damente cuando los espermatozoos son llevados a una suspensién de
6vulos procedentes de animales de especie distinta a la que suminis-
tré los espermatozoos, evitaria el contacto de éstos con los 6vulos no
feeundados.

Antes de dejar esta cuestién, hemos de mencionar el hecho de
que en determinadas circunstanecias los évulos de una especie pueden
ser fecundados por espermatozoos de otra especie distinta. Con una
concentracion de espermatozoos suficiente, y con un tiempo también
suficientemente prolongado, los espermatozoos de las almejas pueden
fecundar los 6vulos de los erizos de mar, aunque esto no influye en las
divisiones celulares subsiguientes ni en la unién de ambas cromatinas.
Del mismo modo, los espermatozoos de las estrellas de mar fecundan
los 6vulos del erizo de mar cuando la reaccién del medio es alealina,
Pero la unién del espermatozoo con el évulo parece provocar estimulos
puramente meednicos, que dan lugar a la formacién de la membrana
de fertilizacién y a fecundacién por partenogénesis. Los seres nroce-
dentes de estas uniones son enteramente iguales al erizo de mar, sin
presentar nada que recuerde las almejas o las estrellas de mar.

Organizacién del individuo. Aunque los problemas inherentes
a la Embriologia experimental se hallan fuera del alcance de este
libro, una obra de introduccién a la Fisiologia General no puede
menos de citar algunos de los més notables experimentos referentes a
las primeras divisiones del évulo fecundado.

En circunstancias normales, el 6vulo fecundado sufre una serie
de divisiones hasta llegar a la forma de blastula, desde la cual, por
sucesivas diferenciaciones, se origina el nucvo ser. La facultad de dar
lugar al nuevo ser no esta, sin embargo, limitada tan sélo al évulo
fecundado, sino que radica también en cualquiera de las blastémeras
que resultan de las primeras divisiones. Esto puede demostrarse sepa-
rando ambas blastémeras resultantes de la primera divisién por medio
de una ligadura muy fina hecha con cerdas de caballo; esta expe-
riencia da lugar a que cada blastémera engendre un individuo per-
tecto. Resultados andlogos se pueden obtener incluso euando del Gvulo
fecundado se han formado ya, por divisiones sucesivas, hasta 16 blas-
témeras; pero las experiencias realizadas en este estadio muestran
que no todas las blastémeras originan nuevos seres. Las primeras
blastémeras son denominadas, en atencién a lo dicho, “ommnipotencia-
les”, ya que tienen la misma potencialidad reproductiva que el 6vulo
fecundado.

Una vez formada la géastrula, los elementos celulares pierden su
omnipotencialidad; si se separa una porcién de la parte dorsal de la
cavidad de la gastrula y se trasplanta a otra regién, las células sepa-
radas dan lugar a un tejido completamente andlogo al que hubieran
originado de haber permanecido en su sitio primitivo. Una parte

‘del borde, por ejemplo, estd destinada a formar el globo ocular del
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nuevo ser, y aunque esa poreién de tejido se trasplante a otra regién
de la gédstrula, engendrara el globo oeular. Los tejidos muestran,
pues, una organizacion particular aun cuando no presenten ninguna
diferenciacion apreciable. La observacién microseépica o con otros
medios a nuestro aleance no revela diferencias entre las células de los
tejidos organizados y. las de aquellos que limitan con éstos. Sin
embargo, cada grupo de células prosigue su propio desarrollo aunque
el medio no sea muy favorable. El ejemplo mas sugestivo tal vez sea el
que nos ofrecen las células que forman la zona optica de los anfibios.
Trasplantadas por el sencillo proceso de la gota en la cavidad de la
gistrula, la diferenciacién y desarrollo de la zona éptica tiene lugar
a pesar de encontrarse en un medio inadecuado.

Aunque siempre que nos es posible intentemos explicar los pro-
cesos vitales por los mismos principios que rigen los fendmenos obser-
vados en la materia no organizada, nos encontramos a menudo con
propiedades como la de la potencialidad que hemos citado Gltima-
mente, a las que todavia no podemos encontrar explicacién satisfac-
toria. De todos modos, es probable que esta propiedad, como muchas
otras, pueda ser explicada por la intervencién de diversos mecanis-
mos; en el momento presente la quimica coloidal y la fisica molecular
no nos proporcionan datos suficientes para explicar estas propieda-
des. La concepcién actual de la célula considerada ecomo un sistema
fisicoquimico estd, en efecto, muy lejos todavia de aclararnos estas
cuestiones. Pero no es obvia la pregunta de si algtin dfa determinadas
propiedades como la de la “potencialidad” podrin ser explicadas de
acuerdo con otras mis elementales; sin embargo, ello mismo debe pre-
venirnos contra un entusiasmo exagerado que nos lleve a aceptar sin
discusién rigurosa las ideas mecanicistas de estos 1iltimos tiempos.
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