
E
sc

as
o

M
ar

tí
ne

z
Pl

an
el

ló

Los distintos procesos fisiológicos que se dan en un ser vivo son los que 
le permiten sobrevivir a los cambios en su entorno y adaptarse a las dife-
rentes situaciones que se encuentra a lo largo de su vida. Con esta obra se 
pretende acercar al lector a los mecanismos fisiológicos básicos para darle 
las herramientas que le ofrezcan la posibilidad de entender la capacidad de 
los organismos de adaptarse a su entorno.

Aproximarse al funcionamiento de los seres vivos a través de la respi-
ración, la alimentación o la defensa ante agresiones externas nos aporta 
también nuevas herramientas para comprender mejor temas de actualidad 
como son la extinción de especies, las posibilidades de recuperarlas, el efec-
to que tienen las acciones que ejerce el hombre sobre el medio ambiente 
o cómo pueden responder los distintos ecosistemas a la presión a la que se 
ven sometidos.

Por medio de una aproximación comparada el lector puede adquirir una 
visión global de la diversidad de estrategias fisiológicas que se han desarro-
llado en la naturaleza para optimizar la variedad de ecosistemas que existen 
en el planeta. Además, el aspecto evolutivo de los cambios que se han 
producido con la aparición de cada grupo permite comprender mejor los 
mecanismos que hacen posible la vida y aquellos elementos comunes que 
pueden acercarnos a una mejor comprensión de los componentes básicos 
de un ser vivo.

Esta obra es producto del trabajo de biólogos que llevan a cabo una ac-
tividad docente e investigadora. A través de su experiencia se ha realizado 
una cuidada elaboración del material con el objetivo de ofrecer una visión 
clara y actualizada de la fisiología.
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IXIX

Siguiendo la tradición aristotélica, la clasificación de 
los seres vivos ha estado históricamente marcada por 
la dicotomía entre organismos animales y organis-
mos vegetales. Este fue el criterio básico de clasifi-
cación hasta que, a finales del siglo xix se descubren 
los organismos unicelulares y Ernst Haeckel incorpo-
ra a la clasificación el concepto de Protista para refe-
rirse a los microorganismos. Posteriormente, en 1969, 
el ecólogo estadounidense Robert Whittaker propuso 
una clasificación de las formas vivas basada en cinco 
reinos: Monera (bacterias), Protista (protozoos), Fun-
gi (hongos), Animalia y Plantae. Este sistema sufrió 
una pequeña modificación en 1977, cuando el pro-
pio Whittaker junto con Lynn Margulis, propusieron 
la inclusión de las algas dentro del grupo Protista, que 
pasó a denominarse Protoctista.

Sin embargo, en las últimas tres décadas los sis-
temas de clasificación han empezado a realizarse de 
acuerdo a las relaciones de parentesco o filogené-
ticas de los organismos vivos. Así, en 1990, Woese, 
Kandler y Wheelis en base a la secuencia nucleotí-
dica del ADN que codifica el ARN ribosómico esta-
blecen una clasificación basada en la sistemática fi-
logenética, en la que se proponen la división de los 
seres vivos en tres linajes denominados dominios, 
que constituyen grupos monofiléticos: Archaea, Bac-
teria y Eukarya (Figura 1). Las hipótesis de relación de 

parentesco entre los organismos dentro de cada uno 
de estos tres linajes se encuentran en continuo cam-
bio y discusión.

De los tres dominios en que se divide la diversi-
dad de los seres vivos, este libro únicamente trata de 
Eukarya. Hoy en día este linaje, en el que se incluyen 
todos los organismos que presentan un núcleo rodea-
do por una doble membrana (células eucariotas) com-
prende dos grandes grupos: Unikonta y Bikonta.

Unikonta engloba tanto a formas unicelulares, 
como a los animales y los hongos. Por su parte, Bikon-
ta está constituido por una enorme disparidad de or-
ganismos unicelulares y otros, más complejos, entre 
los que se encuentran las plantas. La pertenencia de 
algunos organismos a uno de estos grupos, atendien-
do a criterios moleculares y celulares, continúa siendo 
objeto de debate y los detalles de la clasificación su-
fren modificaciones frecuentes.

En los distintos temas de este libro se trata aspec-
tos de la fisiología de las plantas con flor o angios-
permas y de ciertos grupos de metazoos (animales) 
(Figura 2). La gran diversidad que se observa en los 
seres vivos hace imposible incluir las particularidades 
fisiológicas de cada uno de ellos, objetivo que excede 
las posibilidades de esta obra que solo pretende ofre-
cer unas nociones básicas de fisiología.

Introducción

Figura 1 . Cladograma que muestra la relación filogénetica 
de los dominios Archaea, Bacteria y Eukarya .

Figura 2 . Cladograma que muestra la relación filogénetica 
de los principales linajes de Eukarya .
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RESUMEN
El primer paso para entender la fisiología de un ser vivo 
es conocer las distintas estructuras que presenta y los di-
ferentes niveles de organización que existen . En el caso 
de los vegetales, su gran variedad y la amplia diversi-
dad que muestran hacen prácticamente imposible acer-
carse a todos ellos por lo que se va a analizar el caso de 
los vegetales más modernos, las plantas con flores o an-
giospermas .

El primer nivel de organización que encontramos en una 
planta es la célula, que presenta unos elementos pro-
pios que la hacen singular respecto a las células proca-
riotas o el resto de células eucariotas . La pared celular, 
la vacuola central o los cloroplastos son los orgánulos 
característicos de las células vegetales y deben consi-
derarse a la hora de analizar las distintas funciones de 
la planta .

Las angiospermas, al igual que otros vegetales y anima-
les, presentan sus células agrupadas en tejidos . Estos 
tejidos pueden clasificarse de acuerdo con su función o 
tomando como criterio el momento en que se desarro-
llan . En cualquier caso, se puede ver una relación entre 
la estructura que adquieren y la función que tienen en-
comendada .

Finalmente, la planta presenta una estructura con dis-
tintos órganos que, a diferencia de los animales, no se 
agrupan en sistemas ya que su plan corporal es distin-
to así como sus necesidades . Pueden observarse dos 
partes diferenciadas, el vástago y la raíz, siendo la parte 
aérea la que tiene la misión de obtener energía y trans-
formarla en hidratos de carbono mientras que la otra 
aparece enterrada en el suelo con la misión de obtener 
agua y minerales .

Objetivos de estudio:
• Conocer las peculiaridades de la célula vegetal.

•  Aprender los distintos tejidos que aparecen en las an-
giospermas y entender su estructura .

•  Comprender la estructura de las angiospermas y su 
relación con el medio .

CAPÍTULO 1
ESTRUCTURA DE LAS ANGIOSPERMAS 
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1.1.  Introducción
Los seres vivos se caracterizan por su gran comple-
jidad. Se componen de una serie de estructuras con 
diferentes tipos celulares que se organizan en tejidos 
para dar órganos y sistemas. A semejanza de lo que se 
observa en organismos eucariotas unicelulares, don-
de hay orgánulos especializados en las distintas fun-
ciones necesarias para la vida, los seres pluricelulares 
han desarrollado una especialización celular para cu-
brir las diferentes necesidades del organismo. De esta 
forma, tanto plantas como animales tienen tipos celu-
lares y tejidos específicos que, al combinarse, dan lu-
gar a estructuras corporales de lo más diverso y carac-
terísticas de cada grupo.

Las plantas son organismos arraigados al sustra-
to que presentan órganos que pueden ser numero-
sos (raíces, flores, hojas) y que crecen hacia el exte-
rior. De esta forma la superficie corporal se extiende 
al máximo por medio de ramificaciones y evagina-
ciones, siendo un organismo abierto que, en el caso 
de las plantas perennes, crece en cada nuevo perio-
do vegetativo. Esta disposición abierta hace que sea 
más complicado desarrollar órganos centrales como 
ocurre en los animales, por lo que no se encuentran 
análogos a riñones, corazón o sistema nervioso sino 
que las funciones se llevan a cabo de forma local y, 
por ejemplo, cada célula se ocupa de eliminar sus de-
sechos. Por otro lado, es característico de los vegeta-
les su gran capacidad de regeneración lo que permi-
te que cada punto vegetativo sea capaz de dar lugar a 
un nuevo individuo.

Para conocer la estructura de las plantas primero 
se analizan las características de la célula vegetal para 
pasar luego al estudio de los distintos tejidos y la dis-
posición que tienen en el individuo.

1.2.  La célula vegetal
La célula vegetal es una célula eucariota que posee 
orgánulos comunes a los de las células animales pero 
también presenta características propias como son la 
presencia de una pared vegetal externa a la membrana 
plasmática, orgánulos especializados como los plastos 
que pueden llevar a cabo distintas funciones según el 
tipo celular y una vacuola central que ocupa la mayor 
parte del volumen de la célula (Figura 1.1). 

La membrana plasmática delimita la célula dejan-
do en el interior el citoplasma con los orgánulos. La 
estructura de la membrana es una bicapa fosfolipídi-
ca con proteínas embebidas en la misma, bien atrave-
sándola por completo o insertándose en su superfi-
cie. Además se pueden encontrar hidratos de carbono 
y otros elementos que también aparecen en células 
animales.

El núcleo contiene el material genético que lleva la 
información para el funcionamiento de la célula. Pre-
senta una membrana doble con poros para permitir 
el intercambio con el citoplasma. En conexión con la 
membrana nuclear encontramos el sistema de endo-
membranas, formado por el aparato de Golgi y el re-
tículo endoplásmico. El aparato de Golgi se compone 
de una serie de cisternas membranosas, denomina-
das dictiosomas, que participan en la modificación de 
proteínas y la formación de lisosomas. El retículo en-
doplásmico se compone de dos elementos, el retícu-
lo endoplásmico rugoso (RER) y el retículo endoplás-
mico liso (REL). Se forman por una serie de túbulos y 
sáculos relacionados entre sí que en el caso del RER 
presenta en su superficie ribosomas, encargados de la 
síntesis de proteínas que van a dirigirse a la secreción 
o a otros orgánulos. El REL participa en distintas fun-
ciones como pueden ser la del metabolismo de lípi-
dos o la detoxificación de sustancias.

Figura 1.1.  Esquema de la estructura de una célula vege-
tal. La membrana plasmática delimita la célula y en su inte-
rior se encuentra el citoplasma con los orgánulos. En el ex-
terior, la pared vegetal rígida define la forma y los procesos 
de intercambio con el medio.
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Al igual que en la célula animal encontramos ribo-
somas dispersos por el citoplasma encargados de la 
síntesis de proteínas, con diversas funciones en el me-
tabolismo celular. La respiración celular se lleva a cabo 
en las mitocondrias, encargadas de producir la energía 
necesaria para las distintas funciones celulares.

En cuanto a las estructuras y orgánulos específi-
cos de las células vegetales, la pared celular es una es-
tructura de varios micrómetros de grosor que aparece 
externamente a la membrana plasmática. Se compo-
ne de hidratos de carbono, proteínas, lignina, suberi-
na, cutina, sales minerales y ceras. Entre los hidratos 
de carbono aparecen celulosa, hemicelulosa y pecti-
nas. La celulosa forma microfibrillas compuestas por 
cadenas que se unen entre sí por medio de puentes de 
hidrógeno. La hemicelulosa es un polímero de gluco-
sa con cadenas laterales formadas por otros monosa-
cáridos como la manosa y la xilosa. Las pectinas son 
polímeros de ácido galacturónico (enlaces a 1:4) es-
terificado con metanol (Figura 1.2).

Por su parte, las proteínas representan un 10% del 
peso de la pared celular, estando muchas de ellas glu-
cosiladas. Hay también enzimas como peroxidasas, 
fosfatasas, esterasas, proteasas, glucosidasas, etc.

La lignina es una sustancia formada por la poli-
merización de los radicales libres de varios alcoholes 
(Figura 1.3). Su presencia y proporción varía según la 
especie siendo característica de la pared de tráqueas, 
traqueidas y esclerénquima. La suberina se compone 
de ácidos grasos, lignina y celulosa y taninos. Se loca-
liza en las células que forman el suber de las plantas. 

La cutina es un polímero de derivados lipídicos, sien-
do impermeable al agua. Aparece en la cara externa 
de la epidermis formando la cutícula, protegiendo la 
epidermis y el interior de la planta. En la pared de cé-
lulas epidérmicas es posible encontrar sales minerales 
y ceras en el exterior de la cutícula, pero con frecuen-
cia también impregnan la cutícula.

La pared celular se va formando a medida que la cé-
lula madura, de tal manera que presenta varias capas. 
Desde fuera hacia el interior, estas capas son: lámina 
media, pared primaria y pared secundaria. En las célu-
las epidérmicas se añade la cutícula. En aquellas zonas 
donde hay división celular, la pared celular se empieza 
a formar tras la división de tal forma que con el tiempo 
se convierte en una estructura rígida, pero antes puede 
expandirse por la acción de la presión de turgencia.

Durante la formación de la pared celular se estable-
cen entre las células canales o poros para comunicarlas. 
Estos canales se denominan plasmodesmos y apare-
cen en todas las células jóvenes y en algunas persisten 
durante toda la vida. A través de ellos se establece la 
libre circulación de líquidos, solutos y macromoléculas 
necesarios para la vida de la célula. Frecuentemente se 
observa una estructura tubular atravesando el plasmo-

Figura 1.2.  Estructura de la pared vegetal. En las plantas la 
pared se forma con microfibras de celulosa que aportan el 
armazón principal al que se incorporan hemicelulosa y pec-
tina para proporcionar consistencia.

Figura 1.3.  Estructura química de la lignina. La lignina es 
una macromolécula compleja que presenta una forma ra-
mificada.
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ciones de biosíntesis. La síntesis de bases púricas y pi-
rimidínicas así como la de algunos aminoácidos y áci-
dos grasos de la planta se producen en los plastidios.

En las células meristemáticas existen numerosas 
vesículas y vacuolas de pequeño tamaño que solo se 
aprecian bien con el microscopio electrónico. Cuando 
crecen, las vacuolas adquieren mayor tamaño y se fu-
sionan hasta formar una gran vacuola central, que pue-
de llegar a ocupar hasta el 90% del volumen celular, 
como ocurre por ejemplo en las células parenquimato-
sas. El origen de la vacuola no está aún claro, es posi-
ble que las vesículas que la forman procedan del retícu-
lo endoplásmico rugoso o que procedan del aparato de 
Golgi. Lo que sí se sabe es que las proteínas que la for-
man proceden del retículo endoplásmico rugoso.

La vacuola tiene una membrana citoplásmica, de-
nominada tonoplasto, con estructura trilaminar y me-
nor espesor que la membrana plasmática. En el interior 
de la vacuola hay un jugo vacuolar de apariencia amor-
fa, pero a veces pueden observarse estructuras, cristali-
nas o no, según el material que almacena la vacuola y 
que guardan relación con su función. Las funciones de 
la vacuola son variadas. Entre ellas encontramos:

• � Facilitar el intercambio con el medio exter-
no: el intercambio de sustancias entre el interior 
y el exterior celular solo se puede realizar a tra-
vés de la membrana plasmática. Las células ani-
males que desean incrementar dicho intercambio  
aumentan la relación superficie/volumen de mem-
brana, como ocurre en las microvellosidades. Sin 
embargo, las células vegetales carecen de esta po-
sibilidad ya que la pared celular lo impide. El pro-
blema se solventa gracias a la vacuola. Si esta no 
estuviera, los orgánulos y el citoplasma ocuparían 
el mismo volumen pero con una superficie mu-
cho menor. Al aparecer la vacuola, el volumen del 
citoplasma no aumenta pero se extiende ocupan-
do una capa fina entre la pared celular y la vacuo-
la. De esta manera, la célula aumenta de tamaño y 
desarrolla una gran superficie de membrana plas-
mática en relación con el pequeño volumen que 
ocupa el citoplasma, si no incluimos en este vo-
lumen el ocupado por la vacuola. Esta misma dis-
posición aumenta la eficiencia de los cloroplastos, 
evitando que se hagan sombra unos a otros.

• � Turgencia celular: debido a la gran concentración 
de azúcares y sales que contiene, la vacuola se en-
cuentra a una gran presión osmótica. Su membra-

desmo denominada desmotúbulo, situado en el centro 
del plasmodesmo pero sin ocupar todo el espacio. Los 
plasmodesmos suelen agruparse en hileras pero tam-
bién pueden aparecer dispersos. Aparecen muy agru-
pados en los denominados campos de poros y pun-
teaduras que sirven para favorecer el intercambio en 
células con gruesas paredes como las tráqueas, las tra-
queidas o las fibras esclerenquimáticas.

Los plastidios son orgánulos exclusivos de células 
vegetales y se relacionan con procesos metabólicos, 
sintetizando y almacenando sustancias. Hay diversos 
tipos de plastidios pero todos presentan doble mem-
brana. Se clasifican en:

• � Indiferenciados: dentro de este grupo encon-
tramos los proplastos (se piensa que son el ori-
gen de todos los demás) y los etioplastos (pro-
plastos que se han diferenciado en condiciones 
de oscuridad).

• � Diferenciados: incluye a los cloroplastos (foto-
sintéticamente activos y coloreados) (Figura 1.4), 
los cromoplastos (coloreados y fotosintética-
mente inactivos) y los leucoplastos (incoloros y 
fotosintéticamente inactivos). Los leucoplastos 
se especializan en el almacenaje de sustancias 
y según la que almacenan se diferencian amilo-
plastos (almidón), oleoplastos (aceites) y protei-
noplastos (proteínas).

Los plastidios también pueden participar en el me-
tabolismo intermedio de la célula ya que producen 
ATP y poder reductor necesarios para distintas reac-

Figura 1.4.  El cloroplasto con sus distintos componentes. 
En el interior del mismo encontramos la clorofila y los otros 
pigmentos que permiten la realización de la fotosíntesis así 
como las distintas moléculas y enzimas que participan en la 
síntesis de ATP, NADPH y sacarosa.
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fitas (adaptadas a la vida en el agua) y las cormofitas, 
que se adaptaron a la vida en la tierra.

Las talofitas se caracterizan por tener generalmen-
te cuerpos filamentosos con poca diferenciación en 
su parte vegetativa. Las cormofitas, por su parte, tie-
nen una organización clara en raíz y vástago. Dentro 
de las cormofitas se diferencian las plantas vasculares 
más primitivas, como los helechos, y las gimnosper-
mas y angiospermas, que representan la mayor par-
te de las plantas terrestres y también se las denomi-
na como plantas con semilla. Las gimnospermas son 
más antiguas y se conocen unas setecientas especies 
mientras que las angiospermas son las plantas más 
modernas y se han descrito cerca de un cuarto de mi-
llón de especies. Como la principal innovación de las 
angiospermas es la flor también se las conoce como 
plantas con flor.

A pesar de la aparente diversidad que se observa 
en las plantas con semilla, presentan un plan corporal 
básico común. Tienen un cuerpo vegetativo compues-
to por tres partes: la raíz, con una función primaria de 
anclaje y absorción de nutrientes minerales y agua, el 
tallo, con la misión de actuar como soporte, y las ho-
jas, lugar donde se produce el proceso de la fotosínte-
sis. Las hojas se unen al tallo en los nodos y la región 
entre dos nodos se conoce como internodo.

A la hora de estudiar los distintos tejidos que pue-
den encontrarse en una planta hay que tener en cuen-
ta que una característica de la célula vegetal es la pa-
red celular rígida, que restringe su crecimiento y su 
capacidad de variar de forma y tamaño a lo largo de 
la vida de la planta. Esta es una de las razones por las 
que la planta concentra su crecimiento en determina-
das zonas, donde se pueden encontrar células en divi-
sión y que generalmente son de tipo indiferenciado. A 
estas regiones se las conoce como meristemos. Con-
forme se alejan de estas regiones las células ya se van 
diferenciando y presentan las características propias 
del tejido al que pertenecen, de tal forma que a menu-
do se refiere a estos tejidos como tejidos adultos.

Meristemos
Como cualquier otro ser vivo, las plantas presentan 
un ciclo vital con varias fases. Se puede decir que el 
inicio del mismo sería la fase de embrión. Este, cuan-
do la semilla germina, da lugar a una plántula que co-
mienza a crecer para alcanzar la luz y los nutrientes 
que tiene a su alrededor.

na tiene propiedades especiales de permeabilidad 
y transporte. Gracias a esto, la célula se mantie-
ne turgente ya que el agua tiende a penetrar en 
la vacuola para compensar la presión osmótica. El 
citoplasma queda así apretado contra la pared ce-
lular. En respuesta a cambios ambientales, la cé-
lula puede cambiar la presión de turgencia de la 
vacuola. La presión intracelular se aumenta al in-
crementar la concentración de solutos, bien en el 
citoplasma tomando solutos desde el espacio ex-
tracelular o bien en la propia vacuola por medio de 
la hidrólisis de las sustancias almacenadas. Cuan-
do se realiza el proceso inverso, se disminuye la 
presión. El control de la presión de turgencia se 
regula por receptores de la membrana plasmática 
que responden a cambios de presión bombeando 
potasio hacia el citoplasma si hay que contrarres-
tar la disminución de presión o por la difusión de 
potasio hacia el exterior a favor de gradiente si hay 
que contrarrestar el aumento de presión.

• � Digestión celular: en el interior de la vacuola 
hay enzimas digestivas, por lo que actúa como 
fagosoma y como autolisosoma.

• � Acumulación de sustancias de reserva y 
subproductos del metabolismo: en la vacuo-
la encontramos agua y otras sustancias, entre las 
que están aniones y cationes, hidratos de car-
bono, aminoácidos, polipéptidos y proteínas, al-
caloides y glucósidos, pigmentos antociánicos y 
flavónicos, taninos y ácidos orgánicos.

Al igual que ocurre en otros organismos multicelu-
lares, las plantas tienen distintos tipos celulares espe-
cializados que se combinan en tejidos. Cada tipo ce-
lular presenta a su vez características específicas que 
son las que definen su capacidad de llevar a cabo una 
función u otra. A continuación veremos los tejidos de 
las plantas y las características que presentan.

1.3.  Histología vegetal
En el reino vegetal existe una variedad de niveles de 
organización que representan las diferentes estrate-
gias adaptativas. El caso más sencillo es el de un or-
ganismo unicelular, como ocurre en el caso de mu-
chas algas. A partir de este inicio unicelular se produjo 
una asociación de células para formar unidades más 
complejas que produjeron los organismos multicelu-
lares. Dentro de estos, se pueden distinguir las talo-
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dos conductores. En la mayoría de las plantas con flor 
estos meristemos presentan una forma cónica, pero 
también pueden ser aplanados o hundidos. La multi-
plicación celular en las primeras células del meristemo 
es relativamente escasa, siendo sus descendientes las 
que presentan una mayor actividad en este sentido.

Aunque ambos tienen la misma función, el meris-
temo apical de la raíz y el del tallo presentan diferen-
cias. En el caso del tallo este se encuentra protegido 
por hojas que se originan en protuberancias latera-
les del mismo, mientras que en la raíz encontramos la 
caliptra, una estructura producida directamente por 
el meristemo apical. Las raíces laterales, por su parte, 
se producen a partir de zonas diferenciadas mientras 
que en el caso de las ramas laterales y los primordios 
foliares se producen a partir del meristemo apical di-
rectamente.

En el caso de plantas perennes o leñosas también 
se observa un crecimiento en anchura, conocido como 
crecimiento secundario (Figura 1.6). Este se genera en 
los llamados meristemos laterales, el cámbium vascu-
lar y el cámbium del corcho (o suberógeno). A partir 
del cámbium vascular se originan el xilema y el floe-
ma secundarios mientras que el cámbium del corcho 
produce el peridermo, consistente en células del cor-
cho. Gracias a este tipo de crecimiento secundario las 
plantas leñosas pueden desarrollar troncos macizos 
y leñosos.

Tan pronto como se produce la germinación, el 
crecimiento se concentra en zonas localizadas donde 
se produce la división celular conocidas como meris-
temos. En una planta joven el crecimiento se concen-
tra en el tallo y la raíz, por lo que los meristemos que 
se encuentran en esas zonas se denominan meriste-
mos apicales (Figura 1.5a). Al llegar a cierto desarrollo 
comienza el crecimiento en los nodos, donde las ye-
mas laterales contienen los meristemos apicales que 
darán lugar a las ramas. En el caso de la raíz, las raíces 
laterales se desarrollan a partir del periciclo, un tejido 
meristemático interno (Figura 1.5b).

La división celular que se produce en los meris-
temos da lugar a dos células, una de las cuales per-
manece como célula en división para seguir crecien-
do mientras que la otra se diferencia para dar lugar al 
tejido. Esto hace que, generalmente, a continuación 
de las regiones meristemáticas, y también solapan-
do con ellas, se observe una región de elongación ce-
lular donde las nuevas células incrementan su longi-
tud y su anchura. Gracias a este crecimiento se origina 
la forma básica de la planta, por lo que se le conoce 
como crecimiento primario.

Al estudiar la estructura de los meristemos pode-
mos encontrar que se forman por la protodermis, que 
dará lugar a la epidermis, el meristemo fundamental o 
parenquimático, que dará lugar al tejido fundamental 
o parénquima, y el procámbium, que origina los teji-

Figura 1.5.  Esquemas del meristemo apical del tallo (a) y del meristemo apical de la raíz (b). Ambos meristemos son respon-
sables del crecimiento longitudinal de la planta, aunque difieren en estructura.
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tienen capacidad de división y presentan una variedad 
de estructuras que dependen de su localización en el 
individuo. En algunos casos es también posible que el 
tejido se encuentre formado por células muertas, bien 
llenas de aire o de agua. De esta forma, podemos en-
contrar que un mismo tipo de tejido puede presentar 
estructuras diferentes según el lugar de la planta don-
de se encuentre. Suelen diferenciarse tres tipos de teji-
dos básicos: fundamental, dérmico y vascular.

El parénquima o tejido fundamental es el tejido me-
nos especializado y su principal función es de relleno. 
Se compone de grandes células con paredes delgadas, 
siendo una parte importante de su volumen los espa-
cios intercelulares. Posee una gran variedad de fun-
ciones, gracias a su poca diferenciación, como es el al-
macenaje de sustancias de reserva, agua en plantas de 
zonas secas, aire en plantas acuáticas para facilitar el in-
tercambio de gases o formar el clorénquima de las hojas 
favoreciendo la fotosíntesis y el intercambio de gases.

Aunque las plantas terrestres presentan células 
con paredes resistentes y rígidas, las plantas herbá-
ceas y los órganos delicados de las plantas leñosas no 
presentan una gran resistencia debido a la turgencia y 
a la presión ejercida sobre la pared. Por ello, las plan-
tas leñosas tienen un tejido de sostén, en parte muer-
to, que presenta paredes engrosadas localmente o por 
depósitos de capas enriquecidas en celulosa. En estas 
células las paredes son más rígidas y resistentes gra-
cias a la lignificación, recurso que también puede em-
plearse para acorazar frutos y semillas.

Las células iniciales del cámbium se distinguen de 
las de los meristemos apicales en que presentan una 
mayor masa y una marcada vacuolización. En general, 
estas células no proceden de células de un meristemo 
apical sino que son producto de una reembrionaliza-
ción de las células adultas. Las células se dividen en 
sentido perpendicular a las células del meristemo api-
cal, alternando de tal manera que una vez lo hace ha-
cia el exterior y otra hacia el interior. Las células que 
se dirigen hacia el interior forman el xilema secun-
dario o leño, mientras que las células que se forman  
hacia el exterior dan lugar al floema secundario o lí-
ber. Hay que tener en cuenta que conforme aumenta 
el diámetro del tronco son necesarias más células en 
división, lo que se consigue con una división en sen-
tido longitudinal.

El cámbium del corcho forma las células del corcho 
hacia el exterior de la planta. Estas células mueren al 
alcanzar la madurez y se suberizan, lo que las hace 
impermeables al agua. Al realizar un corte transver-
sal aparecen como células ordenadas en filas. El cám-
bium del corcho también produce el felodermo, un 
tejido consistente en células vivas que se encuentra 
hacia el interior y contacta con el floema secundario.

Tejidos adultos
Un tejido es un conjunto de células homogéneas que se 
estructura junto con otros para formar órganos, que en 
el caso de las plantas a veces no son tan definidos como 
en los animales. En general, los tejidos diferenciados no 

Figura 1.6.  Crecimiento secundario en plantas leño-
sas. El crecimiento secundario de las plantas leñosas 
se produce en anchura. En la figura se muestran tres 
etapas del crecimiento del tallo desde un vástago ini-
cial (a) hasta un individuo desarrollado (c) incluyen-
do un estadio intermedio. El cámbium del corcho y el 
cámbium vascular participan en el crecimiento, siendo 
este último el principal responsable al producir el floe-
ma y el xilema secundarios.

Epidermis
Córtex
Floema primario
Xilema primario
Cámbium vascular
Médula

Floema secundario

Xilema secundario

Corcho
Cámbium del corcho
Felodermo

Floema secundario

Cámbium vascular
Xilema secundario

(cuatro anillos de crecimiento)

Rayo xilemático

Córtex

Peridermo

La epidermis degenera en el exterior 
del peridermo 

a) b)

c)



Fundamentos básicos de fisiología vegetal y animal8

En el tallo, la epidermis secreta una capa de cutina 
que forma la cutícula. Su función es impedir la evapo-
ración por lo que forma una estructura continua en la 
mayor parte del tallo y las hojas, apareciendo agrieta-
da o porosa en las zonas donde es preciso que haya 
permeabilidad. Las raíces carecen de cutícula, ya que 
su función primordial es de absorción y supondría un 
impedimento importante a su actividad. En la super-
ficie de la cutícula aparece cera que tiene una función 
limpiadora al hacer que las gotas de agua resbalen, 
arrastrando así también otras cosas como esporas de 
hongos o suciedad.

Como se ha comentado, en la epidermis los esto-
mas permiten el intercambio de gases. Estas estructu-
ras se agrupan principalmente en el envés de la hoja 
pero también aparecen en el tallo. Constan de dos cé-
lulas oclusivas o guarda unidas solo por sus extremos 
dejando entre ellas una hendidura intercelular, el poro 
u ostiolo (Figura 1.8). A través del mismo se comuni-
ca el aire exterior con el mesofilo, tejido fotosíntetico 
de tipo parenquimático. La apertura del ostiolo de-
pende de la turgencia de las células oclusivas, que re-
gulan así el intercambio de gases y la transpiración. 
Anexas a estas células oclusivas se encuentran otras 
células que forman parte, junto con los estomas, del 
aparato estomático.

La endodermis es una capa de tejido dérmico que 
se encuentra en el interior de la planta, se diferencia 
bastante bien de los tejidos que la rodean, especial-

En las zonas en crecimiento y en las herbáceas el 
tejido de sostén, denominado colénquima, se forma 
por células vivas que presentan un engrosamiento de 
la pared en determinadas zonas y se pueden dividir 
y crecer. En aquellas zonas ya diferenciadas, el teji-
do de sostén se denomina esclerénquima y se forma 
por tejido muerto de células con paredes gruesas (Fi-
gura 1.7).

Las plantas herbáceas y las partes herbáceas de las 
leñosas tienen una epidermis que se forma por una 
sola capa celular. Es un tejido aislante caracterizado 
por no tener espacios intercelulares pero presenta una 
serie de aberturas regulables, los estomas, que permi-
ten el intercambio de gases. Por otro lado, en el inte-
rior de la planta encontramos la endodermis, un tipo 
de tejido uniestratificado que actúa de aislante.

Cuando la epidermis se rompe, bien de forma ac-
cidental o por acción del crecimiento secundario, se 
produce un tejido aislante secundario formado por 
varias capas celulares, el corcho, producido por un 
cámbium especial. Tras formarse la capa de suberina, 
las células de este tejido aislante mueren pero para 
permitir el intercambio de gases se establecen unas 
aberturas conocidas como lenticelas. 

Figura 1.7.  Estructura de los tejidos adultos en plantas. El 
parénquima, el colénquima y el esclerénquima son los tipos 
de tejidos que se pueden encontrar en la planta formando 
las distintas estructuras del adulto. Se muestra un corte lon-
gitudinal y un corte transversal de los mismos. El esclerén-
quima es producto de la evolución del colénquima, actuan-
do como un elemento de sostén importante.

Figura 1.8.  Estructura del complejo estomático. Los estomas 
se encuentran formados por dos células guarda que dejan 
en su centro el ostiolo, lugar por donde entra y sale el aire. 
El complejo estomático se completa con las células acompa-
ñantes. La apertura y cierre de los estomas se produce gra-
cias a la entrada y la salida de agua de las células guarda por 
el movimiento de los iones que tiene lugar en su interior.
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mente en la raíz donde separa el tejido conductor, si-
tuado en el centro, del parénquima cortical. Las pare-
des celulares de la raíz presentan una zona acintada, 
con unas pocas micras de espesor, que rodea a cada 
célula: la  banda de Caspary. Esta banda es impermea-
ble y carente de plasmodesmos, quedando la mem-
brana plasmática de las células estrechamente unida 
a ellas. Su presencia permite que la endodermis lleve 
a cabo su función. Los iones y el agua pueden llegar 
hasta la endodermis a través de las paredes celulares 
del parénquima cortical pero la impermeabilidad de la 
banda de Caspary hace que para atravesarla solo pue-
dan pasar por medio de los plasmodesmos presen-
tes en las paredes celulares de la endodermis. De esta 
forma, la planta puede absorber los iones y el agua en 
función de sus necesidades (Figura 1 .9).

Para sobrevivir, la planta debe distribuir los distin-
tos nutrientes por todo su cuerpo. De esta función se 
encargan los tejidos vasculares, donde las células que 
lo forman dan lugar al  floema y al  xilema. El floema es 
un tejido formado por células vivas sin núcleo y con 
finas paredes lignificadas que transporta compuestos 
orgánicos por toda la planta. El xilema, por su parte, se 
forma por células muertas con paredes lignificadas y 
transporta iones y agua desde las zonas de absorción 
de la raíz hasta el resto de la planta (Figura 1 .10).

El floema se compone de  células cribosas, que no 
presentan un diseño especialmente eficiente. Tienen 
un lumen estrecho y se unen a las otras células cri-
bosas por medio de plasmodesmos engrosados que 
atraviesan las paredes intermedias, denominados  po-
ros cribosos, que se agrupan formando  campos cri-

Figura 1 .9 . Entrada del agua y los iones a través de la raíz . La entrada del agua y los iones por la raíz se produce a través del 
apoplasto y del simplasto . Por medio de mecanismos de transporte de iones se consigue superar la banda de Caspary, una re-
gión impermeable que provoca el paso por el citoplasma de los iones y el agua antes de alcanzar el xilema .

Figura 1 .10 . Estructura del xilema y el floema . 
El xilema es el tejido vascular que transporta el 
agua y los iones a toda la planta . Se compo-
ne de un tubo hueco producto de la apoptosis 
de las células una vez formada la pared celular . 
El floema lo forman las células cribosas permi-
tiendo el transporte de los productos orgáni-
cos desde las fuentes a los sumideros .
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bosos. En muchas angiospermas este sistema ha evo-
lucionado hasta dar lugar a un sistema continuo de 
tubos cribosos constituidos por células alargadas de 
paredes transversales y oblicuas atravesadas a modo 
de cribas, formando lo que se denomina segmentos 
de los tubos cribosos. Dentro de las células cribosas 
y los segmentos de los tubos cribosos encontramos 
protoplastos con pocas mitocondrias y plastidos que 
almacenan almidón y proteínas, habiendo perdido el 
núcleo y otros orgánulos. Flanqueando estas células 
encontramos las células anexas, de pequeño tamaño, 
nucleadas y con muchas mitocondrias. Su función es 
suplementar el metabolismo de los protoplastos y car-
gar y descargar el tubo criboso.

El xilema se forma por células tubulares que mue-
ren dejando solo las paredes celulares lignificadas y 
atravesadas por punteaduras. Las traqueidas son cé-
lulas de lumen estrecho, alargadas, con paredes angu-
losas cubiertas de punteaduras por las cuales se unen 
con el resto de traqueidas. Por su parte, los segmen-
tos traqueales son más cortos y tienen un lumen am-
plio, presentando las paredes muy perforadas o, inclu-
so, que han desaparecido. 

Ambos tipos de tejidos conductores, xilema y floe-
ma, forman los haces conductores que recorren toda 
la planta para distribuir los nutrientes. A menudo el 
haz conductor se encuentra flanqueado por fibras es-
clerenquimáticas y endodermis. En el caso de las an-

giospermas, entre el floema y el xilema se sitúa una 
capa de meristemo, el cámbium fascicular, con un im-
portante papel en el crecimiento secundario. 

Además de los tejidos comentados, existe una serie 
de células y tejidos que se encargan de secretar sus-
tancias o desechos. Generalmente las células glandu-
lares de las plantas aparecen aisladas pero presentan 
una gran diversidad funcional. De esta forma, ejercen 
funciones de protección, atracción de animales o eli-
minación de productos tóxicos. Como ejemplo pue-
den citarse los tubos laticíferos que secretan látex en 
respuesta a una herida o los conductos resiníferos, 
que hacen lo propio pero en forma de resina.

Al contrario que los meristemos, los tejidos adultos 
no son capaces de dividirse y se especializan en fun-
ciones concretas.

1.4. � Estructura de una 
angiosperma

Cuando se observa una planta pueden diferenciarse 
distintas estructuras (Figura 1.11). Inicialmente, lo más 
visible es el vástago, formado por el tallo y las hojas. 
El tallo es el soporte de las hojas, que tienen la misión 
de realizar la fotosíntesis, y de otros órganos que ten-
drán un papel durante las distintas fases del desarro-

Figura 1.11.  Elementos del tallo y la 
raíz en el individuo adulto. Tanto en el 
tallo como en el resto de estructuras 
que forman la planta, hojas y raíz, en-
contramos elementos comunes como 
la epidermis, el parénquima y los teji-
dos vasculares. Este esquema funda-
mental es básico para que la planta 
pueda realizar su función y mantenga 
su estabilidad.
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La mayoría de las monocotiledóneas presentan 
sistemas radiculares fibrosos con un extenso grupo 
de raíces relativamente finas de tamaño similar (Figu-
ra 1.12a). Estos sistemas de raíces a menudo son poco 
profundos y absorben agua y nutrientes de la parte 
superior del suelo. En la hierba la raíz que se desarro-
lla de la radícula es la raíz primaria y el resto se desa-
rrollan de la base del primer nodo de la semilla. El si-
tio de desarrollo permanente de raíces en las hierbas 
es la base de los internodos no elongados más bajos 
del tallo. Las raíces que se desarrollan de otros órga-
nos se denominan adventicias y se localizan cerca o 
por debajo de la superficie del suelo.

La mayoría de las dicotiledóneas tienen sistemas de 
raíces con una raíz central de la que salen pequeñas 
raíces fibrosas y mucho más pequeñas (Figura 1.12b). El 
desarrollo de este sistema depende de hormonas pro-
ducidas en la raíz central de forma similar a cómo las 
ramas dependen del tronco para su desarrollo. Si la raíz 
central se daña, su papel lo asume una de las raíces la-
terales que aumenta de tamaño. Con este sistema se 
puede explorar el suelo hasta grandes profundidades.

Las raíces tienen zonas de crecimiento responsa-
bles de la elongación de las mismas (Figura 1.5b). Nor-
malmente el crecimiento se produce en la punta de 
las raíces y la región más activa en la absorción tam-
bién se encuentra próxima a la raíz, en zonas que se 
han elongado pero aún no son maduras.

La caliptra es como un dedal que cubre y protege 
la punta de la raíz capaz de detectar la luz y la pre-
sión ejercida por las partículas del suelo. Aunque no 
regula la tasa de elongación radicular, es el lugar de la 
percepción de la gravedad por la raíz. Tiene su propio 
meristemo de tal manera que las células se van empu-
jando desde el mismo conforme aumentan por la di-
visión celular continua y a su vez sustituyen a las célu-
las más viejas que se han ido perdiendo en los bordes 
externos de la punta de la raíz. La capa más externa 
de células de la caliptra así como las células epidérmi-
cas de la raíz secretan una sustancia mucosa denomi-
na mucigel que contiene azúcares y otros compuestos 
producidos por el aparato de Golgi. El mucigel lubri-
ca el camino a través del suelo para la raíz, protege a 
la raíz de la desecación y proporciona un camino para 
la captación de agua y nutrientes al actuar de puente 
entre la raíz y las partículas circundantes del suelo.

La zona de división celular se localiza detrás de la 
caliptra y es la fuente de nuevas células para el creci-

llo de la planta. Además del vástago existe una par-
te de la planta de vital importancia que se encuentra, 
generalmente, enterrada en el suelo: la raíz. La prin-
cipal función de la raíz es proporcionar a la planta los 
nutrientes minerales y el agua que precisa para po-
der sobrevivir.

Raíz
Las raíces de la planta tienen muchas funciones crí-
ticas para la planta y deben sobrevivir en un medio 
que alterna periodos secos con periodos húmedos, 
dependiendo del vástago para el sustento, buscan-
do agua, nutrientes y oxígeno en competición con 
animales, microorganismos y otras plantas. En com-
paración con las hojas, que son finas y planas para 
maximizar la intercepción de luz solar, las raíces son 
cilíndricas y a menudo muy finas para maximizar la 
superficie para absorber el agua. Las raíces respon-
den a la gravedad, hospedan hongos y bacterias a 
cambio de ciertos nutrientes e indican a la planta so-
bre las condiciones del suelo vía hormonas y otras 
señales. 

Las funciones básicas de la raíz se pueden decir 
que son anclar la planta al suelo proporcionando so-
porte para mantener la planta enhiesta, absorber agua 
y nutrientes minerales del suelo y, en algunos casos, 
ser lugar de almacenaje de ciertos componentes nu-
tritivos.

Figura 1.12.  Estructura de las raíces en angiospermas. Las 
angiospermas se dividen en monocotiledóneas y dicotile-
dóneas. Entre otras diferencias, presentan estructuras ra-
diculares diferentes siendo en monocotiledóneas de tipo 
fibroso y disperso (a) mientras que en dicotiledóneas la ten-
dencia es a presentar una raíz principal de la que salen mu-
chas raíces secundarias (b).

a) b)
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sueltos en el agua. Para ello se forma por células que 
tienen la pared rodeada con una banda de suberina 
y de lignina que componen la denominada banda de 
Caspary, que se forma por debajo de las células endo-
dérmicas de la región de maduración, donde aparecen 
los pelos radiculares. Debido a su impermeabilidad, 
bloquea el movimiento del agua y los minerales di-
sueltos a través de las paredes de las células endodér-
micas forzándoles a moverse a través de la membrana 
plasmática de la endodermis, el córtex o la epidermis 
antes de alcanzar el xilema y el floema del estele. Fue-
ra de la endodermis, estas sustancias pueden moverse 
libremente a través del apoplasto (el espacio interce-
lular y las paredes celulares) pero deben entrar en el 
simplasto (el interior de las células vivas) para absor-
berse y transportarse al tallo.

El estele es el término con el que se denomina a to-
dos los tejidos que se encuentran hacia el interior de la 
raíz a partir de la endodermis y comprende el periciclo, 
los tejidos vasculares y en algunos casos la médula. El 
periciclo es un tejido meristemático de una o más ca-
pas celulares gruesas que es el origen de las raíces la-
terales. Estas se forman por división celular en el peri-
ciclo y fuerzan su camino a través del córtex conforme 
se desarrollan. El número y localización de las raíces 
laterales depende de la estimulación hormonal.

El xilema de la raíz en dicotiledóneas forma una 
sección lobulada con las células del xilema en el cen-
tro y dos o más prolongaciones radiando del centro 
hacia el perímetro del estele. El número de lóbulos 
puede variar, incluso dentro de la misma planta. En 
las monocotiledóneas el patrón del xilema es cilín-
drico con la médula en el centro y células xilemáticas 
situadas entre el anillo de los vasos xilemáticos más 
grandes y el perímetro del estele. Las células del floe-
ma en el estele se localizan entre o por fuera de los 
elementos del xilema.

Más allá de la zona de maduración, en las zonas de 
la raíz donde la absorción ya no es una función im-
portante, la endodermis se convierte en una zona tan 
gruesa e impermeable que genera un sello alrededor 
del estele. Esto permite que la presión radicular que 
se produce por la noche, cuando la demanda de agua 
por el vástago cesa pero siguen entrando sales mine-
rales, continúe impulsando el agua en la zona de ma-
duración de la raíz. Esto permite la formación de gotas 
de agua en las puntas de las hojas por la presión ejer-
cida por la raíz, un fenómeno denominado gutación.

miento radicular. Un grupo de células presente entre 
el meristemo de la caliptra y la zona del meristemo de 
la raíz se denomina centro quiescente y comprende 
células meristemáticas pero que se dividen muy len-
tamente y proporciona células nuevas para ambos ti-
pos de meristemos conforme se necesitan. Los meris-
temos tienden a ser pequeños.

La zona de elongación comprende la parte de la 
raíz donde se produce el aumento del tamaño de las 
células por la toma de agua en sus vacuolas. Las raí-
ces, que crecen generalmente en longitud, obtienen 
su impulso de la expansión celular que puede llevar 
a profundizar hasta dos centímetros por día a través 
del suelo. Después de que las células se han dividido 
y elongado se produce la maduración de las mismas 
por la adquisición de las distintas funciones dentro de 
la zona de maduración de la raíz.

La toma de agua es mayor en la zona posterior a la 
punta de raíz y se reduce por la suberización de la en-
dodermis. En esta región, los pelos radiculares forman 
extensiones de células epidérmicas incrementando así 
el área de raíz y, por tanto, incrementando su capaci-
dad de absorción.

Al realizar una sección de la raíz durante el cre-
cimiento primario se pueden distinguir la epider-
mis, el córtex, la endodermis, el periciclo, el xilema y 
el floema. La epidermis generalmente es una gruesa 
capa celular pero formada por células sin una cutícula 
gruesa ya que interferiría con la toma de agua.

El córtex comprende la exodermis, el parénquima 
de reserva y la endodermis. La exodermis, también 
denominada a veces hipodermis, es una capa de cé-
lulas suberizadas que se encuentran justo bajo la epi-
dermis. Se observa en la región relativamente madu-
ra de la raíz por encima de la zona de maduración y 
es más pronunciada en raíces que se han visto so-
metidas a la sequía. Su misión es prevenir la pérdi-
da del agua que se absorbe en otras partes del siste-
ma radicular.

El parénquima de reserva se compone de unas cé-
lulas con paredes finas que pueden emplearse para al-
macenar almidón. En los sistemas radiculares con raí-
ces principales puede encontrarse una gran cantidad 
de parénquima de reserva pero cuando se trata de sis-
temas radiculares fibrosos ocupa una pequeña parte 
del parénquima cortical.

La endodermis es la capa más interna del córtex y 
su función es regular la entrada de los minerales di-
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igual de estos órganos produce el movimiento de la 
punta del tallo que eventualmente le permite contac-
tar con apoyos externos. Después del contacto, el vás-
tago o el zarcillo crecen en una fuerte espiral en torno 
al apoyo permitiendo a la planta invertir los hidratos 
de carbono de la fotosíntesis en el crecimiento más 
que en la formación de fibras para las paredes celula-
res que reafirmen el apoyo.

Los bulbos, por su parte, presenten tallos no elon-
gados compactos con hojas carnosas subterráneas 
que rodean el meristemo apical y almacenan alimen-
to. El meristemo apical se convierte en el pedúncu-
lo de la flor y de las hojas y las yemas axilares de las 
hojas carnosas del bulbo se desarrollan en los bulbos 
del año siguiente. Los cormos son tallos subterráneos 
consistentes en varios nodos e internodos no elonga-
dos que se incrementan en diámetro para almacenar 
reservas. Cuando se plantan, la yema axilar superior 
rompe la dormición y se elonga en un pedúnculo flo-
ral alimentado por el cormo madre.

Estructuralmente, los tallos presentan una epider-
mis, un córtex, haces vasculares y una médula. En la 
mayoría de los tallos de dicotiledóneas los haces vascu-
lares se organizan en un anillo en el córtex que encierra 
la médula. En los tallos inmaduros de algunas mono-
cotiledóneas pequeños haces vasculares se dispersan 
dentro del tejido basal mientras que en tallos maduros 
la médula puede degenerar dejando un tallo hueco.

El crecimiento secundario del tallo leñoso es en an-
chura y se produce a partir del cámbium vascular, que 
añade nuevo xilema y floema, y del cámbium del cor-
cho, que produce nuevas capas de protección exterior.

El xilema secundario que se produce entre el inte-
rior y el exterior del tallo se forma a partir de células 
parenquimáticas del cámbium vascular. La división se 
produce a través del eje longitudinal de la célula, di-
firiendo de la división en otros meristemos en que se 
produce perpendicular a este eje para producir un cre-
cimiento en altura. Un tallo incrementa su circunfe-
rencia por medio de divisiones longitudinales que ge-
neran dos tipos de células, las que se encuentran en 
la zona interna producen células del xilema mientras 
que las externas producen células del floema. El cám-
bium vascular produce varias veces más xilema que 
floema y el resultado es que la madera comprende 
cerca del 90% del tronco de un árbol.

El xilema secundario producido en primavera con-
siste en células grandes de pared relativamente fina 

Al igual que ocurre en los tallos, existe un creci-
miento secundario o un incremento en la médula en 
la raíz central con una organización de tejidos similar 
al crecimiento secundario de los tallos.

Tallo
Las raíces obtienen los recursos del suelo en tres di-
mensiones y los tallos permiten a las hojas adquirir los 
recursos de la superficie de la misma manera, permi-
tiendo a las hojas organizarse de manera efectiva para 
competir por el dióxido de carbono y la luz solar. 

Los tallos tienen la función de determinar el do-
sel de las hojas en las tres dimensiones del espacio así 
como proporcionar las conexiones vasculares entre las 
raíces y las hojas que permiten el transporte de agua y 
sales desde el suelo a las hojas y la distribución de los 
azúcares sintetizados en las hojas hacia los tejidos no 
fotosintéticos, las regiones de almacenaje o las zonas 
de crecimiento rápido que necesitan esa energía.

Los tallos se forman por nodos, donde se encuen-
tran las yemas axilares y las hojas, e internodos, que 
son las regiones entre los nodos que se extienden para 
dar altura al tallo. El resultado es que los vástagos de 
algunas plantas parecen no tener tallo mientras que 
los de otras parecen ser solo tallos. Las plantas que 
crecen como rosetas tienen internodos no elonga-
dos y sus hojas se encuentran insertadas a diferen-
tes nodos del tallo pero parecen generarse todas en la 
misma localización. En ciertos casos, como los cactus, 
lo que ocurre es que las hojas se reducen a espinas y 
la función fotosintética reside en el tallo.

Las yemas axilares son zonas meristemáticas que 
se forman en la unión del tallo y la hoja y se desarro-
llan en inflorescencias o ramas. Los estolones y rizo-
mas se forman a partir de yemas axilares y dan lugar 
a plantas independientes. Los estolones son tallos ho-
rizontales o ramas que exploran la superficie del suelo 
buscando sitios ricos en nutrientes. Presentan nodos e 
internodos y cuando los nodos entran en contacto con 
el suelo producen raíces y un nuevo vástago. De esta 
forma, los estolones son formas de propagación vege-
tativa. Los rizomas son tallos subterráneos horizonta-
les que también sirven de almacén de reservas. Pre-
sentan nodos e internodos, siendo los nodos los que 
producen las raíces y extienden los vástagos.

Las enredaderas son tallos modificados y los zarci-
llos son hojas o ramas modificadas para producir apo-
yo sin excesivo coste metabólico. El crecimiento des-
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Hojas
Las hojas varían en tamaño, forma y complejidad 
entre las distintas plantas. En climas templados hay 
plantas cuyas hojas duran solo una estación pero an-
tes de perderlas se reciclan sus nutrientes, siendo este 
el motivo de que cambien de color en otoño, mien-
tras que en otros casos las hojas son perennes y du-
ran muchos años.

La función primordial de las hojas es realizar la fo-
tosíntesis, la producción de azúcares empleando como 
fuente de energía la luz solar. La mayoría de las hojas 
son producto de una relación que optimiza la super-
ficie para la intercepción de luz y la protección de la 
pérdida excesiva de agua. Además, como la fotosínte-
sis requiere de dióxido de carbono y produce oxígeno, 
también deben existir zonas de aire internas. El inter-
cambio gaseoso se produce a través de los estomas, 
los poros en la epidermis, llegando al caso de ciertas 
plantas en entornos extremos que desarrollan canales 
en el mesofilo para realizar en ellos el intercambio de 
gases. Las hojas de las dicotiledóneas tienden a orien-
tarse horizontalmente mientras que en las monocoti-
ledóneas tienden a ser más verticales. 

Las hojas pueden ser simples o compuestas, pre-
sentando varias láminas (Figura 1.13). De acuerdo con 
el ordenamiento de las láminas se diferencian hojas 
palmeadas (todas las láminas se anclan al pecíolo en 
un solo punto) o pinnadas (las láminas se ordenan en 
pares a lo largo del eje de la hoja). A partir de estos 
modelos pueden producirse distintas combinaciones 
que dan lugar a una amplia variedad de hojas.

Las hojas se encuentran ancladas a los tallos en los 
nodos, donde puede haber una o docenas de hojas or-
denadas alrededor de un solo nodo. El anclaje pue-
de ser directo al tallo, hojas sésiles, o por medio de un 
pecíolo, un pedúnculo que se ancla en el tallo. Gene-
ralmente hay una yema axilar asociada con cada hoja, 
justo debajo del sitio de anclaje de la hoja al tallo. Un 
par de estípulas, apéndices en forma de hoja o esca-
ma, pueden encerrar la hoja en desarrollo y la yema 
axilar.

La adaptación al entorno se consigue desarrollan-
do distintos tipos de mecanismos en las hojas. Algu-
nas presentan pubescencia, o lo que es lo mismo, una 
pelusa para reflejar la luz y repeler a los insectos y, 
que también actúa reduciendo el movimiento del aire 
próximo a la hoja y, por tanto, disminuyendo la tasa 
de transpiración. Para reducir la transpiración en zo-

mientras que la madera producida en verano consiste 
en células más pequeñas con paredes más gruesas. El 
crecimiento celular tiene lugar a través de la entrada 
de agua que fuerza la expansión de la pared celular en 
crecimiento. Esto se debe a que en primavera la nece-
sidad de transporte de agua es mayor, para permitir el 
crecimiento de nuevas hojas y ramas, mientras que en 
verano se necesita menos agua porque el crecimiento 
de las hojas ya ha parado. Los anillos anuales que se 
observan en los árboles de zonas templadas son re-
sultado del cambio en el tamaño de la célula durante 
el curso de cada temporada de crecimiento.

Todos los tejidos externos al cámbium vascular se 
consideran que forman la corteza, por lo que esta in-
cluye el floema y el corcho. El floema secundario deriva 
del cámbium vascular e incluye elementos cribosos, cé-
lulas de almacenaje parenquimáticas y bandas de fibras 
gruesas. Dado que el xilema y el floema primario son los 
tejidos iniciales que se forman en el tallo, encontrare-
mos el xilema primario más antiguo en la zona más in-
terna del mismo mientras que el floema primario se en-
contrará en la zona más externa, cerca de la epidermis.

Los elementos cribosos funcionales del floema se-
cundario viven menos de un año y son los más próxi-
mos al cámbium, los que se encuentran en la zona 
externa están muertos y no son funcionales. Solo las 
células fibrosas, que retienen su forma por sus pare-
des celulares lignificadas, pueden inducir a pensar 
que se observa floema. 

Para mantener la cubierta externa de un tronco que 
crece continuamente en diámetro se forma el corcho. 
Es una capa externa suberizada que sustituye a la epi-
dermis y protege y aísla los tejidos subyacentes. Esta 
capa debe sustituirse continuamente durante la época 
de crecimiento y requiere, por tanto, de su propio me-
ristemo, el cámbium del corcho. El corcho incluye una 
o más capas de células situadas en la parte exterior del 
cámbium y puede producir también un córtex secun-
dario en el interior. La corteza externa se considera que 
tiene todos los tejidos del exterior del corcho mientras 
que la corteza interior se compone de los tejidos que 
están entre el cámbium vascular y el del corcho.

En la superficie externa del corcho existen una se-
rie de poros, las lenticelas, que tienen la función de 
permitir el intercambio de gases a través del corcho. 
Estos canales son necesarios porque el floema es un 
tejido muy activo y requiere oxígeno así como elimi-
nar el dióxido de carbono.
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trampas activas donde la estimulación mecánica hace 
que se cierre sobre el insecto. En ambos casos los tri-
comas de la epidermis secretan fluidos digestivos y 
la epidermis absorbe los nutrientes. Por su parte, los 
zarcillos son láminas modificadas adaptadas al creci-
miento alrededor de apoyos verticales. De esta forma 
la planta no precisa invertir muchos hidratos de car-
bono en las paredes secundarias de las células. Algu-
nas plantas, sin embargo, prefieren invertir una gran 
cantidad de hidratos de carbono para obtener hojas 
fibrosas que les permiten mantenerlas de manera pe-
renne, como ocurre con las plantas con hojas escleró-
filas como la yuca.

Las hojas se desarrollan en los meristemos apica-
les de los tallos o las ramas como primordios folia-
res. Conforme se desarrollan, cada nuevo primordio 
foliar rodea y protege el meristemo apical. En hojas 
de monocotiledóneas en desarrollo, los meristemos 
se localizan en la base de la hoja. Las células de la 
hoja de monocotiledóneas se dividen en estos me-
ristemos basales y se expanden y diferencian lineal-
mente, como las raíces. La división en hojas muy jó-
venes de dicotiledóneas se produce a través de la hoja 
en dos dimensiones, longitud y anchura. Las hojas de 
dicotiledóneas maduran primero en la punta y en los 
márgenes con divisiones continuas cerca de la base de 
la hoja hasta que alcanza entre la mitad y tres cuartos 
de su tamaño final.

El mesofilo de las hojas incluye células fotosintéti-
cas y células de apoyo. Las células fotosintéticas de las 
hojas de monocotiledóneas se ordenan en capas alre-
dedor de las venas mientras que en las dicotiledóneas, 
donde las hojas se orientan horizontalmente y la in-
tensidad de la luz es más grande en los tejidos supe-
riores de la hoja, las células parenquimáticas en em-
palizada son largas y empaquetadas. El parénquima 
en empalizada realiza hasta el 90% de la fotosíntesis 
en las hojas de dicotiledóneas. Las células parenqui-
máticas esponjosas, en la parte inferior, se conectan 
entre ellas pero dejan amplios espacios para el aire 
(Figura 1.14).

Las venas de las hojas se localizan en el centro 
de la hoja, entre el parénquima en empalizada y el  
mesofilo esponjoso. Dentro de la vena el xilema siem-
pre se encuentra en la cara superior mientras que el 
floema aparece en la cara inferior. La orientación se 
produce de forma natural desde las venas de la rama 
que salen del tallo ya que el xilema se encuentra en 
la zona interior mientras que el floema se encuentra 

nas muy secas las plantas pueden reducir la relación 
superficie-volumen siendo la esfera la forma con me-
nor relación, de tal manera que cuanto más esféri-
ca y gruesa sea la hoja, menos superficie tendrá para 
transpirar.

Para proteger los meristemos apicales de las ramas 
de plantas leñosas se han desarrollado hojas modi-
ficadas. Las escalas de la yema son hojas gruesas y 
correosas que cubren los meristemos apicales y axi-
lares para protegerlos de la congelación y la deshi-
dratación durante el invierno. En primavera las esca-
las de la yema se abren y los meristemos continúan 
creciendo.

En medios con poco nitrógeno las plantas pueden 
emplear hojas modificadas para atrapar insectos para 
obtener nitrógeno. Pueden ser trampas pasivas don-
de el insecto no puede volver por el camino de en-
trada porque se encuentra bloqueado por espinas o 

Figura 1.13.  Tipos de hojas en angiospermas. Las angios-
permas pueden presentar muchos tipos de hojas siendo 
una diferenciación inicial el tipo simple (a) y el compues-
to (b) y (c). Dentro de las compuestas pueden diferenciar-
se también distintos tipos en función del anclaje de la hoja, 
como por ejemplo palmadas (b) o pinnadas (c).

a)

b)

c)
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en la zona exterior del tallo. En algunas hojas adap-
tadas a intensidades altas de luz el mesofilo puede 
ser igualmente denso bajo las epidermis superior e 
inferior.

El ordenamiento de las venas principales en las 
hojas puede ser como una red, más habitual en las 
dicotiledóneas, o paralelo, más general en monocoti-
ledóneas. En dicotiledóneas cada vena pequeña aca-

Figura 1.14.  Corte de una 
hoja. En la hoja encontramos 
las células que realizan la fo-
tosíntesis así como los esto-
mas por los que se capta el 
aire para la misma. Delimitado 
por la epidermis se encuentra 
el mesofilo, compuesto por las 
células fotosintéticas.

ba en el sitio de intercambio de agua y solutos con 
unas pocas docenas de células del mesofilo rodeán-
dola. En las hojas de monocotiledóneas, sin embar-
go, las venas menores van en paralelo a la vena ma-
yor pero presentan muchas conexiones laterales entre 
ellas que son perpendiculares a la venación paralela. 
De esta forma, tanto en monocotiledóneas como en 
dicotiledóneas la mayoría de las células fotosintéticas 
se encuentran próximas a una vena.

  1. � Las plantas, como el resto de seres vivos pluricelu-
lares, presentan una arquitectura general. ¿Cuáles 
son los elementos, conocidos como órganos vege-
tativos, que conforman esta arquitectura? Explicar 
brevemente su función primaria.

  2. � Hacer un esquema de una célula vegetal resaltan-
do los elementos propios de ellos en relación a los 
encontrados en la célula animal tipo.

  3. � Como en los animales, las células presentan distin-
tos tipos celulares que llevan a cabo papeles dife-

rentes. Explicar las funciones de las células del co-
lénquima, del parénquima y del esclerénquima.

  4. � Realizar un esquema con los distintos tejidos que se 
pueden encontrar en una planta en función de su 
origen, composición y función.

  5. � Los tejidos conforman sistemas y órganos, ¿cuáles 
son los sistemas de tejidos que conoce? Definir bre-
vemente cada uno de ellos.

Cuestiones de repaso

Parénquima
en empalizada

Mesofilo
esponjoso

(parénquima)

Epidermis superior

Epidermis inferior

Cavidad sub-estomática

Células guarda
Cutícula

Cloroplastos
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  1. � En la planta el sistema del vástago lo forman:

a) � flores y hojas

b) � raíces y tallo

c) � raíces y hojas

d) � tallo y hojas

  2. � En las plantas se conocen como meristemos a:

a) � las regiones de la planta que realizan la fotosín-
tesis

b) � las zonas que absorben los nutrientes

c) � las zonas de la planta que producen celulosa

d) � las regiones donde se produce la división ce-
lular

  3. � Los tejidos vegetales simples son:

a) � colénquima, esclerénquima y parénquima

b) � xilema, floema y epidermis

c) � peridermo, plasmodesmo y epidermis

d) � cutícula, meristemo y cámbium

  4. � Solo aparecen en células vegetales:

a) � cloroplastos y cilios

b) � cloroplastos y pared celular de celulosa

c) � mitocondrias y flagelos

d) � pared celular y plásmidos

  5. � El cámbium vascular es:

a) � un tejido cilíndrico de células alargadas que se 
dividen con frecuencia provocando el crecimien-
to en grosor de la planta

b) � un tejido cilíndrico que contribuye al crecimien-
to primario de la planta

c) � un tejido cilíndrico que se divide intensamente 
para producir el crecimiento vertical de la planta

d) � un tejido apical de células protectoras que cre-
cen hacia afuera

  6. � El transporte de agua y minerales se produce a tra-
vés de:

a) � el xilema

b) � el tubo criboso

c) � el floema

d) � las venas

  7. � Las células acompañantes del tubo criboso apare-
cen en:

a) � las radículas

b) � el estoma

c) � el xilema

d) � el floema

  8. � La principal función de las células del esclerénqui-
ma es:

a) � absorción

b) � sostén

c) � transporte

d) � nutrición

  9. � La comunicación entre células vegetales se produ-
ce por:

a) � fosas en hendiduras

b) � plasmodesmos

c) � poros citoplásmicos

d) � desmosomas

10. � En las plantas encontramos los tejidos:

a) � fundamental, vascular y conjuntivo

b) � básico, vascular y nutricional

c) � fundamental, nervioso y dérmico

d) � fundamental, vascular y dérmico

11. � La suberina es:

a) � un lípido propio del corcho

b) � una planta característica de montaña

c) � una estructura de la hoja

d) � un tejido vegetal

12. � Si una planta tiene un sistema radicular fibroso:

a) � posee una raíz principal con muchas raicillas

b) � posee solo una raíz fibrosa

c) � posee muchas raíces delgadas similares

d) � posee raíces que salen de las hojas

Cuestionario de autoevaluación (20 preguntas tipo test)
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13. � En la estructura de la hoja diferenciamos:

a) � lámina y tallo

b) � tallo y brote

c) � pecíolo y lámina

d) � pecíolo y brote 

14. �� Entre las células parenquimáticas encontramos:

a) � las células de la pared celular

b) � las células fotosintéticas de las hojas

c) � las células de la madera

d) � las células de los elementos traqueales

15. �� Las células del floema se conocen como:

a) � traqueidas

b) � elementos traqueales

c) � elementos del tubo criboso

d) � floemocitos

16. � El patrón apical-basal se refiere:

a) � a la disposición de células y tejidos a lo largo del 
eje principal del vástago

b) � a la disposición de células y tejidos en sentido 
concéntrico desde el eje principal del vástago

c) � a la disposición de la hoja en el vástago

d) � a la disposición de las raíces en un sistema de 
raíces

17. � Los meristemos laterales:

a) � dan origen al cuerpo primario de la planta

b) � dan lugar a las hojas

c) � son responsables del crecimiento secundario de 
la planta

d) � dan lugar a las flores

18. � En la estructura de una raíz se pueden diferenciar:

a) � pecíolo, cofia radicular y lámina

b) � cofia radicular, zona de división celular, zona de 
alargamiento y zona de diferenciación

c) � cofia radicular, meristemo apical y cámbium del 
corcho

d) � cámbium vascular, epidermis y estele

19. � El mesofilo se puede encontrar en:

a) � flores

b) � raíces

c) � tallo

d) � hojas

20. � En el crecimiento secundario de una planta:

a) � la madera es el xilema

b) � la madera es el suberógeno

c) � la madera es el cámbium vascular

d) � la madera es el floema
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RESUMEN
Las plantas obtienen sus nutrientes del entorno, bien 
del suelo (agua y nutrientes minerales) o bien de la at-
mósfera (luz solar y dióxido de carbono) . El agua y los 
nutrientes minerales se absorben por las raíces y poste-
riormente se dirigen hacia el xilema, el sistema conduc-
tor que se encarga de distribuirlos por toda la planta . La 
luz solar y el dióxido de carbono se emplean para obte-
ner hidratos de carbono en un proceso denominado fo-
tosíntesis realizado mayoritariamente en las hojas, des-
de donde se distribuyen a toda la planta por un sistema 
vascular denominado floema .

Existe una gran variedad de nutrientes minerales nece-
sarios para la planta pero varían en su importancia y con-
tenido . Aquellos que se precisan en mayor cantidad y 
son imprescindibles se denominan macronutrientes, los 
que aún siendo necesarios solo se precisan en pequeñas 
cantidades para poder cumplir las necesidades del indi-
viduo se denominan micronutrientes . Su papel es muy 
variado pudiendo tener funciones estructurales, enzimá-
ticas, etc .

Otro componente esencial de la materia viva es el ni-
trógeno, pero las plantas no son capaces de absorber 
el nitrógeno libre en la atmósfera . Para poder obtener-
lo debe encontrarse en el suelo en forma de amonio o 
nitratos, sustancias que son el resultado de la acción de 
bacterias que fijan el nitrógeno atmosférico y transfor-
man los productos resultantes . A todo este proceso se 
le denomina ciclo del nitrógeno .

Objetivos de estudio:
•  Conocer los procesos vitales de las angiospermas 

para obtener los nutrientes .

•  Aprender la estructura y la fisiología de los sistemas 
conductores que permiten la distribución de nutrien-
tes en la planta . 

•  Entender la importancia de los distintos procesos y 
nutrientes que permiten a la planta sobrevivir .

CAPÍTULO 2
TRANSPORTE Y NUTRICIÓN EN LAS PLANTAS 
CON FLOR 
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2.1.  Introducción
Al igual que el resto de los seres vivos, las plantas de-
ben obtener del medio los nutrientes que les permiten 
sobrevivir y desarrollarse, distribuyéndolos a todas las 
células que, en definitiva, son las responsables últimas 
del metabolismo y la supervivencia. 

Los nutrientes son productos de naturaleza orgá-
nica e inorgánica empleados tanto en reacciones me-
tabólicas, que proporcionan la energía necesaria para 
la supervivencia, como en la formación de las distintas 
estructuras de la planta o la síntesis de componentes 
necesarios para sobrevivir. Una característica impor-
tante a tener en cuenta en el caso de las plantas es que 
son capaces de realizar la fotosíntesis, es decir, utili-
zar la luz solar para la síntesis de hidratos de carbono 
que emplean en su metabolismo. Llevan a cabo este 
proceso gracias a que tienen una serie de pigmentos 
que les permiten absorber la energía y emplearla pos-
teriormente en la fijación del CO2 atmosférico, produ-
ciendo hidratos de carbono que pueden emplear tan-
to en la obtención de energía para su metabolismo 
como en la formación de macromoléculas estructura-
les como la celulosa o la lignina.

Además, las plantas precisan otros productos del 
medio como son agua, sales minerales o nitrógeno, 
que obtienen a través de la absorción que se realiza 
en la raíz. Por lo tanto existen dos fuentes principa-
les de nutrientes, aquella donde se realiza la fotosín-
tesis (generalmente las hojas y otras zonas verdes de 
la planta) y la raíz. Desde ambos lugares deben distri-
buirse los nutrientes a toda la planta por medio de los 
sistemas vasculares, floema y xilema.

A continuación se tratan los mecanismos de absor-
ción y transporte de los nutrientes inorgánicos y or-
gánicos en las plantas con flor así como los ciclos del 
nitrógeno y del azufre.

2.2. � Absorción de agua  
y sales minerales

La vida de la planta depende de manera importante 
de la absorción de iones y agua ya que estos productos 
son esenciales para su supervivencia al estar en la base 
de múltiples reacciones metabólicas y en el manteni-
miento de las condiciones idóneas en el interior celu-

lar. Su fuente de obtención es el suelo, del que absor-
ben los productos a través de las raíces y se distribuyen 
al resto de la planta. A su vez, las raíces obtienen los 
hidratos de carbono de las hojas por lo que hay un 
movimiento de nutrientes a lo largo de la planta.

El agua no solo tiene importancia por su papel en 
el metabolismo sino que también participa en el trans-
porte de nutrientes, en el enfriamiento de la planta o 
en el desarrollo de la presión interna que sostiene al in-
dividuo. Sin embargo, la planta pierde continuamente 
agua y debe reemplazarla de manera constante, proce-
so en el cual esta debe atravesar al menos la membra-
na de una célula por lo que es importante la ósmosis.

La ósmosis consiste en la difusión del agua a tra-
vés de las membranas según el gradiente de concen-
tración que existe a ambos lados de las mismas. El po-
tencial de soluto u osmótico de una solución es una 
medida del efecto que tienen los solutos disueltos 
sobre el comportamiento osmótico de una solución. 
Así, cuanto mayor es la concentración de un soluto 
en una solución más negativo es el potencial de solu-
to y, por tanto, mayor es la tendencia del agua a tras-
ladarse desde una solución más diluida hacia esta so-
lución más concentrada. La ósmosis solo se produce si 
la membrana que separa ambas soluciones es selecti-
vamente permeable de tal forma que permite el paso 
del agua pero es relativamente impermeable al solu-
to (Figura 2.1).

El potencial de presión, por su parte, es una pre-
sión hidráulica que ejerce la pared vegetal sobre la cé-

Figura 2.1.  Ósmosis. La ósmosis es un proceso vital en los 
seres vivos ya que permite mantener las concentraciones 
de los medios y el transporte de agua asociado a los fenó-
menos de transporte activo. El agua se mueve desde un 
medio más diluido al más concentrado al no poder atrave-
sar las moléculas disueltas la membrana semipermeable.
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lula. La naturaleza relativamente rígida de la pared 
impide que, a diferencia de lo que ocurre en las células 
animales, la entrada de agua acabe haciendo estallar 
la célula. En este caso, la entrada de agua en la célu-
la debido al potencial de soluto se contrarresta por la 
presión que ejerce la pared, siendo mayor cuanto más 
agua entra, hasta alcanzar un equilibrio, momento en 
el que se dice que la célula se encuentra turgente.

La tendencia global de una solución de captar agua 
a través de la membrana se conoce como potencial hí-
drico y se representa como c (psi), siendo el resulta-
do de la suma del potencial osmótico, el potencial de 
presión, el potencial matricial y el potencial gravita-
cional o, lo que es lo mismo, de la osmolaridad de la 
disolución acuosa, la presión que ejercen las paredes 
celulares vegetales contra la célula, la absorción por 
capilaridad del agua y la fuerza de gravedad. Por tan-
to, para calcularlo se realiza la suma del potencial de 
soluto u osmótico (cs , negativo), el potencial de pre-
sión (cP , normalmente positivo), el potencial matri-
cial (cm , generalmente nulo o negativo) y el potencial 
gravitacional (cg , habitualmente positivo), por lo que 
c = cs + cP + cm + cg . Estos parámetros se miden en 
MegaPascales, una unidad de presión (una atmósfera 
equivale aproximadamente a 0.1 MPa).

El agua se mueve en dirección a la zona que pre-
sente un potencial hídrico menor o más negativo, he-
cho de gran importancia en las plantas ya que es lo que 
permite que mantengan su estructura al presentar un 
potencial de presión positivo en sus células (Figura 2.2). 
Además, el movimiento del agua en los tejidos sigue el 
gradiente de potencial hídrico. En el caso de las largas 
distancias, como pueda ser transporte a través del xile-
ma y del floema, el flujo de solutos y de agua se man-
tiene por un gradiente de potencial de presión y no por 
un gradiente de potencial hídrico, denominándose flu-
jo de carga al movimiento de una solución que se pro-
duce por una diferencia de potencial de presión entre 
dos puntos. En el caso del xilema esta diferencia se da 
entre dos puntos de diferente potencial de presión ne-
gativo mientras que en el floema se produce entre dos 
puntos con diferente potencial de presión positivo.

En el movimiento del agua a través de la mem-
brana tienen importancia unas proteínas de membra-
na denominadas acuaporinas (Figura 2.3). Son canales 
que permiten pasar el agua sin necesidad de atravesar 
directamente la bicapa de fosfolípidos. Son abundan-
tes en la membrana y el tonoplasto (membrana de la 
vacuola) de la célula vegetal, variando su número en 

Figura 2.2.  Potencial hídrico y movimiento del agua en an-
giospermas. Al introducir una célula en agua destilada el 
potencial hídrico en el interior de la célula es menor que en 
el exterior, lo que produce la entrada del agua desde el ex-
terior. La pared celular sufre una tensión que contrarresta el 
potencial hídrico, lo que lleva al equilibrio y se produzca un 
fenómeno de turgencia (a). El potencial hídrico de la atmós-
fera es menor que en el interior de la planta y en el suelo, 
lo que produce una diferencia de potencial que permite el 
movimiento del agua desde el suelo hacia las partes supe-
riores de las plantas (b).
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sio o el sodio puedan moverse por difusión facilitada 
hacia el interior mientras que el gradiente de concen-
tración de protones permite el transporte de aniones 
acoplados en un transporte secundario tipo simporte 
con el reingreso de los protones (Figura 2.4). De esta 
forma, y con ayuda de otras proteínas de membrana, 
la célula genera un potencial de membrana muy ne-
gativo (su interior es fuertemente negativo respecto al 
exterior) que permite el transporte de los iones tanto 
por medios activos como pasivos.

Todo lo comentado previamente tiene importancia 
para poder entender cómo la planta incorpora agua 
y minerales del suelo en el que se encuentra. En una 
planta en crecimiento existe una fase de agua líquida 
que va desde la epidermis de la raíz hasta las paredes 
celulares del parénquima foliar produciéndose el mo-
vimiento del agua a través de la planta porque existen 
gradientes de potencial hídrico. En la hoja, el aire pre-
sente en la zona del mesofilo se encuentra a presión 
de vapor de agua saturada mientras que en el exterior 
esto no es así, por lo tanto se produce un movimiento 
de vapor de agua hacia el exterior en el proceso que 
se conoce como transpiración, siendo esta una de las 
fuerzas motrices más importantes para el movimien-
to del agua en la planta.

La planta debe reponer el agua que pierde a tra-
vés de la transpiración para mantener sus zonas aé-
reas turgentes y llevar a cabo las reacciones metabó-
licas que aseguran su supervivencia. Aunque es capaz 
de absorber algo de agua de la niebla y el rocío a tra-
vés de las hojas, su fuente principal es el suelo y la ab-
sorción que realiza por la raíz. En el proceso de absor-

función de las necesidades de la célula. Dado el ca-
rácter pasivo de su función, no alteran la dirección del 
movimiento del agua sino que lo facilitan.

En el caso de los iones el movimiento se produce 
a través de proteínas de membrana, ya que son nor-
malmente moléculas cargadas que no pueden atrave-
sar la membrana plasmática fácilmente. Si la diferen-
cia de concentración a ambos lados de la membrana 
lo permite, el transporte es por difusión facilitada. Sin 
embargo, la concentración de iones en el suelo suele 
ser más baja que en las células por lo que es frecuen-
te que se tenga que realizar un transporte contragra-
diente que requiere el aporte de energía.

En el caso del movimiento de los iones también es 
relevante la carga eléctrica, ya que existe un gradien-
te entre ambos lados de la membrana. Si el transporte 
de un determinado ion es en dirección a una zona que 
presenta su misma carga, el transporte es contragra-
diente y requiere el aporte de energía. La combinación 
de los gradientes de concentración y de carga eléctrica 
se conoce como gradiente electroquímico.

Las plantas carecen de bomba sodio-potasio pero 
presentan una bomba de protones que les permite rea-
lizar el transporte activo. Al funcionar, esta bomba en-
vía fuera de la célula protones cargados positivamente 
generando al mismo tiempo un gradiente eléctrico (la 
zona externa de la membrana se convierte en más po-
sitiva que la interna) y un gradiente de concentración 
(hay más protones fuera que dentro de la célula). Es-
tos dos gradientes tienen consecuencias para el mo-
vimiento de otros iones ya que al generar un interior 
más negativo permite que los cationes como el pota-

Figura 2.3.  Acuaporina. Las acuaporinas son proteínas que 
permiten el transporte a través de membrana y la regulación 
del mismo. Aunque el agua puede atravesar de manera más 
o menos sencilla la bicapa lipídica, las acuaporinas permiten 
un mejor control del flujo entre el exterior y el interior.

Figura 2.4.  Mecanismos de transporte de iones en plantas. 
Las distintas formas de transportar iones permiten al individuo 
realizar el movimiento iónico a pesar de carecer de una bom-
ba de sodio-potasio como ocurre en los animales. El transpor-
te de protones hacia el exterior y su reingreso hacia el interior 
acoplados a iones es un mecanismo efectivo. Además, tam-
bién existen canales iónicos similares a los de los animales.
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xilema. Inicialmente el agua atraviesa la epidermis, la 
exodermis y una zona cortical parenquimática de unas 
cinco a diez capas celulares con gran número de espa-
cios intercelulares llenos de aire, llegando hasta la en-
dodermis, que presenta la banda de Caspary, para al-
canzar finalmente el tejido vascular tras atravesar una 
capa de periciclo (Figura 2.7). La banda de Caspary es 
una capa de células suberificadas que impide el paso 
del agua por la vía apoplástica, ya que no deja espacio 
entre las células y la zona suberificada.

El apoplasto es la zona que comprende las paredes 
celulares y los huecos entre la célula y la pared mien-
tras que el simplasto es todo aquello que comprende 
los citoplasmas. De esta forma, la vía apoplástica su-
pone el movimiento del agua por los huecos que dejan 
las células y las paredes mientras que la vía simplásti-
ca comprende el movimiento por los citoplasmas y de 

ción hay que considerar dos aspectos esenciales para 
la eficacia del proceso: el contacto íntimo entre la raíz 
y el suelo y el crecimiento constante de la raíz a me-
nos que el suelo se encuentre muy húmedo. La de-
manda de agua por parte de la planta es tan intensa 
que va desecando el suelo por lo que necesita ampliar 
la superficie de absorción a no ser que el suelo sea 
muy húmedo. En cuanto a la asociación íntima con el 
suelo, se puede observar que al arrancar una plántu-
la sin dañar las raíces parte del sustrato sigue unido 
fuertemente a cierta distancia del ápice. Esta unión se 
produce por medio de mucílago o mucigel, sustancia 
viscosa producida por la caliptra o bacterias, que tie-
ne el objetivo adicional de anclar la planta. 

Las raíces principales de una planta son aquellas 
que se desarrollan a partir de la semilla o del tallo cre-
ciendo durante toda la vida de la planta mientras que 
las raíces secundarias son aquellas que se producen a 
partir de las raíces principales y crecen durante cier-
to tiempo para posteriormente perder sus órganos de 
extensión (caliptra y meristemo apical) aunque man-
tengan su función de absorción. En conjunto, la su-
perficie que alcanzan las raíces secundarias es mucho 
mayor que la que tienen las raíces primarias y son la 
zona de absorción principal de la planta.

El agua entra en las raíces gracias al gradiente de 
potencial hídrico que se produce en el xilema como 
consecuencia de la transpiración, siendo su entrada 
más rápida en las zonas que opongan menor resisten-
cia. En este sentido, la zona meristemática parece ser 
relativamente impermeable siendo la zona de mayor 
absorción la que se encuentra en la zona más próxi-
ma al meristemo pero distal a la zona de suberización 
y lignificación (Figura 2.5), que reducen la permeabili-
dad. Solo cuando los vasos xilemáticos han madura-
do conducen agua por flujo masivo hacia el tallo, sien-
do más rápido este flujo cuanto mayor es el diámetro 
del vaso. En las especies leñosas, el sistema radicular 
consta de raíces muy suberificadas por lo que es pro-
bable que la mayor parte de la absorción en estas zo-
nas se produzca a través de fisuras de la peridermis y la 
felodermis que rodean el tejido vascular secundario.

El movimiento del agua desde el suelo hacia el in-
terior de la raíz a través de la epidermis y la endoder-
mis se produce por tres vías: apoplástica, simplástica 
y transcelular (Figura 2.6), dependiendo el uso de una 
u otra en gran medida de la especie y las condiciones 
ambientales. El movimiento del agua se produce por 
una diferencia de potencial hídrico entre el suelo y el 

Figura 2.5.  La raíz. Una de las partes más importantes de 
las plantas son las raíces. Se puede dividir en distintas sec-
ciones: en la parte apical se encuentra la zona de creci-
miento, a continuación la de absorción y finalmente la de 
transporte al tallo. Desde la zona de crecimiento a la de 
transporte se produce un gradiente en el que se ve una di-
ferenciación progresiva de las células.
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ciones ambientales de tal manera que cuando predo-
mina la transpiración suele dominar la vía apoplásti-
ca mientras que en condiciones de transpiración lenta 
dominan la vía simplástica y la vía transcelular.

La presencia de la banda de Caspary no impide el 
movimiento del agua ya que esta se puede mover li-
bremente a través de las vías simplástica y transcelu-
lar. Sin embargo, permite el control del movimiento 
de solutos ya que impide que pasen por el apoplasto, 
dirigiéndolos hacia la zona del simplasto para permi-
tir un transporte activo y selectivo hacia el interior y 
evitar su pérdida una vez se encuentren en la estela de 
la raíz. Además, el movimiento de los iones desde el 
simplasto hacia el apoplasto una vez superada la ban-
da de Caspary provoca que también se produzca un 
movimiento de agua por ósmosis hacia ese comparti-
mento. De esta forma, el movimiento activo de los io-
nes permite el transporte de los mismos y el agua los 
sigue pasivamente en dirección al xilema (Figura 2.8).

2.3. � Transporte de agua  
y sales minerales  
en el xilema

Una vez que el agua y los iones alcanzan el xilema, el 
siguiente paso es distribuirlos por toda la planta. El xi-
lema se compone de células de los vasos que han per-
dido su citoplasma y formado paredes con perforacio-
nes durante la maduración formando un tubo largo 
que puede tener varios metros de extensión y oscila 

célula a célula a través de los plasmodesmos. La vía 
transcelular, por su parte, es el movimiento que se da 
en el interior de las células pero cuando el agua circula 
a través de las paredes celulares y las membranas sin 
emplear los plasmodesmos. La utilización mayoritaria 
de una vía u otra para que el agua llegue a la zona de la 
endodermis depende fundamentalmente de las condi-

Figura 2.6.  Vías de entrada de agua e iones en las células 
de la raíz. El agua puede entrar en la raíz a través de tres 
vías. La vía apoplástica (a) es aquella en la que el agua via-
ja a través de las paredes vegetales y los huecos que dejan. 
En la vía simplástica (b) el agua viaja a través del citoplas-
ma mientras que la vía transcelular (c) es aquella en la que 
el agua atraviesa las células de manera directa, indepen-
dientemente de que pase por zona citoplásmica, por pa-
red celular o vacuola.

Figura 2.7.  Corte transversal de una raíz. En la raíz encon-
tramos distintos tejidos que van desde la epidermis exter-
na protectora hasta la endodermis, donde la banda de Cas-
pary actúa como elemento selectivo para el paso de iones 
y agua, permitiendo el control sobre la cantidad de agua 
incorporada.

a)  Vía apoplástica

Vacuola

Pared
celular

Citoplasma

Desmosomas

Transporte
de agua

b)  Vía simplástica

Transporte
de agua

c)  Vía transcelular

Transporte
de agua

Epidermis

Córtex

Endodermis

Periciclo



Capítulo 2  Transporte y nutrición en las plantas con flor 25

entre los 20 y 700 mm de diámetro. Gracias a la per-
foración de las paredes la resistencia al flujo de agua 
es baja produciéndose el transporte por medio de un 
flujo masivo en el que tienen importancia la transpi-
ración, la cohesión y la tensión, por lo que el modelo 
que explica el transporte en el xilema se conoce como 
modelo de tensión-cohesión-transpiración.

Cuadro 2.1.   Ecuación de Hagen–Poiseuille

q
r

l
PV

4

8

q V = flujo

h = viscosidad del líquido

l = longitud del capilar 

r = radio del capilar

∆P = gradiente de presión hidrostática

El flujo masivo en el xilema responde a la ecua-
ción de Hagen-Poiseuille, la cual indica que el flujo 
total depende de la viscosidad del líquido circulan-
te, del gradiente de presión entre los dos puntos del 
flujo, del radio del capilar y de la longitud del mismo. 
El movimiento en el xilema se debe a la diferencia de 
tensión entre el suelo y las hojas, por lo que al aplicar 
esta ecuación es muy importante la relación que exis-
te con el diámetro del tubo ya que el resto de pará-
metros son más o menos similares en todos los vasos 
del xilema. Además, en el caso de los vasos de mayor 
diámetro también hay que considerar la fricción que 
sufren las moléculas más próximas a la pared debido 
a la adhesión entre el agua y las paredes. En estos va-
sos la mayor parte del transporte se realiza en la zona 
central del vaso por lo que cuanto mayor sea su diá-
metro menos proporción de moléculas se encontrarán 
sometidas a la fricción. 

El modelo propuesto plantea que cuando el agua 
se encuentra en tubos con un diámetro estrecho y pa-
redes humedecibles, al aplicar un tirón desde la par-
te superior la tensión (o presión negativa) se transmi-
tirá a través de la columna de agua sin que se pierda 
el contacto con la pared del tubo gracias a las fuerzas 
de adhesión. Es decir, en el interior del tubo las mo-
léculas de agua se comportan como si estuvieran co-
nectadas y la tensión aplicada a cualquier parte de la 
columna se transmite a través de ella. Por tanto, si se 
aplica una tensión a un extremo de la columna el agua 
se moverá hacia la fuente de tensión.

La transpiración crea un gradiente de potencial hí-
drico a través del mesofilo foliar que hace que el agua 

Figura 2.8.  Transporte de iones y agua a través de una cé-
lula de la endodermis. La entrada de los iones (a) produce 
a su vez la entrada de agua (b) por la diferencia de concen-
tración con el exterior. El movimiento de los iones hacia la 
zona del interior de la raíz (c) y su envío hacia el apoplas-
to del interior (d) producen, al mismo tiempo, el movimien-
to del agua. De esta forma la planta aprovecha el transpor-
te activo de iones como mecanismo para arrastrar el agua 
y superar la banda de Caspary.
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ma provocando que el agua fluya desde el suelo hacia 
el interior, variando el nivel de absorción con el ni-
vel de tensión, y generando así un flujo en masa con-
tinua desde el suelo, vía raíces, tallo y hojas, hasta la 
atmósfera exterior gracias a la cohesión de la columna 
de agua (Figura 2.9). Este modelo implica que la plan-

desaparezca de los extremos de los nervios foliares, 
que se encuentran conectados con el xilema. La pér-
dida de agua genera una presión negativa o tensión 
en la columna del xilema que dependerá del grado 
de transpiración. Esta reducción del potencial hídrico 
en la hoja se transmite hasta la raíz a través del xile-

Figura 2.9.  Modelo de transporte de agua y solutos en el xilema. El modelo de transpiración-tensión-cohesión propone que la 
transpiración genera un potencial hídrico negativo en la zona de las hojas que gracias a la cohesión de las moléculas de agua 
y su adhesión a la pared de los vasos permite el movimiento en forma de una columna de agua. De esta forma, la planta apro-
vecha fenómenos físicos para realizar el transporte sin necesidad de aportar energía, al menos de forma directa.
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solutos de la célula conllevan la pérdida de agua cau-
sando la disminución de la turgencia de la célula has-
ta cerrar el estoma.

El control de la apertura y el cierre de los estomas 
depende de las necesidades de dióxido de carbono y 
de conservación de agua de la planta. La luz y la con-
centración intercelular de dióxido de carbono son los 
parámetros que determinan la apertura en función de 
la demanda fotosintética de dióxido de carbono. Por 
su parte, la diferencia de presión de vapor entre la at-
mósfera y la hoja y los niveles de ácido abscísico son 
los elementos que controlan el proceso en relación a 
la conservación de agua. Por lo tanto, el resultado fi-
nal depende de la combinación de todos estos facto-
res que, a su vez, también pueden verse modificados 
por condiciones ambientales como la temperatura, la 
disponibilidad de sales, etc.

2.4. � Producción  
de hidratos de 
carbono: fotosíntesis

En la naturaleza podemos encontrar organismos que 
obtienen la energía para la síntesis primaria de hidra-
tos de carbono a partir de reacciones químicas, orga-
nismos autótrofos quimiosintéticos, o a partir de la 
luz del sol, organismos autótrofos fotosintéticos. Las 
plantas entran dentro del segundo grupo.

Mientras el agua y los minerales los obtienen del 
suelo, las plantas consiguen la energía que necesitan 
a partir de la luz solar por la fotosíntesis, un proceso 
biológico de fotoabsorción y fotoasimilación que per-
mite sintetizar hidratos de carbono a partir de dióxi-
do de carbono y agua.

La luz solar es parte de un conjunto de ondas elec-
tromagnéticas de distinta frecuencia que conforman el 
llamado espectro electromagnético (Figura 2.10). Las 
ondas de mayor longitud son las que tienen menos 
energía mientras que las de menor longitud de onda 
son las que tienen mayor energía. La luz visible ocu-
pa la parte del espectro entre los 400 y los 700 nm 
de longitud de onda, entre las radiaciones ultraviole-
ta e infrarroja, constituyendo la franja del espectro fo-
tosintéticamente activa. La primera etapa de la foto-
síntesis consiste en la absorción de la energía de la luz 
y su conversión en energía química y poder reductor, 
para utilizarlos en la segunda etapa donde se produce 

ta no realiza un aporte de energía al transporte sien-
do resultado de los fenómenos físicos. Por otro lado, 
al mismo tiempo que se produce el movimiento del 
agua se produce el transporte de los iones que van di-
sueltos en ella, de tal manera que alcanzan las células 
de las hojas, donde pueden incluso ser redistribuidos 
en algunos casos a través del floema.

Un factor importante en todo el proceso es la trans-
piración. Es evidente que si la planta no tuviera un cier-
to control en la capacidad de regular la transpiración se 
encontraría totalmente a merced de los cambios am-
bientales de tal manera que en situaciones de sequía 
se deshidrataría rápidamente y moriría. La mayor par-
te de la pérdida de agua se produce a través de las ho-
jas, principalmente por la difusión del vapor de agua 
desde los estomas a la atmósfera cuando se encuen-
tran abiertos para permitir el intercambio de oxígeno y 
dióxido de carbono. Para controlar la pérdida, la planta 
puede regular la apertura y cierre de los estomas y al-
canzar así un equilibrio en el que pueda permitir el su-
ficiente intercambio de gases para los distintos proce-
sos metabólicos y minimizar la pérdida de agua.

La regulación temporal de las aberturas estomáti-
cas lleva a que generalmente se cierren por la noche, 
cuando no hay demanda de dióxido de carbono para 
la fotosíntesis, y se abran durante el día. La apertura 
de los estomas durante el día permite la transpiración, 
que además de permitir el movimiento del agua en el 
xilema también tiene consecuencias positivas cuando 
hay agua abundante ya que permite enfriar la hoja en 
aquellas situaciones de gran radiación solar. Sin em-
bargo, lo habitual es que la planta deba alcanzar un 
equilibrio para poder optimizar los recursos.

Los estomas son poros situados en la superficie fo-
liar compuestos por dos células oclusivas que rodean 
el poro (ver Figura 1.8 del Capítulo 1). La apertura y el 
cierre se produce por las características de las células 
oclusivas, entre las que se encuentran la capacidad de 
alterar su turgencia rápidamente, presentar una pared 
interna menos elástica que la externa, poder alcanzar 
un mayor contenido en solutos que las células epidér-
micas circundantes y no estar conectadas a las células 
adyacentes por plasmodesmos. La apertura del esto-
ma se produce cuando la célula oclusiva aumenta los 
solutos en su interior disminuyendo el potencial os-
mótico y, por tanto, provocando un descenso en el po-
tencial hídrico. Esto hace que el agua se mueva hacia 
las células oclusivas haciéndolas más turgentes. En el 
cierre estomático se realiza lo contrario, la salida de 
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Esta primera fase de la fotosíntesis se realiza gra-
cias a cuatro complejos proteínicos: los complejos de 
los fotosistemas I y II, el complejo citocromo b6f y el 
complejo ATP sintasa. El complejo del fotosistema II 

la toma y asimilación biológica de los elementos cons-
titutivos de la materia orgánica (Figura 2.11). La ecua-
ción global de la fotosíntesis se puede expresar como:

nH2O + nCO2 S (+ luz) S nO2 + (CH2O)n

Etapa de absorción de la luz
La absorción de la luz se realiza a través de los pig-
mentos que forman parte de los complejos antena, un 
conjunto de pigmentos y proteínas embebidos en la 
membrana de los tilacoides capaces de captar y trans-
ferir la energía de la luz (Figura 2.12). Los principales 
pigmentos son las clorofilas y los carotenoides, que cu-
bren prácticamente todo el espectro de luz visible y, por 
tanto, obtienen la mayor eficiencia de la luz inciden-
te. Los órganos fotosintéticos de las plantas son fun-
damentalmente las hojas, donde las células fotosintéti-
cas son las células del mesofilo, aunque también puede 
realizarse la fotosíntesis en el tallo por ejemplo.

Cuando la luz incide sobre los pigmentos, estos se 
excitan y alcanzan un nivel de energía superior. Al re-
gresar a su estado normal canalizan esa energía hacia 
los centros de reacción de los fotosistemas, donde se 
transforma en una corriente de electrones y protones 
entre moléculas oxidorreductoras para producir final-
mente ATP y NADPH. El ATP proporcionará la ener-
gía para la segunda etapa de la fotosíntesis mientras 
que el NADPH servirá de poder reductor.

Figura 2.10.  Espectro electro-
magnético. El espectro electro-
magnético abarca una gran va-
riedad de longitud de ondas 
pero solo algunas de ellas pue-
den absorberse por las plantas. 
Esto supone que de la cantidad 
de energía que llega al suelo 
solo se aprovecha una parte de 
la misma.

Figura 2.11.  Esquema general de la fotosíntesis. La trans-
formación de la energía lumínica en energía química por 
parte de las plantas consta de dos etapas. En la primera la 
absorción de luz permite la síntesis de ATP y poder reduc-
tor a partir de la utilización de la luz y el agua para producir 
oxígeno. En la segunda el ATP y el poder reductor se em-
plean en la síntesis de hidratos de carbono, que serán em-
pleados por las células en distintas funciones.
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realiza la separación inicial de la carga, la transforma-
ción del flujo fotónico en un flujo químico y la  hidró-
lisis del agua que proporciona los protones y los elec-
trones originando oxígeno molecular como producto 
residual. El fotosistema I por su parte interviene en la 
parte final de la transferencia electrónica fotosintética 
al transferir los electrones desde una proteína del  lu-
men, la  plastocianina, hasta una proteína del  estroma, 
la  ferredoxina. La conexión entre ambos fotosistemas 
se realiza a través del complejo citocromo b6f al oxi-
dar una molécula del fotosistema II, el  plastoquinol, 
y reducir la  plastocianina. La ferredoxina será oxida-
da por una enzima, la ferredoxina NADP+-reductasa, 
para dar NADPH. Finalmente, la ATP sintasa (situada 
en la membrana del tilacoide) aprovecha el gradien-
te de protones que se genera durante el transporte de 
electrones en el lumen para realizar la síntesis de ATP 
(Figura 2 .13).

Figura 2 .12 . Complejo antena . El complejo antena es una 
estructura que permite un mejor aprovechamiento de la luz 
que llega al emplear distintas moléculas de pigmentos que 
captan la energía y la transfieren hacia el pigmento del cen-
tro de reacción . Este sistema supone un ejemplo de eficien-
cia en el aprovechamiento de recursos .

Figura 2 .13 . Fotosíntesis . En la fase lumínica de la fotosíntesis se produce la obtención de ATP y poder reductor en forma de 
NADPH + H+ . La obtención de ambos elementos se produce por medio de la excitación de electrones en los fotosistemas, 
siendo el resultado la emisión de oxígeno procedente del agua . El ATP y el NADPH + H+ se utilizan en la fase oscura, o ciclo de 
Calvin-Benson, para fijar dióxido de carbono a una molécula de ribulosa-1,5-bifosfato e iniciar la síntesis de hidratos de carbo-
no . El ciclo permite la regeneración de la molécula de ribulosa-1,5-bifosfato .
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bono que se deriva a la síntesis de sacarosa y almidón. 
El proceso completo se muestra en la Figura 2.14.

La actividad oxigenasa de la RuBisCO es el inicio 
de un proceso que se conoce como fotorrespiración, 
simultáneo a la fotosíntesis y que consume oxígeno li-
berando dióxido de carbono. La relación entre las ac-
tividades carboxilasa y oxigenasa de la RuBisCO de-
pende de las propiedades cinéticas de la enzima, las 
concentraciones de los gases y la temperatura de tal 
forma que la tasa neta de asimilación de dióxido de 
carbono es el resultado del balance entre el dióxido 
de carbono fijado en la fotosíntesis y el perdido en la 
fotorrespiración.

Hay determinadas situaciones en las que la foto-
síntesis puede verse excesivamente afectada por las 
condiciones ambientales, por lo que las plantas han 
desarrollado adaptaciones para superar estos condi-
cionantes. Un ejemplo son determinas plantas adap-
tadas a ambientes cálidos, donde mantener los esto-
mas abiertos supone una importante pérdida de agua, 

Fijación del dióxido de carbono  
y biosíntesis de hidratos de carbono
En esta fase se produce el denominado ciclo de Cal-
vin, donde aprovechando el poder reductor y el ATP 
producido en la primera fase se fija y reduce el dióxi-
do de carbono para incorporarlo a moléculas biológi-
cas. El proceso se compone de diversos pasos en los 
que utilizando ribulosa-1,5-bifosfato, una pentosa, se 
produce una carboxilación seguida por una reducción 
del carbono y una regeneración de la ribulosa-1,5-bi-
fosfato (Figura 2.13).

La carboxilación de la ribulosa-1,5-bifosfato se 
realiza por medio de la enzima ribulosa-1,5-bifosfato 
carboxilasa/oxigenasa (RuBisCO), que presenta tam-
bién una actividad oxigenasa por la que puede realizar 
la oxigenación de la ribulosa-1,5-bifosfato. Los pasos 
siguientes de reducción del carbono incorporado y la 
regeneración de la ribulosa-1,5-bifosfato se realizan 
por varias enzimas distintas que rinden como produc-
to final la ribulosa-1,5-bifosfato y un hidrato de car-

Figura 2.14.  Ciclo de Calvin-Benson. El ciclo de Calvin-Benson consiste en una serie de reacciones de oxidación y reducción 
con hidratos de carbono intermediarios de tres, cinco, seis y siete carbonos que permite tanto la fijación del dióxido de car-
bono como la recuperación del sustrato que inicia el ciclo, la ribulosa-1,5-bifosfato, y la liberación de un hidrato de carbono 
como rendimiento del mismo.
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que han desarrollado un sistema donde el dióxido de 
carbono se fija inicialmente a fosfoenol piruvato, por 
la fosfoenol piruvato descarboxilasa, para generar áci-
do málico o ácido aspártico y posteriormente se rea-
liza una reacción de descarboxilación liberando el 
dióxido de carbono en las proximidades de la RuBis-
CO, que lo emplea en la carboxilación de la ribulo-
sa-1,5-bifosfato. A estas plantas se las conoce como 
plantas C4 frente a las plantas que no presentan este 
sistema, que se denominan plantas C3. Una variante 
de este mecanismo es el del metabolismo ácido de las 
crasuláceas o plantas CAM. En este caso la separación 
de las carboxilaciones no es espacial sino temporal. 
Estas plantas fijan por la noche el dióxido de carbo-
no por la acción de la fosfoenol piruvato descarboxi-
lasa dando oxalacetato que se transforma en malato y 
se almacena en la vacuola de las células del mesofilo. 
Luego, durante el día, se produce la descarboxilación 
del malato para liberar el dióxido de carbono y pueda 
ser empleado por la RuBisCO. 

Se denomina fuentes a las zonas donde se produce 
la síntesis de hidratos de carbono por la fotosíntesis, 
lugares desde donde se reparten al resto de la planta 
a través del floema para llegar a los tejidos consumi-
dores o sumideros.

2.5. � Transporte 
de productos 
fotosintéticos  
y otros nutrientes

La síntesis de hidratos de carbono en regiones espe-
cializadas requiere la distribución de los mismos al 
resto del individuo. Para ello, existe un sistema vas-

cular denominado floema que consiste en un siste-
ma de transporte para el movimiento de sustancias 
orgánicas desde los órganos productores (hojas) has-
ta los órganos consumidores (frutos, raíces y zonas 
de almacenamiento) en distancias que implican des-
de unos pocos centímetros hasta varias decenas de 
metros. Para este tipo de transporte no son eficaces ni 
los mecanismos de difusión ni el transporte célula a 
célula por lo que es necesario un sistema que mueva 
los solutos arrastrados por el agua en el lumen de los 
conductos especializados.

El transporte floemático se caracteriza por reali-
zarse en un conducto constituido por células vivas en 
forma de una solución acuosa rica en hidratos de car-
bono que tiene una presión positiva superior a la at-
mosférica. Los principales elementos constituyentes 
del floema son los tubos cribosos, que se acompañan 
de células parenquimáticas, fibras y, en algunos casos, 
laticíferos (ver Figura 1.10 del Capítulo 1). Mientras la 
función de los tubos cribosos es el transporte, las célu-
las parenquimáticas participan en la regulación de su 
metabolismo y en la carga de los fotoasimilados.

El tubo criboso es un tubo formado por elementos 
cribosos unidos por sus paredes terminales que pre-
sentan un alto número de perforaciones originando la 
placa cribosa. Cada célula del tubo se denomina ele-
mento del tubo y sufre un proceso de maduración por 
el que va perdiendo la mayoría de los orgánulos celu-
lares. El resultado es un tubo donde existe una conti-
nuidad citoplasmática a través de los poros de la pla-
ca cribosa.

La composición de la solución transportada por el 
floema varía según la especie, el momento del ciclo 
de la planta y el estado fisiológico del tejido donde se 
encuentra pero en general presenta un pH próximo 
a 8, una viscosidad elevada y un potencial osmótico 
muy negativo por la gran presencia de sustancias de 

Tabla 2.1.  Fotosíntesis según el tipo de planta de acuerdo con la forma de fijar el CO2.

Plantas C3 Fijan el CO2 por medio de la RuBisco. En presencia de oxígeno obtienen menos rendimiento, por lo 
que si tienen que tener los estomas cerrados disminuye el rendimiento.

Plantas C4
Fijan el CO2 gracias a la fosfoenolpiruvato carboxilasa produciendo oxalacetato que se utiliza en las 
células del mesofilo. Pueden mantener los estomas cerrados al poder fijar CO2 con presiones de CO2 
más bajas.

Plantas CAM Captan el CO2 por la noche y lo almacenan en el mesofilo como oxalacetato. Se utiliza durante el día 
manteniendo los estomas cerrados y evitando la evapotranspiración.
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versas maneras entre las que encontramos la posibi-
lidad de hidrolizar la sacarosa para mantener el gra-
diente o el paso a células parenquimáticas.

El modelo para explicar el movimiento en los tubos 
cribosos propone que es consecuencia de un gradien-
te de presión hidrostática, o turgencia, entre las fuen-
tes y los sumideros que origina un flujo másico. La 
elevada concentración osmótica en los tubos cribosos 
por la acumulación de hidratos de carbono provoca la 
entrada de agua, produciendo una reacción elástica de 

bajo peso molecular. El componente mayoritario son 
los azúcares (fundamentalmente sacarosa) existien-
do también proteínas, aminoácidos, amidas, aniones, 
cationes, nucleótidos (ATP y ADP principalmente) y 
diversas hormonas vegetales (en bajas concentracio-
nes).

El transporte en el floema se produce desde las 
fuentes a los sumideros. En las fuentes se produce la 
incorporación de los hidratos de carbono al tubo cri-
boso, bien procedentes de la fotosíntesis o bien por 
haberse movilizado reservas. La relación entre las 
fuentes y los sumideros viene determinada por la 
distancia y las conexiones vasculares que presentan, 
de tal manera que los sumideros se alimentan de las 
fuentes más próximas y por eso encontramos movi-
miento en el floema hacia la base y hacia el ápice. Por 
otro lado, existe una competición por los productos 
del floema entre los distintos tejidos ya que existe la 
limitación de la fotosíntesis en la disponibilidad de hi-
dratos de carbono de manera que la cantidad de nu-
trientes que reciba un sumidero puede variar a lo lar-
go del tiempo por múltiples factores que afectan a las 
distintas partes de la planta.

El mecanismo de transporte en el floema compren-
de tres procesos: carga del floema, transporte en el lu-
men del floema y descarga del floema. En las fuentes 
se produce un transporte de los hidratos de carbono 
desde los lugares de síntesis hasta los tubos cribosos 
de las venas menores, siendo un transporte a corta 
distancia que no suele implicar un recorrido mayor de 
tres o cuatro veces el diámetro de las células. Una vez 
incorporadas al tubo, los hidratos de carbono y el res-
to de sustancias se mueven hasta el sumidero donde 
se incorporan a las células. Estos procesos se relacio-
nan de manera mecánica porque tanto la carga como 
la descarga de los tubos cribosos son las que produ-
cen la fuerza para el movimiento del agua a larga dis-
tancia (Figura 2.15).

En el proceso de carga el movimiento de la sacaro-
sa desde las células del mesofilo hasta el parénquima 
floemático se produce a través de los plasmodesmos a 
favor de un gradiente de concentración, mientras que 
el paso final de entrada en el tubo criboso requiere de 
un aporte de energía debido a la alta concentración 
de sacarosa en el lumen. En el caso de la descarga, 
se puede producir por un gradiente de concentración 
en el tejido del sumidero que al consumir la sacarosa 
mantiene esa diferencia de concentración. En el caso 
de los tejidos de reserva, la descarga se produce de di-

Figura 2.15.  Modelo de flujo por presión. El transporte en 
el floema se produce por medio del modelo de flujo por 
presión. La carga de sacarosa en las fuentes por medio de 
transporte activo provoca la entrada de agua desde el xi-
lema hacia el floema. Esto genera una tensión elástica que 
se traduce en presión que, junto con la diferencia de con-
centración de la sacarosa en los sumideros, provoca el mo-
vimiento de la columna de agua. En el sumidero la retirada 
de sacarosa permite que el agua vuelva al xilema.

Agua

Agua

Xilema Floema

Célula
acompañante

Célula
acompañante

FUENTE
(célula de la hoja)

SUMIDERO
(célula de la raíz)
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esta forma, aquellos elementos minerales que susti-
tuyen a algunos minerales en funciones menores o 
compensan efectos tóxicos se consideran elementos 
beneficiosos pero no esenciales.

Tradicionalmente los elementos esenciales se divi-
den en micronutrientes y macronutrientes, en función 
de su concentración en la planta y no de su importan-
cia cualitativa ya que todos ellos son esenciales. Den-
tro de los micronutrientes se incluyen todos aquellos 
necesarios en muy bajas concentraciones, normal-
mente por ser utilizados en reacciones enzimáticas, 
mientras que en el grupo de los macronutrientes se 
encuentran aquellos que son necesarios en ciertas 
cantidades por tener generalmente funciones estruc-
turales, al ser parte de las moléculas orgánicas, o ac-
tuar como componentes de soluciones. A la hora de 
analizar el contenido en cada elemento de una planta 
se puede observar que su función tiende a reflejarse 
en la concentración, pero varía con la especie, la edad 
y el contenido en otros componentes minerales.

Tabla 2.2.  Elementos esenciales para las plantas

Macronutrientes C, O, H, N, P, S, K, Mg, Ca

Micronutrientes Fe, Mn, Zn, Cu, B, Mo, Cl, Ni

Elementos  
beneficiosos

Na, Si, Co, I, V, …

La definición de un elemento como esencial de-
pende de los datos experimentales que se obtienen 
utilizando sustratos inertes, como por ejemplo la are-
na de cuarzo, que solo dan soporte físico. A estos sus-
tratos se añaden sales inorgánicas y se analizan los 
efectos que tiene la ausencia de una de ellas como 
reflejo de la falta de un determinado elemento. Así, 
en función de los resultados puede determinarse si el 
producto eliminado es esencial o no.

Los elementos que se consideran actualmente 
como macronutrientes son el nitrógeno (N), el fósfo-
ro (P), el azufre (S), el potasio (K), el sodio (Na) y el 
magnesio (Mg), apareciendo en una cantidad de 0.1% 
o más del peso de la planta y a menudo forman parte 
de las macromoléculas biológicas.

El nitrógeno es el nutriente más importante para el 
desarrollo de la planta después del agua y supone en-
tre el 1,5 y el 5% del peso seco de la planta. Su defi-
ciencia en los suelos hace de él uno de los elementos 
clave a nivel mineral. Las formas iónicas por las que se 

las paredes que ejerce una presión sobre el contenido 
del tubo. Esta presión es mayor en la zona de las fuen-
tes que en la de los sumideros, por lo que se produce 
una diferencia de presión que provoca el movimien-
to del agua y, con ella, el de los solutos. Por lo tanto, 
se produce una incorporación de agua en las fuentes 
y una salida en los sumideros. Gracias a la diferencia 
de presión se produce el movimiento del agua y como 
esta se debe a la diferencia de concentración, para que 
se mantenga el movimiento del agua es preciso que 
los procesos de carga y descarga, que en último tér-
mino son los que mantienen la diferencia de presión, 
se continúen produciendo.

Al igual que ocurría en el caso del transporte en 
el xilema, este modelo plantea un transporte pasivo 
que no requiere aporte directo de energía aunque sí 
se produzca ese gasto en el proceso de carga al incor-
porar los hidratos de carbono por transporte activo. El 
aporte de agua procede del xilema ya que en las fuen-
tes el potencial hídrico de los tubos cribosos es muy 
bajo debido a la gran concentración osmótica que tie-
nen, mientras que en los sumideros la salida de los 
solutos disminuye el potencial hídrico y permite la sa-
lida del agua hacia el xilema. En todo caso, el tubo cri-
boso presenta una elevada concentración osmótica en 
todo el recorrido por lo que se mantiene una presión 
hidrostática positiva. 

2.6. � Macro  
y micronutrientes: 
elementos limitantes 
del crecimiento  
de la planta

Los nutrientes de las plantas se clasifican en dos gran-
des grupos, orgánicos e inorgánicos, siendo los prime-
ros alrededor del 90-95% del peso seco de las plantas 
e incluyen carbono, hidrógeno y oxígeno, obtenidos 
directa o indirectamente de la atmósfera, y agua, to-
mada del suelo. El resto del peso seco corresponde 
a la fracción mineral formada por una diversidad de 
compuestos.

Se entiende por elemento esencial a aquel cuya 
función no puede ser desempeñada por otro elemen-
to, se encuentra implicado en el metabolismo y sin el 
cual la planta no puede completar su ciclo vital. De 
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branas y puede tener un papel de segundo mensaje-
ro en el caso de algunas respuestas a hormonas y al 
medio ambiente.

El magnesio no suele ser limitante para el creci-
miento de las plantas excepto en suelos arenosos o 
muy ácidos. Se absorbe como ion divalente (Mg2+) y 
es un componente muy importante de la clorofila con 
lo que tiene un papel relevante en la fotosíntesis ade-
más de en otros procesos como la unión y estabiliza-
ción de las subunidades del ribosoma o como activa-
dor de enzimas de transcripción o replicación. 

Tanto la deficiencia como el exceso de estos seis 
elementos produce alteraciones a la planta, por lo que 
debe mantener un equilibrio de las concentraciones 
que necesita. Así, una mineralización del suelo exce-
siva o deficitaria es perjudicial para la planta.

El resto de elementos esenciales, hierro (Fe), man-
ganeso (Mn), zinc (Zn), cobre (Cu), boro (B), molib-
deno (Mb), cloro (Cl) y níquel (Ni), se catalogan como 
micronutrientes porque se necesitan en cantidades 
menores. Estos elementos son imprescindibles para la 
planta pero cuando se acumulan en exceso son tóxi-
cos, por lo que su absorción y distribución debe ser re-
gulada muy cuidadosamente.

El hierro se puede absorber como Fe3+ o como 
Fe2+. En algunas plantas aparece en tanta cantidad 
que puede considerarse más un macronutriente que 
un micronutriente. Su importancia se relaciona con su 
papel en hemoproteínas, sulfo-ferro proteínas y en el 
proceso de síntesis de clorofila como regulador de una 
enzima del proceso.

El manganeso se absorbe como catión divalente 
(Mn2+) y participa en la activación de diversas en-
zimas, entre las que se cuentan algunas del ciclo de 
Krebs. El cobre se absorbe también como catión di-
valente (Cu2+) o como ion cuproso (Cu+), forman-
do parte de enzimas relacionadas con procesos de 
óxido-reducción y con proteínas. El zinc se absorbe 
como catión divalente (Zn2+), generalmente en forma 
de quelato, participando en diversas reacciones enzi-
máticas así como en la estabilidad del ribosoma. El 
molibdeno participa en procesos redox y forma par-
te de la nitrogenasa y otras enzimas. El 95% del boro 
aparece en las paredes celulares, por lo que proba-
blemente tenga un papel estructural, y su deficien-
cia produce muchos problemas en distintos procesos 
del desarrollo aunque su función aún es muy poco 
conocida. El cloro se absorbe en grandes cantidades 

absorbe a través de la raíz son nitrato (NO3
-) y amonio 

(NH4
+), aunque también se puede obtener a través de 

relaciones simbióticas de la atmósfera y en forma de 
amoníaco gaseoso por los estomas, siendo transfor-
mado en estos dos últimos casos en amonio. La mayor 
parte del nitrógeno presente en el suelo se encuentra 
como nitrógeno orgánico (aminas, amidas, etc), por lo 
que la planta no puede absorberlo, siendo importan-
tes los procesos de mineralización que generalmente 
se regulan por microorganismos. El nitrógeno apare-
ce en la planta fundamentalmente formando parte de 
grandes macromoléculas (proteínas y ácidos nuclei-
cos), en forma de nitrógeno orgánico soluble (ami-
noácidos, aminas, amidas, etc) y en forma de nitróge-
no inorgánico (nitratos y amonio principalmente).

El fósforo se absorbe preferentemente como H2PO4
- 

en suelos con pH menor a 7 y como HPO4
2- en suelos 

con un pH superior a 7. En las plantas aparece como 
fosfato, bien en forma libre o como parte de compues-
tos orgánicos (como el ATP, por ejemplo), teniendo 
una especial importancia en el metabolismo energé-
tico y en ciertas macromoléculas como el DNA o los 
fosfolípidos. 

El potasio es el catión más abundante en las plan-
tas, pudiendo representar en algunos casos hasta el 
10% del peso seco de la planta. Se acumula en la va-
cuola y en el citoplasma, desempeñando diversos pa-
peles como la osmorregulación de la apertura y cie-
rre de estomas, la activación de sistemas enzimáticos 
o participando en procesos de tactismo.

El azufre se absorbe como sulfato (SO4
2-) del sue-

lo y en forma de dióxido de azufre (SO2) por los esto-
mas. El SO2 procede de la combustión de carbón, ma-
dera y petróleo y reacciona en el interior de las células 
formando bisulfito (HSO3

-), que desplaza al magne-
sio de la clorofila disminuyendo así la fotosíntesis. El 
azufre como sulfato lo encontramos formando parte 
de lípidos y polisacáridos y reducido en aminoácidos, 
coenzimas (biotina, tiamina, etc). Su papel en muchas 
proteínas tiene especial relevancia, como por ejemplo 
en enzimas o proteínas como las fitoquelatinas que 
participan en la respuesta a metales pesados.

El calcio se absorbe como ion divalente (Ca2+) y 
puede suponer hasta el 1% del peso seco de la plan-
ta. Su presencia en el interior celular es muy baja, lo-
calizándose mayoritariamente por fuera de la pared 
celular, en los pectatos de la lámina media, y en las 
membranas. Actúa activando algunas enzimas, tiene 
importancia en la integridad y funcionalidad de mem-
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El triple enlace del N2 es muy estable y requiere 
una gran cantidad de energía para romperse, algo que 
solo algunas bacterias consiguen gracias a que poseen 
una enzima, la nitrogenasa, que participa en la reac-
ción para producir amoníaco. A estas bacterias se las 
denomina fijadoras del nitrógeno y son las principales 
responsables de la fijación del nitrógeno aunque tam-
bién se puede fijar por medios no biológicos por ac-
ción de fenómenos como los relámpagos o las erup-
ciones volcánicas o de forma industrial para su uso en 
agricultura.

Entre las bacterias fijadoras de nitrógeno encon-
tramos cianobacterias marinas y de agua dulce y bac-
terias del suelo. En este último caso, la liberación del 
nitrógeno puede darse cuando la bacteria muere o 
cuando se establece una relación mutualista o sim-
biótica con otro organismo. Cuando se produce una 
relación simbiótica entre una planta y una bacteria la 
primera proporciona hidratos de carbono a cambio de 
los compuestos nitrogenados de la bacteria. Un ejem-
plo de este tipo de colaboración es el que se da entre 
las leguminosas y las bacterias del género Rhizobium, 
que se desarrollan en nódulos tras infectar la raíz de 
la planta.

La fijación del N2 es una reacción de reducción que 
añade tres hidrógenos al nitrógeno, siendo necesaria 
la presencia de un fuerte agente reductor (transfiere 
los átomos de hidrógeno al N2 y a los productos inter-
mediarios de la reacción), una gran cantidad de ener-
gía (la proporciona el ATP) y nitrogenasa, una enzi-
ma que tiene hierro y azufre en su estructura formada 
por dos subunidades proteicas y requiere molibdeno 
o vanadio como cofactor.

La presencia del oxígeno inhibe la nitrogenasa, por 
lo que es habitual que muchos fijadores del N2 sean 
anaerobios. Esta podría ser una de las razones por las 
que las distintas especies de Rhizobium crecen en nó-
dulos, ya que en esas condiciones la presencia de oxí-
geno es baja y permite la respiración pero su concen-
tración no es suficiente para inhibir la nitrogenasa.

Una vez que el N2 se ha fijado y liberado en forma 
de amoníaco e iones amonio, participan un segundo 
grupo de bacterias que transforman ambos en nitra-
tos. A este proceso se le conoce como nitrificación y 
también lo realizan bacterias, denominadas nitrifican-
tes, consistiendo en la oxidación del amoníaco a nitra-
to. Las plantas pueden captar entonces los nitratos y 
los iones amonio, estos en cantidades más bajas, para 
proceder a su empleo en la síntesis de biomoléculas.

pero solo se utiliza una mínima parte del mismo par-
ticipando en el mantenimiento del gradiente del pH 
entre la vacuola y el citosol y como soluto osmótica-
mente activo en diversos procesos como la apertura y 
cierre de estomas o en los tactismos. Su papel princi-
pal es en la fotólisis del agua, aunque no se sabe exac-
tamente cómo. Por último, el níquel es un elemento 
que aparece en cantidades mínimas y su papel como 
nutriente esencial se ha descubierto hace poco, por lo 
que aún es bastante desconocido.

Además de los macro y micronutrientes existen 
una serie de elementos minerales que pueden ser ne-
cesarios para una serie de plantas y se agrupan como 
elementos beneficiosos. Entre ellos encontramos el 
sodio, el silicio, el cobalto, el aluminio, el selenio o el 
titanio. Las funciones que pueden llevar a cabo son 
muy diversas según la especie. Del resto de elemen-
tos minerales, es posible que algunos sean esenciales 
pero aún se sigue investigando para poder determi-
nar este hecho.

2.7. � Ciclo del nitrógeno  
y del azufre

Tanto el nitrógeno como el azufre forman una par-
te importante de la materia viva, apareciendo en ami-
noácidos y otras biomoléculas. Gracias a la presencia 
de bacterias en los suelos es posible que tanto el ni-
trógeno como el azufre aparezcan en distintos estados 
de oxidación lo que permite, en definitiva, que existan 
formas asimilables por parte de las plantas. Los sue-
los aireados presentan de forma mayoritaria las for-
mas más oxidadas del nitrógeno y del azufre, es de-
cir, las formas NO3

- y SO4
2-, que pueden ser reducidas 

por las plantas a sus formas amonio (NH4
+) y sulfuro 

(H2S) o tiol (¬SH) para incorporarlos a moléculas or-
gánicas. Estas reacciones de reducción conforman los 
procesos de asimilación del nitrato y el sulfato.

Asimilación del nitrógeno.  El nitrógeno inorgáni-
co se convierte en orgánico a través de la fijación del 
nitrógeno molecular (N2) atmosférico y la asimilación 
del nitrato. A pesar de que el N2 es el mayor reservo-
rio de nitrógeno, solo ciertas bacterias son capaces de 
fijarlo y asimilarlo iniciando así un proceso que consta 
de tres etapas: absorción, reducción del nitrato a amo-
nio e incorporación del amonio a esqueletos carbona-
dos para la síntesis de aminoácidos.
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Los nitratos del suelo pueden ser reducidos de nue-
vo por la acción bacteriana a N2 por medio del proce-
so de  desnitrificación. Estas  bacterias se denominan 
 desnitrificantes y junto con los procesos de lixiviación 
y de la remoción de cultivos son los responsables de 
los niveles de nitratos de los suelos.

Todos estos procesos comentados forman parte del 
llamado ciclo del nitrógeno, donde se pueden diferen-
ciar cuatro etapas (Figura 2 .16):

a)  Fijación del N2 atmosférico a ion amonio y amo-
níaco por las bacterias fijadoras de nitrógeno.

b)  Nitrificación del amonio y el amoníaco a nitra-
tos por las bacterias nitrificantes.

c)  Reducción del nitrato a amonio en las plantas.

La introducción del nitrato en la célula se produ-
ce por medio de un mecanismo de transporte activo 
tipo simporte con protones. Una vez en el interior de 
la célula se produce la reducción del nitrato a amo-
nio por medio de dos reacciones consecutivas cata-
lizadas por la  nitrato reductasa y la  nitrito reductasa. 
El nitrato producido de esta forma se puede utilizar 
en la síntesis de aminoácidos. La asimilación del ni-
trato se regula por diversos factores siendo esenciales 
la luz, los metabolitos nitrogenados y los carbonados. 
En este sentido tiene especial importancia el hecho 
de que el metabolismo del nitrógeno y el del carbono 
se encuentran conectados y se regulan mutuamen-
te para mantener la proporción interna adecuada de 
cada componente. El nitrógeno absorbido se emplea 
durante el desarrollo de la planta.

Figura 2 .16 . Ciclo del nitrógeno . Las plantas no son capaces de fijar nitrógeno atmosférico por lo que se aprovechan de la ca-
pacidad de las bacterias para hacerlo . En un primer paso las bacterias transforman el N2 en amonio y amoníaco, que a su vez 
se transforman en nitritos y nitratos . Las plantas sí pueden absorber estas últimas formas del nitrógeno y producir aminoácidos 
y otras moléculas nitrogenadas . La muerte de los individuos así como su transferencia a otros organismos vivos continúan el ci-
clo, que se completa por la acción de bacterias capaces de transformar los nitratos en nitrógeno libre .
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ce en otras macromoléculas como por ejemplo di-
versas coenzimas o vitaminas. De manera similar al 
nitrato, el sulfato se absorbe por un transporte acti-
vo de tipo simporte de protones y posteriormente se 
transporta hasta las hojas donde se produce la reac-
ción de reducción tras haber sido activado por ATP. 
Una vez reducido se incorpora a los aminoácidos. La 
asimilación del sulfato se regula por la disponibili-
dad del mismo y por la demanda de azufre que tie-
ne la planta.

d)	� Desnitrificación del nitrato a N2 por la acción 
de las bacterias desnitrificantes.

Asimilación del azufre.  En los suelos el azufre se 
encuentra en forma oxidada como sulfato (SO4

2-) y 
como tal se absorbe en la raíz para transportarlo has-
ta la hoja, donde se reduce a sulfuro (S2-), el cual se 
asimila de manera inmediata como grupo sulfhidri-
lo o tiol (¬SH) de los aminoácidos cisteina y metio-
nina. Aunque la mayor parte del azufre de las plantas 
se encuentra en estos aminoácidos, también apare-

  1. � La planta capta agua y minerales del medio, ex-
plicar qué elementos intervienen en este proceso. 
¿Qué es el potencial hídrico?

  2. � El xilema tiene un papel importante en el transpor-
te de iones y agua, explicar qué estructuras partici-
pan en el mismo y cómo se lleva a cabo.

  3. � Describir el papel de los minerales esenciales en la 
planta.

  4. � Describir brevemente el modelo de flujo por pre-
sión.

  5. � Las plantas ejercen un papel crucial en el ciclo del 
nitrógeno. Explicar cómo participan en el ciclo del 
nitrógeno indicando los elementos esenciales y su 
importancia.

Cuestiones de repaso

  1. � A través de la apertura y cierre de los estomas la 
planta regula:

a)	 la pérdida de agua y la captación de nitrógeno

b)	 �la pérdida de agua y la captación de dióxido de 
carbono

c)	 �la absorción de agua y la captación de dióxido 
de carbono

d)	 �la absorción de agua y la captación de oxígeno

  2. � El agua se mueve a través de la membrana de las 
células por:

a)	 �canales iónicos

b)	 �transporte activo

c)	 �cotransporte con glucosa

d)	 �ósmosis

  3. � Las plantas CAM tienen un mecanismo de apertu-
ra y cierre de estomas que les permite adaptarse 
bien a:

a)	 �condiciones de altas presiones

b)	 �condiciones de exceso de agua

c)	 �ambientes acuáticos

d)	 �condiciones de escasez de agua

  4. � El apoplasto lo forman:

a)	 �las paredes y los espacios intercelulares

b)	 �las células y los espacios intercelulares

c)	 �las paredes y las células

d)	 �los espacios intercelulares y el citoplasma celular

  5. � La banda de Caspary la encontramos en:

a)	 �la epidermis

b)	 �la endodermis

c)	 �la corteza

d)	 �el estele

  6. � El transporte a través del xilema se produce por:

a)	 �el sistema transpiración-cohesión-tensión

b)	 �el sistema cohesión-transpiración-respiración

Cuestionario de autoevaluación (20 preguntas tipo test)
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c)	 �el sistema tensión-respiración-cohesión

d)	 �el sistema respiración-cohesión-tensión

  7. � El transporte por el xilema:

a)	 �precisa de un aporte de energía

b)	 �no requiere energía

c)	 �puede darse de manera activa o pasiva

d)	 �necesita de un sistema de bombeo

  8. � El modelo de flujo por presión que explica el trans-
porte en el floema se produce primariamente por:

a)	 �un transporte pasivo de la sacarosa hacia las 
células de la fuente que provoca la entrada de 
agua en los tubos cribosos desde el xilema

b)	 �un transporte pasivo de la sacarosa fuera de las 
células de la fuente que provoca la entrada de 
agua en los tubos cribosos desde el xilema

c)	 �un transporte activo de la sacarosa fuera de las 
células de la fuente que provoca la entrada de 
agua en los tubos cribosos desde el xilema

d)	 �un transporte activo de la sacarosa hacia las cé-
lulas de la fuente que provoca la entrada de 
agua en los tubos cribosos desde el xilema

  9. � La apertura o cierre de los estomas se produce gra-
cias a:

a)	 �el transporte de aminoácidos que genera un 
cambio en la composición de proteínas

b)	 �un transporte activo de azúcares que crea gra-
dientes de concentración

c)	 �un mecanismo de contracción de fibras de elas-
tina

d)	 �el transporte de iones que crea una alteración 
del potencial hídrico

10. � El paso del agua hacia el interior de la raíz se favo-
rece con:

a)	 �transporte de iones hacia el interior

b)	 �porinas

c)	 �transporte de iones hacia el exterior

d)	 �proteínas que la transportan

11. � Dentro de los organismos autótrofos encontramos:

a)	 �fotosintéticos y quimiosintéticos

b)	 �fotófobos y quimiotransformadores

c)	 �detritívoros y descomponedores

d)	 �sulfosintéticos y carbosintéticos

12. � Entre los macronutientes podemos encontrar:

a)	� hierro

b)	� molibdeno

c)	� uranio

d)	� fósforo

13. � El nitrógeno atmosférico se fija en forma de:

a)	� nitratos

b)	� amoníaco

c)	� nitritos

d)	� aminoácidos

14. � La nitrogenasa es:

a)	� una enzima

b)	� una bacteria

c)	� un viroide

d)	� un simbionte

15. � La nitrogenasa:

a)	� oxida el nitrógeno

b)	� reduce los nitratos

c)	� oxida el amoníaco

d)	� reduce el nitrógeno

16. � Las bacterias desnitrificantes:

a)	� oxidan el amoníaco a nitrito

b)	� oxidan el amoníaco a nitrógeno atmosférico

c)	� reducen el amoníaco a nitrato

d)	� reducen el amoníaco a nitrógeno atmosférico

17. � Una planta necesita macronutrientes:

a)	� en una cantidad mínima de 0.1% el peso de la 
planta

b)	� en una cantidad mínima de 10% el peso de la 
planta

c)	� en una cantidad mínima de 0.01% el peso de la 
planta

d)	� en una cantidad mínima de 1% el peso de la 
planta

18. � El hierro es:

a)	� un factor necesario para el transporte en el xile-
ma

b)	� un micronutriente

c)	� un pigmento

d)	� un ion esencial en la cadena de transporte elec-
trónico
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19. � Los organismos del género Rhizobium son:

a)	� insectos

b)	� virus

c)	� bacterias

d)	� hongos

20. � Los elementos esenciales para las plantas se carac-
terizan por:

a)	� ser necesarios, reemplazables y de requerimien-
to directo

b)	� ser necesarios, irreemplazables y de requeri-
miento directo

c)	� ser escasos, de requerimiento directo y de ab-
sorción activa

d)	� ser necesarios, irreemplazables y de requeri-
miento indirecto
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RESUMEN
El ciclo vital de las angiospermas incluye una fase ha-
ploide y otra diploide en las que se producen esporas y 
gametos para poder dar lugar a la reproducción sexual . 
La alternancia de generaciones hace que existan una 
serie de procesos que incluyen la mitosis y la meiosis 
para generar las distintas formas del ciclo . Además de 
esta reproducción sexual también hay distintos tipos de 
reproducción asexual dependiendo de la planta por lo 
que esta realiza una u otra en función del ambiente y 
otros factores .

El producto de la reproducción sexual es un cigoto que 
da lugar a un embrión en el interior de la semilla . Para 
que se produzca un nuevo individuo es preciso que la 
semilla germine pasando por una serie de etapas que 
finalmente originan una plántula . El individuo crece y 
se desarrolla hasta alcanzar la madurez, momento en el 
cual puede llevar a cabo su propia reproducción, proce-
so en el que tiene especial importancia la floración .

Objetivos de estudio:
•  Conocer las distintas etapas del ciclo vital de una an-

giosperma .

•  Entender el mecanismo reproductivo de las angios-
permas .

•  Comprender la importancia de cada etapa dentro del 
ciclo y el objetivo que persigue .

CAPÍTULO 3
REPRODUCCIÓN Y DESARROLLO 
DE LAS PLANTAS CON FLOR 
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3.1.  Introducción

Las plantas, como el resto de los organismos, se repro-
ducen dando lugar a nuevos individuos que siguen un 
desarrollo establecido hasta alcanzar la madurez, mo-
mento en el cual son capaces de reproducirse. En el 
caso de las angiospermas el ciclo comprende una fase 
haploide y una fase diploide presentando distintos es-
tadios de desarrollo. Este ciclo corresponde a su re-
producción sexual pero en ciertos casos también han 
desarrollado distintos mecanismos de reproducción 
asexual que, a menudo, se emplean en agricultura.

A continuación se va a ver la reproducción sexual 
y algunos de los distintos mecanismos de reproduc-
ción asexual que pueden encontrarse en las angios-
permas. Partiendo del momento de la fecundación se 
van a ver los procesos de desarrollo que sigue el indi-
viduo para alcanzar la madurez y la capacidad de re-
producirse.

3.2.  Reproducción sexual

El ciclo vital de las angiospermas se caracteriza por 
presentar una alternancia de generaciones hetero-
mórficas que son un gametofito haploide y un espo-
rofito diploide (Figura 3.1). En este tipo de plantas el 
gametofito se encuentra muy reducido y se incluye en 
el esporofito. El gametofito es el individuo haploide 
multicelular, por lo que sus células solo presentan un 
juego de cromosomas. Su función es producir game-
tos, bien masculinos o bien femeninos, que se fusio-
nan para dar lugar al cigoto diploide. Este por sucesi-
vas mitosis da lugar al esporofito, que presenta células 
diploides. Cuando alcanza la madurez el esporofito 
produce las esporas por meiosis, las cuales se desa-
rrollan en el gametofito.

Las flores del esporofito no producen gametos de 
forma directa sino que las meiosis que sufren deter-
minadas células en los órganos sexuales originan me-
gasporas y microsporas haploides, que por divisio-
nes mitóticas dan lugar a los gametofitos femenino 
y masculino.

Los gametofitos se encuentran en el interior de los 
esporangios. El megasporangio, denominado nucela, 
es un tejido rodeado por una o dos envueltas protec-
toras que dejan una apertura apical. Una de las célu-

las del megasporangio, el megasporocito, origina por 
meiosis cuatro megasporas haploides, de las que tres 
generalmente degeneran. La megaspora que queda 
se divide por mitosis tres veces, originando dentro del 
óvulo el gametofito femenino o saco embrionario con 
ocho núcleos que darán lugar a siete células cuando 
se forme la pared celular. Estas siete células se dispo-
nen de tal forma que tres se sitúan en un polo (células 
antipodales, tienen un solo núcleo cada una), una en 
el centro (tiene dos núcleos, esta célula se unirá con 
un núcleo espermático para dar el endospermo) y tres 
en el otro polo, una que es la oosfera (célula huevo) y 
las otras dos células que son las sinérgidas.

Los microsporangios, los sacos polínicos, tienen en 
su interior microesporocitos que por meiosis dan lu-
gar a microsporas haploides. Una microspora origi-
na por mitosis en el lóbulo de una antera el gametofi-
to masculino o grano de polen, que tiene tres células 
(dos células espermáticas y una célula vegetativa).

Un hecho importante en el proceso de formación 
de gametos en las plantas es que difiere bastante del 
caso de los animales ya que no existe una línea ger-
minal sino que cualquiera de sus células retiene la ca-
pacidad potencial para la reproducción por lo que el 
hecho de que desarrolle un gameto depende de su 
posición en el organismo.

Tras la formación de los gametos tiene que produ-
cirse la fecundación del gameto femenino por el ga-
meto masculino. En este proceso el primer paso es la 
apertura de los sacos polínicos para liberar los gra-
nos de polen, que transportados por distintos vectores 
(viento, agua, etc.) alcanzan la proximidad de un óvu-
lo. En ese momento el grano de polen absorbe agua 
y nutrientes e inicia el proceso de fecundación con la 
formación del tubo polínico por parte de la célula ve-
getativa, que crece a través del pistilo hasta el óvulo, 
donde liberará las dos células espermáticas en el cito-
plasma de una célula sinérgida que degenera y libera 
las células espermáticas en el saco embrionario. Allí 
una de ellas se unirá a la oosfera para dar el cigoto di-
ploide mientras que la otra se une a los dos núcleos 
polares de la célula central para originar el endosper-
mo 3n. A este proceso se le denomina doble fecun-
dación por implicar dos fenómenos de fusión nuclear 
(Figura 3.1).

Cuando la fecundación se produce entre game-
tos de la misma planta se habla de autofecundación 
mientras que si implica a gametos procedentes de 
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tervalos de forma que pueden dar individuos inde-
pendientes. Las capas apicales son ramas rectas cuyas 
puntas caen al suelo y desarrollan raíces. Los rizo-
mas, por su parte, son tallos horizontales subterrá-
neos que dan lugar a nuevas plantas. Los bulbos son 
grandes yemas subterráneas que pueden originar 
nuevas plantas al dividirse o producir nuevos bulbos 
de las yemas axilares.

La apomixis es un tipo de reproducción asexual 
por el que se producen semillas de forma asexual. En 
algunos casos se producen semillas dentro del ovario 
sin que se haya producido fecundación, originando 
una semilla con embrión que genéticamente es idén-
tico a la planta madre.

La reproducción vegetativa es altamente eficien-
te en un ambiente estable pero tiene la principal des-
ventaja de no favorecer la variabilidad, lo que hace 
más sensible a la planta a los cambios ambientales.

plantas diferentes se denomina fecundación cruzada. 
Para evitar la autofecundación y así aumentar la diver-
sidad genética de la especie hay plantas que han de-
sarrollado mecanismos de autoincompatibilidad que 
tienen carácter génico, de esta forma la planta es in-
capaz de fecundarse a sí misma.

3.3.  Reproducción asexual

Las angiospermas presentan diversas formas de re-
producción asexual, también denominada reproduc-
ción vegetativa porque se produce a partir de órga-
nos vegetativos como hojas, tallos y raíces. Ejemplos 
de reproducción asexual a partir de tallos son los es-
tolones, las capas apicales, los rizomas o los bulbos. 
Los estolones son tallos horizontales que crecen a lo 
largo de la superficie del suelo y forman raíces a in-

Figura 3.1.  Alternancia de generaciones. Las plantas angiospermas presentan un ciclo caracterizado por la alternancia de ge-
neraciones, donde el esporofito diploide da lugar a esporas por meiosis. Estas esporas originan el gametofito haploide, una 
fase del ciclo que producirá los gametos. Por último, la unión de los gametos femenino y masculino produce de nuevo el es-
porofito con una dotación cromosómica 2n.
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Tras la doble fecundación, el cigoto crece de forma 
unidireccional y se divide de forma asimétrica origi-
nando la  célula apical, de pequeño tamaño y que ori-
gina el  embrión, y una  célula basal, de mayor tamaño 
y que da lugar al  suspensor. El suspensor es una es-
tructura que actúa de conducto transportador de nu-
trientes desde el tejido materno hacia el embrión aun-
que también produce sus propios compuestos, como 
por ejemplo giberelinas. Cuando comienza la deseca-
ción de la semilla el suspensor degenera y sus funcio-
nes las realizan los tejidos de reserva, el endospermo y 
los  cotiledones (dependiendo del tipo de semilla). La 
disposición de las células apical y basal confiere una 
cierta polaridad al cigoto, hecho importante ya que el 
establecimiento de la polaridad se regula por el pro-
grama de desarrollo y es de especial importancia en 
la embriogénesis.

3 .4 .  Desarrollo 
de las semillas

Las transformaciones progresivas que tienen lugar en 
el ovario para producir el fruto se producen gracias a 
una serie de cambios moleculares y estructurales co-
ordinados temporal y espacialmente por un progra-
ma genético de desarrollo y por las hormonas. El ór-
gano de dispersión de las angiospermas, la  semilla, 
se forma por medio de la  embriogénesis cigótica que 
comprende los cambios morfológicos, estructurales y 
de expresión génica que van desde la formación del 
cigoto hasta la maduración del embrión, que germi-
nará cuando las condiciones ambientales y endóge-
nas sean apropiadas para dar un nuevo individuo (Fi-
gura 3 .2).

Figura 3 .2 . Doble fecundación y germinación de la semilla . La doble fecundación es una característica de las angiospermas por 
las que una célula espermática fecunda el óvulo mientras que otra célula espermática se une a dos corpúsculos polares para 
dar el endospermo, un tejido 3n con función de reserva (a) . Una vez que se produce la doble fecundación se produce la forma-
ción de la semilla, que es distinta entre las monocotiledóneas (b) y las dicotiledóneas (c) por la presencia de uno o dos cotile-
dones, los primordios de las futuras hojas de la plántula .
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proteínas celulares para preservarlas del estrés que 
produce la pérdida de agua. El papel de los azúca-
res parece ser que tiene relación con la estabiliza-
ción de las membranas al sustituir al agua sobre 
las superficies macromoleculares.

Generalmente en estos momentos se ha 
completado el programa genético de desarrollo 
de la semilla siendo el ácido abscísico el respon-
sable de que la semilla no inicie la germinación 
y adquiera lo que se denomina estado de dor-
mición primaria. En este punto del desarrollo de 
la semilla han desaparecido las citoquininas y 
las formas libres de auxinas y giberelinas, aun-
que se mantienen en forma conjugada (unidas a 
otras moléculas).

Conforme avanza el proceso de maduración 
de la semilla las capas externas inician un proce-
so de endurecimiento al incorporar más sustan-
cias céreas, cutina o lignina. En la parte final se 
produce una inhibición general del metabolis-
mo que lleva a que se detecten niveles mínimos 
de respiración para mantener los niveles basa-
les de los orgánulos celulares y de la semilla en 
su conjunto.

La mayor parte de las plantas producen semillas 
que no son capaces de germinar antes de su dispersión, 
diciéndose que están durmientes, y en algunos casos, 
este estado puede mantenerse incluso tras la disper-
sión. Este fenómeno, denominado dormición de la se-
milla, se define como el bloqueo que tiene lugar en una 
semilla viable que le impide completar la germinación 
en condiciones favorables. Puede ser primaria, cuan-
do el bloqueo es antes de la dispersión, o secundaria, 
cuando se mantiene el bloqueo tras la dispersión.

Para superar el estado de dormición debe actuar el 
mecanismo adecuado. En el caso de la dormición pri-
maria, tratamientos con frío, luz, giberelinas o etileno 
pueden hacer que la semilla germine en el laborato-
rio. Como se ha comentado, depende de los niveles 
de ácido abscísico y se ha observado en determina-
das especies que el tratamiento realizado puede dis-
minuir los niveles de la forma activa de ácido abscí-
sico. Por otro lado, parece que la salida del estado de 
dormición primaria también tiene relación con un in-
cremento a la sensibilidad a giberelinas.

La dormición secundaria parece relacionarse con 
los ciclos anuales de las semillas que caen al suelo de 
tal manera que la salida se produce cuando las con-

El desarrollo de la semilla se divide habitualmen-
te en cuatro fases, que tienen duración variable se-
gún la especie:

•  �Histodiferenciación: en esta fase se produce 
una gran cantidad de divisiones nucleares y la 
formación correspondiente de paredes celulares 
dando origen a muchas células. Las auxinas y 
las citoquininas intervienen en la regulación de 
esta fase controlando la mitosis y el ciclo celular 
mientras que las giberelinas tienen un papel en 
los procesos de alargamiento celular de los teji-
dos de reserva y el embrión.

•  �Expansión: en el inicio de esta etapa cesa el 
crecimiento por división y se produce un creci-
miento por elongación celular. La embriogénesis 
lleva a que aparezcan tejidos bien organizados 
que realizan funciones concretas en la semilla, 
entre los que destacan el cotiledón y el endos-
permo. En estos se produce la acumulación de 
productos de reserva como proteínas, hidratos 
de carbono y lípidos. El crecimiento del cotile-
dón comprende una primera fase de desarrollo 
con mitosis para posteriormente producirse una 
segunda fase de elongación celular. En el en-
dospermo inicialmente se producen divisiones 
nucleares periféricas con una posterior vacuoli-
zación próxima a estos núcleos y formación de 
pared que origina células individualizadas. Des-
pués se produce la expansión celular al tiempo 
que se depositan sustancias de reserva en el cen-
tro del endospermo y la formación y diferencia-
ción de las capas aleuronales. La acumulación 
de sustancias de reserva se produce en cuerpos 
proteicos, cuerpos lipídicos y amiloplastos.

La regulación de la expansión celular se pro-
duce a través de auxinas y giberelinas siendo es-
casa la presencia de citoquininas que tienden a 
desaparecer.

•  �Maduración y desecación: son fases más o me-
nos simultáneas. El inicio de la maduración lleva a 
que se paralice el ciclo celular y se produzca un au-
mento de los niveles de ácido abscísico. La deseca-
ción comienza con un descenso del peso fresco de 
la semilla al perder agua y aumentar su tolerancia 
a la desecación. En la tolerancia a la desecación de 
la mayor parte de las semillas tienen especial im-
portancia las proteínas LEA (late embryogenic abun-
dant) y los azúcares. Las proteínas LEA son proteí-
nas hidrófilas que se unen a membranas y a otras 
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minación y el inicio del crecimiento de la plántula. La 
emergencia se produce principalmente por elongación 
celular, aunque puede haber mitosis, y se debe a un 
ablandamiento de la pared celular al que sigue una pre-
sión de turgencia de las células localizadas en la zona 
subapical. Un ejemplo del proceso de germinación de 
una semilla de una dicotiledónea y la formación de la 
plántula se muestra en la Figura 3.3.

Hasta que la plántula es autosuficiente, lo que ocu-
rre cuando desarrolla su capacidad fotosintética, debe 
utilizar las reservas que se almacenaron en la semilla. 
Se produce una hidrólisis de las mismas a través de las 
enzimas que se sintetizan desde las células aleurona-
les y que actúan degradando las proteínas, los lípidos y 
los azúcares almacenados en el endospermo. En todo 
este proceso participan las giberelinas como principa-
les hormonas reguladoras.

3.6. � Crecimiento  
y desarrollo

El ciclo de vida de las plantas se suele dividir en dis-
tintas etapas que permiten una descripción más sen-
cilla del desarrollo o proceso de formación del cuer-
po de una planta (Figura 3.4). Una característica del 
desarrollo de las plantas es que la mayor parte de sus 
órganos tienen origen postembrionario. La plántula 
que se genera a partir del embrión presenta una raíz, 
unos cotiledones, un pequeño tallo y, en algunos ca-
sos, primordios foliares. En la zona apical y en la ra-
dicular tiene dos meristemos con células indiferencia-
das y capacidad mitótica que son los responsables del 
desarrollo de la planta.

Tras la germinación, el meristemo apical inicia el 
desarrollo de la parte aérea de la planta, que es el re-
sultado de la producción repetitiva de primordios de 
órganos y de células del tallo. De esta forma se pro-
ducen estructuras similares que tienen un segmen-
to de tallo o entrenudo y un nudo en el que se sitúa 
la hoja con un meristemo axilar, que tiene capacidad 
de originar una rama que da lugar a la misma estruc-
tura. Este desarrollo postembrionario permite que la 
planta, ante su falta de motilidad, pueda reaccionar a 
los cambios ambientales generando nuevas estruc-
turas funcionales. Por ejemplo, si dos hojas de una 
misma planta se forman con distinto grado de ilumi-
nación presentarán un tamaño, una morfología, una 

diciones ambientales cambian y son adecuadas para 
germinar. Posiblemente la temperatura y el potencial 
hídrico del suelo son los factores más importantes a la 
hora de determinar el carácter cíclico anual de la dor-
mición secundaria, aunque también participan la luz 
y el NO3.

3.5. � Germinación  
de las semillas

La germinación es el proceso que se inicia con la im-
bibición (la semilla seca toma agua) y finaliza con la 
emergencia (una parte de la semilla atraviesa las es-
tructuras envolventes de la misma). La imbibición es 
un proceso que se produce en tres etapas, una prime-
ra de absorción rápida de agua, una fase de meseta y 
una fase final de incremento en la absorción de agua, 
que coincide con el periodo de elongación del em-
brión o de la radícula. La duración de cada etapa di-
fiere entre las distintas especies ya que viene determi-
nada por el tipo de semilla y las condiciones externas 
que se encuentre.

En la primera fase la entrada rápida de agua hace 
que se produzcan alteraciones temporales en la per-
meabilidad de las membranas de la semilla, lo que lle-
va a la pérdida de solutos de bajo peso molecular (io-
nes, ácidos orgánicos, azúcares, aminoácidos, etc.) y 
de ciertos inhibidores de la germinación como el áci-
do abscísico o los fenoles. Una vez pasada esta fase la 
membrana recupera su estabilidad y se reduce la pér-
dida de solutos.

Al mismo tiempo que entra el agua se produce una 
reanudación de la actividad metabólica, especialmen-
te de la respiración para obtener la energía necesaria 
para los procesos siguientes. Debido al déficit interno 
de oxígeno que tiene la semilla al principio la energía 
se obtiene por medio de la fermentación. La activa-
ción del metabolismo es progresiva e implica la reini-
ciación de todos los procesos de transcripción y tra-
ducción, empezando por los genes del metabolismo 
básico para continuar con todos aquellos relacionados 
con la germinación, hasta que las células de la semilla 
recuperan su actividad completa.

La emergencia radicular es el proceso por el que la 
radícula o el eje embrionario atraviesa los tejidos en-
volventes y pasa de un metabolismo preferentemen-
te anaerobio a uno aerobio, marcando el fin de la ger-
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Figura 3.3.  Germinación de la semilla y formación de la plántula. La semilla comienza la germinación desarrollando la raíz para 
obtener el agua y los minerales que necesita mientras aprovecha las sustancias de reserva que posee. Una vez llega a la super-
ficie despliega los cotiledones y comienza la formación de hojas para realizar la fotosíntesis. Hasta el momento de empezar la 
fotosíntesis el individuo depende de las reservas de la semilla.
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Figura 3.4.  Fases de la vida de una planta.  Tras la germinación, la plántula crece hasta convertirse en un individuo maduro ca-
paz de realizar la reproducción. Para ello debe desarrollar las flores a partir de los meristemos modificados, en las cuales en-
contramos los gametos que realizarán la fertilización. A partir de la flor se produce una serie de transformaciones que originan 
el fruto, un sistema de dispersión de la semilla que se presenta en múltiples formas y permite a la planta colonizar otros luga-
res. Una vez la semilla alcanza el suelo y encuentra las condiciones adecuadas, germina para dar un nuevo individuo.
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La senescencia mejor estudiada es la de las ho-
jas, donde se producen cambios celulares comple-
jos que son similares a los que se producen durante 
la senescencia en otros órganos y tejidos. En general, 
los primeros cambios incluyen la degradación de los 
cuerpos proteicos y una transición del retículo endo-
plásmico, que se torna tubular y vesiculado. Posterior-
mente se produce una clarificación del citoplasma con 
una desaparición de los orgánulos, siendo los prime-
ros en desaparecer los cloroplastos y el último el nú-
cleo. En las fases finales la membrana del tonoplasto 
se fragmenta y se pierde la compartimentación celu-
lar. A nivel metabólico los procesos de degradación 
predominan sobre los de síntesis y los productos re-
sultantes se almacenan en estructuras de reserva o se 
desvian hacia zonas en crecimiento como yemas, ho-
jas, frutos o semillas.

Como cualquier proceso de desarrollo, la senes-
cencia se encuentra regulada por procesos endógenos 
y ambientales. Existe un control genético del proceso 

anatomía y una composición proteica y pigmentaria 
distinta, de tal manera que cada una de ellas reaccio-
nará a la radiación que recibe de la mejor manera po-
sible. Esto supone que el desarrollo de las plantas es 
constante, presentando un fenotipo más plástico que 
el de los animales.

Desde el punto de vista fisiológico, el desarrollo 
de la planta después de la germinación se puede di-
vidir de diversas formas siendo la más sencilla distin-
guir una etapa juvenil, una etapa adulta o madura y 
una etapa senescente.

En la etapa juvenil los procesos que predominan 
son todos aquellos relacionados con el crecimiento 
vegetativo ya que es una fase que se establece en-
tre el fin de la germinación y el inicio del proceso re-
productivo. Su duración depende de la especie y las 
condiciones ambientales, variando entre los días y se-
manas de las plantas herbáceas hasta los años de las 
especies leñosas.

La etapa madura o adulta comprende el periodo en 
el que la planta es capaz de florecer si se dan las con-
diciones necesarias. La transición entre ambas etapas 
es lo que se conoce como cambio de fase y depende 
de las transformaciones que se producen en los meris-
temos, especialmente del cambio de meristemo vege-
tativo a meristemo reproductivo. Además también se 
producen otras modificaciones a nivel de arquitectura 
de la planta, fisiología y morfología. En la Tabla 3.1 se 
indican algunas diferencias entre el estado juvenil y el 
adulto que se observan en ciertas especies. La regula-
ción del cambio de fase es principalmente hormonal, 
teniendo un papel relevante las giberelinas.

La etapa senescente se identifica a menudo con 
una etapa terminal pero este concepto es erróneo ya 
que la senescencia es un proceso de desarrollo cuyo 
objetivo es eliminar y reciclar de manera ordenada 
estructuras y moléculas que ya no son útiles para la 
planta en un momento dado. En las plantas herbá-
ceas anuales se produce la senescencia monocárpica, 
donde el proceso concluye con la muerte del indivi-
duo y los componentes reciclados se almacenan en la 
semilla para que los emplee la siguiente generación. 
En las plantas de ciclo plurianual se da la senescencia 
policárpica, produciéndose la senescencia en órganos 
como las hojas, las flores y los frutos cuando han fi-
nalizado su periodo de vida. En la Tabla 3.2 se indican 
procesos de senescencia que se dan en diferentes eta-
pas del desarrollo.

Tabla 3.1.  Comparación de las características  
de la fase juvenil y la fase adulta de una planta.

Característica Fase juvenil Fase adulta

Tipo de  
crecimiento

Crecimiento  
horizontal  
(plagiotrópico)

Crecimiento 
vertical 
(ortotrópico)

Forma  
de la hoja

Palmada  
(3, 5 lóbulos)

Acicular

Entera ovalada

En forma de 
escama

Disposición de 
las hojas en la 
rama (filotaxia)

Opuesta, alterna Alterna, espiral

Presencia  
de espinas Sí No

Ramas Forman ángulos 
obtusos

Forman ángulos 
agudos

Caída de hojas 
otoñal No ocurre Sí ocurre

Capacidad de 
organogénesis 
in vivo

Alta Baja

Meristemo  
apical

Cúpula 
meristemática 
pequeña

Cúpula 
meristemática 
grande
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En cuanto a las señales ambientales que pueden re-
gular la senescencia tenemos distintos tipos de estrés 
que actúan como promotores de la senescencia. Situa-
ciones de sequía, estrés oxidativo, altas temperaturas o 
las agresiones por otros organismos hacen que la plan-
ta trate de desprenderse de órganos y tejidos no esen-
ciales, bien para evitar la progresión de un patógeno o 
bien para dirigir los nutrientes hacia órganos esenciales 
como puedan ser los reproductivos.

En el caso de las flores y los frutos su propia natu-
raleza hace que la senescencia sea un paso inevitable. 
En las flores, tras la polinización, se produce la senes-
cencia de la corola (sépalos y pétalos) y de los estam-
bres mientras que el carpelo polinizado se desarrolla 
para originar el fruto. En algunos casos interviene el 
etileno recibiendo este tipo de flores el nombre de cli-
matéricas mientras que en aquellos casos que no par-
ticipa se habla de flores no climatéricas. El proceso de 
senescencia es similar al de las hojas con una hidróli-
sis de componentes celulares cuyos productos se di-
rigen al ovario, a la semilla y a otros tejidos en creci-
miento.

En el fruto la senescencia es necesaria para que se 
produzca la dispersión de la semilla. El fruto procede 
del desarrollo del ovario y ofrece un entorno adecua-
do a la semilla para su maduración y dispersión. Si-
guiendo un proceso similar a lo que ocurre en la hoja, 
se produce una hidrólisis de componentes pero con la 
diferencia de que se acumulan en forma de azúcares 
y ácidos que dan al fruto un sabor atractivo. Si la fru-
ta no se consume, continúa con el proceso de madu-
ración que lleva a que se vaya deteriorando progresi-
vamente. Un cambio importante es la degradación de 
las paredes celulares que se produce por la acción de 
enzimas hidrolíticas, reblandeciendo el fruto. En todo 
este proceso de senescencia hay un programa gené-
tico que lleva a la expresión de las distintas enzimas 
y una regulación de tipo hormonal. Al igual que ocu-
rre en las flores, se diferencian frutos climatéricos y no 
climatéricos en función de su respuesta al etileno.

El proceso por el que la planta se desprende de ho-
jas, frutos, flores o pequeñas ramas se conoce como 
abscisión. Es el resultado de una secuencia de pasos 
bioquímicos y celulares que llevan a la separación de 
células en zonas determinadas que se denominan zo-
nas de abscisión. Las células de estas zonas se en-
cuentran programadas para realizar el proceso y se di-
ferencian morfológicamente del resto de células que 
no se van a separar.

que se refleja en los niveles de determinados regula-
dores del crecimiento y en el desarrollo reproductivo, 
siendo también importante la edad del individuo. En 
el caso de la hoja, por ejemplo, en ausencia de facto-
res externos es su propia edad la que determina la en-
trada en senescencia, generalmente en relación a su 
capacidad fotosintética que disminuye con el tiempo. 
Este factor varía según la especie ya que depende en 
gran medida del genoma de la planta. En otros casos, 
como algunas plantas anuales, es la situación repro-
ductiva de la planta lo que determina la entrada en se-
nescencia de los tejidos vegetativos y, posteriormen-
te, de los tejidos reproductivos como resultado de un 
control correlativo entre órganos.

Respecto a las hormonas que puedan intervenir en 
el control de la senescencia, las auxinas, las gibereli-
nas, el ácido abscísico, el etileno y las citoquininas tie-
nen un papel en el proceso siendo generalmente inhi-
bida por las auxinas, las citoquininas y las giberelinas 
y favorecida por el ácido abscísico y el etileno. Ade-
más, también se ha observado que otros compuestos 
como el ácido jasmónico, el ácido salicílico y los brasi-
nosteroides actúan favoreciendo la senescencia mien-
tras que las poliaminas la inhiben.

Tabla 3.2.  Senescencia en las distintas etapas  
de vida del individuo.

Etapa del desarrollo Proceso de senescencia

Plántula

De cotiledones.

En la diferenciación de 
traqueidas y tubos cribosos.

De los pelos radiculares y las 
células del ápice radicular.

Vegetativo

En la diferenciación y el recambio 
celulares.

De la hoja, secuencial o 
sincrónica.

En el desarrollo de espinas y púas.

En el proceso de abscisión.

Floración En la abscisión de partes florales.

Fructificación

De toda la planta (monocárpica).

De tallos aéreos.

De frutos secos y su dehiscencia.

De frutos carnosos y su abscisión.
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que las especies policárpicas (leñosas y herbáceas) flo-
recen más de una vez. En las primeras, el meristemo 
apical puede dar lugar a una flor o producir inflores-
cencias hasta que muere por la senescencia de toda la 
planta mientras que en las segundas algunos de los 
meristemos permanecen en estado quiescente dentro 
de estructuras denominadas yemas.

Antes de florecer la planta debe superar su perio-
do juvenil y alcanzar el periodo de madurez repro-
ductiva. La imposibilidad de florecer durante la fase 
juvenil se debe a que los órganos que participan en la 
floración no son capaces de responder a los estímu-
los como ocurre con la falta de sensibilidad de las ho-
jas juveniles al fotoperiodo o a otras condiciones am-
bientales inductivas. Además, el meristemo apical no 
es sensible a las señales procedentes de las hojas y no 
inicia el proceso reproductivo.

A nivel ambiental existen dos factores que varían 
de manera regular a lo largo del año: la duración re-
lativa de los periodos de luz y oscuridad, el fotope-
riodo, y la temperatura. Ambos factores cambian de 
manera gradual conforme nos alejamos del ecuador 
hacia los polos, de tal forma que la mayor parte de 
las especies vegetales han desarrollado mecanismos 
para reconocer las variaciones y detectar el momen-
to adecuado para florecer. Aunque se suele diferen-
ciar entre especies con requerimientos de fotoperio-
do o requerimientos de temperatura, en general los 
requerimientos de cada especie son complejos y no 
dependen solo de un factor. Según el grado de ne-
cesidad de determinadas condiciones se habla de re-
querimientos absolutos, cuando la planta no florece a 
menos que se den unas condiciones determinadas, y 
de requerimientos relativos, cuando la planta florece 
en distintas condiciones pero estas marcan que la flo-
ración se produzca de una forma más o menos acele-
rada. En algunas especies, denominadas autónomas, 
se puede observar que la floración depende del esta-
do de desarrollo siendo independiente de las condi-
ciones ambientales.

La longitud del fotoperiodo regula muchos proce-
sos en las plantas pero en este caso este factor deter-
mina si la planta entra en su desarrollo reproductivo 
o mantiene el estado vegetativo. De acuerdo a su res-
puesta al fotoperiodo se distinguen tres tipos de plan-
tas: de día largo, de día corto y neutras. Las prime-
ras requieren días largos para florecer, las segundas 
días cortos y las últimas florecen independientemen-
te del fotoperiodo. Además de estos tres tipos básicos 

A menudo se relaciona la abscisión con la senescen-
cia por ser el medio por el que la planta se deshace de 
las hojas, frutos y flores senescentes pero esto no implica 
que no pueda darse la abscisión sin que se haya produ-
cido senescencia. El mecanismo de la abscisión consis-
te en la disolución de las paredes que unen los distin-
tos estratos celulares de la zona de abscisión, proceso 
que se puede activar por un programa de desarrollo o 
por señales ambientales. Al mismo tiempo, se produ-
ce un crecimiento de una capa celular más próxima a la 
planta que provoca que la lámina media entre esta capa 
y la adyacente se disuelva, generando un plano de rup-
tura. El crecimiento de esta capa y su suberización jun-
to con el viento son los que finalmente llevan a que se 
produzca la separación del órgano. La herida resultan-
te se sella por medio de depósitos de suberina, lignina o 
sustancias gomosas procedentes de los vasos que que-
dan al descubierto.

El control de la abscisión depende en gran medida 
del equilibrio entre dos tipos de hormonas, las auxi-
nas y el etileno. Mientras las auxinas frenan el proce-
so, el etileno actúa como promotor por lo que según 
el predominio de una u otra la decisión se decanta por 
la abscisión o no.

3.7. � Floración
La floración es la etapa del desarrollo con la que se 
inicia la fase reproductiva de la planta. Se debe dar en 
el momento y lugar adecuados, además de presen-
tar cierta sincronía entre los individuos de una mis-
ma región para que se pueda establecer el intercam-
bio genético entre ellos. Esto, unido a la imposibilidad 
de moverse, ha hecho que las plantas desarrollen me-
canismos de control del momento de la floración que 
aseguren el éxito reproductivo.

La floración puede considerarse como un cambio 
del patrón de desarrollo habitual en la planta que se 
produce cuando esta alcanza un determinado tamaño 
y en respuesta a determinados factores ambientales y 
endógenos. El desarrollo de la hoja se inhibe para dar 
lugar a una bráctea o desaparece mientras que el me-
ristemo axilar se transforma en un meristemo floral 
para dar una flor en vez de una rama.

Las especies herbáceas anuales que finalizan su ci-
clo vital con la producción de semillas se denominan 
monocárpicas porque florecen una sola vez, mientras 
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especies. El día largo produce un aumento del fitocro-
mo infrarrojo en las células de las hojas que se trans-
loca al núcleo de tal forma que en las plantas de día 
largo activa la síntesis de esta proteína mientras que 
en las de día corto lleva a la síntesis de un inhibidor 
de la floración. Cuando los días son cortos, las plantas 
de día largo no son capaces de transformar suficien-
te fitocromo rojo a infrarrojo y no se produce la sín-
tesis de la proteína mientras que en las de día corto 
este efecto inactiva la síntesis del inhibidor permitien-
do que se sintetice la proteína. El florígeno, o proteína 
FT, se sintetiza en las células del floema de las hojas y 
se transporta hasta el meristemo por el floema, don-
de estimula la transformación del tejido vegetativo en 
tejido reproductor (Figura 3.5).

La presencia del florígeno no supone que no exis-
tan otros elementos que participen en la regulación de 
la floración. De todos los reguladores hormonales, las 
giberelinas son las que tienen un papel más acusado 
en la floración de ciertas especies de día corto.

En cuanto a la temperatura, se conoce desde hace 
tiempo que la exposición a temperaturas bajas acele-
ra el tiempo de floración en ciertas plantas. A este fe-
nómeno se le conoce como vernalización. La floración 
de estas plantas requiere la exposición al frío inver-
nal, bien en su estado vegetativo o bien como semillas 
hidratadas o germinadas en el suelo. En función de 
los requerimientos que tienen se diferencian requeri-
mientos cualitativos, no florecen a menos que se ex-
pongan a temperaturas bajas durante un periodo de-
terminado de tiempo, o requerimientos cuantitativos, 
la floración se acelera más cuanto mayor es la expo-
sición a temperaturas bajas. A menudo estos requeri-
mientos se combinan con el fotoperiodo, por lo que 
la floración es una combinación de las distintas con-
diciones posibles.

En el efecto de la vernalización los factores impor-
tantes son la temperatura, el tiempo de exposición y 
el estado de desarrollo de la planta. En general, si la 
planta se encuentra en un estado vegetativo inicial la 
exposición a temperaturas menores de 10 ºC acelera la 
floración, siempre y cuando no se alcance la tempera-
tura por debajo de la cual se congelan los fluidos ex-
tracelulares (aproximadamente – 4 ºC). En estas plan-
tas, cuanto mayor es el tiempo de exposición y más 
baja es la temperatura, más rápido se produce la flora-
ción. De igual manera, el efecto de la vernalización es 
más acusado si la planta se expone en fase de semilla 
hidratada o de plántula que de planta adulta.

de respuesta puede haber combinaciones de tal forma 
que, por ejemplo, puede haber plantas que requieran 
inicialmente días largos y posteriormente días cortos 
para florecer.

Cada especie que requiere un determinado fotope-
riodo presenta lo que se conoce como fotoperiodo crí-
tico, es decir, una longitud del día a partir de la cual se 
induce la floración. En las plantas de día largo la flo-
ración se produce si el día sobrepasa este fotoperiodo 
mientras que en las de día corto sucede lo contrario, el 
día debe tener menor duración que este fotoperiodo 
crítico. Además de la duración del día también puede 
ser importante la intensidad del estímulo. Hay plantas 
que con un solo fotoperiodo inician la floración mien-
tras que otras precisan de varios fotoperiodos.

La detección de la duración del fotoperiodo se rea-
liza a través de sensores específicos, que se denomi-
nan fotorreceptores, y en el caso de la floración tienen 
importancia los fitocromos y los criptocromos. Estos 
sensores participan en los llamados ritmos circadianos 
que regulan un gran número de procesos en la planta. 
Los mecanismos que generan los ritmos circadianos 
implican tres elementos. El primer elemento es un sis-
tema o reloj que genera un ritmo de aproximadamente 
veinticuatro horas, el segundo elemento es un sistema 
de sincronización con respecto a los ciclos diarios de 
luz y oscuridad y el tercer elemento es un sistema de 
transmisión de la señal que genera el reloj para regular 
los distintos procesos fisiológicos. En Arabidopsis el os-
cilador central, o reloj, se compone de al menos cuatro 
proteínas mientras que la sincronización de este siste-
ma con los ciclos diarios de luz y oscuridad se produ-
ciría a través de los fotocromos y criptocromos.

La respuesta de los fotorreceptores, especialmente 
el fitocromo, en las plantas se traduce en la floración 
por acción del florígeno, una sustancia que durante 
muchos años no se supo qué naturaleza tenía pero se 
sabía que debía existir por los distintos experimentos 
que se realizaban. Por ejemplo, cuando una planta de 
día corto expuesta a la luz tenía hojas, la planta flore-
cía. Sin embargo, si se exponía solo el meristemo api-
cal no se producía la floración. De estos experimentos 
se dedujo que el florígeno se producía en las hojas y a 
través del floema llegaba a los meristemos apicales o 
axilares para transformarlos en tejidos reproductivos 
(primero flores y luego frutos).

La identificación del florígeno se realizó en 2007 y 
resultó ser una proteína conservada entre las distintas 
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ambas situaciones. Se podría decir que una flor es una 
rama en la que las hojas se han modificado en los dis-
tintos órganos florales. Los primordios del meristemo 
floral darán lugar a las distintas partes de la flor: sépa-
los, pétalos, estambres y carpelos.

En las especies leñosas es frecuente que los meris-
temos florales se inicien en verano durante la etapa de 
mayor crecimiento y reduzcan su actividad durante el 
otoño quedando englobados en unas estructuras de-
nominadas yemas, que se mantienen en estado de dor-
mición hasta la primavera siguiente. Tanto la dormición 
como la inducción del desarrollo de las yemas se regu-
lan por factores ambientales y hormonales. La dormi-
ción es similar a la de las semillas, participando el ácido 
abscísico que induce la reducción de la actividad meta-
bólica a niveles mínimos. La salida de la dormición se 
produce por el efecto de las giberelinas, de manera si-
milar a lo que ocurría en la semilla. Entre los factores 
ambientales que actúan encontramos el fotoperiodo y 
la temperatura así como la falta de agua en determina-
das especies. La influencia de estos factores es en am-
bos sentidos, tanto para la entrada como la salida de la 
dormición.

A diferencia de lo que ocurre en el caso del foto-
periodo, en la vernalización es el meristemo apical el 
que debe ser expuesto al estímulo para que se pro-
duzca la floración. Dado que los meristemos de las 
plántulas no florecen hasta que completan el desarro-
llo vegetativo, el efecto debe durar hasta entonces y 
mantenerse a través de las sucesivas divisiones celu-
lares. Los estudios a nivel molecular para discernir la 
regulación de este fenómeno han mostrado que, a di-
ferencia de lo que ocurre con el fotoperiodo, en el caso 
de la vernalización los genes implicados en el proce-
so son muy diversos entre las distintas especies indi-
cando que cada grupo botánico ha reclutado un con-
junto distinto de genes para esta función.

El desarrollo de la flor en sí mismo comienza con 
el estímulo de la floración. Una vez que se ha produ-
cido, en el meristemo se produce una gran actividad 
mitótica, especialmente en las zonas laterales donde 
se generan los nuevos primordios. El estímulo floral 
también provoca el cambio de identidad del meriste-
mo hacia meristemo floral, aunque el patrón de desa-
rrollo es similar en ambos casos y las estructuras ge-
neradas presentan distinto grado de variación entre 

Figura 3.5.  Floración y florígeno. El florígeno es un nuevo factor que participa en el proceso de la floración. Según la necesi-
dad que tiene la planta de horas de luz se consideran plantas de día largo y plantas de día corto. En el caso de las plantas de 
día largo la correcta duración del fotoperiodo produce la síntesis de la proteína CO que, a su vez, activa la expresión del gen 
de la proteína FT, el florígeno, que se dirige al meristemo floral por el floema activando la floración. En el caso de las plantas 
de día corto la duración adecuada del día provoca la inhibición de una proteína que reprimía la expresión de la proteína res-
ponsable de la floración, así esta se puede expresar y se produce la floración.
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  1. � Dentro de las plantas existen varios tipos de repro-
ducción. Explicar los distintos tipos que se cono-
cen.

  2. � La flor es parte crucial en el proceso de reproduc-
ción sexual. Dibujar una flor indicando los elementos 
que la componen y la función que desempeñan.

  3. � Definir embrión y semilla explicando la diferencia 
entre ambos. ¿Cómo se puede dispersar la semilla 
para poder reproducirse?

  4. � ¿Qué es la floración? Explicar la relación entre la flo-
ración y los ritmos circadianos.

  5. � Una planta pasa, a lo largo de su vida, por distintas 
etapas. Realizar un esquema cronológico de esas 
etapas indicando las características más relevantes 
de las mismas.

Cuestiones de repaso

  1. � La fecundación doble que se observa en angiosper-
mas da lugar a:

a)	� un endospermo n y un cigoto 2n

b)	� un endospermo 3n y un cigoto 2n

c)	� un endospermo 2n y un cigoto n

d)	� un endospermo 2n y un cigoto 3n

  2. � El esporofito:

a)	� es el individuo haploide en la alternancia de ge-
neraciones

b)	� es el embrión que da lugar al endospermo

c)	� es un individuo 2n

d)	� es una flor que crece a partir de una hoja

  3. � En la formación del gameto femenino se produce:

a)	� una meiosis seguida de cuatro mitosis que pro-
duce siete células como resultado final

b)	� una meiosis seguida de cuatro mitosis que pro-
duce diez células como resultado final

c)	� una meiosis que produce ocho células como re-
sultado final

d)	� una mitosis seguida de cuatro meiosis que pro-
duce ocho células como resultado final

  4. � Una forma de reproducción vegetativa en plantas es:

a)	� la apomixis

b)	� los rizomas

c)	� la partenogénesis

d)	� la gemación

  5. � La autoincompatibilidad busca:

a)	� permitir la autofertilización de una planta

b)	� producir el rechazo de injertos de otras plantas

c)	� promover la variación genética

d)	� fomentar la endogamia

  6. � La doble fecundación se produce gracias a:

a)	� las dos células espermáticas

b)	� las dos células ferlitizadoras

c)	� las dos células gametofíticas

d)	� las dos células antípodas

  7. � La floración se debe a:

a)	� la activación de un único gen

b)	� la inactivación de un gen

c)	� una cascada de expresión génica

d)	� la inhibición de un promotor

  8. � La alternancia de generaciones en las plantas quie-
re decir:

a)	� que solo hay un adulto cada dos generacio-
nes

b)	� que hay una alternancia entre una planta peren-
ne y una anual

c)	� que hay una generación que produce esporas y 
otra generación que produce gametos

d)	� que la planta produce en una generación plan-
tas macho y en la siguiente plantas hembra

Cuestionario de autoevaluación (20 preguntas tipo test)
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  9. � Los meristemos que se diferencian para dar flores 
se dice que tienen un crecimiento:

a)	� determinado

b)	� modificado

c)	� indeterminado

d)	� impreciso

10. � En el proceso de floración tiene mucha relevancia:

a)	� la cantidad de agua disponible

b)	� la duración del día

c)	� la altura de la planta

d)	� la intensidad de luz

11. � El gametangio es:

a)	� una estructura unicelular o pluricelular que pro-
duce gametos

b)	� una estructura unicelular o pluricelular que con-
tiene esporas

c)	� un gameto propio de las angiospermas

d)	� una de las formas pluricelulares de las angios-
permas

12. � El esporofito:

a)	� es un órgano que contiene esporas

b)	� es un órgano que contiene gametos

c)	� posee muchas raíces delgadas similares

d)	� posee raíces que salen de las hojas

13. � En la estructura de la hoja diferenciamos:

a)	� lámina y tallo

b)	� tallo y brote

c)	� pecíolo y lámina

d)	� pecíolo y brote 

14. � Entre las células parenquimáticas encontramos:

a)	� las células de la pared celular

b)	� las células fotosintéticas de las hojas

c)	� las células de la madera

d)	� las células de los elementos traqueales

15. � Las células del floema se conocen como:

a)	� traqueidas

b)	� elementos traqueales

c)	� elementos del tubo criboso

d)	� floemocitos

16. � El patrón apical-basal se refiere:

a)	� a la disposición de células y tejidos a lo largo del 
eje principal del vástago

b)	� a la disposición de células y tejidos en sentido 
concéntrico desde el eje principal del vástago

c)	� a la disposición de la hoja en el vástago

d)	� a la disposición de las raíces en un sistema de 
raíces

17. � Los meristemos laterales:

a)	� dan origen al cuerpo primario de la planta

b)	� dan lugar a las hojas

c)	� son responsables del crecimiento secundario de 
la planta

d)	� dan lugar a las flores

18. � En la estructura de una raíz se pueden diferen-
ciar:

a)	� pecíolo, cofia radicular y lámina

b)	� cofia radicular, zona de división celular, zona de 
alargamiento y zona de diferenciación

c)	� cofia radicular, meristemo apical y cámbium del 
corcho

d)	� cámbium vascular, epidermis y estele

19. � El mesofilo se puede encontrar en:

a)	� flores

b)	� raíces

c)	� tallo

d)	� hojas

20. � En el crecimiento secundario de una planta:

a)	� la madera es el xilema

b)	� la madera es el suberógeno

c)	� la madera es el cámbium vascular

d)	� la madera es el floema
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RESUMEN
Las plantas son seres vivos que no pueden escapar de 
las condiciones que les rodean por lo que deben desa-
rrollar mecanismos para responder a los cambios a los 
que se ven sometidas . Además, el ciclo vital de una plan-
ta implica una serie de etapas que se controlan para po-
der coordinar los distintos fenómenos que se dan en los 
diferentes órganos y tejidos del individuo . Los respon-
sables de ese control son las hormonas vegetales, unas 
sustancias denominadas así por su propiedad de actuar 
a concentraciones muy bajas y de regular los cambios 
gracias a los equilibrios que alcanzan entre sus efectos .

Debido a la diversidad de hábitat que colonizan las plan-
tas así como la gran variedad de productos que presen-
tan con actividad hormonal, es complicado realizar una 
clasificación de las hormonas vegetales aunque, en ge-
neral, se distinguen cinco grupos principales a los que 
se añaden los particulares de cada especie . Los cinco ti-
pos de hormonas básicas de las angiospermas son las 
auxinas, las giberelinas, el etileno, el ácido abscísico y 
las citoquininas .

Por otro lado, las plantas, como los animales y el resto 
de seres vivos, responden al ambiente para poder man-
tener su equilibrio interno . Para lograrlo, han desarro-
llado una serie de adaptaciones a los distintos agen-
tes que les pueden afectar como son la sequía, las altas 
temperaturas o los suelos con alta salinidad .

Objetivos de estudio:
•  Conocer las distintas hormonas que presentan las an-

giospermas .

•  Integrar los efectos de las distintas hormonas para en-
tender la regulación de los procesos fisiológicos de 
las angiospermas .

•  Conocer y entender los mecanismos de adaptación 
de las angiospermas a las situaciones extremas que 
se encuentran en los hábitats que colonizan .

CAPÍTULO 4
HORMONAS VEGETALES: DESARROLLO Y RESPUESTA 
DE LAS PLANTAS CON FLOR AL AMBIENTE 
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4.1.  Introducción

Las plantas responden de manera habitual a estímu-
los del ambiente como la temperatura, la luz, la grave-
dad o a los ataques de otros organismos. Al ser orga-
nismos inmóviles, no tienen la posibilidad de escapar 
como hacen los animales por lo que han desarrollado 
mecanismos de respuesta para superar las distintas si-
tuaciones a las se enfrentan a lo largo de su vida, in-
terviniendo en muchos de ellos las hormonas vegeta-
les. Se entiende por hormona vegetal a una sustancia, 
que puede ser de muy diversa naturaleza química, que 
tiene diversos efectos sobre la planta y que al actuar 
conjuntamente con otras ofrece a la planta un amplio 
abanico de posibilidades de adaptación al entorno.

Por otro lado, a la hora de asegurar la superviven-
cia de la especie las respuestas más importantes de la 
planta son las relacionadas con la floración, la produc-
ción de semillas y la germinación. Cada especie ha de-
sarrollado su propia estrategia para superar este desafío 
y adaptarse lo mejor posible al entorno en que vive.

El presente tema se acerca a la acción de las hor-
monas vegetales y a las situaciones en las que se pro-
ducen, analizando tanto el papel que presentan en el 
desarrollo como en la respuesta a los retos ambienta-
les que se plantean al individuo.

4.2. � Hormonas vegetales: 
conceptos básicos

La denominación de hormonas a estas sustancias ve-
getales que causan un efecto cuando aparecen en pe-
queñas cantidades se debe a su homología con las 
hormonas animales. En general, son mensajeros quí-
micos de muy diversa naturaleza química que actúan 
en bajas concentraciones y a distancia del lugar donde 
se producen. Las células susceptibles a cada hormo-
na presentan receptores específicos, en la membrana 
o en el citoplasma, que transmiten la señal para que se 
produzca una respuesta fisiológica variada que puede 
incluir modificaciones en la actividad de enzimas, en 
la permeabilidad de la membrana o la activación/in-
hibición de la transcripción de genes (Figura 4.1). Los 
efectos que se produzcan dependerán de la sensibi-
lidad de la célula o el tejido afectado así como de las 
concentraciones de la hormona.

Para comprender la acción de las hormonas es ne-
cesario tener presente que los efectos se observan a 
diferentes niveles y que se pueden producir de ma-
nera secuencial. Aunque las hormonas actúan a ni-
vel celular, las respuestas que generan se observan en 
distintos niveles, tanto celulares como tisulares o de 
individuo completo. Los cambios que producen a me-
nudo son producto de activaciones en forma de cas-
cada que amplifica la respuesta de tal manera que no 
es raro diferenciar entre efectos tempranos y tardíos 
en la acción hormonal, poniendo así de manifiesto las 
distintas velocidades que presentan los procesos fisio-
lógicos en función de su importancia y la necesidad 
en la inmediatez para la supervivencia. Por ejemplo, 
un aumento brusco en la temperatura de un día para 
otro necesita una respuesta adaptativa rápida mien-
tras que un aumento en la temperatura gradual a lo 
largo de varios días precisa de una respuesta más len-
ta que puede implicar la activación o la inhibición de 
mecanismos diferentes a los anteriores. 

Las hormonas vegetales pueden ejercer tanto efec-
tos a corto plazo como a medio y largo plazo, parti-
cipando tanto en respuestas inmediatas al ambiente 
como en el desarrollo de la planta produciendo cam-
bios estructurales o funcionales. Es frecuente que el 
resultado final no sea producto de una sola hormona 
sino que intervengan varias, permitiendo así una am-
plia variedad de repuestas según las hormonas im-
plicadas.

A menudo los procesos fisiológicos se encuentran 
regulados por dos o más hormonas que realizan pa-
peles antagónicos o complementarios, de tal forma 
que el efecto final que muestra la planta depende del 
equilibrio en las concentraciones de cada participan-
te del proceso. En general, todas las hormonas vege-
tales participan de una manera u otra en los distintos 
procesos del desarrollo, llegando incluso a ejercer una 
misma hormona efectos opuestos en tejidos diferen-
tes. Por otro lado, también es preciso tener en cuen-
ta que unas hormonas pueden modificar los niveles 
de síntesis y liberación de otra hormona, aunque es-
tos procesos varían según la especie. La auxina, por 
ejemplo, puede estimular en el guisante la síntesis de 
giberelinas y el etileno. 

Habitualmente se diferencian cinco tipos principa-
les de hormonas, auxinas, giberelinas, etileno, citoqui-
ninas y ácido abscísico, pero existen otros productos 
que también pueden considerarse como hormonas o 
que participan en el desarrollo de la planta. 
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La biosíntesis de IAA se asocia con tejidos en divi-
sión, especialmente los meristemos apicales del vás-
tago y las hojas jóvenes, aunque prácticamente todos 
los tejidos parecen poder producir ciertos niveles de 

4.3. � Auxina
La auxina fue la primera hormona vegetal en descu-
brirse y comparte con las citoquininas la característi-
ca de ser necesaria para que la planta sea viable. En-
tre los procesos que regula encontramos la elongación 
del tallo, la dominancia apical, la iniciación de la raíz, 
el desarrollo de la fruta, el desarrollo del meristemo o 
los tropismos. 

El efecto de las auxinas, cuyo representante mejor 
conocido es el ácido indolil-3-acético (ácido indolacé-
tico, IAA), depende de su concentración y el órgano 
donde actúan. Su naturaleza química es muy diversa, 
especialmente las de origen sintético, pero comparten 
la propiedad de tener una distancia de 0.5 nm entre 
una carga fraccional positiva en el anillo aromático y un 
grupo carboxilo cargado negativamente (Figura 4.2).

Figura 4.1.  Transducción de señales. En las plantas las distintas señales químicas pueden alcanzar su objetivo a través de dos 
tipos de mecanismos. Aquellas señales de tipo hidrofílico suelen tener receptores en la membrana plasmática y a través de se-
gundos mensajeros alcanzan sus dianas específicas. En el caso de las señales de tipo lipofílico el receptor es citoplásmico ya 
que pueden atravesar la membrana. En este caso la acción más habitual es la activación de conjuntos de genes que forman la 
respuesta a la señal.

Figura 4.2.  Estructura de las auxinas. Aunque comparten 
una serie de características, las auxinas pueden presentar 
distintos grupos en los lugares característicos.
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necesita de energía y es independiente de la grave-
dad, produciéndose de célula a célula a través de la 
membrana plasmática habiéndose detectado trans-
portadores específicos. Además de este transporte po-
lar, hay cierta parte de auxina que se transporta por el 
floema, probablemente para una distribución más rá-
pida a larga distancia.

Las acciones de la auxina son muy diversas, sien-
do una de las principales su efecto sobre la división, 
el crecimiento y la diferenciación de las células. En 
el caso de tallos y coleoptilos estimula el crecimien-
to mientras que en la raíz lo inhibe, efecto que pue-
de realizar en pocos minutos. El mecanismo de ac-
ción de la auxina tiene que ver con la pared celular, 
favoreciendo la extensibilidad de la pared gracias a 
que activa una ATPasa en la membrana celular que 
al bombear protones permite el debilitamiento de 
los puentes de hidrógeno entre los polisacáridos que 
componen la pared.

A nivel del metabolismo celular la auxina puede 
tener múltiples efectos. Su unión a una serie de re-
ceptores celulares que regulan la degradación de pro-
teínas por medio del proteosoma produce la hidrólisis 
de una serie de represores transcripcionales. Gracias 
a esta actividad, los genes que se encontraban bajo la 
acción de estos represores pueden activarse dando lu-
gar generalmente a una respuesta secuencial que per-
mite diferenciar entre genes tempranos y tardíos en 
cuanto a respuesta a auxina. Por otra parte, también 
tiene otros efectos no relacionados con la expresión 
génica como por ejemplo la activación de la ATPasa, 
que lleva a cabo a través de otros receptores.

Los efectos de la auxina en el desarrollo del indi-
viduo incluyen la regulación de la dominancia api-
cal (inhibición del crecimiento de las yemas laterales 
frente a la yema apical), el desarrollo de los brotes de 
flores, organización de las hojas (filotaxia), la forma-
ción de raíces laterales, el desarrollo vascular, absci-
sión de la hoja y la formación del fruto.

La influencia en la dominancia apical parece de-
pender de la actuación que tiene la auxina sobre el xi-
lema y el esclerénquima interfascicular del tallo más 
que de una acción directa sobre las yemas laterales. 
En el caso del desarrollo floral, en cambio, sí hay una 
acción directa de la auxina sobre el meristemo flo-
ral. También el transporte de auxina desde los tejidos 
subapicales regula la iniciación de la hoja y la filotaxia 
(patrón de la emergencia de la hoja desde el ápice del 
tallo).

IAA. Existen múltiples rutas de síntesis de IAA, siendo 
precursores del mismo el triptófano y el indol-3-glice-
rol fosfato procedente del ácido corísmico (Figura 4.3), 
lo que hace prácticamente imposible que la planta ca-
rezca de la capacidad de síntesis de esta hormona. Al 
igual que para su obtención, también existen múlti-
ples rutas de degradación de auxina. Por otro lado, se 
puede almacenar de forma conjugada con compues-
tos de alto y bajo peso molecular, algo relevante para 
su función en la semilla y los órganos de reserva te-
niendo un papel en el control de los niveles de auxi-
na libre.

En el caso de las auxinas es de gran importancia la 
forma de distribución en la planta. Los ejes principa-
les de raíces y tallos presentan una polaridad que de-
pende del transporte polar de la auxina. Como el ápice 
del tallo sirve de órgano primario de síntesis de auxi-
na, se piensa que hay un gradiente desde este hasta 
el ápice de la raíz y desde el centro hacia las zonas la-
terales. Este gradiente longitudinal afecta a múltiples 
procesos que van desde el desarrollo embrionario a 
la senescencia de las hojas. El transporte de auxina 

Figura 4.3.  Rutas de síntesis de ácido indolacético. La po-
sibilidad de obtenerlo de distintas maneras hace que sea 
muy difícil que la planta carezca de esta auxina. La redun-
dancia de vías de síntesis indica que su papel es de espe-
cial relevancia y por eso se han desarrollado distintos me-
canismos de obtención, garantizando así el suministro de 
hormona.
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4.4. � Giberelinas
Fue el segundo grupo de hormonas en caracterizarse 
y hoy se conocen unas ciento cuarenta diferentes. De 
todas ellas solo unas cuantas tienen actividad bioló-
gica mientras que el resto son precursores o produc-
tos de degradación de las que presentan actividad. La 
síntesis de giberelinas depende del momento del de-
sarrollo y el medio ambiente. Su efecto más conoci-
do es sobre la elongación del tallo de tal forma que la 
deficiencia produce plantas enanas, aunque también 
se han implicado en la germinación de la semilla, la 
transición a la floración, el desarrollo de las anteras, el 
crecimiento del tubo polínico, el desarrollo de la flor, 
el desarrollo del fruto o el desarrollo de la semilla.

La primera giberelina descrita fue el ácido gibe-
rélico, siendo químicamente una familia de diterpe-
nos tetracíclicos ácidos que tienen una estructura co-
mún de un esqueleto ent-giberelano (una molécula 
con veinte átomos de carbono) o un esqueleto de 20-
nor-ent-giberelano (una molécula de diecinueve car-
bonos), siendo las moléculas de diecinueve carbonos 
productos metabólicos de las de veinte carbonos. Las 
diferencias entre las distintas giberelinas se deben a 
los grupos adicionales que presentan sobre este es-
queleto básico (Figura 4.5).

Aunque el crecimiento de la raíz se encuentra in-
hibida a partir de ciertas concentraciones de auxina, a 
altos niveles sí estimula la iniciación de las raíces la-
terales y adventicias a partir de determinados grupos 
de células en la zona del periciclo.

La diferenciación vascular se produce directamen-
te a continuación de las yemas en desarrollo y las ho-
jas jóvenes en crecimiento. Altas concentraciones de 
auxina inducen la diferenciación del xilema y el floema 
mientras que si las concentraciones son bajas solo se 
diferencia el floema. La auxina procedente de las hojas 
próximas a sitios dañados participa en el control de la 
regeneración de los tejidos vasculares de esa zona.

La abscisión de la hoja, por su parte, se retrasa en 
presencia de auxina. El contenido de auxina de la hoja 
va variando a lo largo del tiempo, siendo alto en ho-
jas jóvenes y relativamente bajo en hojas senescentes. 
La abscisión se produce por la digestión de las pare-
des celulares de la zona que se romperá, lo cual debi-
lita esa zona.

A nivel del desarrollo del fruto, la producción o 
movilización de auxina se realiza a partir de la alma-
cenada en el polen y en el endospermo y el embrión 
de las semillas en desarrollo. El estímulo inicial puede 
ser la polinización. La auxina puede tener múltiples 
usos comerciales siendo uno de ellos la partenocar-
pia, es decir, la producción de frutos a partir de flores 
no polinizadas. Este fenómeno se da también de for-
ma natural.

El fototropismo, crecimiento dirigido hacia la luz, 
y el gravitropismo, crecimiento en respuesta a la gra-
vedad, también son respuestas reguladas por la auxi-
na. El fototropismo es producto de un gradiente late-
ral de auxina, de tal forma que al percibir la incidencia 
lateral de la luz se produce un transporte de la auxi-
na desde la zona apical en forma lateral hacia la zona 
sombreada. Esto hace que esa zona crezca más origi-
nando un giro hacia la luz (Figura 4.4).

En el gravitropismo el modo de acción es igual con 
la diferencia de que el estímulo es la gravedad. Para 
hacerlo, la planta debe detectar su posición lo que pa-
rece se realiza a través de algún tipo de elemento que 
sedimenta que podrían ser los amiloplastos actuando 
como estatolitos. En los coleoptilos y el tallo la gra-
vedad se detecta en la cubierta de almidón, una capa 
de células que rodean los tejidos vasculares del tallo 
mientras que en la raíz la detección se realiza en la co-
lumela, en la punta de la raíz.

Figura 4.4.  Fototropismo. La presencia de la luz genera un 
movimiento de la auxina (1) que da lugar a una concentra-
ción mayor en la zona donde no incide la luz (2). El aumen-
to de auxina en el lado en sombra provoca que se produz-
ca un mayor crecimiento del mismo y, por tanto, una flexión 
en la posición del coleoptilo en crecimiento (3).
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La síntesis de giberelinas se produce por medio de 
una ruta de síntesis de terpenoides, compuestos de 
cinco átomos de carbono que se utilizan como monó-
meros para construir el anillo final (Figura 4.6). El pro-
ceso final se realiza en tres etapas, que ocurren en tres 
compartimentos celulares diferentes (plastos, retículo 
endoplásmico y citosol), siendo fuertemente regula-

Figura 4.5.  Estructuras químicas del ent-giberelano y algu-
nos ejemplos de giberelinas.

Figura 4.6.  Ruta de biosíntesis de giberelinas. A partir de 
un precursor, el geranilgeranil difosfato, se produce la sínte-
sis a través de distintos compartimentos celulares para dar 
las distintas giberelinas.
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apuntando a que pueden actuar como reguladores de 
distintos procesos implicados en la germinación.

4.5. � Citoquininas

Descubiertas al buscar factores relacionados con la di-
visión de células vegetales, tienen diversos efectos a 
nivel fisiológico al participar en procesos como la se-
nescencia de la hoja, la movilización de nutrientes, 
la dominancia apical, la formación y actividad de los 
meristemos apicales del tallo, el desarrollo de la flor, 
la ruptura de la dormición de las yemas o la germina-
ción de la semilla. Además, parece que intervienen en 
distintos aspectos del desarrollo regulados por la luz, 
como son la diferenciación de cloroplastos, el desa-
rrollo del metabolismo autótrofo o la expansión de la 
hoja y el cotiledón.

El papel central de las citoquininas, que hace que 
junto con las auxinas sean las únicas hormonas im-
prescindibles, se debe a su influencia en la división de 
las células ya que esta tiene una especial relevancia 
al habilitar a la planta para crecer y reparar sus heri-
das. Químicamente las citoquininas son derivados de 
la base púrica adenina con un sustituyente de natu-
raleza isoprenoide o aromática en la posición seis del 
anillo de purina (Figura 4.7). En las plantas aparecen 
libres o formando conjugados con otros compuestos 
químicos que se unen al anillo de purina o a la ca-
dena lateral, pero parece que la forma biológicamen-
te activa es la libre. Además de las citoquininas natu-
rales existen citoquininas sintéticas con aplicaciones 
biotecnológicas.

Entre los principales lugares de síntesis de cito-
quininas se encuentran los meristemos apicales de la 
raíz, desde donde se distribuyen a través del xilema 
hacia el tallo, aunque existen otros puntos de sínte-
sis. En la regulación de su síntesis participa la auxina 
controlando la expresión de ciertos genes de enzimas 
que participan en la ruta de síntesis de citoquininas, 
pero también hay otras formas de control como es la 
conjugación con distintos compuestos o la degrada-
ción en las células del tejido diana.

Al igual que otras hormonas, las citoquininas ac-
túan por medio de receptores y procesos de transduc-
ción de señales que llevan a la activación transcripcio-
nal de distintos genes y diversos efectos en las células 
de los tejidos afectados.

do por medio de procesos de retroalimentación, tan-
to positiva como negativa, por parte de los niveles de 
giberelinas y condiciones ambientales. En la respues-
ta a giberelinas pueden participar tanto receptores de 
membrana como receptores citoplásmicos, siendo fre-
cuente que exista una serie de segundos mensajeros 
para amplificar la señal.

A nivel fisiológico los efectos de las giberelinas son 
de lo más variado. En el tallo producen la elongación 
al actuar sobre la extensión de los internodos, como 
se ha visto en gramíneas. Actúan sobre el meristemo 
intercalar, que se encuentra cerca de la base del inter-
nodo. Además, también tienen efecto sobre la raíz ya 
que mutantes enanos presentan raíces más cortas de 
lo normal y se puede revertir el efecto añadiendo gi-
berelinas.

Hay ciertas plantas leñosas perennes que no pro-
ducen flores hasta que no alcanzan cierto estado de 
madurez, diferenciándose así una fase juvenil y una 
fase madura. En estas plantas el efecto de las gibere-
linas depende de la especie, ya que unas veces favo-
recen el paso de la fase juvenil a la madura mientras 
que en otras detienen la floración en la fase madura y 
favorecen el crecimiento de los ápices del tallo.

En ciertas especies los factores ambientales como 
el fotoperiodo o el estado nutricional tienen un pa-
pel importante en la determinación del sexo en plan-
tas unisexuales. Las giberelinas son los mediadores 
de esta influencia y su efecto depende de la especie 
ya que se ha observado que en ciertos casos favore-
cen la formación de flores femeninas mientras que 
en otros casos favorecen la formación de flores mas-
culinas.

La deficiencia en el desarrollo de las anteras y la 
formación del polen que se observa en mutantes ena-
nos pueden revertirse aplicando giberelinas, lo que 
indica que estas hormonas tienen algún papel en es-
tos procesos.

En algunas especies se ha observado también que 
la aplicación de giberelinas puede inducir el desarrollo 
del fruto, incluso en ausencia de polinización.

A nivel de la semilla, los niveles bajos de gibereli-
nas llevan a que la semilla no pueda desarrollarse lo 
que indica un papel de estas hormonas en el desarro-
llo temprano de la semilla. En ciertos tipos de semi-
lla es necesario someter la semilla a un tratamiento de 
frío o luz para que germine, en estas semillas las gibe-
relinas pueden hacer innecesarios estos tratamientos 
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lípidos y RNA, se pone de manifiesto cuando se apli-
can citoquininas ya que producen un retardo del mis-
mo aunque el mecanismo es aún poco conocido.

También se ven implicadas en la movilización de 
nutrientes en las hojas desde otras partes de la plan-
ta. Al tratar una planta con citoquininas los nutrien-
tes se movilizan hacia las zonas tratadas, lo que se 
puede deber a que actúen modificando el metabolis-
mo de tal forma que convierten esa región en un su-
midero. Los niveles de citoquininas son directamente 
proporcionales a la cantidad de nutrientes que recibe 
la planta, de esta forma se puede decir que los nive-
les de nutrientes regulan los niveles de citoquininas y 
estos, a su vez, controlan las tasas de crecimiento re-
lativo de tallos y raíces gracias a la relación relativa 
entre citoquininas y auxina. Altos niveles de citoqui-
ninas promueven el crecimiento del tallo y altos nive-
les de auxina promueven el crecimiento de la raíz. Si 
hay pocos nutrientes, disminuyen los niveles de cito-
quininas y se estimula el crecimiento de la raíz para 
que la planta adquiera más.

Los efectos biológicos de las citoquininas son va-
riados, pudiendo actuar de activadores o inhibidores 
de procesos fisiológicos y metabólicos. En raíces y ta-
llos regulan la división celular, influyendo así en el 
desarrollo de estas estructuras. De manera similar a 
cómo actúa la auxina, los niveles elevados de citoqui-
ninas estimulan la división celular en el tallo pero en 
la raíz parecen hacerlo a bajos niveles. El control sobre 
la división celular se produce actuando sobre los me-
canismos de regulación celulares como son las proteí-
nas de los puntos de control. En este proceso también 
participa la auxina.

La estimulación que producen sobre la actividad 
de división celular en las yemas axilares les permite 
regular la dominancia apical, siendo el resultado final 
producto de un equilibrio entre las citoquininas y la 
auxina, así como otros factores aún desconocidos pero 
que parece proceden de la raíz.

La influencia sobre la senescencia, un proceso en el 
cual la hoja sufre un proceso de envejecimiento pro-
gramado que incluye pérdida de clorofila, proteínas, 

Figura 4.7.  Estructura química de los distintos tipos de citoquininas, a) isoprenoídicas y b) aromáticas. Las citoquininas son de-
rivados de la adenina que en función de los sustituyentes que presente pueden diferenciarse en isoprenoides y aromáticas.
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del fruto, el crecimiento de la plántula, la expansión 
celular, la diferenciación celular, la floración, la senes-
cencia y la abscisión. La maduración del fruto es im-
portante ya que supone que las semillas se encuentran 
listas para su dispersión. Aquellas plantas que realizan 
la dispersión de semillas a través de los animales, de-
ben hacer el fruto apetitoso para estos y así conseguir 
su objetivo. En las plantas que dispersan sus semi-
llas de forma mecánica la maduración del fruto supo-
ne que se seque y se abra para dispersar las semillas. 
La iniciación de la maduración va acompañada de un 
aumento en los niveles de etileno, pero esto no ocurre 
en todas las especies. En aquellas que son sensibles al 
etileno se observa un aumento de la respiración antes 
de la fase de maduración, momento que se llama cli-
materio. En estas especies, el tratamiento con etileno 
induce a la fruta a producir más etileno y este actúa de 
dos formas. Por un lado, inhibe su propia síntesis en 
los tejidos vegetativos mientras que por otro estimu-
la su síntesis en el fruto y los pétalos senescentes. Las 
especies no climatéricas, es decir, que no producen un 
aumento de la respiración y de la síntesis de etileno 
antes de la maduración, esta no depende de los nive-
les de etileno pero al tratarlas con etileno se produce 
un aumento de la respiración pero no una aceleración 
de la maduración.

La epinastia es la curvatura de las hojas hacia abajo 
cuando la zona superior del pecíolo crece más rápida 
que la inferior, respuesta que se desconoce si tiene una 
función biológica. El etileno y las altas concentracio-
nes de auxina inducen este fenómeno, si bien el papel 
de la auxina es indirecto porque estimula la síntesis de 
etileno. Este fenómeno se puede producir también por 
la acción de diversas situaciones de estrés como la in-
fección por un patógeno o un exceso de sales.

Por otro lado, el etileno produce cambios en el cre-
cimiento de la plántula al reducir la tasa de elongación 
e incrementando la expansión lateral. Estos efectos 
son comunes en los tallos en crecimiento de las di-
cotiledóneas, formando parte de la llamada triple res-
puesta. Por ejemplo, en Arabidopsis la triple respues-
ta consiste en la inhibición y apertura del hipocotilo, 
la inhibición de la elongación de la raíz y la exagera-
ción de la curvatura del gancho apical. El etileno ac-
túa en este caso al inducir la reorientación de los mi-
crotúbulos y, por tanto, cambiando la deposición de 
las fibras de celulosa.

En las plantas dicotiledóneas etioladas la forma-
ción y el mantenimiento del gancho apical depende 

Otros efectos de las citoquininas son la estimula-
ción del desarrollo de cloroplastos en las semillas que 
crecen en presencia de luz y la estimulación de la ex-
pansión celular en hojas y cotiledones.

4.6. � Etileno
El etileno es una hormona de naturaleza gaseosa que 
puede sintetizarse en prácticamente todas las partes 
de la planta adulta pero cuyos niveles de síntesis de-
penden de la etapa de desarrollo y el tipo de tejido. 
Durante la maduración del fruto, la abscisión de la 
hoja y la senescencia de la flor aumentan las concen-
traciones de etileno y cualquier herida puede inducir 
su biosíntesis, al igual que algunos tipos de estrés fi-
siológico como la inundación, la enfermedad o la se-
quía. Se sintetiza a partir de la metionina a través de 
una ruta cíclica (Figura 4.8), siendo liberado desde los 
tejidos y difundiendo a través de los espacios interce-
lulares y la zona externa del tejido. La síntesis de eti-
leno se estimula por las situaciones de estrés así como 
por la auxina.

La acción del etileno se produce a través de recep-
tores celulares que se encuentran en el interior celular, 
algunos unidos al retículo endoplásmico. Los efectos 
que lleva a cabo implican la activación transcripcional 
de determinados genes.

Entre las acciones biológicas del etileno encontra-
mos que participa en la germinación, la maduración 

Figura 4.8.  Síntesis de etileno. La producción de etileno es 
un proceso complejo que se muestra simplificado.
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interviene en la regulación del crecimiento, en la ma-
duración de la semilla, en la dormición y en la apertu-
ra de estomas, especialmente en situaciones de estrés. 
En algunas especies parece que también participa en 
la senescencia.

La síntesis de ácido abscísico se produce en prác-
ticamente todos los tejidos que tienen cloroplastos 
o amiloplastos, siendo un compuesto sesquiterpeno 
apocarotenoide de quince carbonos con similitud a la 
zona terminal de algunos carotenoides que se produ-
ce a partir de neoxantina y violoxantina (Figura 4.9). 
La inactivación se produce por medio de oxidación o 
conjugación. Los niveles de ABA son altamente va-
riables, dependiendo del tejido y el momento del de-
sarrollo, y su transporte se produce a través del tejido 
vascular, tanto xilema como floema, siendo más abun-
dante en la savia floemática.

Los efectos del ABA se producen a través de efec-
tos rápidos, como el que produce en los estomas al re-

de la producción de etileno y el crecimiento diferencial 
que produce. El crecimiento más rápido de una zona 
respecto a la otra hace que tenga esa forma de gancho, 
pero al ser irradiado con luz blanca se produce un in-
cremento del crecimiento en la zona interna que lleva 
a que se abra. En este proceso el fitocromo, que se verá 
posteriormente, actúa de receptor de la luz y produ-
ce, a su vez, la inhibición de la síntesis de etileno en la 
zona interna. Esta inhibición permite el crecimiento de 
la zona interna del gancho y permite su apertura.

Otro efecto del etileno es la ruptura de la dormi-
ción de yemas y semillas en algunas especies, proce-
so en el que también tienen influencia las giberelinas 
y el ácido abscísico. La dormición es el fenómeno por 
el que las semillas no germinan bajo condiciones nor-
males de agua, temperatura y oxígeno. 

Aunque habitualmente se considera un inhibidor 
del crecimiento del tallo, en ciertas especies acuáti-
cas o parcialmente acuáticas puede actuar como esti-
mulador del crecimiento del tallo y la elongación del 
pecíolo. Por otro lado, también induce en ciertas es-
pecies la formación de raíces y pelos radiculares ad-
venticios en hojas, tallos, tallos de flores y raíces.

En las hojas aumenta la tasa de senescencia, ac-
tuando junto con la citoquinina en un equilibrio que 
determinará la velocidad a la que se producirá este 
proceso. En el caso de la abscisión, el etileno pare-
ce ser el regulador primario de la misma mientras la 
auxina actúa como supresor de su efecto (aunque al-
tas concentraciones de auxina estimulan la produc-
ción de etileno ejerciendo el efecto contrario). En este 
proceso se produce primero una caída de los nive-
les de auxina permitiendo que la capa de abscisión 
(unas células que sufren el debilitamiento de su pa-
red y llevan a que se pierda la hoja, el fruto, la flor u 
otros órganos de la planta) sea sensible al etileno. La 
presencia del etileno estimula la producción de enzi-
mas degradantes de los componentes de la pared ce-
lular por parte de las células. 

4.7. � Ácido abscísico
El desarrollo de la planta se controla por la coordina-
ción de reguladores positivos y negativos. Uno de los 
ejemplos más claros de este fenómeno es la dormi-
ción de las yemas y semillas hasta que el momento 
sea favorable, algo que ocurre gracias a un compues-
to denominado ácido abscísico (ABA). Esta hormona 

Figura 4.9.  Ruta de biosíntesis del ácido abscísico. La sín-
tesis de ABA se produce a partir de zeaxantina, un pigmen-
to liposoluble.
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•  �Prevención de la toma de agua, se da en plantas 
de zonas áridas y semiáridas. Se impide la en-
trada de agua por cubiertas cerosas, capas sube-
rizadas y esclereidas lignificadas.

•  �Restricción mecánica, la cubierta es demasiado 
dura para ser atravesada por la radícula y solo 
después de producir enzimas degradantes de 
la pared celular del endospermo la semilla ger-
mina.

•  �Interferencia en el intercambio gaseoso, la baja 
permeabilidad de la cubierta impide la entrada 
de oxígeno impidiendo la germinación.

•  �Retención de inhibidores, la cubierta de la semi-
lla impide que se pierdan inhibidores de la se-
milla.

•  �Producción de inhibidores, el pericarpo y la cu-
bierta de la semilla pueden contener altas con-
centraciones de inhibidores del crecimiento, 
como el ABA, que impiden la germinación del 
embrión.

En la dormición que depende del embrión se pien-
sa que es la presencia de inhibidores, como el ABA, y 
la ausencia de activadores del crecimiento, como las 
giberelinas, lo que impide la germinación. En estos 
casos, la germinación suele asociarse a un cambio en 
la relación ABA/giberelinas.

La liberación de la dormición se produce por di-
versos factores, entre los que se cuentan el descenso 
de la humedad de la semilla a unos ciertos niveles, el 
enfriamiento y/o la presencia de luz.

En respuesta al estrés hídrico el ABA induce el cie-
rre de los estomas. Las condiciones de sequía pro-
vocan un aumento de los niveles de ABA en las ho-
jas que llevan al cierre de los estomas para prevenir la 
pérdida de agua por transpiración. El cierre se produ-
ce por movimientos de iones que generan un descen-
so de la presión de turgor de las células de guarda.

La influencia del ABA en el crecimiento del tallo 
y de la raíz es variable. Cuando la disponibilidad de 
agua es moderada estimula el crecimiento de la raíz 
mientras que si la sequía es importante lo que hace es 
inhibirlo. En el caso del tallo tiene un pequeño efecto 
estimulante del crecimiento en individuos con un su-
ministro normal de agua, aparentemente inhibiendo 
la producción de etileno. 

Aunque el ABA se aisló inicialmente en relación 
con la senescencia de las hojas, esto ocurre solo en 

gular los canales de iones, y efectos más lentos, que 
implican modulación de la expresión génica. Actual-
mente se piensa que existen receptores para el ABA 
tanto de tipo intracelular como de membrana, acti-
vando cascadas de señalización celular que transmi-
ten al interior las señales.

Los efectos del ABA son diversos, siendo un regu-
lador primario en la iniciación y mantenimiento de 
la dormición de la semilla y las yemas así como en la 
respuesta de estrés, especialmente al estrés hídrico. 
Influye en otros aspectos del desarrollo de la planta, 
generalmente como antagonista de auxina, etileno, ci-
toquininas, giberelinas y brasinosteroides.

A nivel fisiológico el ABA interviene en la madura-
ción de la semilla. La maduración presenta tres fases, 
la primera consiste en divisiones celulares y diferencia-
ción de tejidos para que se produzca la embriogénesis 
a partir del cigoto y la formación del endospermo por 
proliferación. En la segunda fase se acumulan reservas 
y se detiene la división celular. Finalmente, el embrión 
se hace tolerante a la desecación produciéndose la des-
hidratación de la semilla y la quiescencia (detención del 
metabolismo). En algunos casos, la semilla se convierte 
en latente siendo la principal diferencia que mientras la 
semilla germina con la rehidratación la semilla latente 
requiere de señales adicionales para hacerlo. En todo 
este proceso, los niveles de ABA cambian de tal forma 
que en la fase inicial son bajos y van aumentando has-
ta alcanzar el máximo en el punto medio del desarro-
llo para luego caer de nuevo. El ABA parece que actúa 
manteniendo el embrión en su estado embriogénico e 
impidiendo que se desarrolle antes de tiempo. Por otro 
lado, estimula la acumulación de reservas en la semilla 
e induce la tolerancia a la desecación favoreciendo la 
síntesis de proteínas y lípidos de almacenamiento así 
como las llamadas proteínas abundantes en la embrio-
génesis tardía, unas proteínas que se piensa participan 
en la tolerancia a la desecación.

La dormición es un fenómeno por el cual se retrasa 
la germinación de la semilla aunque existan las con-
diciones adecuadas para ello, su objetivo es favorecer 
la dispersión a mayores distancias. Además, también 
puede prevenir la germinación ante condiciones des-
favorables para aumentar las probabilidades de su-
pervivencia de la plántula. Existen dos tipos de dor-
mición, la que se debe a la cubierta y la que depende 
del embrión. En la primera, si se eliminan los tejidos 
que acompañan al embrión este germina. Existen cin-
co mecanismos posibles:
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de etileno y potencian la resistencia al estrés bióti-
co y abiótico.

La síntesis de brasinoesteroides se produce a partir 
de los esteroles que tiene la planta, siendo el que usa 
preferentemente el campesterol. 

4.9. � Oligosacarinas
Son carbohidratos complejos que participan en la mo-
dulación del crecimiento y el desarrollo de las plantas 
e inducen respuestas de defensa frente a patógenos 
u otros tipos de estrés como heridas. Se diferencian 
dos grupos en función de si derivan de la pectina o 
del xiloglucano. A nivel fisiológico pueden antagoni-
zar la acción de las auxinas en la estimulación del cre-
cimiento de los tallos, en la embriogénesis y en el en-
raizamiento. Parece que tienen alguna función en la 
formación de las flores, las raíces y los tallos. Su modo 
de acción no se conoce de manera precisa.

4.10. � Fitocromos
La semilla, al caer al suelo, se encuentra en la oscu-
ridad y comienza a germinar produciendo los pri-
mordios del tallo y la raíz. Inicialmente el individuo 
se alimenta de las reservas que tiene la semilla, pero 

ciertas especies y su efecto se produce de manera in-
dependiente al etileno, que es la principal hormona 
implicada en este fenómeno.

En las plantas leñosas, la dormición es una adapta-
ción importante a las condiciones frías. En estas con-
diciones, el árbol protege los meristemos con unas es-
camas y detiene de manera temporal el crecimiento 
de la yema. La participación del ABA en estos proce-
sos es conjunta con otras hormonas y depende de la 
relación que existe entre ellas de tal manera que el re-
sultado es producto del equilibrio entre las que inhi-
ben el crecimiento, como el ABA, y las que lo favore-
cen (ver Tabla 4.1).

4.8. � Brasinoesteroides
Los brasinoesteroides son un grupo de polihidroxies-
teroides sintetizados en bajas cantidades cuyo repre-
sentante más activo es el brasinólido pero que tiene 
más de sesenta representantes. Aparecen en semi-
llas, frutos, tallos, hojas y brotes florales, siendo sus 
niveles altos en polen. Estimulan el crecimiento en 
tallos y plántulas favoreciendo la elongación y di-
visión celular mientras que en raíces actúan como 
inhibidores del crecimiento. Estimulan el gravitro-
pismo, inducen la diferenciación del xilema, retra-
san la abscisión de la hoja, estimulan la producción 

Tabla 4.1.  Resumen de la naturaleza química de las principales hormonas vegetales y algunas funciones que  
desarrollan

Hormonas Naturaleza química Funciones

Auxinas El ácido indolacético, deriva del triptófano 
por biosíntesis.

Control de la longitud del tallo, iniciación de raíces 
adventicias, crecimiento del fruto, inhibe el crecimiento 
de brotes laterales y la abscisión de hojas. Participa en 
fenómenos de gravitropismo y fototropismo.

Giberelinas
Diterpenoides ácidos derivados del anillo 
gibereno (hidrocarburo tetracíclico).

Promueven la germinación, el crecimiento del tallo y el 
desarrollo del fruto, interrumpen la latencia invernal.

Citocininas
Derivados de bases nitrogenadas (purinas 
como adenina o zeatina).

Afectan al crecimiento de la raíz, inhiben la senescencia 
de las hojas, promueven la división celular y el 
crecimiento de brotes laterales.

Etileno Olefina producida a partir de la metionina Promueve la maduración del fruto, la abscisión de las  
hojas e inhibe el crecimiento del tallo y el gravitropismo.

Ácido Abcísico
Sesquiterpeno derivado del ácido 
mevalónico.

Mantiene la latencia de la semilla, la latencia invernal 
y cierra los estomas. Inhibe el crecimiento del tallo y 
participa en procesos de estrés hídrico.
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también pueden producirse respuestas a corto plazo 
como la inhibición de la elongación del tallo observa-
da en el cenizo. Los efectos sobre la floración se pro-
ducen en tiempos más largos, generalmente semanas. 
Entre los distintos efectos del fitocromo podemos en-
contrar promover la germinación, la caída de la hoja, 
la formación de primordios de hojas, el desarrollo de 
hojas primarias, la inhibición de la elongación inter-
nodal o la producción de antocianinas. El efecto final 
que ejerce depende de la especie y el momento del 
desarrollo.

A nivel bioquímico, la activación del fitocromo lle-
va a la modificación de los flujos de iones, producien-
do cambios en la turgencia celular, y a la modificación 
de la actividad transcripcional, lo que afecta a proce-
sos a más largo plazo.

Un fenómeno importante en el que participa el fi-
tocromo es el fototropismo, un proceso por el cual las 
plantas se mueven hacia la luz a través de la modifi-
cación de sus patrones de crecimiento. En este pro-
ceso también intervienen los pigmentos de luz azul, 
igual que ocurre en otros procesos como son la elon-
gación del hipocotilo, la estimulación de la síntesis de 
clorofila y carotenoides, la activación de la expresión 
génica, los movimientos estomáticos, el aumento de 
la respiración celular o el seguimiento del movimien-
to del sol por las hojas de la planta. Los receptores de 
luz azul son de tres tipos: criptocromos, fototropinas 
y zeaxantina. Los criptocromos y las fototropinas son 
de tipo proteico mientras que la zeaxantina es un ca-
rotenoide. La región del espectro que induce las res-
puestas a la luz azul es aquella que se encuentra entre 
los 400 y los 500 nm. Del mismo modo que ocurre con 
el fitocromo, las respuestas pueden ser prácticamente 
inmediatas o necesitar más tiempo, en este caso has-
ta días, por implicar cambios morfogénicos.

En el fototropismo el crecimiento desigual se pro-
duce solo en órganos que crecen y en el proceso par-
ticipan las auxinas al relajar la pared celular y permitir 
la extensión de las células. El gradiente de auxina ge-
nerado por la incidencia de la luz da lugar a que tam-
bién se produzca un gradiente de crecimiento de tal 
forma que la zona no irradiada crece más que la irra-
diada, originando así la curvatura del individuo.

En las células guarda de los estomas puede obser-
varse una respuesta rápida ante la irradiación con luz 
azul. En plantas que no tengan problemas de sumi-
nistro de agua, la incidencia de la luz abre los esto-
mas mientras que la oscuridad los cierra. Esto no sig-

posteriormente debe comenzar a realizar la fotosínte-
sis para poder seguir creciendo. En este proceso debe 
producirse un cambio metabólico que incluye un des-
censo en la tasa de crecimiento del tallo, el comien-
zo del enderezamiento del gancho apical y el inicio 
de la síntesis de pigmentos. En todo este proceso la 
luz actúa como una señal para inducir el cambio en la 
semilla de tal forma que pasa de un sistema de cre-
cimiento en oscuridad donde se aprovecha de los nu-
trientes que tenía a un crecimiento que utiliza la luz 
como fuente de energía para la síntesis de los produc-
tos que precisa, iniciándose la fotomorfogénesis.

Entre los distintos pigmentos que propician la res-
puesta fotomorfogénica de la planta los más impor-
tantes son los que absorben la luz roja y la luz azul. El 
fitocromo, que absorbe la luz roja, participa en el con-
trol dependiente de la luz del crecimiento y la repro-
ducción. El pigmento que absorbe la luz azul partici-
pa, por su parte, en los procesos de fototropismo y de 
control de las células de guarda.

El fitocromo es un pigmento proteico codifica-
do por una familia multigénica que da lugar a diver-
sas formas con distintas funciones dependiendo de la 
cantidad y la calidad de la luz que llega. Puede absor-
ber luz en la zona roja (650-680 nm) y en la infrarroja 
(710-740 nm) del espectro ya que existen dos formas 
del mismo. Una de ellas absorbe en la zona roja y se 
convierte en la forma capaz de absorber en la zona in-
frarroja. Esta forma, a su vez, se vuelve a convertir en 
la primera forma al absorber la luz de esta región del 
espectro. Además de absorber la luz roja ambas for-
mas del fitocromo son capaces de absorber parte del 
espectro azul, con lo que este tipo de luz puede ejer-
cer el mismo efecto que la luz roja. La forma activa del 
fitocromo es la que absorbe la luz infrarroja.

Las acciones que lleva a cabo el fitocromo son muy 
variadas, pero se pueden agrupar en dos tipos bási-
cos: cambios bioquímicos rápidos y cambios morfo-
lógicos lentos, incluyendo movimiento y crecimiento. 
Entre ambos existe una relación ya que los cambios 
bioquímicos pueden producir a su vez cambios mor-
fológicos. En todos estos procesos es importante tan-
to la cantidad como la duración de la irradiación que 
recibe la planta.

Las respuestas a nivel morfológico son diversas y 
existe un tiempo de retraso entre la irradiación y la 
respuesta, un tiempo que varía entre minutos y se-
manas. Lo más inmediato suelen ser movimientos 
de orgánulos o cambios de volúmenes celulares, pero 
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Ante estas acciones las plantas tienen mecanismos 
de respuesta que intentan evitar o minimizar los da-
ños. Por un lado, la tendencia es a sellar las partes in-
fectadas para limitar el daño que sufren a través de 
tejidos como el corcho o la epidermis, depositando 
polisacáridos que sellan los plasmodesmos y refuer-
zan la pared celular o depositando lignina. Además de 
estas barreras químicas o estructurales que han gene-
rado, el reconocimiento de un patógeno lleva a que 
se activen respuestas complejas como las respuestas 
de hipersensibilidad y la respuesta de resistencia sis-
témica adquirida. Las respuestas de hipersensibilidad 
son respuestas de tipo local implicando el llamado re-
conocimiento gen a gen. Por su parte, la respuesta de 
resistencia sistémica adquirida es un mecanismo pre-
ventivo que permite a la planta activar las defensas 
en lugares alejados del punto de infección. En ambos 
procesos participan varios mecanismos.

Las fitoalexinas, que actúan sobre hongos y bac-
terias, o las proteínas relacionadas con la patogénesis 
(proteínas PR) son parte de este tipo de respuestas. 
Las fitoalexinas son terpenos o fenoles que también 
actúan contra herbívoros y se producen en las célu-
las afectadas por la infección y las células adyacen-
tes. Tienen un carácter inespecífico y actúan sobre una 
amplia variedad de especies de hongos y bacterias. 
Las proteínas PR, por su parte, son de distintos ti-
pos. Unas son enzimas que actúan degradando la pa-
red celular de los patógenos y otras actúan como se-
ñales de alarma para las células que no han sido aún 
afectadas.

La respuesta de resistencia sistémica tarda unas 
horas en ponerse en marcha e induce la activación de 
determinados genes que incrementan la resistencia 
a posteriores infecciones por diversos patógenos. El 
agente patógeno tiene importancia a la hora de mo-
dular la respuesta de tal forma que, por ejemplo, mu-
chos virus, bacterias y hongos hacen que se produz-
ca una acumulación local de ácido salicílico en la zona 
necrótica pero también un transporte por el floema 
hasta otras partes de la planta donde se produce una 
acumulación de este ácido. Los insectos, por su par-
te, provocan la difusión de un gas, el metiljasmonato, 
y de sistemina provocando respuestas en zonas aleja-
das del punto de infección.

Aunque las respuestas de hipersensibilidad y re-
sistencia sistémica adquirida se utilizan a menudo 
como respuestas inespecíficas, la activación se reali-
za por medio de un mecanismo específico. La resis-

nifica que no existan otros mecanismos de regulación 
de apertura y cierre de estomas, ya que como se ha 
visto depende de muchos factores como temperatu-
ra, transpiración, etc. El efecto de la luz azul se debe a 
que provoca el incremento de la cantidad de agua en 
la célula de guarda, abriendo así el estoma, al modifi-
car la osmorregulación de la célula de guarda a través 
de una ATPasa que actúa de bomba de protones en la 
membrana celular.

4.11. � Inmunidad frente a 
agentes patógenos

Las plantas, como el resto de los seres vivos, también 
sufren agresiones por parte de otros organismos. A 
este tipo de situaciones se las conoce como estrés bió-
tico y las respuestas que pone en marcha la planta 
para defenderse forman lo que se conoce como inmu-
nidad de la planta.

La mayor parte de las agresiones que sufren las 
plantas proceden de bacterias, hongos, virus e inver-
tebrados, que desarrollan mecanismos por los que in-
tentan superar las barreras que pone la planta para 
defenderse. En algunos casos intentan aprovecharse 
de los órganos de comunicación con el exterior de la 
planta, como por ejemplo los estomas, y en otros in-
tentan abrir su propio camino por medios mecánicos 
o enzimáticos, pero en general tratan de invadir teji-
dos dañados o enfermos.

Una vez en el interior de la planta, desarrollan dis-
tintas estrategias para alimentarse. La necrotrofia, co-
mún entre los hongos y las bacterias, supone la muer-
te de las células de la planta y la colonización por el 
agente patógeno, proceso en el cual utiliza enzimas 
que hidrolizan la pared y/o toxinas además de llevar 
a la putrefacción del tejido. La biotrofia supone que 
las células vegetales viven pero producen alimentos 
para el patógeno, existiendo una íntima relación en-
tre la planta y el patógeno. Se da en virus, hongos y 
ciertos nematodos endoparásitos. La hemibiotrofia es 
una combinación de ambas estrategias implicando un 
proceso inicial de biotrofia que se culmina en una fase 
final de necrotrofia. Los insectos no solo causan da-
ños a las plantas al alimentarse de ellas, bien picando 
o bien masticando el tejido vegetal, sino que actúan 
como vectores o facilitan la entrada de agentes pató-
genos al dañar los tejidos.
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la sistemina y los jasmonatos, que actúan de manera 
secuencial. La sistemina se considera una hormona de 
naturaleza polipeptídica que se produce en respues-
ta a la acción del insecto (muy frecuentemente en for-
ma de larva). Su acción se produce al dirigirse a otras 
partes de la planta donde se une a su receptor provo-
cando la degradación de fosfolípidos de la membrana 
para producir jasmonatos, que activan la producción 
de un inhibidor de proteasas. Al alimentarse el insec-
to de esta parte de la planta ingerirá el inhibidor de 
proteasas que impide que pueda digerir las proteínas 
viendo su crecimiento afectado.

El hecho de que las plantas produzcan sustancias 
tóxicas no significa que no puedan envenenarse con 
ellas. Para evitarlo tienden a recluir los productos en 
compartimentos especiales (por ejemplo, en los tu-
bos laticíferos o distribuyéndolo en la superficie de la 
hoja) o en distintos lugares de la planta (almacenan 
precursores en un lugar y la enzima que realiza la ac-
tivación en otro de tal forma que solo al romper las 
células se combinan ambos productos), a producir la 
sustancia solo en el caso de que haya daño en los teji-
dos o desarrollando enzimas que no son susceptibles 
a estos productos. 

4.12. � Fisiología del estrés
Se considera como estrés a una situación en la que el 
factor ambiental actúa de manera desfavorable para 
la planta afectando a su desarrollo óptimo. La impo-
sibilidad de moverse que tienen las plantas hace que 
no puedan escapar a los cambios que se producen en 

tencia gen a gen (Figura 4.10) consiste en el reconoci-
miento del patógeno debido a una interacción, directa 
o indirecta, del producto de un gen de resistencia de 
la planta (gen R) con el producto del correspondien-
te gen de avirulencia del patógeno (gen Avr). Este re-
conocimiento activa una serie de rutas metabólicas 
que incrementan las defensas de la célula (síntesis de 
enzimas que refuerzan la pared o producen especies 
reactivas de oxígeno, fitoalexinas y proteínas defen-
sivas) y la muerte de células que acumulan estas de-
fensas para impedir la acción de patógenos necrotró-
ficos. En el proceso de regulación de ambos procesos 
también hay una participación de distintos compues-
tos como puedan ser el ácido abscísico, el etileno o el 
ácido salicílico.

Además de los organismos microscópicos también 
existe una acción de los organismos de mayor tama-
ño, especialmente los herbívoros. Aunque en ciertos 
casos la acción de los grandes herbívoros no perjudi-
ca a la planta e incluso la favorece, al eliminar parte de 
las hojas aumenta la actividad fotosintética del resto, 
en general su actividad supone un problema para las 
plantas. Estas a menudo producen una serie de com-
puestos tóxicos, conocidos como metabolitos secun-
darios por no ser imprescindibles para el metabolismo 
celular. Su naturaleza es muy diversa y existen miles 
de ellos, produciendo efectos de lo más diverso que 
van desde actuar sobre el sistema nervioso a imitar 
hormonas de insectos o atacar el sistema digestivo.

Los insectos son uno de los patógenos más habi-
tuales de las plantas dada su estrecha relación. Fren-
te a ellos algunas plantas han desarrollado sistemas 
de defensa que implican la acción de dos productos, 

Figura 4.10.  Hipótesis gen a gen. Para 
que haya resistencia debe existir incom-
patibilidad y, por tanto, han de encontrar-
se genes dominantes complementarios. 
Si uno de los dos muta, el portado por la 
planta o el invasor, la enfermedad se pro-
duce.
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2. � Etapa de resistencia: la planta comienza a 
adaptarse a la situación de estrés gracias a los 
distintos mecanismos de respuesta activados. 
Los cambios metabólicos, morfológicos y los 
procesos de reparación del daño temprano pro-
ducido por el estrés permiten a la planta alcan-
zar un nuevo estado óptimo de desarrollo.

3. � Etapa de agotamiento: si la situación de estrés 
se prolonga demasiado, la capacidad de res-
puesta de la planta se agota y detiene sus fun-
ciones. Si las condiciones de estrés no desapa-
recen, la planta morirá.

4. � Etapa de regeneración: si las condiciones de 
estrés desaparecen, la planta comienza un pe-
riodo de recuperación que le lleva a alcanzar de 
nuevo la situación óptima para las condiciones 
ambientales habituales.

La planta puede ser incapaz de responder al es-
trés si este es demasiado extremo, de tal manera que 
supera su capacidad de respuesta e impide que pue-
da realizar sus funciones fisiológicas de manera ade-
cuada. En este caso, no se producen las distintas eta-
pas comentadas.

A la hora de estudiar los diferentes agentes de es-
trés se puede diferenciar entre aquellos que son de tipo 
abiótico y aquellos que son de tipo biótico. Los prime-
ros incluyen todos aquellos agentes físicos y químicos 
capaces de activar una respuesta de estrés como pue-
dan ser el déficit hídrico, la salinidad, la temperatura, 
la anaerobiosis, la falta de elementos minerales, los 
metales pesados, etc. Los agentes bióticos son seres 
vivos que de una u otra forma actúan de forma agre-
siva con la planta como puedan ser otras plantas, ani-
males o cualquier otro organismo vivo.

Aunque normalmente hablamos de las situacio-
nes de estrés de manera individualizada, en el medio 
ambiente ocurren de manera simultánea de tal forma 
que la planta debe activar las distintas respuestas al 
mismo tiempo e integrarlas para poder sobrevivir. Los 
estímulos de naturaleza química o física que llegan a 
la planta indicando que se encuentra en una situación 
de estrés se transforman en señales de información 
que inician procesos en cascada que transmiten la in-
formación hacia el interior de las células para que es-
tas pongan en marcha las respuestas adecuadas, que a 
menudo implican la modulación de la expresión géni-
ca para activar o inhibir determinados genes. A pesar 
del intenso estudio que se ha realizado de la respues-

su entorno, por lo que deben adaptarse a las situacio-
nes de estrés a través de respuestas que les permitan 
sobrevivir. 

Tabla 4.2.  Factores de estrés. La planta puede ver 
afectado su crecimiento y su desarrollo por distintos 
agentes, tanto bióticos como abióticos.

Factores bióticos Factores abióticos

Grandes y 
pequeños 
animales.

Otras plantas.

Insectos.

Bacterias, hongos, 
virus y viroides.

Nematodos.

Sequía.

Exceso de sales.

Temperaturas extremas.

Encharcamiento e inundación.

Contaminantes medioambientales 
(metales pesados, herbicidas, etc.).

Deficiencia de elementos 
minerales.

Viento, compactación del suelo, 
etc.

Lesiones o heridas.

El término respuesta es amplio y se refiere a cual-
quier alteración estructural o funcional que se produce 
como consecuencia del estrés, incluyendo la adapta-
ción, que sería un cambio heredable que se manifies-
ta de manera continua en la fisiología de la planta, y la 
acomodación, que sería la expresión fenotípica de uno 
o varios fenómenos de adaptación. Por otro lado, la 
aclimatación hace referencia al fenómeno por el cual 
una planta sometida a fenómenos suaves de estrés 
puede resistir posteriormente condiciones más duras 
de ese mismo estrés. La denominación de resistencia 
o tolerancia se emplea cuando se trata de la capacidad 
de resistencia de una planta para sobreponerse a unas 
condiciones ambientales desfavorables.

Es importante tener presente que el concepto de 
estrés es relativo ya que las condiciones que para una 
planta son estresantes no tienen por qué serlo para 
otra. Esto es especialmente visible en los casos de 
aquellas plantas que se adaptan a condiciones extre-
mas como por ejemplo las xerófitas, cuyo medio am-
biente habitual sería estresante para muchas plantas 
de condiciones más suaves.

En la respuesta al estrés se distinguen cuatro etapas:

1. � Etapa de alarma: la planta ralentiza sus funcio-
nes fisiológicas básicas y comienza a activar los 
mecanismos de respuesta al estrés.
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por la raíz al mismo tiempo que la pierde por las ho-
jas. La absorción solo se produce si el potencial hídri-
co de la planta es más negativo que el del suelo de tal 
manera que si se igualan la planta no puede absorber 
agua y se deshidrata. Esta situación se produce en lu-
gares que presentan baja pluviosidad y en momen-
tos puntuales durante el mediodía. Las adaptaciones 
a este tipo de estrés son muy variadas incluyendo por 
ejemplo la capacidad de desecarse, generar un siste-
ma de raíces de crecimiento rápido en los momentos 
que hay agua (para absorber la mayor cantidad en el 
menor tiempo posible), acumular prolina y otros pro-
ductos en sus raíces para hacer su potencial hídrico 
más negativo (las células presentan una concentra-
ción mayor de estos productos que el exterior y tende-
rán a captar agua), desarrollar hojas o tallos carnosos 
(a este fenómeno se le denomina suculencia y busca 
almacenar agua en esas estructuras), transformar las 
hojas en espinas o carecer de ellas (para reducir la su-
perficie de transpiración), tener raíces profundas (para 
captar el agua de los acuíferos más profundos), pro-
ducir una gruesa cutícula o desarrollar una cubierta 
de pelos epidérmicos para ralentizar el aire circulan-
te. También es posible que desarrollen adaptaciones 
metabólicas, como pueda ser el metabolismo ácido de 
las crasuláceas, para evitar la pérdida de agua duran-
te el día al mantener los estomas cerrados. Las plan-
tas que se han adaptado a las condiciones de sequía 
se denominan xerófitas y pueden presentar varias de 
las adaptaciones mencionadas al mismo tiempo.

Estrés salino

El efecto que el estrés salino tiene sobre las plantas 
se debe a dos factores: el osmótico y el iónico. Por un 
lado, el factor osmótico supone que las plantas tienen 
más problemas para compensar el valor negativo que 
alcanza el potencial hídrico de un suelo salino. La pre-
sencia de sales en el agua que se encuentra en los in-
tersticios del suelo hace que este sea más negativo, lo 
que dificulta la capacidad de la planta para poder al-
canzar un valor más negativo por los mecanismos ha-
bituales. El factor iónico de la salinidad es el efecto 
tóxico que tiene la presencia de iones como el cloruro, 
el sodio, el nitrato, el sulfato o el amonio. Su acumu-
lación en las hojas reduce la tasa de fotosíntesis ade-
más de producir la pérdida de pigmentos y la senes-
cencia. Las plantas halófitas, adaptadas a los suelos 
salinos, han desarrollado adaptaciones como almace-
nar los iones en las vacuolas de las células foliares, te-

ta al estrés, la detección de la situación de estrés sigue 
siendo uno de los aspectos menos conocidos de todo 
el proceso. Es probable que existan sensores especí-
ficos para cada tipo de estrés, cada uno con sus pro-
piedades, pudiendo ser procesos como cambios en la 
turgencia, los equilibrios iónicos, presencia de distin-
tas sustancias como proteínas o lípidos, etc.

Tras la detección, la señal debe transmitirse para 
que las células puedan responder. Las hormonas pue-
den ser uno de los agentes capaces de hacerlo y acti-
var procesos en cascada que llevan a la activación de 
la respuesta, la cual es muy variada implicando tan-
to activación o inactivación de proteínas (por ejemplo 
a través de la fosforilación o de la desfosforilación de 
enzimas), modulación de la transcripción génica por 
medio de factores de transcripción (que activan o in-
hiben genes) y/o cambios a nivel epigenético (alteran-
do la modificación de las proteínas unidas al DNA y 
del DNA, lo que produce un cambio en la expresión 
de esas zonas). A partir de estos cambios la acción de 
las proteínas afectadas producirá los distintos cam-
bios fisiológicos en la producción de energía, apertu-
ra y cierre de estomas, formación de nuevas estruc-
turas, etc.

Aunque cada situación de estrés presenta una res-
puesta específica, en general existe un conjunto de 
cambios fisiológicos que son comunes a todas las si-
tuaciones de estrés como son la modificación del pa-
trón de crecimiento de la planta, la estimulación de 
la senescencia y la abscisión de aquellos órganos de-
teriorados y la alteración de las rutas más eficaces de 
obtención de energía. Esto supone que la mayor par-
te de las situaciones de estrés deben activar rutas de 
transmisión de la señal similares que llevan a un aba-
nico de respuestas defensivas comunes.

Existen múltiples formas de estrés de las que se 
van a comentar algunas de tipo abiótico ya que las 
de tipo biótico se han comentado previamente en el 
apartado de inmunidad de las plantas. No se tratará 
el estrés debido a la acción humana ya que se debe a 
una gran variedad de agentes que van desde metales 
pesados a lluvia ácida e implica una gran diversidad 
de respuestas.

Estrés hídrico
El agua es el recurso más importante para la planta y 
también es el más limitado. Supone la mayor parte del 
contenido de la planta y la absorbe constantemente 
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implica a las proteínas de choque térmico. En reali-
dad, estas proteínas intervienen en una diversidad de 
situaciones de estrés y su función primordial es man-
tener la estructura de las proteínas. Forman parte de 
una respuesta a corto plazo, por lo que si el estrés se 
prolonga su efecto deja de ser efectivo.

En las adaptaciones al frío encontramos modifica-
ciones en la proporción de ácidos grasos no saturados 
en la membrana, pero este proceso requiere de cierto 
tiempo para llevarse a cabo. En el caso de la congela-
ción, una adaptación que se observa es la producción 
de proteínas que actúan retardando el crecimiento 
de los cristales de hielo, impidiendo así que se pier-
da el agua del citoplasma, o incluso impidiéndolo. Es-
tas proteínas se conocen como proteínas anticonge-
lantes.

Estrés por hipoxia o anoxia
Este tipo de estrés afecta de manera especial a la raíz, 
ya que es normalmente la parte de la planta más sus-
ceptible a padecerlo. En condiciones normales las 
raíces obtienen del suelo el oxígeno pero en situa-
ciones de inundación esto no es posible ya que el 
contenido de oxígeno en el suelo será mínimo. Ini-
cialmente la planta se ve sometida a una situación de 
hipoxia, con concentraciones bajas de oxígeno, pero 
el consumo que realizan los microorganismos y las 
mismas raíces a temperaturas superiores a 20 ºC ha-
cen que en menos de un día se produzca una situa-
ción de anoxia, con ausencia total de oxígeno. La fal-
ta de oxígeno lleva a que se detenga la respiración y 
se detenga el metabolismo de la raíz. Aunque esta si-
tuación puede ser rara en la mayoría de las plantas, 
hay algunas de ellas que crecen en terrenos inunda-
dos desarrollando adaptaciones como puedan ser un 
crecimiento lento de las raíces para evitar que pro-
fundicen mucho, realizar una fermentación alcohóli-
ca o la presencia de neumatóforos (extensiones radi-
cales que crecen hacia el exterior). En algunos casos 
también pueden presentar aerénquimas, espacios 
aéreos en el parénquima de la hoja y en los pecío-
los, que almacenan el oxígeno producido en la foto-
síntesis y permiten que se difunda hacia otras par-
tes de la planta.

ner glándulas de sal que expulsan la sal para que sea 
arrastrada por la lluvia o el viento o acumular prolina 
u otras sustancias en las vacuolas para hacer su po-
tencial hídrico más negativo.

Estrés térmico
La temperatura condiciona la velocidad de las reac-
ciones metabólicas, modifica la estructura química de 
las macromoléculas y determina el estado físico del 
agua. Según el lugar donde se encuentran, las plan-
tas pueden verse sometidas a cambios de temperatu-
ra muy diversos de tal forma que en verano las tem-
peraturas tienden a ser altas mientras que en invierno 
tienden a ser bajas, produciéndose un estrés térmi-
co tanto de alta como de baja temperatura, que pue-
de llegar incluso a la congelación. En general, se pue-
de decir que en una planta los órganos subterráneos 
son más sensibles al estrés que los aéreos.

La mayor parte de las plantas comienzan a ralen-
tizar su crecimiento por encima de los 40 ºC mientras 
que en el extremo opuesto temperaturas de entre 0 ºC 
y 15 ºC tienen efectos similares, produciéndose es-
trés por congelación por debajo de los 0 ºC. En el caso 
del estrés por congelación la formación de cristales en 
el exterior de la célula provoca que se incremente la 
concentración de solutos extracelulares, produciendo 
la salida de agua y, por tanto, la deshidratación de la 
célula. En el estrés por frío y calor se modifica la per-
meabilidad de la membrana al alterarse las propieda-
des físicas de los componentes, se produce una inhi-
bición de la fotosíntesis y la respiración así como una 
reducción de la tasa de crecimiento y la activación de 
la senescencia y la abscisión. En condiciones de hu-
medad relativa baja el estrés por frío se agudiza por-
que se bloquean los estomas y se reduce la capacidad 
de las raíces de absorber agua.

Entre las adaptaciones a las altas temperaturas po-
demos encontrar el desarrollo de pelos y espinas que 
irradian calor, situar las hojas en la posición de menor 
irradiación posible o la adquisición del metabolismo 
ácido de las crasuláceas. Es importante resaltar que en 
los cambios a corto plazo que se deben a situaciones 
puntuales las plantas, al igual que el resto de seres vi-
vos, pueden activar la respuesta de estrés térmico que 
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  1. � Como el resto de seres vivos, las plantas tienen me-
canismos de defensa ante la agresión de organis-
mos. Describir las posibles respuestas que puede 
llevar a cabo la planta.

  2. � Realizar un esquema de las distintas hormonas ve-
getales que se conocen indicando en qué procesos 
participan y cómo realizan su función.

  3. � La planta depende en gran medida de la luz para 
sobrevivir, respondiendo a la misma según varía en 
el entorno. Explicar los distintos tipos de fotorre-

ceptores que se conocen y qué influencia tienen en 
la respuesta a la luz de la planta.

  4. � En la vida de la planta hay distintas fases. Reali-
zar un esquema cronológico que incluya las hormo-
nas que intervienen en cada una de ellas y el efec-
to que realizan.

  5. � Realizar un esquema de los distintos estímulos fí-
sicos que se conocen que pueden actuar y las res-
puestas que lleva a cabo la planta en su interacción 
con el medio.

Cuestiones de repaso

  1. � En el control del fototropismo de una planta par-
ticipan:

a)	� auxinas

b)	� giberelinas

c)	� ácido abscísico

d)	� citocininas

  2. � La liberación de enzimas que digieren el almidón y 
las proteínas del endospermo se produce por ac-
ción de:

a)	� el ácido abscísico

b)	� las giberelinas

c)	� las auxinas

d)	� las citocininas

  3. � El fenómeno por el cual los brotes apicales inhi-
ben el crecimiento de los brotes laterales se cono-
ce como:

a)	� inhibición lateral

b)	� imbibición

c)	� partenocarpia

d)	� dominancia apical

  4. � Los fitocromos:

a)	� forman parte de la cadena respiratoria

b)	� son fotorreceptores

c)	� son proteínas que captan la luz en la fotosíntesis

d)	� son receptores de luz en el gravitropismo

  5. � Tanto en el gravitropismo como en el fototropismo 
es importante:

a)	� la degradación de ácido abscísico

b)	� los gradientes de giberelinas

c)	� la síntesis de etileno

d)	� la distribución del ácido indolacético

  6. � Para alargar el tallo de una planta podemos usar:

a)	� etileno

b)	� ácido abscísico

c)	� giberelina

d)	� ácido salicílico

  7. � En la dormición debida al embrión la germinación 
se produce posiblemente por la relación :

a)	� luz/temperatura

b)	� ABA/giberelinas

c)	� citocininas/etileno

d)	� brasinoesteroides/fitocromos

  8. � La imbibición se produce en:

a)	� la floración

b)	� la germinación

c)	� la fructificación

d)	� la senescencia

Cuestionario de autoevaluación (20 preguntas tipo test)
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15. � La dominancia apical depende de:

a)	� las oligosacarinas

b)	� el etileno

c)	� las auxinas

d)	� el ácido abscísico

16. � La partenocarpia se define como:

a)	� el desarrollo de la flor a partir de una hoja

b)	� el desarrollo del fruto a partir de un ovario no 
fertilizado

c)	� el desarrollo del fruto a partir de una rama o una 
raíz

d)	� el desarrollo de flores femeninas a partir de flo-
res masculinas

17. � El reblandecimiento de la pared celular es el modo 
de acción de:

a)	� el ácido abscísico

b)	� el etileno

c)	� las oligosacarinas

d)	� las auxinas

18. � En los sistemas de defensa de las plantas partici-
pan:

a)	� las auxinas

b)	� las giberelinas

c)	� las oligosacarinas

d)	� las defensinas

19. � En el retardo del envejecimiento de las hojas par-
ticipan:

a)	� las auxinas

b)	� las oligosacarinas

c)	� las giberelinas

d)	� las citocininas

20. � Las citocininas, en cuanto a la longitud del tallo, 
realizan la acción contraria a:

a)	� etileno

b)	� ácido abscísico

c)	� oligosacarinas

d)	� auxinas

  9. � Un proceso que se da en las plantas es la abscisión 
de las hojas, en la que participa:

a)	� el fitocromo

b)	� el etileno

c)	� ácido abscísico

d)	� la giberelina

10. � El ácido abscísico promueve, entre otras cosas:

a)	� la adaptación a condiciones de estrés

b)	� la floración

c)	� el gravitropismo positivo

d)	� la senescencia radicular

11. � Los brasinoesteroides:

a)	� inducen la diferenciación de la flor

b)	� inducen la división celular

c)	� inducen la diferenciación del xilema

d)	� favorecen la dominancia apical

12. � En muchas plantas que florecen según la estación 
del año:

a)	� la floración depende principalmente de la canti-
dad de agua

b)	� la floración depende de la cantidad de CO2 dis-
ponible

c)	� la floración depende de la duración del día

d)	� la floración depende de los niveles de clorofila 
que tienen las hojas

13. � Las plantas perennes:

a)	� mantienen sus hojas todo el año

b)	� pierden sus hojas en verano

c)	� carecen de hojas

d)	� pierden sus hojas en otoño

14. � En la maduración del fruto influye:

a)	� el etileno

b)	� el ácido abscísico

c)	� las oligosacarinas

d)	� las giberelinas
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RESUMEN
Un animal se compone de un conjunto de células que se 
estructuran en tejidos que, a su vez, se integran para for-
mar los órganos y los sistemas . Los tejidos básicos que 
encontramos en un animal son el epitelial, el conjuntivo, 
el muscular y el nervioso, cada uno con características 
propias que les permiten llevar a cabo sus funciones . La 
gran variedad de animales y la amplia diversidad de en-
tornos que colonizan hacen que estos tejidos básicos se 
especialicen dando lugar a una gran cantidad de subti-
pos con funciones específicas que se traducen en modifi-
caciones de la morfología y las propiedades que tienen . 

A la hora de acercarse a la fisiología de un animal es pre-
ciso conocer las propiedades de cada tejido ya que esto 
permite conocer las funciones que realiza la estructura 
en que se encuentran y el posible papel que tiene en la 
supervivencia del animal .

En un nivel superior de organización encontramos que el 
animal puede presentar un diseño y una simetría que de-
finen su estructura, lo que tiene una especial influencia en 
la capacidad de adaptarse al entorno . Conocer los distin-
tos tipos de simetría y los elementos que influyen en el 
diseño del animal permite apreciar la adaptación y antici-
par, en cierta manera, cómo pueden ser sus sistemas .

Por último, el animal se delimita por su tegumento, la 
estructura que le protege y sirve de primera barrera a la 
hora de interaccionar con el entorno . Los distintos gru-
pos animales han desarrollado durante su proceso evo-
lutivo una estructura básica con añadidos que les han 
permitido adaptarse de manera eficiente a su entorno 
y, por tanto, sobrevivir .

Objetivos de estudio:
•  Conocer los distintos tipos de tejidos que tiene un 

animal y sus principales propiedades .

•  Entender los distintos niveles de organización que exis-
ten en el cuerpo de un animal y su desarrollo evolutivo .

•  Conocer los distintos tipos de simetría que tienen los 
animales y el significado de la metamerización .

•  Diferenciar los principales elementos del tegumento y 
los distintos tipos de estructuras de sostén que existen .

CAPÍTULO 5
TEJIDOS Y SISTEMAS:
ESTRUCTURA BÁSICA DE LOS ANIMALES 
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5.1.  Introducción

A pesar de la gran diversidad de formas que encon-
tramos en los animales todos ellos presentan una se-
rie de estructuras anatómicas, denominadas órganos, 
que se organizan en sistemas para poder mantener 
la homeostasis del organismo. Debido a la diversidad 
de ecosistemas que existe puede haber una gran va-
riedad en cuanto a estructura y funcionalidad, pero en 
general todos los órganos se forman a partir de cua-
tro tipos de tejidos básicos: epitelial, conjuntivo, ner-
vioso y muscular. Cada uno de estos tejidos tiene sus 
propias características estructurales y funcionales, que 
determinan su fisiología.

El tejido epitelial forma las membranas o estruc-
turas externas, que cubren las superficies corporales, 
y las glándulas, que pueden ser exocrinas o endocri-
nas según dónde viertan los productos que producen. 
En el caso de las membranas encontramos distintos 
tipos de epitelios, que reflejan las funciones que lle-
van a cabo, distribuidos por la mayor parte de los sis-
temas del cuerpo.

Las glándulas exocrinas vierten las sustancias que 
producen hacia el exterior de las membranas epite-
liales, como ocurre con las glándulas lagrimales o las 
glándulas sebáceas. Las glándulas endocrinas, que se 
verán al analizar el sistema endocrino, vierten las sus-
tancias que producen, denominadas hormonas, al lí-
quido encargado de la distribución de nutrientes, gra-
cias al cual llegan a las células diana donde realizan 
su acción.

El tejido conjuntivo, por su parte, tiene diversas 
funciones. Su principal característica es presentar 
una gran cantidad de material extracelular en los es-
pacios entre las células que lo forman. Según este 
material, pueden diferenciarse distintos tipos de te-
jidos como el conjuntivo, el cartilaginoso o el óseo. 
Al tejido conjuntivo también se le denomina a ve-
ces tejido conectivo por tener una función de cohe-
sión y estructural. Por su parte, el cartilaginoso es un 
tipo de tejido formado por un tipo celular específi-
co y sustancia extracelular semisólida, presentando 
cierta flexibilidad. Finalmente, el óseo es un tejido 
formado por células rodeadas de material extracelu-
lar calcificado.

El tejido muscular, especializado en la contracción, 
presenta proteínas contráctiles que le permiten llevar 

a cabo su función. El tejido nervioso, especializado en 
la transmisión de impulsos eléctricos, tiene como uni-
dad fundamental la neurona.

Todos estos tejidos se combinan para dar lugar a 
los órganos. Estos pueden presentar algunos o to-
dos los tejidos, por lo que según estas combinacio-
nes presentarán distintas propiedades. Los órganos, 
a su vez, se combinan para dar lugar a los sistemas, 
que se interrelacionan y permiten mantener la ho-
meostasis. En un animal generalmente se diferen-
cian el sistema tegumentario, el nervioso, el endo-
crino, el esquelético, el muscular, el circulatorio, el 
inmune, el respiratorio, el excretor, el digestivo y el 
reproductor. Sobre este esquema más o menos co-
mún pueden producirse variaciones según el grupo 
animal que nos encontremos y el tipo de vida que 
presente.

En este tema se tratarán los distintos tipos de te-
jidos así como las estructuras generales que se pue-
den encontrar en un animal, aunque siempre te-
niendo en cuenta que se trata de un acercamiento 
demasiado genérico como para poder tratar todos 
los casos especiales que se encuentran en la natu-
raleza.

5.2.  Tipos de tejidos

Tejido epitelial
Un epitelio es una capa celular que tapiza una super-
ficie, interna o externa, formado por las llamadas cé-
lulas epiteliales. Estas pueden presentar una gran di-
versidad de formas y estructuras, ya que se adaptan 
a la función que deben realizar. De esta forma, en-
contramos células planas, cúbicas, prismáticas, con 
cilios, etc. La clasificación de los epitelios se realiza 
por la forma de sus células y el número de capas que 
presentan. Así, se diferencian epitelios simples o es-
tratificados según tengan una o más capas, y epite-
lios planos, cúbicos o prismáticos según la forma de 
las células (Figura 5.1). Los epitelios simples apare-
cen en todos los animales mientras que los estratifi-
cados se encuentran restringidos prácticamente a los 
vertebrados.

Las células epiteliales pueden modificarse para 
dar lugar a células productoras de distintas sustan-
cias, como moco, hormonas, enzimas, etc. Estas cé-
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vertebrados. También pueden llevar a cabo procesos 
de absorción o filtración, como ocurre en el intesti-
no con las células que lo recubren o en los órganos 
excretores, para lo cual suelen presentar un gran nú-
mero de transportadores en sus membranas celula-
res. También encontramos epitelios actuando como 
sensores, por ejemplo los epitelios olfativos o gusta-
tivos con receptores químicos que permiten propor-
cionar información al sistema nervioso. En muchos 
animales encontramos que los vasos sanguíneos se 
forman por epitelios, así como otros conductos y tú-
bulos permitiendo la compartimentalización en el in-
dividuo.

En el caso de los epitelios glandulares su función 
es producir sustancias que vierten al exterior o a zo-
nas del cuerpo. En este sentido se diferencian glán-
dulas endocrinas y glándulas exocrinas, según vier-
tan en el interior del cuerpo o a cavidades o el exterior 
del cuerpo respectivamente. En las primeras se inclu-
yen todas aquellas que producen hormonas mientras 
que entre las segundas encontramos las que produ-
cen moco, sudor, enzimas, ácido, etc. La estructura de 
las glándulas es muy variada existiendo muchas for-
mas y tamaños (Figura 5.2).

lulas modificadas suelen organizarse en glándulas, 
aunque también pueden aparecer individualmente 
dispersas por el epitelio.

Todos los epitelios presentan una membrana ba-
sal, que les sustenta, formada por una condensación 
de sustancia fundamental del tejido conjuntivo que se 
encuentra debajo.

Los tipos básicos de tejidos epiteliales que se pue-
den encontrar en los animales se resumen en la Ta- 
bla 5.1, y a partir ellos se originan el resto de epitelios.

Las funciones que desempeñan los distintos epi-
telios son muy variadas y dependen del lugar donde 
se encuentren. Una de las más básicas es la de pro-
tección, siendo evidente en el caso de la piel de los 

Figura 5.1.  Tejido epitelial. El tejido epitelial puede pre-
sentar distintas estructuras formando desde epitelios sim-
ples con una monocapa de células hasta epitelios estratifi-
cados con múltiples capas. Además, pueden diferenciarse 
en función del tipo de células como pueda ser el epitelio 
estratificado escamoso (a) que presenta células con distin-
tas formas, el epitelio cúbico estratificado (b) con células 
cúbicas o el epitelio columnar (c) que mezcla células cuboi-
deas con células columnares.

Tabla 5.1.  Tipos de tejidos epiteliales

Tipo Estructura básica

Epitelio de  
cobertura y  
revestimiento  
simple

Una única capa de células

Epitelio de  
cobertura y  
revestimiento  
pseudoestratificado

Una sola capa de células pero 
con los núcleos a múltiples 
alturas

Epitelio de  
cobertura y  
revestimiento  
estratificado

Varias capas de células

Epitelio glandular 
endocrino

Agrupamientos de células 
secretoras.

Epitelio glandular 
exocrino

Una o más capas de células 
secretoras que forman una 
estructura tubular o de saco y 
terminan en un conducto simple 
o ramificado.
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te, hace que presente una gran variedad de funcio-
nes. El tejido adiposo, por ejemplo, además de pre-
sentar una función de reserva también tiene funciones 
de aislamiento, tanto térmico como mecánico. Tam-
bién hay tejido conjuntivo formando los ligamentos 
o los tendones, elementos que permiten la movilidad. 
Los tejidos óseo y cartilaginoso son principalmente de 
sostén, aunque el cartílago es semirrígido y presen-
ta cierta flexibilidad. Por último, hay tejidos conjunti-
vos que son líquidos. El más estudiado y conocido es 
la sangre, donde la matriz extracelular es el plasma y 
el componente fibrilar prácticamente nulo aunque sí 
presente una gran cantidad de proteínas.

El tejido epitelial participa en la formación de ele-
mentos conductores pero no se encuentra irrigado, 
por lo que los nutrientes y los gases los obtiene por 
medio de difusión desde los tejidos adyacentes.

Tejido conjuntivo
También conocido como tejido conectivo, dentro de 
este tipo de tejido se incluyen una gran variedad de 
subtipos, todos con una función de unión y sopor-
te. Es el tipo de tejido más abundante y se compone 
de células, una matriz extracelular y fibras extracelu-
lares. La principal diferencia entre el tejido conjunti-
vo de invertebrados y vertebrados es que en un inver-
tebrado no presentan una organización tan elaborada 
como ocurre en los vertebrados.

Según el tipo de tejido conjuntivo la riqueza en cé-
lulas va a variar, pero en general no son tan abundan-
tes como en el resto de tejidos. La matriz extracelular 
es producida por estas células, variando su composi-
ción en función del tipo de tejido y puede incluir pro-
teínas e hidratos de carbono. En el caso de las fibras 
extracelulares son de tipo proteico. La más conocida 
y abundante es el colágeno, una fibra resistente al es-
tiramiento y fuerte que da cohesión al tejido, aunque 
también existen otras como la elastina. Las propieda-
des de los distintos tipos de tejido conjuntivo vienen 
dadas por las células y la composición de la matriz y 
las fibras, que varían en proporción haciendo que el 
tejido sea más rígido o más laxo (Figura 5.3). 

La misma naturaleza del tejido conjuntivo, que 
da cohesión a los distintos órganos y sirve de sopor-

Figura 5.2.  Tipos de glándulas. Las glándulas son estructuras formadas por epitelios que vierten secreciones a una luz, desde 
donde se dirigen hacia el exterior. La morfología de las glándulas puede ser variada, como por ejemplo tubular (a), tubular ra-
mificada (b) o alveolar (c). Estos tipos además pueden combinarse para dar lugar a glándulas compuestas donde aparecen va-
rias glándulas simples conectadas.

Tabla 5.2.  Principales tipos de tejido conjuntivo

Tipo Estructura básica

Laxo (adiposo, 
reticular)

Parte celular y matriz con fibras 
de distintos tipos entrelazadas 
laxamente

Denso 
(elástico, denso)

Parte celular y matriz con fibras 
gruesas, numerosas y densas

Cartílago
Parte celular y matriz de condroitín 
sulfato con colágeno y fibras 
elásticas

Óseo Parte celular y matriz con calcio y 
fosforo

Líquido 
(sangre/linfa) Parte celular y matriz líquida
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células musculares, también conocidas como fibras 
musculares, especializadas en la contracción. Existen 
dos tipos de tejidos musculares básicos, el liso y el es-
triado (Figura 5.4). Este último origina dos tipos de te-
jidos en vertebrados, el estriado y el cardiaco.

El tejido muscular estriado se forma por células 
multinucleadas que al microscopio presentan una es-
tructura con estrías, que corresponden a las bandas de 

Todos estos tipos de tejidos presentan sus tipos ce-
lulares específicos, como puedan ser los adipocitos, 
los osteoblastos, los condrocitos o las células sanguí-
neas o de la linfa. 

Tejido muscular
El tejido muscular se encuentra en la mayor parte de 
los animales y es el tejido más común. Se forma por 

Figura 5.3.  Tipos de tejido conjuntivo. El tejido conjuntivo es quizá el tejido con más variedad de tipos de tejidos. Se caracte-
riza por tener una parte celular y una matriz que, según el tipo, puede ser desde un líquido (como el plasma) a una estructura 
sólida, como la formada por carbonato cálcico y otros componentes en el hueso.

Núcleo de fibroblasto

Macrófago
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Plasma

Leucocito
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actina y miosina que se encargan de la contracción. El 
músculo liso, por su parte, presenta células largas con 
extremos aguzados y un solo núcleo. En los inverte-
brados encontramos ambos tipos de células muscula-
res pero dan lugar a una gran variedad siendo inclu-
so posible encontrarlas mezcladas en determinados 
músculos. En vertebrados, los músculos que permi-
ten el movimiento se forman en su mayor parte por 
las fibras estriadas mientras que las fibras lisas apa-
recen en órganos que requieren una contracción más 
lenta. A nivel funcional las fibras estriadas son más rá-
pidas en la contracción pero pueden mantenerla du-
rante menos tiempo.

El tejido muscular cardiaco de vertebrados se for-
ma por células con un solo núcleo que se conectan en-
tre ellas por medio del llamado disco intercalar, pre-
sentando la estriación característica que corresponde 
a las estructuras de actina y miosina.

Los elementos contráctiles de los músculos, cono-
cidos como miofibrillas, son proteínas que forman es-
tructuras especiales. Las principales proteínas son la 
actina y la miosina, que adoptan distinta estructura en 
las células musculares lisas y estriadas.

Tabla 5.3.  Tipos de tejidos musculares

Tipo Estructura básica

Liso Fibras ahusadas sin estrías

Estriado Fibras largas y estriadas

Cardiaco Fibras estriadas ramificadas

A nivel funcional, la contracción de las fibras mus-
culares puede tener una gran variedad de objetivos. 
El más inmediato es el movimiento, pero también in-
tervienen en procesos como el vuelo, la respiración 
(participando en la ventilación), movimientos inter-
nos (en el intestino para desplazar el alimento) o el 
temblor (para producir calor). Las fibras musculares 
cardiacas de vertebrados tienen como principal fun-
ción el movimiento de la bomba que impulsa la san-
gre a todo el cuerpo.

En el caso de vertebrados, las fibras lisas son co-
nocidas también como involuntarias porque se con-
trolan de manera inconsciente por parte del sistema 
nervioso. Esto no supone que no puedan ser tam-
bién movidas de manera consciente en determina-
dos casos.

Figura 5.4.  Tipos de tejido muscular. Dentro del tejido 
muscular se diferencian tres tipos. El esquelético es el te-
jido que forma, por ejemplo, los músculos para la locomo-
ción y suele ser de contracción voluntaria. El tejido muscu-
lar cardiaco se encuentra en el corazón y es de contracción 
involuntaria. El tejido muscular liso aparece en diversos ór-
ganos y generalmente es de contracción involuntaria aun-
que en determinados casos también puede ser de con-
tracción voluntaria. Todos ellos deben su capacidad de 
contracción a la presencia de proteínas contráctiles como 
la actina y la miosina, variando en la disposición de las 
mismas.
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sistemas con funciones definidas y especializadas que 
precisan de una mayor diferenciación de los distintos 
tipos celulares para obtener una mayor eficacia.

5.4. � Estructura de un animal: 
diseño y simetría

A la hora de considerar el diseño de un animal es ne-
cesario tener en cuenta el tamaño corporal, ya que un 
mayor tamaño implica una serie de implicaciones fí-
sicas y ecológicas que suponen ventajas e inconve-
nientes. A medida que el animal incrementa su ta-
maño también lo hace su superficie corporal pero de 
manera más lenta que su volumen ya que el aumento 
de la longitud corporal supone que se dobla la super-
ficie pero al mismo tiempo se triplica el volumen. Esto 
quiere decir que un animal grande tiene menor área 
de superficie en relación a su volumen que un animal 
pequeño, lo que puede suponer un inconveniente, por 
ejemplo a la hora de obtener gases para la respiración. 
Para solventar este problema, o al menos minimizar-
lo, los animales tienden a plegar la superficie corporal 
o a desarrollar sistemas de transporte.

Durante el desarrollo embrionario de los animales 
se produce una estructura corporal que es muy diver-
sa pero en la que puede distinguirse una simetría o 
lo que es lo mismo, un equilibrio de las proporciones 
o correspondencia en tamaño y forma de las partes 
o estructuras situadas en lados opuestos de un pla-
no de simetría. 

Actualmente se distinguen en los animales la si-
metría esférica, la radial y la bilateral. La esférica se ca-
racteriza porque el cuerpo del animal se divide en mi-
tades equivalentes cuando se corta por un plano que 
pasa por el centro del mismo y es propia de formas 
unicelulares. La simetría radial se caracteriza porque 
el cuerpo del animal puede dividirse en mitades igua-
les por más de dos planos que atraviesan el eje longi-
tudinal y es propia de poríferos, cnidarios, ctenóforos 
y equinodermos adultos. En el caso de los equinoder-
mos las larvas presentan simetría bilateral, que es la 
caracterizada por una división del animal en dos por-
ciones especulares cuando se corta a lo largo del pla-
no sagital del cuerpo. Esta también aparece en el resto 
de animales y se asocia al proceso de cefalización. En 
los animales bilaterales suelen diferenciarse regiones 
y planos de orientación ya que pueden seccionarse de 
distintas maneras y ángulos. De esta forma, se distin-

Tejido nervioso
El tejido nervioso se especializa en la recepción de es-
tímulos y en la conducción de los impulsos nerviosos 
de un punto a otro del organismo. Presenta dos tipos 
de células, las neuronas y las células de glía. La neu-
rona es una célula en la que se reconocen tres partes: 
las dendritas, el cuerpo o soma neuronal y el axón. Las 
dendritas y el axón ponen en contacto a las distintas 
neuronas y permiten que se transmita el impulso ner-
vioso de una a otra, mientras que el cuerpo neuronal 
contiene el núcleo y es donde se realiza la síntesis de 
los productos que necesita la neurona. Estos tres ele-
mentos básicos pueden presentar distintas formas lo 
que lleva a que se diferencien múltiples tipos de neu-
ronas tanto por su morfología como por su tamaño. 
Las células de glía, por su parte, tienen una función 
de soporte y son de distintos tipos de acuerdo con la 
función que llevan a cabo. 

La función básica del tejido nervioso es formar los 
sistemas nerviosos de los animales, por lo que en de-
finitiva tienen la misión de captar los estímulos, tan-
to internos como externos, integrarlos y proporcionar 
una respuesta a los mismos.

5.3. � Relación entre célula, 
tejido, órgano y sistema

En los animales se observa una gran variedad de es-
tructuras corporales pero, en general, pueden dife-
renciarse distintos grados de complejidad de orga-
nización donde cada uno representa un producto 
evolutivo más estructurado que el anterior.

El primer escalón es una organización protoplás-
mica, propia de los protozoos y organismos unice-
lulares, donde la unidad fundamental es la célula y 
existen una serie de orgánulos con funciones especia-
lizadas. A continuación se produce una agregación de 
las células para formar una organización celular-tisu-
lar, propia de animales radiados como cnidarios y cte-
nóforos, donde las células se agrupan para formar te-
jidos con una coordinación funcional.

La organización tejido-órgano aparece ya en los 
platelmintos, agrupándose los tejidos en órganos de 
mayor complejidad y con una función más especia-
lizada. El último escalón es el paso a la organización 
órgano-sistema, que aparece en el resto de animales, 
y se caracteriza por la agrupación de los órganos en 
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tan glándulas, generalmente unicelulares. La capa ba-
sal es lineal y la dermis suele ser escasa o inexisten-
te. En los animales más primitivos, como las esponjas, 
los celentéreos y los platelmintos, encontramos tegu-
mentos no cuticulares mientras que en el resto el te-
gumento sí presenta cutícula, una estructura compleja 
de naturaleza glucoproteica. En algunos invertebra-
dos además se produce la quitinización con quitina, 
un hidrato de carbono. Por último, algunos moluscos 
y equinodermos presentan tegumentos con caracte-
rísticas específicas.

Las esponjas son de los animales más simples, pre-
sentando un tegumento monoestratificado pero con 
varios tipos celulares que presentan funciones especí-
ficas como cobertura o secreción. Los celentéreos in-
corporan algunos tipos de células más como las neu-
roepiteliales o los cnidoblastos de cnidarios, estos 
últimos de naturaleza defensiva y responsables de la 
“picadura” de las medusas. Los platelmintos, por su 
parte, presentan un tegumento monoestratificado con 
células de cobertura y de secreción, apareciendo tam-
bién células musculares o zonas con sincitio, donde 
las células comparten su citoplasma.

Los nematodos tienen una cutícula transparente 
y acelular con función aislante pero no impermeable 
formada por lípidos, glucoproteínas y proteínas. Esta 
cutícula se produce por las células epidérmicas. Los 
anélidos, por su parte, presentan ya glándulas pluri-
celulares y en ciertas regiones el tegumento es princi-
palmente secretor.

Los moluscos presentan un tegumento que de-
pende de su compleja embriología. Sí hay que men-
cionar la particularidad de presentar un exoesquele-
to, la denominada concha, que a veces es interno. Se 
produce por el epitelio del tegumento y se forma por 
quitina y otras sustancias como proteínas o compues-
tos inorgánicos.

Los artrópodos se caracterizan por tener un tegu-
mento quitinizado. La quitina es un polímero de n-
acetil-glucosamina y se sitúa en las zonas más pro-
fundas del tegumento reforzándolo y constituyendo 
un exosqueleto de tres capas, epicutícula (con lipo-
proteínas y proteínas), exocutícula (con quitina, pig-
mentos y proteínas) y endocutícula (con quitina). De-
bajo se encuentran las células epiteliales y las células 
secretoras. Una característica de ciertos artrópodos 
es su capacidad de mudar, para lo cual deben utilizar 
una digestión enzimática que permite reblandecer el 
exoesqueleto antiguo y desprenderse de él.

guen una región anterior, una posterior, una dorsal, 
una ventral o una lateral existiendo otras divisiones 
dependiendo del grupo animal como ocurre con la di-
visión pectoral y pélvica de los vertebrados.

Un proceso que también se ha producido durante 
la historia evolutiva de los metazoos es el de la seg-
mentación corporal o metamerización. La metamería 
es la repetición serial de segmentos corporales simi-
lares a lo largo del eje longitudinal del cuerpo de-
nominándose a cada segmento como metámero. Se 
observa en anélidos, artrópodos y cordados e impli-
ca la repetición de las estructuras externas e internas 
(músculos, vasos, nervios, etc) aunque en ciertos ca-
sos, como los vertebrados, es complicado observarlos 
porque los cambios evolutivos han ocultado el patrón 
segmentado del cuerpo. La ventaja de la metameri-
zación es una mayor movilidad del cuerpo y un au-
mento en la complejidad de la estructura y la función 
corporal, lo que a su vez puede tener influencia en el 
desarrollo del sistema nervioso.

5.5. � El tegumento y las 
estructuras de sostén

Tegumento
Se denomina tegumento a la piel más las estructuras 
anexas que presenta (Figura 5.5). La piel es la envol-
tura superficial del cuerpo y es una cubierta relativa-
mente elástica sirviendo de frontera con el medio ex-
terno. Se compone de dos partes: epidermis y dermis, 
separadas por la membrana basal. La epidermis pre-
senta generalmente tejido epitelial mientras que en la 
dermis pueden encontrarse glándulas, distintos tipos 
de conjuntivo, muscular liso y nervioso. Tiene múlti-
ples funciones como actuar de aislante manteniendo 
la temperatura, detectar cambios en el entorno con las 
terminaciones nerviosas que le llegan, proteger con-
tra agresiones externas y agentes mecánicos, en algu-
nos casos puede intervenir en el intercambio de ga-
ses, ciertos animales tienen la capacidad de cambiar 
su color (mimetismo), etc. Las secreciones glandula-
res pueden ser de muchos tipos, tanto de tipo lipídi-
co como proteico.

En los invertebrados el tegumento suele presen-
tar una capa monoestratificada de células vivas con 
una morfología diversa que depende de la especie. 
Dependiendo del grupo animal es posible que exis-
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El tegumento de invertebrados depende en gran 
medida del grupo animal que se estudie, pero en ge-
neral se puede decir que va incorporando nuevas po-
sibilidades como células nerviosas o musculares que 

El tegumento de los equinodermos presenta una 
capa cuticular y una epidermis, al que se añade un 
plexo nervioso formado por axones de células neuroe-
piteliales, una dermis densa y una capa muscular. 

Figura 5.5.  Tipos de tegumentos. Los tegumentos de animales son estructuras que recubren al animal y lo protegen del exte-
rior. En los animales más primitivos, como las planarias, el tegumento es poco complejo presentando un epitelio monoestrati-
ficado por debajo del cual se sitúan las capas musculares. En artrópodos, unos animales más derivados, la estructura se com-
plica añadiéndose la cutícula. Finalmente, en vertebrados se alcanza el máximo desarrollo con epitelios pluriestratificados y 
diversas estructuras anexas como escamas, plumas o pelo.
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Las aves presentan estructuras muy cornificadas, 
como las garras, el pico o las patas escamosas, una 
dermis fina y una epidermis pluriestratificada con el 
estrato germinativo, el intermedio (o granuloso) y el 
córneo. Las plumas son las estructuras adicionales 
más características y presentan coloración porque du-
rante su formación las células pigmentarias de la piel 
migran hacia las plumas.

El tegumento de vertebrados alcanza el máximo 
desarrollo en mamíferos. La epidermis es pluriestra-
tificada y la dermis muy desarrollada, con un com-
ponente laxo y otro denso. Se diferencian dos estra-
tos entre el germinativo y el córneo, el espinoso y el 
granuloso. Las glándulas son abundantes y la dermis 
se forma por tejido conjuntivo, tejido nervioso y teji-
do muscular.

Estructuras de sostén
Las células son estructuras gelatinosas por lo que es 
necesario que tengan algún tipo de armazón que las 
sostenga, especialmente si se quiere crecer, denomi-
nados sistemas de sostén e incluyen los llamados es-
queletos. La importancia del esqueleto se resalta en 
su influencia sobre el tamaño que puede alcanzar un 
animal ya que son sus características las que determi-
nan, entre otras causas, el tamaño máximo que puede 
llegar a tener una especie.

Un sistema de sostén tiene como principal fun-
ción dar consistencia a los animales, especialmente 
en el caso de los terrestres, pero también permite el 
movimiento gracias a que presenta articulaciones y se 
combina con un sistema muscular que proporciona la 
fuerza impulsora. Otras funciones del sistema de sos-
tén es la protección de determinadas estructuras y la 
posibilidad de actuar como lugar de reserva de ciertos 
compuestos, especialmente minerales.

La composición del esqueleto es muy variada. En 
los invertebrados más primitivos se observa que el sis-
tema de sostén se basa en los líquidos como el agua 
del medio (en celentéreos) o los fluidos corporales. 
Gracias a la presión que ejerce la musculatura se pro-
duce un esqueleto hidrostático, que no es rígido pero 
da consistencia al animal.

En otros animales se forma por proteínas, que a 
menudo originan una base sobre la que se deposi-
tan otros materiales. En los casos en que se forma un 
exoesqueleto, puede producirse un proceso de trans-

le confieren más funciones a medida que se analizan 
los grupos más derivados.

En el caso de los vertebrados, se puede decir que 
desde los más primitivos hasta los más derivados se 
produce un incremento del número de estratos, de 
tal manera que en los animales terrestres aparece una 
capa más superficial formada por células queratini-
zadas (células muertas que se van perdiendo y susti-
tuyendo con el paso del tiempo), es decir, células con 
alto contenido en una proteína denominada querati-
na. De esta forma se pueden distinguir distintos tipos 
de células epiteliales siendo las que se encuentran en 
la base las que se dividen transformándose conforme 
se dirigen hacia la superficie.

A nivel de elementos secretores, se produce un au-
mento de las glándulas pluricelulares a partir de anfi-
bios y en cuanto a la dermis, se diferencian dos capas: 
una vascular y una reticular. Es en la dermis donde 
se encuentran los elementos nerviosos, vasculares y 
musculares del tegumento. Por último, es posible en-
contrar distintos anexos que se generan a partir de la 
piel como son las escamas, las plumas o el pelo, ge-
neralmente con función protectora.

En los peces la piel es pluriestratificada y se recu-
bre de moco, por lo que es muy resbaladiza. Las células 
glandulares se encuentran dispersas entre las epidér-
micas y en la dermis a menudo se pueden encontrar 
células pigmentarias responsables de los colores que 
presentan. En el caso de los tiburones y rayas la piel 
presenta el dentículo dérmico, que cubre la epidermis.

Las larvas de anfibio tienen un tegumento simi-
lar al de los peces mientras que en los adultos la epi-
dermis es pluriestratificada con células vivas, células 
secretoras formando glándulas pluricelulares y en la 
dermis aparecen abundantes capilares ya que al tener 
respiración cutánea necesitan una gran irrigación. Al 
igual que los peces, también presentan abundantes 
células pigmentarias en la dermis.

Los reptiles presentan un tegumento adaptado al 
medio terrestre por lo que las células superficiales se 
encuentran queratinizadas. La piel tiene un nivel ger-
minativo donde se dividen las células, un nivel inter-
medio donde las células van cambiando su morfolo-
gía e incorporando queratina y un nivel córneo donde 
las células se encuentran totalmente queratinizadas. 
El estrato córneo puede ser mudado en ciertos anima-
les. Las glándulas son escasas y se localizan en cier-
tas zonas.
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Los equinodermos pueden presentar un endoes-
queleto formado por osículos, núcleos proteicos sobre 
los que se depositan materiales calcáreos, siendo con-
siderados endoesqueletos porque por encima existe 
una capa de epidermis. Se estructuran en placas que 
forman una red flexible, como en las estrellas de mar, 
o un caparazón, como en los erizos de mar.

Los vertebrados tienen un endoesqueleto, pudien-
do ser de cartílago o de hueso. En los más primitivos, 
como los tiburones o las lampreas, el principal com-
ponente es el cartílago mientras que en el resto es el 
hueso aunque puede tener intercalado material car-
tilaginoso. El cartílago es un tejido conjuntivo forma-
do por una matriz de células, condrocitos, rodeadas 
de un complejo proteico mientras que el hueso es un 
tejido conjuntivo formado por una matriz de coláge-
no sobre la que se deposita fosfato cálcico y otras sa-
les y células intercaladas, los osteoblastos (producen 
la matriz), los osteocitos (mantienen la matriz ósea) y 
los osteoclastos (degradan y reabsorben la matriz).

El esqueleto de los vertebrados se compone de 
múltiples piezas que se agrupan en tres grupos, el es-
queleto axial, el esqueleto apendicular y el esquele-
to visceral. El primero incluiría el cráneo, la colum-
na vertebral, el esternón y las costillas, el segundo lo 
formarían las extremidades y las cinturas y el último 
las branquias y los cartílagos mandibulares. Este es-
quema sufre un cambio durante el proceso evolutivo 
de los vertebrados, especialmente cuando se pasa del 
medio acuático al medio terrestre, produciéndose un 
proceso de concentración del encéfalo, los órganos de 
los sentidos, los respiratorios y los masticadores en la 
zona del cráneo. En el caso del esqueleto apendicular, 
existen dos pares de extremidades en la mayor parte 
de los vertebrados sujetas al cuerpo por medio de las 
cinturas escapular y pélvica. Las extremidades sufren 
una gran variación entre las distintas especies pudien-
do a veces incluso aparecer un par de las extremida-
des fusionadas o simplificadas.

formación de las proteínas convirtiéndolas en pro-
teínas más rígidas de tal manera que determinan la 
dureza del esqueleto. La quitina es característica de 
los artrópodos pero también puede aparecer en otros 
grupos. Además, es frecuente la inclusión de mine-
rales en los esqueletos, como el carbonato cálcico, el 
dióxido de silicio, el magnesio o el fósforo. 

De acuerdo con la posición del esqueleto se dife-
rencian esqueletos externos o exoesqueletos y esque-
letos internos o endoesqueletos. Los exoesqueletos 
aparecen principalmente en invertebrados, se forman 
por secreciones de células tegumentarias y pueden ser 
articulados o no. En general, el exoesqueleto tiene una 
función protectora pero en el caso de artrópodos tam-
bién tiene implicación en la locomoción.

En los invertebrados más primitivos, principalmen-
te gusanos como nematodos o anélidos, la cutícula es 
una barrera impermeable y protectora pero además 
no es raro que construyan un tubo protector con sus-
tancias segregadas por el animal y con materiales del 
medio, algo que puede ser el punto de inicio para que 
en grupos más derivados se llegue a la formación de 
cubiertas protectoras, como las conchas que se portan 
de manera permanente. Los moluscos presentan ver-
daderas conchas de múltiples formas que se secretan 
por células del animal y emplean generalmente car-
bonato cálcico.

La cutícula de los artrópodos actúa de exoesque-
leto al endurecerse, pero tiene la propiedad de ser 
articulada. Como en los caballeros de la Edad Me-
dia, la cutícula actúa de coraza pero tiene el incon-
veniente de impedir el crecimiento del animal por 
lo que se producen procesos de muda en los que el 
individuo sustituye esta cuando se deshace de la an-
tigua. La muda o ecdisis se controla hormonalmen-
te y se produce reblandeciendo la cutícula para pos-
teriormente desprenderse de ella y sintetizar una 
nueva.

  1. � ¿Qué características definen a un tejido epitelial?

  2. � ¿Qué tipos de tejidos pueden encontrarse en un 
animal?

  3. � Expliquar la evolución de los tipos de organización 
desde la célula hasta los sistemas.

  4. � ¿Cómo es la estructura de sostén de los artrópo-
dos?

  5. � Expliquar el concepto de simetría y los distintos ti-
pos que se conocen.

Cuestiones de repaso
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  1. � En los insectos el sistema de sostén es tipo:

a)	� hidrostático

b)	� geostático

c)	� exoesqueleto

d)	� endoesqueleto

  2. � Los principales tipos de tejidos de animales son:

a)	� escamoso, conjuntivo, glandular y nervioso

b)	� nervioso, epitelial, muscular y cardiaco

c)	� epitelial, nervioso, muscular y conjuntivo

d)	� glandular, nervioso, muscular y conjuntivo

  3. � La neurona es típica de:

a)	� el tejido epitelial

b)	� el tejido glandular

c)	� el tejido nervioso

d)	� el tejido óseo

  4. � El tejido cartilaginoso es un tipo de tejido:

a)	� muscular

b)	� conjuntivo

c)	� óseo

d)	� neuronal

  5. � Las glándulas son:

a)	� tejido conectivo

b)	� tejido muscular

c)	� tejido escamoso

d)	� tejido epitelial

  6. � El pelo es una estructura anexa de:

a)	� el tegumento de mamíferos

b)	� el exoesqueleto de artrópodos

c)	� el endoesqueleto de anélidos

d)	� el tegumento de equinodermos

  7. � Un órgano:

a)	� lo forma siempre un solo tejido

b)	� puede estar formado por varios tejidos

c)	� nunca incluye más de un tejido

d)	� siempre se forma por tejido epitelial

  8. � La sangre:

a)	� es un tipo de tejido epitelial

b)	� es un tipo de tejido conjuntivo

c)	� es un tipo de tejido nervioso

d)	� es un tipo de tejido muscular

  9. � La célula muscular presenta:

a)	� actina y miosina

b)	� hemoglobina y mitotina

c)	� heparina y miosina

d)	� miosina y calcitonina

10. � El tejido conjuntivo se caracteriza por:

a)	� carecer totalmente de células

b)	� tener una matriz formada siempre por carbona-
to cálcico

c)	� tener una matriz y una parte celular

d)	� realizar la contracción que permite el movi-
miento

11. � La dermis es:

a)	� un tipo celular del tegumento

b)	� la zona más interna del tegumento

c)	� la zona más externa del tegumento

d)	� la célula característica de la epidermis

12. � La cefalización:

a)	� es un proceso de concentración de órganos de 
los sentidos en la parte posterior del individuo

b)	� es un proceso de concentración de órganos de 
los sentidos en la parte media del individuo

c)	� es un proceso de concentración de órganos de 
los sentidos en la parte anterior del individuo

d)	� es un proceso de concentración de órganos de 
los sentidos en la parte ventral del individuo

13. � Un sistema es:

a)	� un conjunto de tejidos aislados que se conectan 
por vasos sanguíneos

b)	� un conjunto de órganos que actúan de manera 
coordinada para llevar a cabo diversas funciones 
fisiológicas

Cuestionario de autoevaluación (20 preguntas tipo test)
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c)	� un conjunto de tejidos que intervienen en el de-
sarrollo embrionario para indicar el punto ante-
rior del animal

d)	� un conjunto de células que actúan de manera 
coordinada para producir un tejido

14. � Una de las principales funciones del tejido epite-
lial es:

a)	� la contracción

b)	� la transmisión del impulso nervioso

c)	� la recepción de estímulos del entorno

d)	� el recubrimiento y la protección de las superfi-
cies corporales

15. � Entre las funciones del tejido nervioso se encuentra:

a)	� la producción de miosina

b)	� la transmisión del impulso nervioso

c)	� la secreción de moco

d)	� la protección del tubo digestivo

16. � Los vertebrados presentan:

a)	� un exoesqueleto

b)	� un endoesqueleto

c)	� un esqueleto hidrostático

d)	� un esqueleto monostático

17. � La queratina es propia de:

a)	� la piel de vertebrados

b)	� la piel de poríferos

c)	� la piel de moluscos

d)	� la piel de anélidos

18. � La queratina es:

a)	� un polisacárido

b)	� una enzima

c)	� una proteína

d)	� un lípido

19. � La queratina aparece en:

a)	� el tejido muscular

b)	� el tejido conjuntivo

c)	� el tejido epitelial

d)	� el tejido nervioso

20. � El tejido adiposo:

a)	� es un tipo de tejido nervioso

b)	� es un tipo de tejido conjuntivo

c)	� es un tipo de tejido muscular

d)	� es un tipo de tejido epitelial
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RESUMEN
Un individuo tiene una serie de órganos y sistemas que co-
laboran para mantener su equilibrio interno, para lo cual de-
ben relacionarse entre ellos intercambiando información y 
reaccionando ante los distintos cambios a los que se ven so-
metidos . Los sistemas de regulación y control permiten tan-
to la obtención de información como la elaboración de una 
respuesta más o menos coordinada del organismo para con-
seguir sobrevivir . Es preciso, por tanto, entender los mecanis-
mos responsables del control de los distintos sistemas para 
poder comprender su funcionamiento y las respuestas que 
generan frente a determinados estímulos .
Los distintos órganos y sistemas de un individuo se encuen-
tran bajo dos tipos de regulación, nerviosa y endocrina . La 
regulación nerviosa suele ser rápida y a corto plazo mientras 
que la regulación endocrina a menudo implica fenómenos a 
corto plazo y a medio o largo plazo . El sistema endocrino es 
el encargado de realizar este tipo de control y se compone 
de varias glándulas distribuidas por todo el cuerpo siendo, 
por tanto, un sistema difuso .
El principal mecanismo de acción del sistema endocrino es 
la hormona, una sustancia que sirve de mensajero químico 
entre las células y actúa a muy bajas concentraciones produ-
ciendo un efecto sobre los distintos tipos celulares . Su natu-
raleza química puede ser diversa de tal manera que encon-
tramos hormonas esteroideas, amínicas, proteicas, etc ., que 
tienen mecanismos de acción característicos y cuya naturale-
za química tiene gran importancia a la hora de definir el tipo 
de receptor y los efectos que presentan .
En los distintos grupos animales puede observarse cómo van 
apareciendo las hormonas y los distintos efectos que ejercen, 
teniendo una influencia general y específica que depende de 
cada tipo de animal . Además, una misma hormona puede 
ejercer efectos diversos según el momento del desarrollo .
La regulación hormonal aparece ya desde los invertebrados 
más primitivos y poco a poco se van incorporando nuevas va-
riantes y nuevas funciones, que llevan a que en los vertebra-
dos el grado de complejidad sea alto con muchas hormonas 
funcionando al mismo tiempo .

Objetivos de estudio:
•  Entender qué es una hormona y el papel que tiene en la 

regulación de las distintas funciones corporales .
•  Aprender la estructura básica del sistema endocrino y la 

evolución que sufre en los distintos grupos animales .
•  Conocer e integrar las distintas hormonas que se produ-

cen en invertebrados y vertebrados para aprender los me-
canismos de regulación que mantienen el equilibrio en el 
individuo .

CAPÍTULO 6
LAS HORMONAS EN LOS ANIMALES 
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6.1.  Introducción
En un animal multicelular el control de los distintos 
mecanismos fisiológicos recae en el sistema nervioso 
y el sistema endocrino. Este último se compone por 
glándulas y/o células que producen hormonas, unas 
moléculas que ejercen su efecto en otros lugares del 
individuo modulando la fisiología celular de muy di-
versas maneras. La acción de las hormonas contri-
buye a que el animal mantenga su equilibrio interno 
frente a las distintas situaciones que se le presentan a 
lo largo de su vida, interviniendo en el control de gran 
variedad de procesos como la excreción, la reproduc-
ción o el desarrollo.

Un mismo tipo celular, tejido o estructura puede 
responder a más de una hormona, de tal forma que se 
pueden producir efectos complementarios, aditivos o 
antagonistas entre hormonas. El efecto final se alcan-
za gracias a un equilibrio entre las acciones de cada 
hormona, generalmente a través del control de sus ni-
veles y el momento en que se producen y liberan.

Su naturaleza química es variada, existiendo hor-
monas esteroideas, glucoproteícas, aminas, peptídicas 
o proteicas, produciéndose como moléculas activas o 
como precursores que posteriormente sufren un pro-
cesamiento que los activa, bien durante su síntesis o 
bien en la célula diana. La estructura química de las 
hormonas tiene especial relevancia ya que determi-
na el modo por el cual se transmite la información al 
interior celular. Las hidrosolubles se unen a recepto-
res de membrana que posteriormente envían la señal 
hacia el interior de la célula mientras que las liposo-
lubles generalmente se unen a receptores intracelula-
res, gracias a que pueden atravesar la membrana sin 
grandes dificultades, formando un complejo que es el 
que suele ejercer la acción. En el proceso de transduc-
ción de la señal hacia el interior celular pueden parti-
cipar segundos mensajeros, encargados de activar la 
respuesta.

Además del mecanismo endocrino de control de la 
fisiología celular existen otros mecanismos, el control 
paracrino y el autocrino, donde las moléculas que los 
llevan a cabo actúan sobre células cercanas o sobre la 
misma célula que las produce.

Durante el proceso evolutivo de los metazoos, se 
han ido desarrollando una gran variedad de señales 
químicas y mecanismos de respuesta que se mani-
fiestan en la diversidad de hormonas que existen así 

como en la diferente estructura del sistema endocrino 
de cada grupo animal. El objetivo de este tema es ana-
lizar los sistemas endocrinos de invertebrados y ver-
tebrados para poner de manifiesto la diversidad que 
existe y cómo participan en el mantenimiento y con-
trol del equilibrio interno del animal.

6.2. � Las hormonas  
y sus acciones

En los seres vivos la regulación de los distintos proce-
sos fisiológicos se realiza por medio de señales eléctri-
cas y químicas que sirven para transmitir la informa-
ción desde los receptores hasta los centros de decisión 
y viceversa. Los sistemas encargados de realizar estas 
funciones son el sistema nervioso y el sistema endo-
crino, que se encuentran íntimamente relacionados 
para poder realizar su función de regulación de ma-
nera adecuada. La transmisión de la información en 
el sistema nervioso se realiza a través de señales eléc-
tricas con participación de las membranas plasmáticas 
de las neuronas, las células principales de este siste-
ma. Las señales químicas, sin embargo, se denomi-
nan hormonas y consisten en sustancias sintetizadas 
por células que las vierten al exterior y se distribu-
yen generalmente a través de un sistema circulatorio. 
Este mecanismo es más lento que el impulso nervio-
so por lo que no es adecuado para acciones rápidas 
como mover un músculo o integrar estímulos visua-
les pero sí para controlar procesos a más largo plazo 
como el desarrollo o los ciclos reproductivos que re-
quieren una acción mucho más amplia sobre el me-
tabolismo celular.

Las células que sintetizan y secretan hormonas se 
denominan células endocrinas y las células que re-
ciben el mensaje hormonal se definen como células 
diana. Las células endocrinas se agrupan a menudo 
en glándulas que secretan sus productos al medio in-
tracelular, diferenciándose así de las glándulas exo-
crinas que vierten sus productos al exterior del orga-
nismo. Cualquier célula puede ser una célula diana 
siempre y cuando presente los receptores correspon-
dientes a la hormona, de tal manera que la unión  
receptor-hormona activa una serie de eventos en la 
célula que transmiten la señal y producen un efecto.

Al analizar el modo de acción de una hormona se 
tienen en cuenta varios factores. Dependiendo de la 
distancia a la que ejerce su efecto se diferencian tres 
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El tipo de receptor al que se une una hormona per-
mite diferenciar dos posibilidades. Por un lado, el re-
ceptor de la hormona puede encontrarse en la mem-
brana plasmática. Generalmente esto ocurre con 
hormonas hidrosolubles que no son capaces de atra-
vesar la membrana o tienen gran dificultad para ha-
cerlo. La unión al receptor activa el proceso de trans-
misión de señales hacia el interior celular que puede 
implicar segundos mensajeros y procesos en cascada 
de activación de proteínas, produciéndose un efecto 
que puede ser muy variado implicando modificación 
de proteínas, síntesis de nuevos productos o alteracio-
nes de rutas metabólicas (Figura 6.1).

La otra posibilidad es que la hormona se una a un 
receptor intracelular, normalmente citoplásmico. Este 
modo de acción suele darse en el caso de hormonas 
liposolubles que son capaces de atravesar la mem-
brana y unirse al receptor en el citoplasma, produ-

posibles acciones. Si la hormona actúa sobre la mis-
ma célula que la produce se dice que tiene una acción 
autocrina, si el efecto se realiza sobre células cerca-
nas la acción se denomina paracrina mientras que si 
lo hace sobre células alejadas se denomina acción en-
docrina (Figura 6.1). Estos tres tipos de acción no son 
excluyentes ya que una misma hormona puede actuar 
sobre células adyacentes y células de otros tejidos u 
órganos. En general, el término hormona se suele em-
plear para definir a las sustancias que ejercen su ac-
ción a distancia de la célula que la produce.

Un ejemplo de actuación paracrina es la acción de 
la histamina, una sustancia secretada en reacciones 
inmunes locales que actúa en procesos alérgicos o de 
hipersensibilidad. También pueden mencionarse los 
factores de crecimiento, que al mismo tiempo tienen 
acción autocrina ya que actúan sobre la misma célu-
la que los produce.

Figura 6.1.  Tipos de señales y su transmisión. En el sistema endocrino se pueden diferenciar señales autocrinas, paracrinas y 
endocrinas en función de la distancia de la célula diana. Además también pueden observarse distintos mecanismos de trans-
ducción de señales en la célula en función de la naturaleza química de la molécula. Las moléculas lipofílicas presentan normal-
mente receptores intracelulares mientras que las hidrofílicas presentan receptores de membrana.
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La señalización química se encuentra ampliamen-
te distribuida entre los animales, existiendo ya des-
de las formas más primitivas sustancias que actúan 
como moléculas de señalización. Aunque cada grupo 
animal puede tener sus propias hormonas caracterís-
ticas, en muchos casos hay hormonas que aparecen 
en muchos grupos animales. En ciertos casos reali-
zan la misma función pero es relativamente frecuente 
que desarrollen nuevas funciones de tal manera que 
la misma hormona ejerce actividades diferentes se-
gún el tipo de animal. Por ejemplo, la prolactina esti-
mula la producción de leche en mamíferos mientras 
que en anfibios activa un comportamiento de búsque-
da de agua para la reproducción y en el salmón regula 
el equilibrio osmótico corporal cuando migra del agua 
salada al agua dulce.

ciendo un complejo hormona-receptor que a menu-
do actúa como factor de transcripción modulador de 
la expresión de genes, modificando así el metabolis-
mo celular.

Como se ha visto, la naturaleza química de las hor-
monas tiene un papel relevante en su modo de actua-
ción. En general se distinguen tres grandes tipos de 
hormonas de acuerdo a su naturaleza química: pép-
tidos, esteroides y aminohormonas. Los péptidos son 
cadenas de aminoácidos que varían en tamaño e in-
cluso pueden ser polipéptidos. Su naturaleza hidro-
fílica hace que se puedan transportar en los medios 
circulatorios como la sangre o la hemolinfa y se unen 
generalmente a receptores de membrana. Los este-
roides se sintetizan a partir de colesterol y su natura-
leza liposoluble permite que atraviesen la membra-
na y se unan a receptores citoplásmicos, sin embargo 
impide que se transporten libremente en los me-
dios circulatorios por lo que habitualmente se unen 
a proteínas para llegar a las células diana. Las ami-
nohormonas son productos derivados de aminoáci-
dos, siendo el más común la tirosina. Al ser tanto de 
naturaleza hidrosoluble como liposoluble su trans-
porte y modo de unión al receptor depende de cada 
hormona.

Los distintos tipos celulares sobre los que puede 
actuar una hormona ofrecen una amplia diversidad de 
efectos. Así, es habitual que una hormona provoque 
distintos efectos en tejidos diferentes llegando incluso 
a originar acciones antagónicas en ciertos casos.

El control de la acción hormonal a menudo de-
pende de mecanismos de retroalimentación negativa 
(Figura 6.2) en los que es la misma hormona produ-
cida la que actúa de inhibidora sobre el órgano que 
la produce o sobre aquellos que controlan su libe-
ración, como ocurre frecuentemente en los procesos 
que controla el eje hipotálamo-hipófisis de mamífe-
ros. La producción de la hormona que actúa sobre 
el tejido inhibe la síntesis de las hormonas estimu-
ladoras sintetizadas en el hipotálamo y en la hipófi-
sis anterior, lo que lleva a que se deje de estimular la 
producción de la hormona correspondiente. Así, los 
mismos niveles de la hormona pueden actuar como 
represores de su estimulación. La retroalimentación 
positiva, por su parte, sería el proceso en el que nive-
les bajos de la hormona activarían los mecanismos de 
estimulación para que se produjera más hormona. De 
esta manera se puede regular de forma mucho más 
fina la acción endocrina.

Figura 6.2.  Mecanismo de regulación por retroalimenta-
ción. La regulación por retroalimentación es frecuente en 
los procesos endocrinos. En el eje hipotálamo-hipófisis 
se produce este tipo de regulación. El hipotálamo libe-
ra una hormona capaz de estimular la liberación de una 
hormona desde la hipófisis. Esta segunda hormona, a su 
vez, ejerce una acción sobre una glándula periférica esti-
mulando que libere la hormona que sintetiza. El aumento 
de los niveles de esta tercera hormona actúa inhibiendo 
la liberación de las hormonas hipotalámica e hipofisaria, 
con lo que se produce un proceso de retroalimentación 
negativa.
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neurosecretores alcanzan el tejido diana por difusión 
a través de los espacios extracelulares o por liberación 
directa en la vecindad de la célula diana. En el caso de 
los nemertinos es probable que las hormonas se libe-
ren en el líquido circulatorio para su distribución.

En los ganglios cerebrales de varias especies de 
platelmintos se han descrito células neurosecreto-
ras cuyas secreciones pueden participar en la regene-
ración y la reproducción, tanto sexual como asexual. 
Durante la reproducción sexual la maduración de los 
ovarios y los testículos se estimula por una neurose-
creción, y estos a su vez estimulan la formación del 
aparato copulativo. Se piensa que el factor producido 
por los testículos es un esteroide, probablemente tes-
tosterona, e inhibe la división mientras proporciona 
una señal de retroalimentación negativa a los testícu-
los. Se ha detectado que ciertas hormonas de verte-
brados producen respuestas en estos animales, como 
la contracción de cromatóforos producida por el fac-
tor inhibidor de la liberación de la hormona estimu-
ladora de melanina.

En los nemertinos la osmorregulación puede estar 
bajo control de productos de neurosecreción y el de-
sarrollo gonadal se encuentra bajo control de los gan-
glios cerebrales y los órganos relacionados por medio 
del factor inhibidor de las gónadas.

Dentro de los asquelmintos se incluyen los rotífe-
ros, los nematodos, los nematomorfos, los gastrotricos 
y los quinorrincos y se caracterizan por ser los prime-
ros en que aparece una cavidad corporal rellena de lí-
quido. Aparte de los nematodos, poco se conoce de la 
endocrinología del resto de miembros de este grupo. 
Aunque no se ha descrito de manera clara que haya 
funciones que se controlen por hormonas, es posible 
que el crecimiento, la formación de la cutícula, la ec-
disis y el desarrollo gonadal entre otros puedan estar 
bajo control endocrino. Por microscopia se han des-
crito células neurosecretoras y se han identificado se-
creciones de noradrenalina, dopamina y octopamina. 
También se ha detectado la ruta de síntesis de cateco-
laminas, lo que indica que posiblemente pueden pro-
ducir estas sustancias por sí mismos.

El ciclo de vida de los nematodos presenta épocas 
de muda, por lo que es de esperar que haya una hor-
mona de muda similar a la hormona juvenil de insec-
tos. Aunque en algunos nematodos se ha detectado la 
presencia de 20-hidroxiecdisona y de ecdisterona, no 
se ha confirmado que estos animales sean capaces de 
sintetizar ecdisteroides.

6.3. � Sistema endocrino  
en invertebrados

Cuando se analiza el conocimiento que se tiene del 
sistema endocrino de los invertebrados se observa 
que existe una información muy fragmentada, sien-
do más abundante para unos grupos que otros y para 
unos tipos de hormonas que otros. La variedad de há-
bitats y de ciclos de vida que tienen los distintos gru-
pos de invertebrados dan como resultado una gran di-
versidad haciendo aún más complejo el estudio de las 
características de cada uno de ellos.

Aunque la mayoría de las hormonas de inverte-
brados identificadas hasta el momento corresponden 
a neurohormonas de naturaleza peptídica, también 
existen hormonas clave en insectos y crustáceos de 
naturaleza esteroidea, como son los ecdisteroides o 
las hormonas juveniles. Por lo tanto, pueden existir 
receptores de membrana y receptores intracelulares 
que intervienen en la transmisión de la señal.

Los invertebrados incluyen grupos muy primitivos 
por lo que no es extraño la existencia de algunos de 
ellos que carecen de un sistema endocrino definido o 
que este lo compongan células individuales que pro-
ducen sustancias con actividad similar a las hormo-
nas. Sin embargo, los distintos estudios realizados in-
dican que la utilización de hormonas como medio de 
control y coordinación de procesos fisiológicos es co-
mún en la mayoría de los invertebrados.

Los celentéreos (cnidarios) es uno de los grupos de 
invertebrados menos organizados e incluye a las me-
dusas, las anémonas marinas, los corales y los hidroi-
deos. Su sistema nervioso es el más simple dentro de 
los animales y el sistema endocrino no existe como tal 
al carecer de glándulas. En cambio, presentan células 
que producen neurosecreciones como coordinadores 
hormonales primarios, de naturaleza peptídica, que 
intervienen en el control de procesos como el creci-
miento, la regeneración o el desarrollo sexual.

Gusanos no segmentados
Dentro de los platelmintos y los nemertinos se inclu-
ye a los gusanos planos como las planarias, las due-
las, las tenias o los gusanos cinta. Los platelmintos no 
presentan glándulas endocrinas o sistema circulatorio 
por lo que los productos liberados desde los centros 
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poca información disponible y la variedad que existe, 
especialmente a nivel de mecanismos reproductivos 
de gasterópodos, hacen difícil presentar un cuadro ge-
neral del sistema endocrino de moluscos. Sin embar-
go, se sabe que las hormonas se encuentran implica-
das en la reproducción, el crecimiento, el metabolismo 
energético, la circulación sanguínea y el metabolismo 
de iones y agua. La mayor parte del conocimiento que 
se tiene de la endocrinología de moluscos procede de 
los gasterópodos (caracoles, babosas) y cefalópodos 
(pulpos, calamares). 

El grupo más primitivo y diverso de gasterópodos 
es el de los prosobranquios (caracoles), que presen-
tan gran variedad de formas y hábitats. La mayoría 
presentan dos sexos, siendo poco conocido el control 
de la reproducción de este grupo, aunque hay facto-
res de tipo neuroendocrino masculinizantes y femini-
zantes en la hemolinfa. En ciertas especies se produce 
una reversión sexual protándrica (una fase masculina 
precede a una fase femenina y entre ambas se produ-
ce una fase hermafrodita) que probablemente ocurre 
tras la liberación de un factor feminizante por el cere-
bro. La regresión de los órganos sexuales accesorios 
del macho (conducto espermático, vesículas semina-
les y estructuras asociadas) depende de un factor neu-
rohormonal, lo mismo ocurre con la desdiferenciación 
del pene. La liberación de los factores responsables de 
la modificación del estatus sexual se controla por me-
dio de las condiciones sociales.

Por otro lado, las prostaglandinas E o F inducen 
el desove en algunas especies de caracoles marinos y 
tienen efectos similares en otros moluscos. La libera-
ción de los gametos depende de una neurohormona, 
la sustancia de depósito de la cápsula del huevo.

Otro grupo de gasterópodos, los opistobranquios, 
son exclusivamente marinos y a nivel funcional la ma-
yoría son hermafroditas simultáneos. El estudio de 
este grupo se ha centrado en las especies del géne-
ro Aplysia, un animal que también se usa en el labo-
ratorio para estudios del sistema nervioso. La puesta 
de los huevos se controla a través de productos pep-
tídicos sintetizados en las células de la bolsa, localiza-
da en el margen rostral del ganglio abdominal, e in-
cluyen la hormona de la puesta de huevos, el péptido 
a de las células de la bolsa y la clafluxina.

El grupo mejor caracterizado de gasterópodos a ni-
vel del sistema endocrino es el de los pulmonados, 
que incluye los caracoles de agua dulce y los cara-
coles terrestres. Son todos hermafroditas pero la re-

Anélidos
Los gusanos segmentados o anélidos se consideran 
cercanos a los artrópodos. Son estructuralmente más 
complejos que otros gusanos presentando un intes-
tino completo y un celoma con un sistema circulato-
rio bien desarrollado en muchas especies. Dentro de 
este grupo tenemos los poliquetos, los oligoquetos y 
los hirudineos. Se han descrito células neurosecreto-
ras en los cerebros o los ganglios supra-esofágicos de 
los tres grupos y presentan neuropéptidos que inter-
vienen en distintos procesos.

En algunos poliquetos se ha relacionado la repro-
ducción con procesos de control endocrino. El com-
plejo cerebrovascular (CVC) es un órgano neurohe-
mático en la zona ventral del cerebro dentro del cual 
se encuentra la glándula intracerebral. Los llamados 
pies terminales secretores son terminaciones axona-
les características de células neurosecretoras. Se han 
descrito una hormona sexual inhibidora, una hormo-
na gonadotrófica y un factor de maduración del es-
perma. En hembras de poliquetos se ha implicado en 
la maduración de oocitos a la hormona de madura-
ción prostomial, que a su vez induce un factor de ma-
duración celómico. 

El papel de las hormonas en anélidos es más amplio 
que en los grupos anteriores, detectándose algún tipo 
de control hormonal en procesos como el crecimiento, 
la regeneración, la regulación del peso corporal, la pre-
sión osmótica, el balance iónico y los niveles de azúcar 
en sangre. Por otro lado, aunque ciertas especies pre-
sentan vitelogenina, no se ha confirmado que haya un 
papel del sistema endocrino en la vitelogénesis aunque 
sí hay ecdisteroides en anélidos, produciéndose la hi-
droxilación de la ecdisona a 20-hidroxiecdisona.

Por último, en el proceso reproductivo de los po-
liquetos participan feromonas que parecen intervenir 
en la localización del compañero, la sincronización de 
la danza nupcial y la liberación de gametos. Una de es-
tas, la 5-metil-3-heptanona, induce unos patrones es-
pecíficos de natación e induce la liberación del esper-
ma a los machos mientras que la 3,5-octadien-2-ona, 
actúa sobre la liberación de óvulos por las hembras. 

Moluscos
Se calcula que hay alrededor de cien mil especies de 
moluscos, siendo los animales más abundantes en 
cuanto a número de especies tras los artrópodos. La 
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cian. El ganglio cerebral, por su parte, también 
produce un factor masculinizante.

•  �Células caudodorsales: se localizan en la parte 
caudodorsal de los ganglios cerebrales y produ-
cen péptidos implicados en la inducción y con-
trol de la ovulación, la formación de las puestas 
de huevos y el comportamiento de puesta de 
huevos en pulmonados de agua dulce. El ejem-
plo mejor conocido es el de la hormona de la 
célula caudodorsal (CDCH), con efecto tam-
bién en los órganos sexuales femeninos acce-
sorios. Los péptidos de esta glándula se liberan 
en grandes cantidades asociados a la puesta de 
huevos. 

•  �Lóbulos laterales: estos elementos de los gan-
glios cerebrales sintetizan productos de secre-
ción implicados en el control del crecimiento 
del cuerpo y la actividad reproductiva, presen-
tando acción inhibidora en las células neurose-
cretoras verde claro que producen una hormona 
de crecimiento. Los ganglios cerebrales también 

producción implica el apareamiento y el intercambio 
de esperma entre dos individuos. Presentan distin-
tos centros endocrinos, entre los que destacan (ver Ta-
bla 6.1):

•  �Cuerpos dorsales: se denominan así por su po-
sición dorsal en los ganglios cerebrales. En al-
gunas especies, los cuerpos mediodorsales pue-
den acompañarse por los cuerpos laterodorsales. 
Producen la hormona del cuerpo dorsal (DBH) 
y pueden ser un sitio de síntesis de esteroides. 
Se ha detectado ecdisona en los cuerpos dor-
sales de al menos dos especies de caracoles. La 
DBH es una hormona gonadotrópica femenina 
que estimula el crecimiento del oocito (vitelogé-
nesis) y la maduración final del oocito, partici-
pando también en el mantenimiento de los ór-
ganos accesorios femeninos.

•  �Tentáculos ópticos: estas estructuras producen  
sustancias masculinizantes que se requieren 
para la diferenciación de las gónadas masculi-
nas, mientras que las femeninas se autodiferen-

Tabla 6.1.  Resumen de los principales órganos y las hormonas que producen en gasterópodos

Lugar de producción o liberación Hormonas Acción principal

Cuerpos dorsales Hormona del cuerpo dorsal (DBH) Estimula el crecimiento y la 
maduración final del oocito

Tentáculos ópticos Factor masculinizante Participa en la diferenciación de las 
gónadas masculinas

Células caudodorsales Hormona de la célula caudodorsal Efecto sobre los órganos sexuales  
femeninos accesorios

Lóbulos laterales

Factores diversos Control del crecimiento del cuerpo y la 
actividad reproductiva

Factor hiperglucémico Inhibe la síntesis de glucógeno y 
estimula la degradación del glucógeno

Gónadas Esteroides Diversas acciones

Sistema de células verdes claras Neurohormonas

Estimulación del crecimiento, 
el metabolismo de proteínas y 
carbohidratos y la regulación del calcio 
y el sodio

Sistema de células verdes oscuras
Factor diurético

Factor natriurético
Intervienen en la regulación de la  
eliminación de iones y agua

Células amarillas y células verde 
amarillas

Péptido estimulante de la entrada 
de sodio Estimula la incorporación de sodio
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andrógenos y estrógenos, no se conoce actualmente 
ningún papel fisiológico para las mismas. Finalmen-
te, también se ha detectado ecdisona pero su sínte-
sis la realizan por una ruta diferente a la que emplean 
los artrópodos.

Artrópodos
Los artrópodos son el grupo animal que tiene más 
especies, siendo destacable que los insectos suponen 
cerca del 75% de las descritas. El estudio del sistema 
endocrino en este grupo se ha centrado en insectos y 
crustáceos, los grupos de mayor interés a nivel econó-
mico y sanitario, por lo que son quizá los invertebra-
dos mejor conocidos en este sentido.

Insectos

Aparecen en todos los hábitats a pesar de que pocas 
especies son verdaderamente marinas. La compleji-
dad del sistema endocrino de insectos rivaliza con el 
de vertebrados, especialmente por la diversidad que 
presenta, ya que en su ciclo de vida presenta una se-
rie de mudas y formas juveniles (larvas) que pueden 
diferir en forma y función de los adultos. 

Al igual que en el sistema endocrino de vertebra-
dos, hay una coordinación entre células nerviosas es-
pecializadas (células neurosecretoras que liberan neu-
rohormonas en la hemolinfa) y glándulas endocrinas 
especializadas que sintetizan y secretan hormonas en 
la hemolinfa. Los principales órganos endocrinos de 
los insectos son el cerebro, el cuerpo alado (corpora 
allata), el cuerpo cardiaco (corpora cardiaca), las glán-
dulas protorácicas, el ganglio frontal, el ganglio sube-
sofágico y los ganglios torácicos (ver Tabla 6.2).

•  �Células neurosecretoras del cerebro: junto con 
el cuerpo cardiaco forman el sistema neurose-
cretor cerebral. Los productos se sintetizan en 
las células nerviosas viajando a través del axón 
hasta el lugar de liberación. Uno de los produc-
tos principales de estas células es la hormona 
de eclosión, que se transporta al cuerpo cardiaco 
para liberarse. Es de naturaleza peptídica.

•  �Cuerpos cardiacos: se localizan entre el cerebro 
y el cuerpo alado. Contiene células extrínsecas, 
que almacenan y secretan neurohormonas pro-
ducidas en el cerebro o en los cuerpos celulares 
ganglionares, y células intrínsecas, que tienen sus 
cuerpos celulares en el cuerpo cardiaco y sinteti-

producen un factor hiperglucémico que inhibe 
la síntesis de glucógeno y estimula su degrada-
ción. En la pared intestinal se produce un factor 
similar a la insulina.

•  �Gónadas: en algunos grupos, la gónada actúa 
como un órgano endocrino y se ha demostra-
do que tiene capacidad de sintetizar esteroides. 
En pulmonados de agua dulce la hormona del 
cuerpo dorsal controla los órganos sexuales ac-
cesorios femeninos mientras que en pulmona-
dos terrestres también tiene influencia la gó-
nada.

•  �Sistema de células verdes claras (después de 
teñir con azul alciano): estas células neurosecre-
toras se localizan dentro de los ganglios cere-
brales y liberan neurohormonas que estimulan 
el crecimiento (incluyendo el crecimiento de la 
concha), el metabolismo de proteínas y carbo-
hidratos y la regulación del calcio y el sodio. Se 
producen al menos cuatro péptidos relacionados 
estructuralmente con la superfamilia de las in-
sulinas, conocidos como péptidos relacionados 
con la insulina de moluscos (MIPs).

•  �Sistema de células verdes oscuras (después 
de teñir con azul alciano): este grupo de células 
neurosecretoras se localiza primariamente den-
tro de los ganglios pleurales y produce un factor 
que tiene efecto diurético. Esta hormona es es-
tructuralmente análoga a la hormona liberadora 
de la hormona estimulante del tiroides de ma-
míferos. En los ganglios cerebrales se sintetiza 
un factor con efecto natriurético.

•  �Células amarillas y células verde amarillas: 
estas células reaccionan a diversos entornos os-
móticos de manera similar a las células verde 
oscuras. Producen el péptido estimulante de la 
entrada de sodio.

Por su parte, aunque se conoce mucho menos de 
los cefalópodos se sabe que presentan una glándula 
óptica que se encuentra bajo control nervioso inhibi-
torio y estimula el desarrollo gonadal (la multiplica-
ción de oogonias y espermatogonias). La hormona de 
la glándula óptica estimula la vitelogénesis y el creci-
miento y desarrollo de los órganos secundarios acce-
sorios masculinos y femeninos.

Hay que mencionar que aunque en moluscos se ha 
detectado en algunas especies la presencia de hormo-
nas asociadas a vertebrados como son progesteronas, 
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mario es estimular la liberación de ecdisona des-
de las glándulas protorácicas. Se cree que es una 
proteína homodimérica con un alto grado de es-
pecificidad de especie. La EH es responsable del 
comienzo del comportamiento relacionado con 
la ecdisis y junto con el péptido bursicon contro-
la la plasticidad de la cutícula. La hormona hi-
perglucémica (o factor hipertrehalosémico, un 
péptido) eleva los niveles de trehalosa en la he-
molinfa y promueve la entrada del triacilglilce-
rol en el cuerpo graso. 

•  �Cuerpos alados: muestran una variabilidad es-
tructural muy grande entre especies. Secretan la 
hormona juvenil (JH), un epóxido homosesqui-
terpenoide. El cuerpo alado también es un ór-
gano neurohemático que secreta compuestos 
neurohormonales producidos en el cerebro. La 
hormona juvenil funciona como un modulador 
de la metamorfosis en larvas de insecto, contro-
lando el crecimiento y la diferenciación de las 

zan y liberan sus propias hormonas. Entre los pro-
ductos que sintetizan se han descrito más de cin-
cuenta péptidos que participan en la regulación 
del metabolismo, la concentración de pigmento, 
la diuresis, la muda y la biosíntesis de feromonas. 
En cuanto a hormonas, liberan la hormona adi-
pocinética (AKH), la hormona protoracotrópica 
(PTTH), la hormona de eclosión (EH), el bursi-
con, la hormona hiperglucémica, la hormona de la 
melanización y la coloración rojiza (MRCH) (tam-
bién conocida como neuropéptido de activación y 
biosíntesis de feromona, PBAN). 

La hormona adipocinética es un miembro 
de una gran familia de péptidos de ocho a diez 
aminoácidos relacionados estructuralmente y 
que incluye la hormona concentrante del pig-
mento rojo (RPCH), una hormona cromatotró-
fica de crustáceos. La PTTH es un péptido que 
actúa como el componente inicial de la secuen-
cia endocrina que lleva a la muda y su papel pri-

Tabla 6.2.  Resumen de las hormonas que se pueden encontrar en insectos

Órgano Hormonas Acción principal

Células neurosecretoras del cerebro Síntesis de neurohormonas Diversidad de acciones

Cuerpos cardiacos

Hormona adipocinética (AKH) Movilización de lípidos del cuerpo graso

Hormona protoracotrópica (PTTH) Estimula la liberación de ecdisona desde 
las glándulas protorácicas

Hormona de eclosión (EH) Comienzo del comportamiento 
relacionado con la ecdisis

Bursicon Controla la plasticidad de la cutícula

Hormona hiperglucémica
Eleva los niveles de trehalosa en la 
hemolinfa y promueve la entrada del 
triacilglilcerol en el cuerpo graso

Hormona de la melanización y la 
coloración rojiza (MRCH)

Regulación de la coloración polimórfica 
asociada con la variación de la etapa del 
desarrollo

Cuerpos alados
Hormona juvenil (JH)

Neurohormonas

Modulador de la metamorfosis en larvas 
de insecto, controlando el crecimiento y la 
diferenciación de las células epidérmicas 
del insecto y funcionando como 
gonadotropina 

Síntesis de proteínas específicas del adulto 
y la larva en el cuerpo graso

Glándulas protorácicas Ecdisona Control de la muda y el desarrollo
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de muda, durante los cuales la vieja cutícula se des-
carta (ecdisis) y se sustituye por una nueva. El proce-
so de desarrollo y muda se coordina y controla por los 
elementos del sistema endocrino (Figura 6.3).

La liberación de PTTH se estimula por diversos 
factores extrínsecos e intrínsecos, lo que hace que se 
sintetice y libere ecdisona por las glándulas protoráci-
cas. La conversión de la ecdisona en su metabolito ac-
tivo, la 20-hidroxiecdisona, en el cuerpo graso indica 
a las células epiteliales que deben comenzar los pro-
cesos que llevan a la muda. Al mismo tiempo, en to-
das las mudas excepto la final, el cuerpo cardiaco se-
creta hormona juvenil para asegurar el desarrollo de 
otro estado larvario y evitar que se realice la metamor-
fosis. El control de los pasos finales en el ciclo de la 
muda se realiza por el bursicon y la hormona de eclo-
sión. La hormona de eclosión se produce en respues-
ta a los niveles decrecientes de ecdisteroides en la he-
molinfa y dispara una secuencia de comportamiento 
precisamente coordinada que permite el escape de la 
exuvia, la cutícula que se sustituye. A su vez, los nive-
les decrecientes de hormona de eclosión estimulan la 
secreción de bursicon que facilita la plasticidad de la 
cutícula y el endurecimiento de la misma.

La hormona juvenil, por su parte, interviene en el 
proceso de la muda y la metamorfosis al determinar 
el momento en que el individuo juvenil prosigue el 
ciclo para alcanzar el estado adulto. Los altos niveles 
de hormona juvenil producen la inhibición de los ge-
nes que codifican para las proteínas que permiten el 
desarrollo a adulto. En el paso de un estado larvario a 
otro, el mantenimiento de los cuerpos alados permi-
te que los niveles de hormona juvenil se mantengan 
y se pase a un nuevo estado larvario. Sin embargo, en 
el último estado larvario se produce una degeneración 
de los cuerpos alados produciéndose una caída de los 
niveles de hormona juvenil, lo que permite la expre-
sión de los genes de desarrollo a adulto y, por tanto, 
la metamorfosis del individuo (Figura 6.4).

En el caso de la reproducción el control corre a car-
go del cuerpo alado principalmente. La hormona ju-
venil es la principal gonadotropina en muchos insec-
tos, controlando la vitelogénesis por el cuerpo graso, 
influyendo en el desarrollo del oocito previtelogéni-
co y facilitando la entrada de vitelogenina en los ooci-
tos. Además también promueve la maduración de las 
glándulas sexuales accesorias del macho y se implica 
en el control del comportamiento reproductivo. Aun-
que la vitelogénesis puede producirse en el ovario, ge-

células epidérmicas del insecto y funcionando 
entonces como gonadotropina (hormona esti-
mulante de las gónadas). Además regula la sín-
tesis de proteínas específicas del adulto y la larva 
en el cuerpo graso, como puedan ser la vitelo-
genina o las hemoglobinas de la hemolinfa. Pro-
bablemente actúa por medio de un receptor in-
tracelular de manera similar al que emplean las 
hormonas esteroideas, regulando la transcrip-
ción de distintos genes pero aún no se ha iden-
tificado el receptor. Hay al menos cinco formas 
de hormona juvenil que coexisten y pueden pre-
sentar distintas actividades, pero una de ellas 
predomina sobre las demás. No está claro, por 
otro lado, que la hormona juvenil aparezca en 
todos los insectos. El control de la secreción de 
la JH depende de bucles de retroalimentación a 
través del sistema nervioso central y la inerva-
ción directa del cuerpo alado. En la hemolinfa se 
transporta asociada a proteínas. El cuerpo alado 
también puede verse afectado por otros órganos, 
como el ovario.

•  �Glándulas protorácicas: son un par de órga-
nos que secretan ecdisona durante el desarro-
llo postembrionario bajo el control de la PTTH. 
La ecdisona es un esteroide que se hidroxila a 
20-hidroxiecdisona en el cuerpo graso y los tú-
bulos de Malpigio y entra en la hemolinfa, don-
de puede unirse a proteínas. La 20-hidroxiec-
disona se inactiva por conjugación. En insectos 
adultos los ovarios sintetizan grandes cantida-
des de ecdisteroides que se encuentran pre-
sentes en grandes cantidades en los huevos y 
posiblemente tienen una variedad de funcio-
nes. Durante los periodos de génesis de cutí-
cula embrionaria se pueden detectar picos de 
ecdisteroides, posiblemente procedentes de la 
hidrólisis de conjugados maternos. La ecdisona 
y la 20-hidroxiecdisona presentan diferencias 
en comparación con las hormonas esteroideas 
de vertebrados. Aunque la ecdisona y la 20-hi-
droxiecdisona son hidrofílicas, en oposición a 
los esteroides de vertebrados que son lipofíli-
cos, operan como estos al tener receptores in-
tracelulares que median la actividad transcrip-
cional.

Los insectos, constreñidos dentro de un exoesque-
leto rígido, exhiben un crecimiento discontinuo en el 
cual el desarrollo postembrionario se marca por ciclos 
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Figura 6.3.  Sistema endocrino de insectos y 
control de la muda. Los insectos presentan una 
serie de glándulas (a) responsables de la síntesis 
de hormonas que participan en el control de la 
muda (b). La liberación de estas hormonas es de 
forma secuencial y responden a picos de libera-
ción que estimulan la liberación de la siguiente 
hormona (c). De esta manera se consigue una re-
gulación fina del proceso.
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Al igual que ocurría en moluscos, en insectos se 
han detectado esteroides de vertebrados como el 
17b-estradiol, el estriol, la testosterona, el cortisol, la 
progesterona y la 17a-hidroxiprogesterona. Sin em-
bargo, a pesar de que parece haber sitios de unión a 
esteroides específicos en ciertos tejidos no se ha po-
dido detectar la unión a receptores nucleares. Todos 
los intentos para demostrar un papel de estos com-
puestos en insectos han sido infructuosos, por lo que 
de momento se considera que su presencia se debe a 
su ingestión con la dieta.

Crustáceos

La mayoría de las treinta mil especies de crustáceos 
descritas son marinas aunque también hay especies 
terrestres y de agua dulce. Al igual que ocurre con los 
otros grupos de invertebrados, la amplia distribución, 
formas de vida y hábitats que presentan hacen difícil 
el estudio del sistema endocrino por lo que se ha cen-
trado en unas pocas especies. En el caso de los crustá-
ceos, la mayor parte de lo que se sabe procede de los 
estudios realizados con decápodos.

Como ocurre en los insectos, muchos procesos fi-
siológicos y de comportamiento se regulan por neu-
rohormonas. Esto incluye al ritmo circadiano e in-
termareal, la locomoción, la posición, la adaptación 
cromática, una variedad de funciones metabólicas 
(por ejemplo, el metabolismo lipídico y la formación 
de glucógeno), el balance iónico e hídrico, la muda, el 
crecimiento, la regeneración, el desarrollo gonadal, la 

neralmente ocurre en el cuerpo graso controlándose 
por medio de la hormona juvenil y/o la ecdisona.

En los oocitos maduros, los embriones o el tejido 
neurosecretor asociado al ovario se producen factores 
con actividad antigonadotrópica que inhiben el creci-
miento del oocito y pueden bloquear la acción de la 
hormona juvenil. La hormona que sintetiza el sistema 
neurosecretor cerebral se implica en la ovulación, la 
ovoposición y el nacimiento. Tanto la ecdisona como 
la hormona juvenil también se pueden implicar indi-
rectamente en estos procesos.

En algunas especies el macho deposita el esper-
ma en un espermatóforo que se produce, junto con 
otras secreciones adicionales, en las glándulas acce-
sorias del macho. Los productos de estas glándulas, 
incorporados en el espermatóforo, pueden ejercer 
efectos importantes en las contracciones del oviduc-
to, la ovoposición y la producción de oocitos en la 
hembra.

Un fenómeno propio de ciertos insectos es la dia-
pausa o interrupción periódica del desarrollo emplea-
da para permitir la supervivencia bajo condiciones ad-
versas ambientales. Se puede observar en todas las 
etapas del ciclo vital y se regula hormonalmente. Las 
señales ambientales (tiempo de luz diurna, tempera-
tura) inician la entrada en diapausa. El control pare-
ce ser diverso y puede que incluya la presencia de una 
hormona de diapausa, el requerimiento o la ausencia 
de hormona juvenil o la ausencia de PTTH que pro-
duce, a su vez, la ausencia de ecdisona.

Figura 6.4.  Control de la metamorfosis. El control del paso de estadio larvario a adulto en insectos se produce a través de la 
hormona juvenil. Cuando la hormona juvenil se encuentra presente se produce la inhibición de los genes que codifican para 
las proteínas responsables del paso a adulto (a). Sin embargo, cuando se alcanza el último estadio larvario se produce el atro-
fiamiento de los corpora allata, que dejan de producir la hormona juvenil. Esto lleva a que se expresen los genes de desarrollo 
a adulto y, por tanto, la metamorfosis (b).
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mo-hipofisario de vertebrados y al sistema del 
cuerpo cardiaco de insectos. Uno de sus pro-
ductos principales es la hormona inhibidora de 
la muda (MIH), un neuropéptido de 72-78 ami-
noácidos que ejerce un control negativo en la 
secreción de ecdisteroides por el órgano Y. Este 
control negativo de la esteroidogénesis es pro-
pio de crustáceos y no de otros grupos de ar-
trópodos. 

La MIH es un miembro de una familia de hor-
monas peptídicas que incluye la hormona hiper-
glucémica de crustáceos (CHH) y la hormona 
inhibidora de la vitelogénesis (VIH u hormona 
inhibidora de la gónada) que también son se-
cretadas por la glándula del seno. La CHH pare-
ce que funciona bajo condiciones de estrés para 
elevar las concentraciones de glucosa en la he-
molinfa. La manera precisa por la que se alcan-
za la hiperglucemia y el funcionamiento concre-
to de la CHH aún se desconocen.

fisiología reproductiva, la digestión y la actividad car-
diaca. Los principales órganos endocrinos de los crus-
táceos son el sistema glándula del seno-órgano X, los 
órganos postcomisurales, los órganos pericardiacos, el 
órgano Y, la glándula androgénica, los órganos man-
dibulares y los ovarios (ver Tabla 6.3) (Figura 6.5). 

•  �Glándula del seno: localizada en la zona del ta-
llo ocular, es un órgano que almacena y libera 
neurohormonas producidas en otros lugares, 
preferentemente en el órgano X. En aquellos 
crustáceos que carecen de tallo ocular aparecen 
en la cabeza, cerca del cerebro.

•  �Órgano X: es un conjunto de cuerpos celu-
lares neuroendocrinos en la medulla termina-
lis (un ganglio ocular), que proporciona la ma-
yoría de los axones que componen la glándula 
del seno. El sistema glándula del seno-órgano 
X es el principal órgano regulador neuroendo-
crino de crustáceos, estructuralmente y funcio-
nalmente son los análogos al sistema hipotála-

Tabla 6.3.  Resumen de los principales órganos y las hormonas que producen en crustáceos

Órgano Hormonas Acción principal

Glándula del seno-órgano X

Hormona inhibidora de la muda (MIH) Control negativo en la secreción de 
ecdisteroides por el órgano Y

Hormona concentrante del pigmento rojo 
(RPCH)

Control pigmentario del tegumentoHormona concentrante del pigmento blanco 
(WPCH)

Hormona dispersante del pigmento negro 
(BPDH)

Hormona de adaptación a la luz (LAH) Permiten la adaptación de los ojos 
compuestos a los distintos niveles de 
intensidad de luzHormona de adaptación a la oscuridad (DAH)

Hormona neurodepresiva (NDH) Disminuye la respuesta neuronal

Órganos postcomisurales Almacenan y liberan neurohormonas Liberación de ciertas hormonas 
peptídicas cromatofóricas

Órganos pericardiales
Proctolina 

Péptido cardioactivo de crustáceos 
Cardioexcitadores

Órgano Y Crustecdisona Control de la muda

Glándula androgénica Productos no identificados Control de la diferenciación y la función 
del tracto reproductivo masculino

Órganos mandibulares Metilfarnesoato (MF)  Regulación del metabolismo proteico, 
el ciclo de muda y la reproducción

Ovarios Varias hormonas Diferenciación de los caracteres 
sexuales secundarios de la hembra
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cardioactivos, proctolina (pentapéptido que 
también aparece en insectos) y péptido cardio-
activo de crustáceos (un nonapéptido).

•  �Órgano Y : glándula par análoga a la glándula 
protorácica de insectos, secreta ecdisona bajo el 
control inhibidor de la hormona inhibidora de la 
muda producida por el sistema glándula del se-
no-órgano X. La ecdisona se convierte periférica-
mente en 20-hidroxiecdisona, la forma activa de 
la hormona. La situación en crustáceos es algo 
más complicada que en insectos ya que en ciertas 
especies se libera una combinación de ecdisona 
y/u otros dos productos principales de secreción, 
5-deoxiecdisona y 3-dehidroecdisona.

•  �Glándula androgénica: presente solo en ma-
chos, se piensa que interviene en el control de la 
diferenciación y la función del tracto reproducti-
vo masculino. Lleva a cabo el papel que en ver-
tebrados realizan los testículos. La naturaleza de 
las hormonas que produce aún no se ha descri-
to pero las primeras evidencias indican que son 
de tipo proteico. 

•  �Órganos mandibulares: situados próximos al 
órgano Y, aún debe definirse su papel. Secre-
tan metilfarnesoato (MF), un sesquiterpenoide 
parecido a la hormona juvenil. Aparentemente 
la producción de este compuesto se encuentra 
bajo el control del sistema glándula del seno-

Además de la MIH, el sistema glándula del 
seno-órgano X secreta una serie de péptidos re-
lacionados con el control pigmentario del tegu-
mento, incluyendo la hormona concentrante del 
pigmento rojo (RPCH, u hormona concentrante 
del eritroforo), la hormona concentrante del pig-
mento blanco (WPCH, u hormona concentran-
te del leucoforo) y la hormona dispersante del 
pigmento negro (BPDH, u hormona dispersan-
te del melanoforo). Este sistema también libera 
hormonas que afectan a los pigmentos retina-
les, como las hormonas del pigmento de la reti-
na distal para adaptarse a la luz y a la oscuridad 
(LAH, DAH respectivamente), que permiten la 
adaptación de los ojos compuestos a los distin-
tos niveles de intensidad de luz. El tallo del ojo 
también produce la hormona neurodepresiva 
(NDH), que disminuye la respuesta neuronal.

•  �Órganos postcomisurales: órganos neurose-
cretores formados por terminales axónicos deri-
vados de los nervios postcomisurales que alma-
cenan y liberan neurohormonas. Su función se 
limita a la liberación de ciertas hormonas peptí-
dicas cromatofóricas.

•  �Órganos pericardiales: órganos neurosecreto-
res que liberan varias aminas diferentes y hor-
monas peptídicas, incluyendo péptidos cardio-
excitadores. Se han caracterizado dos péptidos 

Figura 6.5.  Sistema endocrino de crustáceos. Los crustáceos tienen una serie de glándulas que son comunes pero al mismo 
tiempo también presentan dimorfismo sexual que se traduce en ciertas diferencias entre el macho y la hembra (a). Los distintos 
grupos de crustáceos pueden presentar las mismas glándulas pero con una distribución algo diferente (b).

Tallo ocular
Cerebro

Gánglio
torácico

Órgano Y
Órgano

mandibular

Glándula
androgénica

Ovario

Testículo

a) b)

Órgano Y

Órgano X

Glándula del seno

Ganglios cerebrales (cerebro)

Conexiones circumoesofágicas

Órganos postcomisurales

Órganos subesofágicos

Órgano pericárdico
Testículos
Glándula androgénica
Último ganglio torácico
Primer ganglio abdominal



Capítulo 6  Las hormonas en los animales 107

órgano X, que secreta la hormona inhibidora 
del órgano mandibular (MOIH), a pesar de que 
también podrían actuar otros péptidos. Se ha 
propuesto que el MF se encuentra implicado en 
la regulación del metabolismo proteico, el ciclo 
de muda y la reproducción. 

•  �Ovarios: son la fuente de una o varias hormo-
nas que controlan la diferenciación de los carac-
teres sexuales secundarios de la hembra. En el 
caso del macho, los testículos no parecen tener 
actividad endocrina.

Al igual que los insectos, también en los crustá-
ceos encontramos procesos de muda que les permiten 
crecer y superar la dificultad de presentar un exoes-
queleto (Figura 6.6). La mayoría de los datos relacio-

Figura 6.6.  Regulación de la muda y la reproducción en 
crustáceos. Al igual que ocurre en los insectos, el control 
de la muda y la reproducción implica una diversidad de 
hormonas que se liberan desde distintas glándulas. La im-
portancia de la decisión fisiológica debe ser regulada con 
gran precisión, algo que se consigue con múltiples puntos 
de control.

nados con el control endocrino de la muda en estos 
animales derivan de los estudios en decápodos (gam-
bas, langostas, cangrejos y cangrejos de río). La hor-
mona de la muda en crustáceos, denominada crus
tecdisona, es 20-hidroxiecdisona, como en insectos. 
La secreta el órgano Y y se hidroxila rápidamente en 
varios tejidos, siendo los cambios en los niveles a lo 
largo del ciclo de muda los que determinan el mo-
mento de la misma (Figura 6.7). Parece que también se 
producen otros dos compuestos, la 25-deoxiecdisona 
y la 3-dehidroecdisona. Los ecdisteroides se transpor-
tan libres en la hemolinfa y ejercen su efecto al unir-
se a un receptor proteico intracelular dentro del tejido 
diana. El órgano Y está bajo el control inhibitorio de 
la hormona inhibitoria de la muda (MIH), un miem-
bro de la familia peptídica CHH/MIH/VIH, producida 
por el sistema glándula del seno-órgano X. También 
se ha descrito que el metilfarnesoato producido por el 
órgano mandibular estimula la producción de ecdiso-
na por el órgano Y. En el proceso de la inhibición de la 
síntesis de ecdisteroides pueden intervenir otros dos 
compuestos como son el 3-hidroxil-L-cinurenina y el 
ácido xanturénico.

En cuanto a la reproducción, su estudio se ha rea-
lizado principalmente en anfípodos e isópodos. El 
sistema glándula del seno-órgano X secreta una hor-
mona inhibidora de la gónada (u hormona inhibido-
ra de la vitelogénesis, VIH) en ambos sexos y también 
una hormona estimulante de la gónada (u hormona 
estimulante de la vitelogénesis, VSG). En hembras, 
VIH y VSH actúan en el ovario suprimiendo o produ-

Figura 6.7.  Niveles de ecdisteroides en la muda de crus-
táceos. La muda en crustáceos depende de los niveles de 
ecdisteroides de tal manera que tras el pico de los mismos 
el individuo realiza la ecdisis.
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Otro aspecto metabólico que controla el sistema 
endocrino es el balance hídrico. El agua marina es 
isosmótica respecto a la hemolinfa en la mayoría de 
los crustáceos a pesar de que en algunos casos el en-
torno es hiperosmótico mientras que en el agua dul-
ce el medio es hipoosmótico. Aunque se conoce poco 
del proceso, se sabe que los centros neurohormona-
les producen sustancias relacionadas con la regula-
ción iónica, existiendo factores que promueven e in-
hiben la entrada de agua.

Una característica importante en el sistema en-
docrino de crustáceos es la presencia de hormonas 
que controlan la pigmentación. Los crustáceos tienen 
dos tipos de efectores pigmentarios, los cromatófo-
ros y los pigmentos retinales. La combinación de, por 
ejemplo, cromatóforos negros, rojos, amarillos y blan-
cos permite alcanzar cambios del integumento com-
plejos. La dispersión y la agregación de gránulos de 
pigmento dentro de las células epidérmicas y retina-
les se controlan por neurohormonas, de tipo peptídi-
co, liberadas por el sistema glándula del seno-órgano 
X y el órgano postcomisural. Las hormonas identifi-
cadas incluyen la RPCH, la WPCH y la BPDH. El sis-
tema glándula del seno-órgano X también libera hor-
monas que afectan a los pigmentos retinales, la LAH 
y la DAH respectivamente, que actúan para permitir la 
adaptación de los ojos compuestos a distintos niveles 
de intensidad de luz. Las hormonas relacionadas con 
pigmentos de crustáceos tienen relación estructural 
con las hormonas adipocinéticas de insectos que se-
cretan los cuerpos cardiacos. La liberación de las hor-
monas cromatofóricas desde sus sitios de almacenaje 
y liberación se encuentra bajo el control de una serie 
de neurotransmisores que incluyen el 5-HT, la dopa-
mina, la norepinenfrina, la acetilcolina, la histamina, 
la octopamina, el GABA o la met-encefalina. 

Al igual que en otros invertebrados, se han detec-
tado esteroides propios de vertebrados como proges-
terona, corticosteroides, andrógenos y estrógenos. 
Sin embargo, no se ha encontrado un papel funcio-
nal para estos compuestos en el sistema endocrino de 
crustáceos.

Equinodermos

Los equinodermos representan un linaje único de al-
rededor seis mil especies que no tienen relación cla-
ra con otros linajes. Son de simetría radial y tienen 
un esqueleto calcáreo interno con un sistema vascular 

ciendo la secreción de hormonas ováricas e influyen-
do en la síntesis de vitelogenina por el tejido ovári-
co y el hepatopáncreas. En el macho la VSH y la VIH 
actúan sobre la glándula androgénica. La necesidad 
o no de los ecdisteroides para completar la vitelogé-
nesis parece depender de la especie. La liberación de 
VSH desde el cerebro se estimula por 5-hidroxitrip-
tamina (5-HT) y la hormona concentrante del pig-
mento rojo mientras la dopamina y la met-encefa-
lina inhiben indirectamente la maduración gonadal 
en ambos sexos. La glándula androgénica, cuyo de-
sarrollo se encuentra bajo control genético, estimula 
y coordina la diferenciación del sistema reproductor 
masculino y el desarrollo de las características sexua-
les secundarias masculinas, incluyendo el compor-
tamiento, por medio de la hormona peptídica de la 
glándula androgénica (AGH) y está bajo el control 
de los factores del sistema glándula del seno-órga-
no X, VSH y VIH.

En la hembra, el primordio de la glándula andro-
génica no se desarrolla y se produce la autodiferen-
ciación de los ovarios. Una hormona secretada por las 
células foliculares primarias, la hormona ovárica per-
manente (POH), controla el desarrollo de las caracte-
rísticas femeninas. Otra hormona adicional secretada 
durante la vitelogénesis secundaria controla la forma-
ción de los caracteres externos temporales. Se ha de-
nominado hormona ovárica temporal (TOH), que po-
dría ser también la hormona ovárica estimulante de la 
vitelogénesis (VSOH) que promueve la síntesis de vi-
telogenina en el hepatopáncreas.

El metilfarnesoato, producido por el órgano man-
dibular, también se ha implicado en el control de los 
procesos reproductivos en crustáceos. Los niveles en 
la hemolinfa varían de acuerdo con la etapa repro-
ductiva del desarrollo en ambos sexos y la síntesis de 
metilfarseonato parece estar bajo el control inhibito-
rio de un factor secretado por el sistema glándula del 
seno-órgano X.

A nivel de control del metabolismo, la glándula del 
seno libera la hormona hiperglucémica de crustáceos 
(CHH). Varios tejidos son susceptibles a su acción, de 
tal manera que la activación del sistema produce la in-
hibición de la glucógeno sintasa y una activación de 
la fosforilasa, lo que lleva a la degradación de glucó-
geno y al incremento de glucosa en la hemolinfa. La 
CHH también estimula la secreción de amilasa por 
el hepatopáncreas, sin que se conozca el objetivo de 
este fenómeno.
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variables según la especie o que hay múltiples luga-
res de síntesis. 

6.4. � Sistema endocrino  
en vertebrados

Aunque taxonómicamente no es correcto, los verte-
brados tradicionalmente se dividen en peces, anfibios, 
reptiles, aves y mamíferos. Se distribuyen práctica-
mente en todos los entornos, existiendo adaptacio-
nes específicas que se reflejan tanto en su anatomía 
como en su fisiología. Esto se traduce en que en cada 
grupo existen una serie de glándulas y hormonas que 
aparecen en la mayoría de las especies pero al mismo 
tiempo se han desarrollado algunas específicas que 
pueden estar presentes solo en algunas especies y les 
permiten adaptarse mejor al medio. Al igual que ocu-
rre al ver los sistemas endocrinos de invertebrados, se 
hace referencia a un individuo tipo que realmente no 
existe pero puede tomarse como un modelo general 
para el grupo tratado.

A nivel bioquímico en los vertebrados las hormo-
nas son de naturaleza química variada de tal manera 
que al menos hay un representante de los tipos cono-
cidos (esteroides, péptidos, etc). Las rutas de síntesis 
en los distintos grupos son similares existiendo una 
menor diversidad de la que se encuentra en inverte-
brados. La mayor complejidad del sistema nervioso de 
los vertebrados implica, por su parte, un nivel crecien-
te de interacción con el sistema endocrino a la hora de 
regular la fisiología del organismo.

Peces
Los peces son los vertebrados más primitivos, además 
de ser los únicos que tienen un hábitat acuático du-
rante toda su vida. El sistema endocrino se compone 
de la mayor parte de las glándulas que existen en el 
resto de vertebrados pero hay algunas diferencias que 
son específicas de los peces. Entre ellas se pueden re-
saltar (ver Tabla 6.4):

•  �Glándula adrenal: la mayoría de los peces carecen 
de glándula adrenal presentando en cambio célu-
las interrenales asociadas con los vasos principales 
de la zona anterior del riñón. Producen gluco y mi-
neralocorticoides. Las células cromafínicas (o célu-
las adrenales medulares) pueden localizarse en dis-
tintos sitios, apareciendo generalmente en grupos 

acuoso. Los grupos mejor conocidos incluyen las es-
trellas de mar, los oxiuros, los erizos de mar y las ho-
loturias. No poseen un sistema endocrino bien desa-
rrollado pero sí hay interacciones químicas complejas 
entre las células. El control hormonal del desove y la 
maduración en la estrella de mar, por ejemplo, han 
sido estudiados y existen evidencias de que el desove 
en los erizos de mar también puede controlarse hor-
monalmente.

Al contrario que en otros invertebrados, en equi-
nodermos sí parece que los esteroides de vertebra-
dos tienen un papel importante en el control y la co-
ordinación de una serie de funciones ya que varios 
de ellos pueden ser sintetizados o metabolizados por 
los tejidos de equinodermos. Por ejemplo, se ha ob-
servado que los andrógenos pueden implicarse en el 
control del crecimiento y los procesos reproductivos, 
mientras que los estrógenos pueden actuar sobre el 
crecimiento de oocitos.

En estos animales hay reproducción asexual, im-
plicando la autotomía de partes del cuerpo y la rege-
neración de las estructuras perdidas, que requiere de 
factores neuroquímicos. Un péptido, la sustancia es-
timulante de la gónada (GSS, o factor del nervio ra-
dial RNF) se implica en el control de la reproducción 
sexual y la gametogénesis. La reiniciación de la meio-
sis en oocitos primarios precisa de la GSS, la sustan-
cia inductora de la maduración (MIS) y el factor pro-
motor de la maduración (MPF). La GSS parece actuar 
estimulando las células del folículo a producir MIS. 
La MIS (1-metiladenina) es un derivado de la 1-me-
tiladenosina en las células del folículo, que rodean al 
oocito.

Cuando los oocitos se tratan con 1-metiladeni-
na, se produce el factor promotor de la maduración 
a través de un incremento del cAMP citoplásmico. El 
factor promotor de la maduración produce la degra-
dación de la vesícula germinal y la subsecuente con-
clusión de la maduración incluyendo la degradación 
de la envuelta folicular. Tanto la GSS como el MIS in-
tervienen en la estimulación de la descarga de game-
tos en ambos sexos. Por otro lado, se piensa que el 
control y la coordinación de la vitelogénesis en equi-
nodermos se media por esteroides. En algunas espe-
cies, los nutrientes utilizados en la vitelogénesis se al-
macenan inicialmente y se movilizan desde las células 
del ciego pilórico. En los celomocitos de erizos de mar 
se ha detectado vitelogenina, por lo que es posible 
que la producción de la misma pueda darse en sitios 



Fundamentos básicos de fisiología vegetal y animal110

•  �Glándula pineal: es una estructura neuroendocri-
na sensible a la luz que se encuentra en el cere-
bro anterior. Secreta melatonina, que participa en 
la regulación de la reproducción, el crecimiento y 
la migración.

Anfibios y reptiles
Al igual que ocurre con los peces, la mayor parte del 
sistema endocrino de anfibios y reptiles es similar al 
de resto de vertebrados pero también aparecen una 
serie de particularidades (ver Tabla 6.5).

•  �Hipófisis (glándula pituitaria): es la glándu-
la maestra del cuerpo. Estructuralmente se divide 
en adenohipófisis y neurohipófisis, unidas por co-
nexiones neurales y vasculares. El cerebro recibe se-
ñales que disparan la liberación de neurohormonas 
que alcanzan la hipófisis por la sangre o a través de 
los axones que terminan en la neurohipófisis. A su 
vez, la neurohipófisis produce hormonas que esti-
mulan la adenohipófisis o actúan directamente so-
bre ciertos órganos. La adenohipófisis, por su parte, 
secreta hormonas relacionadas con el crecimiento, 
la metamorfosis, la reproducción, el balance hídri-
co y otros procesos vitales.

•  �Complejo pineal: se forma por la epífisis (glándu-
la pineal) y un órgano frontal (glándula parapineal). 
Son receptores de luz ya que detectan la presen-
cia o la ausencia de luz, liberando melatonina. Es-
tas dos actividades de detección de luz y liberación 
de melatonina son la base del control de los ciclos 
diarios, o ritmos circadianos, y de los ciclos esta-
cionales.

cerca de los ganglios parasimpáticos entre la zona 
anterior del riñón y la médula espinal o en el teji-
do interrenal.

•  �Glándula tiroides: los folículos tiroideos son muy 
similares al tejido tiroideo de mamíferos. Se distri-
buyen en el tejido conectivo de la zona faríngea y 
pueden observarse alrededor del ojo, la aorta ven-
tral, las venas hepáticas y el riñón anterior. 

•  �Páncreas endocrino: aparece en la mayor parte de 
los peces como islotes de Langerhans y se asocia 
con el páncreas exocrino. En algunas especies los 
islotes pueden ser grandes y visibles, denominán-
dose cuerpos de Brockman. Durante la época de 
desove el tamaño y el número de los islotes puede 
incrementarse en algunas especies.

•  �Glándula ultimobranquial: esta glándula aparece 
en la zona ventral del esófago, en el septo transver-
sal que separa el corazón de la cavidad abdominal. 
Secreta calcitonina, que junto con la hipocalcina 
que producen los corpúsculos de Stannius regula 
el metabolismo del calcio. 

•  �Corpúsculos de Stannius: son células que se lo-
calizan en órganos pares en la zona ventral de la 
superficie renal. Secreta hipocalcina (también lla-
mada teleocalcina) que participa regulando el me-
tabolismo del calcio. Equivalen a la paratiroides de 
mamíferos.

•  �Urófisis: es un órgano neurosecretor que apare-
ce en la zona ventral del extremo distal de la es-
pina dorsal. Se compone de axones no mieliniza-
dos que finalizan en una pared capilar. Su función 
se desconoce.

Tabla 6.4.  Resumen de las hormonas de peces

Lugar de producción Hormona Función

Células interrenales Gluco  
y mineralocorticoides

Regulación del metabolismo de minerales e hidratos  
de carbono

Glándula tiroides Hormonas tiroideas Regulación del metabolismo

Islotes de Langerhans Insulina Regulación del metabolismo de hidratos de carbono

Glándula ultimobranquial Calcitonina Regula el metabolismo del calcio

Corpúsculos de Stannius Hipocalcina Regula el metabolismo del calcio

Urófisis Neurosecretor —

Glándula pineal Melatonina Regulación de la reproducción, el crecimiento y la migración
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•  �Gónadas: además de producir los gametos las 
gónadas producen hormonas sexuales. La ma-
duración y producción de gametos se regula 
fuertemente por el cerebro a través del eje hipotá-
lamo-hipófisis. La producción de gonadotrofinas 
por la hipófisis lleva a la respuesta de las góna-
das que, a su vez, producen hormonas que tienen 
efectos reguladores de la secreción por la hipófisis. 
Además de estimular la gametogénesis, las gona-
dotropinas estimulan la secreción de andrógenos 
y estrógenos por las gónadas. Estas hormonas son 
de tipo esteroideo y tienen un papel en el control 
de la estimulación y la inhibición de las estructu-
ras reproductivas, teniendo también efectos sobre 
otros tejidos. Por ejemplo, inducen a la piel a desa-
rrollar los caracteres sexuales secundarios. Los es-
trógenos se producen en las células foliculares del 
ovario y en el cuerpo lúteo en la hembra mientras 
que los andrógenos se producen principalmente 
en las células de Leydig próximas a los tubos se-
miníferos del macho.

•  �Glándulas adrenales: son glándulas pares que 
aparecen en la zona anterior de los riñones de 
reptiles mientras que en anfibios aparecen como 
glándulas alargadas en la superficie ventral de 
los riñones. Cada glándula adrenal es una mez-

•  �Glándula tiroides y glándula paratiroides: estas 
dos glándulas se encuentran en la zona de la gar-
ganta, próximas a la laringe y la tráquea. Las hor-
monas paratiroideas participan en la regulación de 
la concentración de calcio en sangre, controlando 
por tanto el crecimiento y el remodelado óseo. El ti-
roides produce hormonas que regulan procesos de 
desarrollo, metamorfosis y crecimiento. En anfibios 
el tiroides es bilobular mientras que la paratiroides 
es una glándula par. En reptiles el tiroides tiene una 
amplia variedad de formas, mientras que el parati-
roides aparece como uno o dos pares de glándulas 
granulares cercanas a la base de la garganta y adya-
centes a las arterias carótidas.

•  �Páncreas: se compone de una parte endocrina y 
otra exocrina. La parte endocrina la forman los is-
lotes de Langerhans que producen insulina, regu-
lando el metabolismo de hidratos de carbono al es-
timular la captación de glucosa de la sangre por el 
hígado y el tejido adiposo para producir glucógeno 
y grasas. Además, también estimula la actividad del 
músculo estriado al incrementar el movimiento de 
glucógeno en las células musculares. En anfibios es 
una glándula difusa próxima al mesenterio entre el 
duodeno y el estómago. En reptiles forma un órga-
no compacto próximo al duodeno.

Tabla 6.5.  Resumen de las hormonas que se encuentran en anfibios y reptiles

Glándula Hormona Función

Hipófisis  
(glándula pituitaria) Neurohormonas Crecimiento, la metamorfosis, la reproducción, el balance 

hídrico y otros procesos vitales

Complejo pineal Melatonina Control de los ciclos diarios, o ritmos circadianos, y de 
los ciclos estacionales

Glándula 
paratiroides Hormonas paratiroideas

Regulación de la concentración de calcio en sangre, 
controlando por tanto el crecimiento y el remodelado 
óseo

Glándula tiroides Hormonas tiroideas Desarrollo, metamorfosis y crecimiento

Páncreas Insulina Metabolismo de hidratos de carbono

Gónadas
Estrógenos 

Andrógenos
Control de la estimulación y la inhibición de las 
estructuras reproductivas

Glándulas  
adrenales

Adrenalina y noradrenalina

Glucocorticoides, 
mineralocorticoides y hormonas 
sexuales

Afectan al flujo sanguíneo que llega a zonas como el 
cerebro, el riñón, el hígado o el músculo estriado

Afectan a los metabolismos de los hidratos de carbono y 
de los iones, principalmente sodio y potasio
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za, aunque todos ellos tienen una secuencia de creci-
miento epidérmico y muda similar.

Durante la etapa de reposo la epidermis se com-
pone de una capa de células germinativas basal, una 
banda estrecha de células precursoras a, una capa 
media de moco y el comienzo de una capa externa 
de generación. Esta etapa finaliza cuando la prolife-
ración y la diferenciación celulares comienzan en la 
capa externa de generación, donde cada nueva capa 
de células se empuja hacia adentro y hacia afue-
ra debido a las divisiones celulares que hay por de-
bajo. Las células se diferencian produciendo la capa 
interna de generación, el precursor de las escamas 
para el próximo ciclo epidérmico. La capa externa 
se separa de la interna y se completa la muda. La 
muda se produce en unas dos semanas y el periodo 
entre dos mudas puede oscilar de unos pocos días 
a meses.

Aves y mamíferos
Por su parte, las aves y los mamíferos presentan un 
sistema endocrino similar y, quizá, el más complejo de 
los vertebrados donde se ha producido el desarrollo 
máximo de todas las glándulas que lo componen. Al 
igual que en el resto de organismos, existe una inte-
gración con el sistema nervioso que permite al indivi-
duo un regulación de los distintos procesos fisiológi-
cos y una respuesta óptima a las posibles situaciones 
que pueda encontrarse a lo largo de su vida. De igual 
modo, se produce la regulación de eventos que influ-
yen a lo largo de la vida del individuo como son el de-
sarrollo sexual o el crecimiento.

Las distintas glándulas que componen el sistema 
endocrino de aves y mamíferos son (ver Tabla 6.6):

•  �Hipotálamo: formado por grupos de células 
neurosecretoras, se encuentra bajo la influen-
cia de otras zonas del encéfalo. Produce neuro-
hormonas, conocidas como hormonas liberado-
ras u hormonas inhibidoras de la liberación. Se 
transportan por los axones de las neuronas has-
ta la hipófisis anterior (adenohipófisis), donde 
estimulan o inhiben la liberación de las distin-
tas hormonas de la adenohipófisis. Las hormo-
nas reciben el nombre en función de la hormo-
na de la hipófisis que controlan, por ejemplo la 
hormona liberadora de TSH estimula la libera-
ción de TSH. Junto a la hipófisis anterior forma 
el eje hipotálamo-hipófisis, que interviene en 

cla de dos tejidos, las células interrenales (cor-
ticales) forman la matriz central de la glándula 
mientras que las células adrenales forman hebras 
e islotes dentro de esa matriz. Las células adre-
nales o cromafines producen adrenalina y nora-
drenalina, que afectan al flujo sanguíneo que lle-
ga a zonas como el cerebro, el riñón, el hígado o 
el músculo estriado, especialmente en momen-
tos de estrés. En las células interrenales se pro-
duce una serie de hormonas esteroideas, los glu-
cocorticoides, los mineralocorticoides y hormonas 
sexuales, que afectan a los metabolismos de los 
hidratos de carbono y de los iones, principalmen-
te sodio y potasio.

En el caso de los anfibios un proceso caracterís-
tico e importante regulado hormonalmente es el de 
la ecdisis o muda. En los adultos la muda implica la 
sustitución de la piel en un proceso cíclico que pue-
de oscilar entre días y unas pocas semanas. Implica 
al estrato córneo de la piel y se divide en varias fa-
ses, germinación epidérmica y fases de maduración 
(pre-ecdisis y ecdisis), que se controlan hormonal-
mente.

El estrato germinativo produce nuevas células que 
se mueven hacia ambos sentidos (superior e inferior) 
y al perder el contacto con la membrana basal ce-
san su división y maduran perdiendo los orgánulos. 
La pre-ecdisis comienza cuando aparece moco entre 
las células en maduración y el estrato córneo. Con-
forme el moco se expande y ocupa toda la zona se 
produce la ruptura de las conexiones entre las célu-
las muertas del estrato córneo y las células en madu-
ración. La ecdisis se produce cuando la piel se rom-
pe en la zona de la cabeza y continúa hacia abajo 
emergiendo el animal de la piel antigua. Durante la 
fase de pre-ecidisis y de ecdisis las células epidérmi-
cas que hay debajo del moco completan su querati-
nización y mueren.

En los reptiles, la renovación de la piel es diferen-
te ya que tienen una organización epidérmica y un 
crecimiento distintos según las especies. En los coco-
drilos y las tortugas (en las zonas que tienen piel), el 
crecimiento de la piel es continuo y se pierde de for-
ma constante en forma de escamas o pequeñas por-
ciones. Los lepidosaurios (lagartos, serpientes, tuata-
ras) tienen una muda que depende del patrón de su 
crecimiento epidérmico. Los tuataras y la mayor par-
te de los lagartos eliminan grandes fragmentos de piel 
mientras que las serpientes la pierden en una sola pie-
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Tabla 6.6.  Resumen de las hormonas de aves y mamíferos

Lugar de producción Hormona Función

Hipotálamo 
Hormonas liberadoras Hormonas que estimulan a las correspondientes hormonas del 

lóbulo anterior de la hipófisis (adenohipófisis)

Hormonas inhibidoras Hormonas inhibidoras de algunas de las hormonas liberadas por 
la adenohipófisis. 

Producidas en el 
hipotálamo, liberadas 
por neurohipófisis

Oxitocina Estimula la contracción del músculo liso del útero durante el parto 
y la eyección de leche.

Antidiurética (ADH)
Disminuye la eliminación de agua corporal por mayor retención en 
los riñones y menor eliminación en el sudor. Contrae las arteriolas 
y aumenta la presión arterial.

Adenohipófisis

Hormona del 
crecimiento (GH)

Estimula la secreción de factores de crecimiento similares a la 
insulina, que aceleran la síntesis de proteínas, y el crecimiento del 
cuerpo.

Tirotrofina (TSH) Estimula la producción de hormonas tiroideas.

Folículoestimulante 
(FSH)

Estimula el desarrollo de los ovocitos y la secreción de estrógenos 
por los ovarios. En los hombres estimula la producción de 
espermatozoides.

Luteinizante (LH)
Estimula la ovulación y la secreción de estrógenos y progesterona 
para preparar el embarazo. En los hombres estimula la producción 
de testosterona.

Prolactina (PRL) Estimula la secreción de leche por las glándulas mamarias.

Adrenocorticotrófica 
(ACTH)

Estimula la secreción de glucocorticoides por la corteza 
suprarrenal.

Melanocitoestimulante 
(MSH)

Actividad aún desconocida, su exceso puede producir 
oscurecimiento de la piel.

Tiroides

Tiroxina (T4)/ 
Triyodotironina (T3)

Aumentan el metabolismo basal, estimulan la síntesis de proteínas, 
aumentan el uso de glucosa y ácidos grasos, aumentan la lipólisis, 
aumentan la excreción de colesterol, aceleran el crecimiento 
corporal y contribuyen al desarrollo del sistema nervioso.

Calcitonina (CT) Reduce el nivel de Ca+2 y PO4H
2- en sangre favoreciendo su  

absorción por los huesos y reduciendo la acción de los osteoclastos. 

Paratiroides Paratiroidea (PTH)

Aumenta el nivel de Ca+2 y Mg2+ y disminuye los de PO4H
2- 

en sangre, favorece la acción de los osteoclastos. Estimula la 
formación de calcitriol, la reabsorción de Ca2+ y la excreción de 
PO4H

2- por los riñones.

Corteza suprarrenal

Aldosterona Estimula la reabsorción de Na+ y la eliminación de K+ e iones H+ 
por los riñones.

Glucocorticoides
Estimulan la gluconeogénesis y la degradación de proteínas 
y lípidos. Proporcionan resistencia al estrés. Efectos 
antiinflamatorios e inmunodepresores.

Andrógenos
Ayudan a la producción de vello en ambos sexos, en la mujer 
contribuyen a la líbido y son fuente de estrógenos tras la 
menopausia.

Médula suprarrenal Adrenalina y 
noradrenalina

Producen efectos que estimulan el sistema simpático del sistema 
nervioso autónomo durante el estrés.

(continúa)
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Tabla 6.6.  Resumen de las hormonas de aves y mamíferos (continuación)

Lugar de producción Hormona Función

Ovarios Estrógenos y 
progesterona

Regulan junto las hormonas gonadotróficas el ciclo reproductivo 
femenino, regulan la ovogénesis, mantienen el embarazo, 
preparan las glándulas mamarias para la lactancia y promueven el 
desarrollo y mantenimiento de los caracteres sexuales secundarios 
femeninos.

Ovarios y testículos Inhibina Inhibe la secreción de FSH por la adenohipófisis.

Ovarios y placenta Relaxina Facilita el parto favoreciendo la dilatación del cuello uterino y la 
flexibilidad de la sínfisis del pubis.

Placenta

Gonadotropina 
coriónica humana (hCG)

Estimula al cuerpo lúteo para continuar la producción de 
estrógenos y progesterona para mantener el embarazo.

Somatomamotropina 
coriónica humana (hCS) Estimula el desarrollo de las glándulas mamarias para la lactancia.

Testículos Andrógenos
Estimula el descenso de los testículos antes del nacimiento, regula 
la espermatogénesis y promueve el desarrollo y mantenimiento 
de los caracteres sexuales secundarios masculinos.

Glándula pineal Melatonina Induce y regula el sueño y los ritmos circadianos.

Páncreas

Glucagón
Estimula la conversión de glucógeno en glucosa, y la formación 
de glucosa a partir de ácido láctico y aminoácidos. Aumenta el 
nivel de glucosa en sangre. 

Insulina
Acelera la captación de glucosa por las células y la conversión de 
glucosa en glucógeno. Acelera la síntesis de lípidos y proteínas. 
Disminuye el nivel de glucosa en sangre.

Somatostatina Inhibe la secreción de glucagón e insulina y ralentiza la absorción 
de nutrientes en el intestino.

Polipéptido pancreático Inhibe la secreción de somatostatina y enzimas digestivas 
pancreáticas y la contracción de la vesícula biliar.

Riñones

Renina Estimula el sistema renina-angiotensina-aldosterona ante una 
situación de presión arterial baja.

Eritropoyetina (EPO) Estimula la formación de glóbulos rojos en la médula ósea.

Calcitriol Estimula la absorción de calcio y fósforo en el intestino.

Estómago Gastrina Estimula la producción de ClH y pepsinógeno en el estómago y 
favorece su motilidad.

Intestino delgado

Colecistocinina (CCK) Estimula la secreción de jugo pancreático, regula la liberación de 
bilis y aporta la sensación de saciedad.

Secretina Estimula la secreción de jugo pancreático y bilis.

Péptido insulinotrópico 
dependiente de glucosa Estimula la liberación de insulina por las células beta.

Corazón Péptido natriurético 
auticular (PNA)

Produce vasodilatación disminuyendo la presión arterial. Favorece 
la pérdida de Na+ y agua en la orina.

Tejido adiposo Leptina Disminuye el apetito y puede disminuir la actividad de la FSH y la 
LH.
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roides sexuales en la hembra mientras que en 
los machos estimula la secreción de esteroides 
sexuales. La prolactina es una hormona protei-
ca que en los mamíferos tiene el papel de pre-
parar las mamas para la producción de leche. 
En muchas especies tiene un papel en el con-
trol del equilibrio hídrico y salino. La hormona 
del crecimiento (GH) es de naturaleza protei-
ca y regula el crecimiento al estimular la mito-
sis y la síntesis de RNA y proteínas. La hormo-
na estimulante de los melanocitos (MSH), de 
naturaleza polipeptídica, estimula la dispersión 
de la melanina en el interior de los melanoci-
tos en peces, anfibios y reptiles pero en el caso 
de aves y mamíferos su papel es desconocido ya 
que parece no relacionarse con la pigmentación 
en animales endotermos. Se la ha relacionado 
con un aumento de la memoria y con el creci-
miento de los fetos.

La neurohipófisis (hipófisis posterior) alma-
cena y libera dos hormonas que se producen en 
el hipotálamo, la oxitocina (octapéptido) y la va-

numerosas acciones endocrinas regulando va-
rias glándulas periféricas (Figura 6.8).

•  �Hipófisis: también conocida como glándula pi-
tuitaria, se divide en adenohipófisis y neurohi-
pófisis. La adenohipófisis se compone de dos ló-
bulos, aunque algunas especies solo presentan 
uno, y produce hormonas trópicas (regulan otras 
glándulas endocrinas), la prolactina, la hormo-
na del crecimiento y la hormona estimulante de 
los melanocitos. 

La hormona estimulante del tiroides (TSH) 
o tirotropina, la hormona foliculoestimulante 
(FSH), la hormona luteinizante (LH) y la hor-
mona adrenocorticotrópica (ACTH) actúan es-
timulando el tiroides, las gónadas y la corteza 
de las glándulas adrenales respectivamente. La 
FSH, una glucoproteína, estimula la producción 
de óvulos y estrógenos en las hembras mien-
tras que en los machos estimula la formación de 
espermatozoides. La LH, también de naturale-
za glucoproteica, estimula la ovulación, la for-
mación del cuerpo lúteo y la secreción de este-

Figura 6.8.  Regulación hormonal en mamíferos. Los mamíferos presentan un sistema endocrino complejo que les permite regu-
lar de manera precisa los distintos procesos que conforman su fisiología. De esta forma, eventos tan dispares como la reproduc
ción o los niveles de calcio en sangre pueden relacionarse a través de la red hormonal para conseguir mantener la homeostasis.
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el complejo receptor-hormona como un factor 
de transcripción que modula distintos genes. De 
esta forma, puede elevar la tasa metabólica ba-
sal en respuesta al frío prolongado, promover la 
captación de aminoácidos y la síntesis de proteí-
nas. Su liberación se regula por la TSH.

La calcitonina, por su parte, participa en el 
control de la calcemia (niveles de calcio en san-
gre) reduciendo la cantidad de calcio presente 
en la sangre. Para ello, actúa a través de la dis-
minución de la actividad de los osteoclastos y 
favoreciendo que el equilibrio de recambio óseo 
se desplace hacia la formación de hueso. Los 
osteoblastos captan el calcio y lo retiran de la 
sangre.

•  �Paratiroides: formada por cuatro estructu-
ras que se encuentran en la zona posterior de 
la glándula tiroides, produce un solo producto: 
la parathormona (PTH). Es la principal hormo-
na en el control de la calcemia. Las células de 
esta glándula poseen receptores de membrana 
que detectan los niveles de calcio sanguíneo por 
lo que cuando se activan se produce la inhibi-
ción de la síntesis y liberación de parathormona 
mientras que la disminución del calcio en la san-
gre produce el efecto contrario.

La PTH actúa estimulando el recambio y la 
remodelación óseas estimulando tanto a los os-
teoclastos como a los osteoblastos (estos produ-
cen sustancias que estimulan a los osteoclastos) 
de tal manera que el resultado neto es la pérdi-
da de calcio desde el hueso. Por otro lado, tam-
bién estimula la recuperación de calcio en el ri-
ñón para evitar su pérdida por la orina y una 
mayor absorción del calcio de los alimentos en el 
sistema digestivo. Este último efecto se consigue 
con la mediación de la vitamina D, que se sin-
tetiza en la piel y se activa en dos pasos, uno en 
el hígado y otro en los riñones, para dar la for-
ma activa 1, 25-dihidrovitamina D. La vitamina 
D activa llega a las células del sistema digestivo 
donde estimula la síntesis de bombas y canales 
de calcio. La PTH estimula el paso de activación 
de la vitamina D en los riñones.

Otro efecto de la PTH es sobre los niveles de 
fosfato en sangre, que disminuye activando la 
pérdida a través de los riñones. Esto evita que los 
fosfatos puedan precipitar con el calcio en forma 
de fosfato de calcio.

sopresina (octapéptido). La oxitocina tiene rela-
ción con la reproducción en mamíferos produ-
ciendo la contracción de los músculos lisos del 
útero durante el parto y estimulando la expul-
sión de la leche desde las glándulas mamarias 
en respuesta a la succión. La vasopresina actúa 
sobre los túbulos colectores del riñón incremen-
tando la reabsorción de agua, por lo que tam-
bién se la ha denominado hormona antidiurética 
(ADH), aumenta la sensación de sed y aumenta 
la presión sanguínea al producir la constricción 
generalizada de los músculos lisos de las arte-
riolas. Estas dos hormonas pueden derivar de la 
vasotocina, una hormona que aparece en todos 
los vertebrados, excepto mamíferos, que inter-
viene en el equilibrio hídrico de anfibios, repti-
les y aves. 

•  �Glándula pineal (epífisis): en aves y mamí-
feros el complejo pineal ha evolucionado para 
formar una estructura completamente glandu-
lar que produce la melatonina, cuya secreción 
depende mucho de la exposición a la luz. Du-
rante el día se libera en pequeñas cantidades au-
mentando la producción durante la noche. En 
la mayoría de los vertebrados esta glándula se 
ocupa del mantenimiento de los ritmos circadia-
nos aunque en los mamíferos esta función la ha 
asumido el hipotálamo, por lo que la melatoni-
na actúa reforzando esta regulación. 

•  �Tiroides: se encuentra alrededor de la tráquea y 
tiene un par de lóbulos. Presenta dos tipos ce-
lulares que producen tiroxina y calcitonina. La 
tiroxina se produce y almacena en los folículos 
mientras que la calcitonina se produce en las 
células interfoliculares. Estructuralmente la ti-
roxina se forma por dos tirosinas unidas a cua-
tro átomos de yodo. Los folículos producen tam-
bién una versión de la tiroxina con tres átomos 
de yodo denominada triyodotironina, que es la 
versión más activa en las células del organis-
mo. La concentración de tiroxina circulante es 
unas cuatro veces mayor que la de triyodotiro-
nina pero puede convertirse a esta por una en-
zima que se encuentra en las células diana, por 
lo que son las propias células las que determi-
nan su sensibilidad regulando la conversión de 
tiroxina en triyodotironina. La naturaleza liposo-
luble de la tiroxina hace que entre en la célula y 
se una a los receptores citoplásmicos, actuando 
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Por su parte, la corteza adrenal produce una 
serie de hormonas esteroideas que en conjunto 
se denominan corticosteroides. Los glucocorti-
coides participan en el metabolismo de hidratos 
de carbono, proteínas y lípidos estimulando la 
gluconeogénesis y la degradación de proteínas 
y lípidos. El principal glucocorticoide es el cor-
tisol, que participa en la respuesta al estrés dis-
minuyendo la utilización de glucosa en las célu-
las que no son imprescindibles para la acción y 
estimulando que empleen lípidos y proteínas y 
también actúa bloqueando las respuestas inmu-
nes de manera temporal. El mineralocorticoide 
más importante es la aldosterona, que estimu-
la al riñón a conservar sodio y excretar potasio 
para mantener el equilibrio iónico. En cuanto a 
los esteroides sexuales, participan en el desarro-
llo, el deseo sexual y el anabolismo pero la pro-
ducción en la corteza adrenal es mínima siendo 
las gónadas los principales lugares de síntesis.

•  �Gónadas: estos órganos son diferentes en el 
macho y en la hembra siendo en el primero los 
testículos y en la segunda los ovarios. A nivel 
hormonal producen los esteroides sexuales, que 
en el macho se denominan genéricamente an-
drógenos (el principal es la testosterona) y en la 
hembra estrógenos (el principal es el estradiol) 
y progesterona. 

Los efectos de los esteroides sexuales son 
muy variados actuando ya desde el desarrollo 
embrionario al determinar el sexo del individuo 
en mamíferos mientras que posteriormente su 
actuación se produce al regular los órganos re-
productores y el desarrollo y el mantenimien-
to de los caracteres sexuales secundarios como 
las mamas o el vello facial. El control de la se-
creción de los esteroides sexuales en los indivi-
duos adolescentes y adultos se produce a través 
del eje hipotálamo-hipófisis.

•  �Otros órganos productores de hormonas: ade-
más de las glándulas mencionadas también hay 
ciertos órganos que producen hormonas aunque 
tengan otras funciones principales. Entre estos 
tenemos los riñones, el estómago, el intestino 
delgado o el corazón que producen una serie de 
hormonas que participan en distintos procesos 
reguladores que se comentan en la Tabla 6.6. No 
es de extrañar, por tanto, que la lista de hormo-
nas se incremente a medida que se descubren 

•  �Páncreas: glándula situada en las proximida-
des del duodeno, presenta una parte exocrina y 
una parte endocrina. La parte exocrina se encar-
ga de producir enzimas que participan en la di-
gestión mientras que la parte endocrina produce 
tres hormonas, la insulina, el glucagón y la so-
matostatina. La insulina se produce en las célu-
las b de los islotes de Langerhans y participa la 
regulación del metabolismo de hidratos de car-
bono estimulando la incorporación de la gluco-
sa sanguínea a las células, su utilización y su al-
macenaje en forma de glucógeno y grasa en caso 
de exceso.

El glucagón se produce en las células a de los 
islotes de Langerhans y su función es antagóni-
ca a la insulina de tal forma que ante una baja-
da de la glucosa en sangre produce una movili-
zación de las reservas de glucógeno del hígado 
para que se libere en forma de glucosa al torren-
te sanguíneo.

La somatostatina se produce en las células g 
de los islotes de Langerhans y se libera en res-
puesta a incrementos rápidos de glucosa y ami-
noácidos en sangre. A nivel del páncreas actúa 
inhibiendo la liberación de insulina y glucagón 
mientras que a nivel de otros órganos ralentiza 
las actividades digestivas favoreciendo la absor-
ción de los nutrientes desde el intestino.

•  �Glándulas suprarrenales: se encuentran enci-
ma de cada riñón. En realidad, son dos glándu-
las que forman una estructura en la que la zona 
interior se denomina médula adrenal y la parte 
exterior es la corteza adrenal, actuando de ma-
nera independiente a nivel funcional. La médu-
la adrenal produce adrenalina y noradrenalina, 
hormonas que derivan del aminoácido tirosina, 
mientras que la corteza adrenal produce hormo-
nas esteroideas, principalmente mineralocorti-
coides, glucocorticoides y esteroides sexuales.

La producción de adrenalina y noradrenalina 
se realiza en respuesta a situaciones de estrés y 
actúan preparando el cuerpo para la acción in-
crementando la frecuencia cardiaca y la tensión 
arterial y desviando el flujo de sangre del in-
testino hacia los músculos. La unión de ambas 
hormonas se realiza en receptores de membra-
na que se denominan adrenérgicos y que pue-
den ser de dos tipos, a y b, ejerciendo distintos 
efectos en las células.
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hormonas que tienen también función como neuro-
transmisores. Esto supone que la lista de hormonas 
y glándulas puede ampliarse al irse describiendo el 
sistema endocrino de nuevas especies o al profundi-
zarse en las especies conocidas. Por otro lado, es im-
portante resaltar que la regulación endocrina se basa 
especialmente en el equilibrio entre las distintas hor-
monas por lo que es poco frecuente encontrar fenó-
menos de todo o nada ya que dependen en gran me-
dida de las concentraciones relativas de cada una de 
las hormonas.

nuevos tejidos que producen sustancias que tie-
nen efectos sobre otros tejidos para modular su 
acción.

Cuando se estudia el sistema endocrino de cual-
quier organismo hay que tener presente que no es un 
sistema definido sino que presenta una gran canti-
dad de glándulas y tejidos repartidas por todo el in-
dividuo que pueden sintetizar un número muy diver-
so de sustancias que, incluso, pueden tener funciones 
diferentes según el lugar y el momento en que se en-
cuentren, como ocurre por ejemplo con las neuro-

  1. � ¿Qué es una hormona? Realizar una lista de las prin-
cipales hormonas en vertebrados indicando dónde 
se producen y cómo actúan.

  2. � Los insectos sufren dos procesos muy característi-
cos conocidos como muda y metamorfosis. Hacer 
un breve resumen de cómo se regula cada uno de 
ellos y cómo se lleva a cabo indicando las hormo-
nas más relevantes que participan.

  3. � El sistema endocrino está formado por varias glán-
dulas que tienen una localización muy dispersa por 
el cuerpo. Sobre un dibujo esquemático de un hom-
bre indicar la posición aproximada de cada una de 
ellas y las hormonas que producen.

  4. � La insulina es una hormona producida por el páncreas 
mientras que el estradiol es una hormona produci-
da en los ovarios. Indicar en ambos el mecanismo de 
acción hormonal explicando si existen diferencias y, 
en caso de que sea así, a qué se deben.

  5. � Indicar, en aquellos casos que sea posible, qué hor-
monas participan en los siguientes procesos en los 
distintos grupos de vertebrados:

a)	� Metabolismo glucídico

b)	� Control del crecimiento

c)	� Caracteres sexuales secundarios

d)	� Control de la secreción hormonal

Cuestiones de repaso

  1. � Una de las siguientes sustancias no es una hormona:

a)	� prolactina

b)	� testosterona

c)	� insulina

d)	� melanina

  2. � El tiroides produce:

a)	� tiroxina y calcitonina

b)	� tirosina y tiroxina

c)	� tirosina y calcitonina

d)	� calcitonina y treonina 

  3. � La ACTH actúa sobre:

a)	� gónada

b)	� corteza suprarrenal

c)	� tiroides

d)	� hígado

  4. � La TRH actúa sobre:

a)	� neurohipófisis

b)	� adenohipófisis

c)	� tiroides

d)	� timo

  5. � Las hormonas son:

a)	� sustancias que transmiten el impulso nervioso

b)	� sustancias que solo actúan sobre la célula que 
las produce

c)	� sustancias que actúan en puntos lejanos de su 
punto de producción

Cuestionario de autoevaluación (20 preguntas tipo test)
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c)	� la ecdisona

d)	� la parathormona

13. � El control de la glucemia se lleva a cabo por:

a)	� el glucógeno

b)	� la insulina

c)	� la calcitonina

d)	� la tiroxina

14. � Los estrógenos son productos de naturaleza:

a)	� glucídica

b)	� proteínica

c)	� lipídica

d)	� metilada

15. � El control de la secreción de varias hormonas se 
controla por:

a)	� el eje porta-duodenal

b)	� el eje cerebro-espinal

c)	� el eje hipotálamo-hipofisario

d)	� el eje óculo-nasal

16. � Un proceso de retroalimentación negativa implica:

a)	� que el aumento de la síntesis de hormona activa 
la producción de la misma

b)	� que la producción de la hormona inhibe el pro-
ceso de estimulación de su síntesis

c)	� que la producción de la hormona estimula el 
proceso de síntesis de su análogo

d)	� que la producción de la hormona bloquea su 
propia acción

17. � El principal órgano hormonal de crustáceos es:

a)	� La glándula del seno – órgano Y

b)	� La glándula del seno – órgano X

c)	� Los órganos mandibulares

d)	� Los órganos pericardiales

18. � La hormona juvenil:

a)	� tiene importancia en la decisión de entrar en 
metamorfosis

b)	� mantiene los niveles de crustecdisona para la ec-
disis

c)	� induce la secreción de MIH en crustáceos

d)	� favorece el crecimiento de los individuos juveni-
les en moluscos

d)	� sustancias que viajan por el sistema linfático para 
ejercer su acción 

  6. � En el metabolismo de los hidratos de carbono par-
ticipan:

a)	� los mineralocorticoides

b)	� los estrógenos

c)	� el glucagón

d)	� la hormona antidiurética

  7. � La glándula pineal es responsable de:

a)	� la síntesis de melanina

b)	� la síntesis de melatonina

c)	� la síntesis de parathormona

d)	� la síntesis de inulina 

  8. � Una propiedad de las hormonas es:

a)	� actuar solo sobre las células epiteliales

b)	� actuar siempre a través de receptores de mem-
brana

c)	� precisar de altas concentraciones para poder lle-
var a cabo su actividad

d)	� actuar a distancia de su lugar de producción 

  9. � Una de las siguientes sustancias es una hormona:

a)	� gastrina

b)	� pepsina

c)	� melanina

d)	� histidina 

10. � La hipocalcina:

a)	� se produce en el paratiroides

b)	� se produce en las células de Leydig

c)	� se produce en los corpúsculos de Stannius

d)	� se produce en los cuerpos de Brockman

11. � Entre las hormonas que produce la neurohipófisis 
encontramos:

a)	� insulina

b)	� estradiol

c)	� oxitocina

d)	� cortisol

12. � La hormona responsable de la muda en los insec-
tos es:

a)	� la mudina

b)	� el estradiol
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20. � Una de las siguientes afirmaciones no es correcta:

a)	� la insulina es una hormona esteroidea

b)	� la oxitocina induce el parto

c)	� la somatostatina se produce en el páncreas

d)	� la testosterona es una hormona principalmente 
masculina

19. � En el control del metabolismo del calcio participa 
una de las siguientes hormonas:

a)	� vasopresina

b)	� parathormona

c)	� melatonina

d)	� glucocorticoides

Bibliografía utilizada

Campbell, Neil; Reece, Jane. Biología (7.a Ed.). Editorial Médica Panamericana, 2007.

Hickman, Cleveland; Roberts, Larry; Larson, Allan; l’Anson, Helen; Eisenhour, David. Principios integrales de zoolo-
gía (14.a Ed.). Editorial McGraw-Hill-Interamericana, 2009.

Muñoz Viejo, Antonio; Pérez Bote, José Luis; da Silva Rubio, Eduardo. Manual de Zoología. Editorial Universidad de 
Extremadura Servicio de Publicaciones, 2009.

Sadava, David; Heller, Graig; Orians, Gordon; Purves, William; Hillis, David. Vida. La ciencia de la biología (8.a Ed.). 
Editorial Panamericana, 2008.

Pinder, L; Pottinger, T; Billinghurst, Z; Depledge, M. Endocrine function in aquatic invertebrates and evidence for  
disruption by environmental pollutants. R&D Technical Report E67, 1999.



Capítulo 7 El sistema nervioso 121Capítulo 7 El sistema nervioso 121

RESUMEN
El éxito evolutivo de muchos metazoos se debe, en par-
te, a su capacidad de sentir e interpretar los estímulos 
que reciben del medio que les rodea, todo ello con una 
precisión asombrosa .

Los animales reciben estímulos de naturaleza diversa, 
mecánicos (sonidos, vibraciones), térmicos, químicos y 
visuales, a través de estructuras especiales situadas en 
la superficie . La presencia de un sistema nervioso más o 
menos complejo permite integrar y procesar esos estí-
mulos y elaborar finalmente una respuesta motora, una 
secreción glandular, etc . Todas estas percepciones son 
integradas en los centros nerviosos, desde donde se 
elaboran las respuestas más diversas, tanto mecánicas 
como de comportamiento .

La actividad animal depende del funcionamiento, coor-
dinado con precisión, de muchas células que componen 
el organismo . Las células más importantes para reali-
zar esta coordinación son las células nerviosas, llama-
das neuronas, que transmiten información mediante una 
combinación de señales eléctricas y químicas . 

Objetivos de estudio:
•  Entender la base física de la función neuronal.

•  Conocer la complejidad de los sistemas nerviosos 
desde un punto de vista anatómico, en invertebrados 
y vertebrados .

•  Entender cómo distintas morfologías y estructuras 
han contribuido a la adaptación de grupos de anima-
les a diferentes ambientes y hábitos . 

•  Conocer algunas adaptaciones importantes desde un 
punto de vista evolutivo .

•  Entender el funcionamiento fisiológico básico del sis-
tema nervioso .

CAPÍTULO 7
EL SISTEMA NERVIOSO 
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7.1.  Introducción
La importancia del sistema nervioso en la comuni-
cación entre las distintas partes de un organismo se 
basa en su rapidez. El sistema inmunitario puede aca-
bar con una infección en un día o dos y las hormonas 
pueden influir en órganos distantes en unos pocos se-
gundos. Sin embargo, el sistema nervioso es capaz de 
enviar señales de un extremo a otro del cuerpo en una 
fracción de segundo, hecho que le hace único y que 
permite a los organismos que lo poseen recibir de-
terminados estímulos que se producen dentro o fue-
ra del cuerpo, analizar y procesar la formación e in-
tegrar una respuesta, tomar una decisión para lograr 
una perfecta coordinación de todos los órganos, apa-
ratos y sistemas, para lograr que el organismo sea una 
maquinaria lo más armónica posible.

7.2. � Elementos básicos del 
proceso de relación

En la función de relación intervienen los estímulos, 
los receptores sensoriales, los elementos coordina-
dores, los efectores y por último, la respuesta:

•  ��Un estímulo es cualquier cambio que se pro-
duce en el exterior o interior del organismo que 
pueda ser captado por el animal y dar lugar a 
una respuesta.

•  �Los receptores sensoriales son células espe-
cializadas en captar los estímulos. Estas células 
pueden actuar aisladas en organismos más pri-
mitivos, o formar parte de órganos sensoriales 
que van adquiriendo cada vez mayor compleji-
dad a lo largo de la evolución. 

•  �Los elementos coordinadores son los sistemas 
que analizan e integran esta información y emi-
ten la respuesta más apropiada. Generalmente los 
sistemas nervioso y endocrino coordinan, de for-
ma conjunta, el funcionamiento del organismo.

•  �Por último, los efectores suelen ser células mus-
culares o glándulas, y llevan a cabo la respuesta. 

•  �La respuesta puede ser fisiológica o de con-
ducta (comportamiento), aunque por lo general 
esta última siempre implica a la primera. La res-
puesta fisiológica mantiene la homeostasis, es 

decir, mantiene el medio interno del animal re-
lativamente constante, y se debe a la acción de 
glándulas que secretan hormonas que ejercen 
determinadas acciones. La respuesta de con-
ducta es la respuesta motora de un organismo 
frente a un estímulo y en ella intervienen las cé-
lulas musculares como efectores.

7.3. � La neurona: tipos
La neurona es la unidad anatómica y funcional del 
sistema nervioso. Estas células especializadas han de-
sarrollado propiedades que les permiten recibir infor-
mación, procesarla y transmitirla a otras células. Estas 
funciones son llevadas a cabo por regiones diferentes 
de estas células, caracterizadas por especializaciones 
en la membrana y en la estructura subcelular.

Aunque las neuronas varían en tamaño y forma, 
tienen una morfología básica que consta generalmen-
te de tres partes: un cuerpo celular o soma, un grupo 
muy ramificado de proyecciones cortas llamadas den-
dritas y una o varias proyecciones largas denomina-
das axones (Figura 7.1). Las dendritas rara vez miden 
más de 2 mm, mientras que los axones pueden llegar 
a tener más de un metro de longitud, como ocurre en 
el caso del axón gigante del calamar.

•  �El soma, actúa como centro de integración de 
todas las informaciones que llegan a la célu-
la procedentes de las diferentes dendritas, las 
suma, y decide si son suficientes para generar 
un impulso nervioso. Es el cuerpo de la neuro-
na, donde se encuentra el núcleo.

•  �Las dendritas son proyecciones cortas y rami-
ficadas del cuerpo neuronal que reciben infor-
mación de otras neuronas y la envían hacia el 
soma. En su base son más gruesas, pero se vuel-
ven más estrechas según se alejan del cuerpo de 
la neurona.

•  �El axón es una proyección del soma que condu-
ce el impulso nervioso hacia fuera de la neurona, 
hasta otra neurona, un músculo o una glándula. 
En muchos casos, los axones están recubiertos 
de una sustancia, la mielina, permitiendo una 
mayor rapidez en la transmisión del impulso 
nervioso. El aislamiento con mielina no es con-
tinuo, sino que se produce en numerosos puntos 
en toda su longitud. Las regiones no recubier-
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•  �Las neuronas motoras reciben el impulso ner-
vioso desde los centros de integración y los con-
ducen a las células efectoras (efectores) de las 
glándulas o de los músculos. Estas neuronas 
motoras pueden inervar glándulas o músculos 
de contracción involuntaria (neuronas motoras 
vegetativas) o músculo esquelético (neuronas 
motoras per se).

Existe, por tanto, un proceso perfectamente coor-
dinado desde la recepción de la información senso-
rial por parte de los receptores sensoriales, y la ela-
boración de una respuesta hacia dicho estímulo por 
parte de las células efectoras. Y entre ellas, existe una 
red muy compleja de neuronas interconectadas entre 
sí que transmiten impulsos nerviosos de manera casi 
constante para permitir que los organismos reaccionen 
y respondan a todo lo que les rodea.

Las neuronas no se encuentran solas en el tejido 
nervioso, sino que las acompañan un conjunto de cé-
lulas nerviosas, las células gliales o células de la 
glía, que aseguran su sostén, alimentación y el ais-
lamiento de los axones para asegurar una correcta 
transmisión del impulso. Estás células tienen la capa-
cidad de dividirse y, por lo tanto, se renuevan. Existen 
varios tipos de células de la glía en función de su mor-
fología y del papel que desempeñan:

•  �Astrocitos: su morfología es estrellada y se en-
cuentran estrechamente relacionados con los 
vasos sanguíneos. Transportan sustancias entre 
la sangre y las neuronas.

tas se conocen como nódulos de Ranvier. El 
extremo del axón se ensancha formando el bo-
tón sináptico, la región involucrada en la libe-
ración de sustancias químicas (neurotransmi-
sores), implicadas en la transmisión del impulso 
nervioso entre dos neuronas.

Las neuronas pueden también clasificarse en fun-
ción del número de conexiones que establecen con las 
neuronas adyacentes. Así, existen neuronas:

•  �Monopolares: presentan una única prolonga-
ción o axón. No son muy frecuentes.

•  �Pseudomonopolares: tienen una sola ramifica-
ción que se bifurca en la parte final originando 
un axón y una dendrita.

•  �Bipolares: poseen dos prolongaciones indepen-
dientes, dendrita y axón.

•  �Multipolares: poseen varias dendritas y un 
axón.

Atendiendo a la función final que desempeñan 
también pueden distinguirse diferentes tipos de neu-
ronas:

•  �Las neuronas sensoriales reciben la informa-
ción de los receptores sensoriales a través de las 
dendritas y lo convierten en un impulso eléctri-
co, que transmiten a través del axón a los órga-
nos de integración nerviosa, formados por inter-
neuronas o neuronas de asociación. 

Figura 7.1.  Estructura de una neurona tipo. Las flechas indican el flujo de información a través de la neurona.
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Aunque en condiciones normales los iones podrían 
atravesar la membrana según su gradiente de concen-
tración, hasta alcanzar un equilibrio, la realidad es que 
estos iones no pueden atravesar las bicapas lipídicas 
con facilidad. Por eso se acumula más K+ dentro de la 
célula y más Na+ y Cl- fuera de ella.

Estos iones solo pueden atravesar las membranas 
eficazmente de tres formas: (1) a través de un canal 
iónico a favor de gradiente electroquímico, (2) trans-
portado por un cotransportador de membrana con 
un ion que experimente un fuerte gradiente elec-
troquímico o (3) bombeados en contra de gradien-
te (con gasto de energía), por una proteína de mem-
brana que utilice la hidrólisis de ATP como fuente de 
energía.

En general, las neuronas en reposo son bastante 
permeables a los iones K+, siendo el canal más co-
mún el que se abre admitiendo iones K+, que cruzan 
la membrana a favor de gradiente químico de concen-
tración, saliendo al exterior de la célula. A medida que 
esto ocurre el interior de la célula se va haciendo cada 
vez más negativo, y este exceso de carga negativa co-
mienza a atraer de nuevo iones K+ desde el exterior 
de la célula. Se establece así un punto de equilibrio 
entre fuerzas, por un lado el gradiente de concentra-
ción de K+, que favorece su salida de la célula, y por 
otro, el gradiente eléctrico que moviliza y atrae es-
tos iones hacia el interior de la célula. Este voltaje es 
el potencial de equilibrio para el K+. Hay que tener 
en cuenta que, si bien el Cl- y el Na+ no atraviesan 
la membrana con la misma facilidad que el K+, tam-
bién se producen movimientos de estos iones a tra-
vés de la membrana de las neuronas, por lo que cada 
ion tiene su propio potencial de equilibrio. El poten-
cial de membrana en una célula es el resultado de la 
suma de los efectos que todos los iones ejercen de for-
ma individual.

Sin embargo, durante la transmisión del impulso 
nervioso, en un momento determinado en una neu-
rona se produce un cambio rápido y temporal en su 
potencial de membrana. Es lo que se denomina po-
tencial de acción.

La generación del potencial de acción que hace 
posible la transmisión del impulso nervioso consta de 
tres fases distintas:

1. � En el momento inicial se produce una despola-
rización rápida de la membrana, es decir, que 
la neurona se vuelve menos polarizada que an-

•  �Células de la microglía: su forma es alargada 
con multitud de prolongaciones. Fagocitan los 
productos de desecho del tejido nervioso.

•  �Oligodendrocitos: poseen pocas prolongacio-
nes y su misión es la de generar las vainas de 
mielina.

•  �Células de Schwann: recubren los axones de 
las neuronas en el sistema nervioso periférico.

7.4. � El impulso nervioso
Las neuronas son células especializadas en recibir se-
ñales y emitirlas. La transmisión de estas señales es 
lo que se denomina transmisión del impulso nervio-
so y constituye un mensaje electroquímico que se va 
pasando de neurona a neurona. Que este fenómeno 
se produzca depende en mayor medida de la mem-
brana plasmática de estas células, ya que el impulso 
nervioso se genera como consecuencia de un flujo de 
iones a través de la membrana de la neurona. Gene-
ralmente a ambos lados de la membrana plasmáti-
ca de las células existe una concentración desigual de 
iones, lo que produce una polaridad en la membra-
na. Esta diferencia de carga eléctrica genera una di-
ferencia de potencial eléctrico, que recibe el nombre 
de potencial de membrana. El potencial de mem-
brana es el voltaje o diferencia de potencial que pue-
de medirse entre el exterior y el interior de la mem-
brana plasmática.

El potencial de reposo  
y potencial de acción
Cuando una neurona no está transmitiendo una se-
ñal eléctrica, sino que simplemente se encuentra en 
el medio extracelular sin excitación, el potencial a lo 
largo de su membrana se denomina potencial de re-
poso.

En una neurona en reposo la distribución desigual 
de iones se traduce en una mayor cantidad de iones 
Cl- y Na+ en el exterior, y una mayor concentración 
de cationes K+ en el interior. Esto significa que si me-
dimos el potencial de membrana de una neurona en 
reposo, suele estar entre -70 y -80 mV.

Hay que tener en cuenta que esta diferencia de po-
tencial en ambos lados de la membrana es debido al 
modo en que se mantienen los iones K+, Cl- y Na+. 
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Si el ciclo de despolarización-repolarización ocurre 
varias veces seguidas, puede ocurrir que el interior de 
la célula se cargue de Na+ y se quede sin K+. Para re-
cuperar las condiciones iniciales de ambos iones ac-
túa la bomba de Na+/K+, que expulsa Na+ y capta K+ 
mediante transporte activo.

7.5. � Transmisión del 
impulso nervioso entre 
neuronas: sinapsis

El procesado de la información que realizan las neu-
ronas depende de la transmisión de señales de una 
neurona a otra, que se lleva a cabo en las estructu-
ras denominadas sinapsis. La sinapsis puede defi-
nirse como la zona de comunicación funcional entre 
dos neuronas. Al tratarse de dos células independien-
tes que no tienen contacto físico, entre las que debe 
transmitirse un impulso eléctrico, existe un pequeño 
espacio denominado hendidura sináptica.

En la sinapsis se distinguen tres regiones (Figu-
ra 7.3):

•  �Zona presináptica: es la parte del axón de la 
neurona por la que llega la información.

•  �Zona postsináptica: es la parte especializada 
de la neurona que recibe la información ner-
viosa.

tes. Para que esto ocurra, el potencial de repo-
so debe variar hasta alcanzar un valor crítico 
(-55 mV). Si la célula recibe un estímulo in-
suficiente y no logra alcanzar este punto, no se 
generará el potencial de acción. Por el contra-
rio, si el estímulo es eficaz y alcanza este um-
bral de excitabilidad, se abren ciertos cana-
les en la membrana que permiten la entrada 
masiva de Na+. De este modo, en ese punto 
se invierte la polaridad de la membrana, que 
se vuelve positiva en el interior y negativa en 
el exterior (se despolariza). Esto se traduce en 
un cambio brusco en el potencial de membra-
na que pasa de -70 mV, en reposo, a +50 mV, 
valor que se conoce como potencial de acción 
(Figura 7.2).

2. � La despolarización puntual perturba las zonas 
adyacentes de la membrana celular de modo 
que se propaga en toda su extensión. Se pro-
duce entonces otro cambio brusco por el cierre 
de los canales de Na+ y la salida de iones K+ al 
exterior para intentar alcanzar el estado inicial 
punto por punto. Es lo que se conoce como re-
polarización.

3. � La repolarización da como resultado que la 
membrana se quede ligeramente más negativa 
que el potencial de reposo, estado que se cono-
ce como hiperpolarización.

El conjunto de estas tres fases tiene una duración 
de unos pocos milisegundos y siempre van seguidas 
de un periodo refractario, que es el tiempo que tarda 
la neurona en recuperar su polaridad (0,5-2 ms).
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Figura 7.2.  Esquema general de un potencial de acción.

Figura 7.3.  Principales regiones que se distinguen en la 
zona de sinapsis. En esta región las neuronas entran en con-
tacto y transfieren la información.
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transmisores se sintetizan en la célula presináptica 
y se almacenan en vesículas situadas en unos abul-
tamientos o  botones sinápticos situados en la zona 
terminal de los axones presinápticos. Generalmente 
estos botones terminales realizan sinapsis con cuer-
pos neuronales o con dendritas (si bien pueden exis-
tir sinapsis entre dendritas o entre axones, no es lo 
común).

Cuando el potencial de acción llega a las termi-
naciones axónicas (botones sinápticos), provoca una 
despolarización que abre momentáneamente cana-
les de Ca2+ dependientes de voltaje, que permiten la 
entrada de este catión a la célula. El flujo de catio-
nes Ca2+ penetra en los botones sinápticos y provo-
ca el vaciado de las vesículas, que descargan sus neu-
rotransmisores a la hendidura sináptica. Al llegar a 
la membrana postsináptica, los neurotransmisores 
se unen a unos receptores específicos, lo que produ-
ce una breve corriente iónica a través de la membra-
na, y finalmente un cambio en el  potencial de mem-
brana. Si este potencial es suficiente para alcanzar el 
umbral de excitabilidad, entonces el impulso se pro-
pagará a través de toda la neurona postsináptica (Fi-
gura 7 .4).

•   Hendidura sináptica: es el espacio que separa 
ambas zonas, con un espesor de 200A.

La transmisión del  impulso nervioso a través 
de la sinapsis entre dos neuronas se realiza gene-
ralmente mediante sustancias químicas especiales 
( neurotransmisores), en un proceso que denomi-
na  sinapsis química. Este es el proceso que rige 
la mayoría de las comunicaciones entre neuronas. 
Sin embargo, existe otro tipo de sinapsis, la eléctri-
ca, relativamente rara, en el que la neurona presi-
náptica está acoplada eléctricamente con la neuro-
na postsináptica, a través de determinadas proteínas 
de membrana.

La sinapsis química
La sinapsis química constituye uno de los sistemas 
fundamentales de comunicación entre dos neuronas 
o entre una neurona y una célula efectora (de mús-
culo o de glándula). En este tipo de sinapsis, los po-
tenciales de acción de la neurona presináptica des-
encadenan la liberación de neurotransmisores que 
se difunde a través de la hendidura sináptica has-
ta alcanzar la neurona postsináptica. Estos neuro-

Figura 7 .4 . Dirección del flujo de información entre las dos neuronas implicadas en la sinapsis .
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El efecto que cada neurotransmisor ejerce sobre 
la neurona postsináptica puede producirse por dos 
vías diferentes, y constituye la base de un esquema de 
clasificación de este tipo de moléculas. Aunque bá-
sicamente todos los neurotransmisores modifican la 
conductancia de canales iónicos, este cambio puede 
producirse de distintas formas. Algunos actúan direc-
tamente sobre las proteínas que forman los canales, 
produciendo una sinapsis química rápida. Otros, sin 
embargo, desencadenan rutas bioquímicas en la célu-
la postsináptica, que incluyen la modificación de se-
gundos mensajeros que finalmente producen cambios 
en los canales iónicos. En este caso el cambio del po-
tencial de membrana se produce de forma más lenta 
y son responsables de la denominada sinapsis quí-
mica lenta o indirecta.

Los neurotransmisores pueden clasificarse tam-
bién en función de su estructura química en dos gran-
des grupos:

•  �Moléculas pequeñas: solo unos pocos están 
implicados en sinapsis de tipo rápido. Pueden 
tener acción excitadora, como la acetilcolina, 
glutamato, aspartato o el ATP, o inhibidora como 
la glicina o el ácido g-aminobutírico (GABA). 
De todos ellos, la acetilcolina es la que está más 
ampliamente distribuida entre los metazoos (Ta-
bla 7.1).

•  �Neuropéptidos: se trata de moléculas grandes 
formadas por aminoácidos. Actualmente se co-
nocen más de 40 en el sistema nervioso central 
de vertebrados. Muchas de ellas actúan como 
transmisores, otras como moduladores. Se han 
detectado incluso en tejidos diferentes al neuro-
nal e incluso se han detectado algunos de estos 
neurotransmisores o análogos de éstos en siste-
mas nerviosos de invertebrados.

Tabla 7.1.  Pequeñas moléculas que actúan como 
neurotransmisores o moduladores se encuentran 
ampliamente distribuidas dentro de los metazoos

Neurotransmisor Acción

Acetilcolina
Noradrenalina
Ácido glutámico
GABA
Serotonina
Dopamina

Excitadora
Excitadora o inhibidora
Excitadora 
Inhibidora
Inhibidora
Excitadora 

Cuando los neurotransmisores ya no son necesa-
rios, se inactivan por la acción de enzimas o son re-
cuperados por la neurona presináptica, para que des-
aparezca el estímulo. Estas enzimas son producidas 
por las propias membranas postsinápticas.

La transmisión del impulso nervioso entre una 
neurona y un órgano efector se realiza de forma pa-
recida a la sinapsis química, es decir, mediante un 
neurotransmisor que “conecta” los botones termina-
les axónicos de una neurona con las células muscula-
res o las de las glándulas efectoras. En el caso de las 
uniones neuromusculares, el neurotransmisor que se 
almacena en las vesículas sinápticas es la acetilcoli-
na (Ach).

La naturaleza química  
de los neurotransmisores
Como se ha comentado anteriormente, los neuro-
transmisores son moléculas involucradas en la trans-
misión del impulso nervioso, liberadas al espacio 
sináptico por las neuronas presinápticas. Estas mo-
léculas presentan un elevado grado de conservación 
en los metazoos que disponen de sistema nervioso, 
lo que da una idea de la eficacia e importancia de su 
función.

En el proceso de identificación de neurotransmiso-
res se han establecido tres criterios que debe cumplir 
una sustancia para poder ser catalogada como tal:

•  �Que al aplicar este compuesto a una membrana 
neuronal postsináptica, provoque sobre ella los 
mismos efectos fisiológicos que provoca la esti-
mulación presináptica de forma natural.

•  �Que se libere durante la actividad de la neuro-
na presináptica.

•  �La acción de esta sustancia debe poder bloquear-
se por los mismos mecanismos o agentes que 
bloquean la transmisión natural de esa sinapsis.

Siguiendo estos criterios, actualmente se cono-
cen decenas de sustancias diferentes que funcionan 
como neurotransmisores. Cada neurona, sin embargo, 
libera un único neurotransmisor, que actuará como 
activador o inhibidor, en función del tipo de neuro-
na postsináptica con la que conecte. Algunos neuro-
transmisores importantes son la acetilcolina, la do-
pamina, la serotonina, la adrenalina y las endorfinas, 
entre otros.
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se unen entre ellos a intervalos regulares por comi-
suras transversales (Figura 7.5b). En algunos platel-
mintos aparece por primera vez un SNC diferencia-
do en ganglios nerviosos anteriores conectados a dos 
troncos nerviosos (SNP) que reciben y mandan la in-
formación a las distintas partes del cuerpo a través de 
las ramas laterales que se reparten por todo el orga-
nismo.

El nivel de desarrollo y complejidad de este sis-
tema aumenta a medida que surgen metazoos más 
complejos. El modelo tiende a una mayor centraliza-
ción y especialización de las funciones, debido a la 
aparición de un mayor número de ganglios y a la fu-
sión de estos.

En los anélidos aparecen dos ganglios mayores 
(cerebroides) y una doble cadena de nervios aferentes 
y eferentes. Esta cadena está segmentada, de acuer-
do con el patrón corporal segmentado de este lina-
je. Esto implica que en cada segmento existe un par 
de ganglios que funcionan como repetidores de se-
ñal y coordinan la actividad en dicho segmento (Fi-
gura 7.5c).

De este modelo deriva el que presentan los artró-
podos, si bien en este linaje es algo más complejo. 
Una de las novedades evolutivas de este grupo es pre-
cisamente una cefalización, por fusión de los seg-
mentos cefálicos, formando un tagma cefálico y una 
aparición de “pseudocerebro”, con tres regiones di-
ferenciadas tanto a nivel anatómico como funcio-
nal (protocerebro, deutocerebro y tritocerebro) (Figu-

7.6. � El sistema nervioso  
en invertebrados

El sistema nervioso más sencillo del reino animal lo 
presentan los metazoos con simetría radial o radia-
dos (ctenóforos o cnidarios). Este modelo se basa 
en un plexo nervioso, un entramado de nervios que 
se encuentra situado en la epidermis (Figura 7.5a). 
Cuando se genera un impulso nervioso, este puede 
transmitirse a lo largo de toda la red neuronal del 
plexo, debido a que las sinapsis en los organismos 
radiados no se producen solo en una dirección, por 
lo que se reparten en todas las direcciones a toda 
la red neuronal. Este tipo de plexos nerviosos pue-
de encontrarse también en grupos más complejos, 
como en la pared gástrica o el pericardio (muscula-
tura lisa).

El fenómeno que realmente supuso un cambio 
en el nivel de complejidad del sistema nervioso, es la 
aparición de la bilateralidad como patrón corporal. La 
simetría bilateral permite la aparición de un Sistema 
Nervioso Central (SNC) y un Sistema Nervioso Peri-
férico (SNP), ambos coordinados.

Así, en platelmintos el sistema varía desde un plexo 
sencillo con una pequeña concentración de neuronas 
en la cabeza, hasta un sistema claramente bilateral, 
un sistema nervioso en escalera, con un ganglio cere-
broide bien desarrollado y cordones nerviosos lon-
gitudinales que recorren el cuerpo del animal, que 

Figura 7.5.  Esquema del sistema nervioso en: a) metazoos radiados, con simetría radial, b) platelmintos, c) anélidos y d) artró-
podos insectos; estos tres últimos linajes poseen simetría bilateral.
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El proceso embrionario que permitió estos cam-
bios es la encefalización, y supuso otro gran salto 
evolutivo, que es el aumento de tamaño y la mejora 
funcional del mismo (la compartimentalización y se-
paración de las funciones mejora considerablemente 
en los linajes más derivados). Con un sistema nervio-
so tan complejo, la capacidad de elaborar respuestas 
rápidas es mucho mayor, y también lo es la de poder 
almacenar información (Figura 7.6).

Tanto el encéfalo como la médula espinal están en-
vueltos por las meninges, un sistema de membranas 
cuya complejidad aumenta a lo largo de la historia 
evolutiva de los vertebrados. En peces encontramos 
una membrana, en anfibios, reptiles y aves se obser-
van dos (la duramadre en el exterior y una interna, la 
meninge secundaria). El modelo más complejo se da 
en los mamíferos donde existen tres meninges: pia-
madre, aracnoides y duramadre, y entre las dos pri-
meras se localiza un espacio que contiene el líquido 
cefalorraquídeo.

El sistema nervioso en vertebrados se divide en sis-
tema nervioso central y sistema nervioso periférico.

Sistema Nervioso Central (SNC)
Está compuesto por el encéfalo y la médula espinal. 
En el SNC se distinguen dos regiones atendiendo a la 
situación de las neuronas:

•  �La sustancia blanca está formada por los axo-
nes recubiertos de mielina que constituyen las 
vías nerviosas. Se encuentra en el interior.

•  �La sustancia gris es el conjunto de cuerpos neu-
ronales que actúan como centros de conexión. 
Se encuentra en el exterior.

El encéfalo

A diferencia de la médula, el encéfalo en vertebrados 
ha sufrido muchas modificaciones. Partiendo de una 
estructura básica lineal en grupos primitivos, ha ido 
adquiriendo mayor complejidad por procesos de ex-
pansión y plegado.

El encéfalo se forma a partir del tubo neural, del 
que se desarrollan tres vesículas cerebrales primarias: 
prosencéfalo (anterior), mesencéfalo (medio) y rom-
boencéfalo (posterior). Posteriormente el prosencéfa-
lo y el romboencéfalo se dividen de nuevo y forman 
cinco vesículas secundarias o definitivas. Las tres par-

ra 7.5d). Cada una de las regiones se especializa en 
el control de determinados órganos y estructuras del 
cuerpo. Por ejemplo, la región posterior del cerebro 
se asocia con el control de las mandíbulas y de las 
maxilas. El tamaño de los ganglios aumenta, a la vez 
que lo hace la capacidad de captar sensaciones exter-
nas y de procesarlas. Sus órganos de los sentidos su-
fren también un mayor desarrollo. Hay que destacar 
que en este grupo aparecen comportamientos socia-
les muy complejos (por ejemplo, himenópteros como 
abejas y hormigas).

El sistema nervioso de los moluscos sigue el mis-
mo esquema que en los linajes comentados ante-
riormente, con ganglios anteriores y cordones ner-
viosos longitudinales pareados. En moluscos existen 
tres pares de ganglios anteriores bien diferenciados 
e interconectados alrededor del tubo digestivo. Sin 
embargo, en un grupo de moluscos, los cefalópo-
dos, estos se han fusionado, lo que implica una ma-
yor complejidad, pero también una mayor capacidad 
de procesar la información recibida desde los recep-
tores sensoriales. Como consecuencia de ello, tam-
bién los órganos de los sentidos se encuentran muy 
desarrollados (por ejemplo, el ojo de los cefalópodos 
es similar anatómica y funcionalmente al de los ver-
tebrados).

7.7. � El sistema nervioso  
en vertebrados

El sistema nervioso de los vertebrados es el más com-
plejo dentro de los metazoos y se dispone, a diferen-
cia del resto de animales, en posición dorsal.

La aparición de los cordados (Chordata) va uni-
da a la aparición de un cordón nervioso dorsal y 
hueco llamado médula espinal, que procede de un 
surco neural embrionario. Esta novedad evoluti-
va va ligada a la aparición de estructuras protecto-
ras mucho más complejas, como son las vértebras, 
que derivan de procesos de osificación endocondral 
a partir de una estructura embrionaria denominada 
notocorda. La columna vertebral finaliza en su ex-
tremo anterior en un cuerpo ganglionar denomina-
do encéfalo, protegido por otra estructura ósea, el 
cráneo. Los nervios que forman parte de este sis-
tema parten tanto del encéfalo como de la médu-
la espinal. 
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desarrollo en aves y mamíferos. Los primates, 
y en especial el ser humano, poseen el cerebe-
lo más desarrollado dentro de los metazoos, lo 
que les permite coordinar no solo los movimien-
tos involuntarios y del equilibrio, sino también los 
aprendidos (andar, nadar, etc) y voluntarios. En 
cuanto al puente de Varolio, se trata de un con-
junto de fibras nerviosas empaquetadas que van a 
transportar los impulsos de un lado a otro del ce-
rebelo y también entre el encéfalo y la médula.

•   El mielencéfalo: del que se desarrolla en adul-
tos el  bulbo raquídeo, encargado de controlar 
las actividades vitales de las vísceras (ritmo car-
diaco, ritmo respiratorio, deglución, vasocons-
tricción, etc.).

Mesencéfalo

Es la región integradora más importante de los verte-
brados primitivos (peces y anfibios). A partir de esta 

tes primitivas pueden distinguirse en el estadio em-
brionario de todos los vertebrados terrestres y en los 
peces (Figura 7 .7).

La complejidad del encéfalo viene dada por el mayor 
o menor desarrollo de cada una de las vesículas, que de-
pende a su vez, de la historia evolutiva de cada linaje y 
de las adaptaciones al medio en el que viven.

Desde una posición posterior a la más anterior se 
encuentran:

Romboencéfalo

Corresponde con la región posterior del encéfalo y 
a partir de él se generan en el embrión dos regiones:

•   El metencéfalo: del que surgirá el cerebelo y el 
puente de Varolio en adultos. El primero se en-
carga de la coordinación involuntaria del equili-
brio y la posición. Se encuentra menos desarro-
llado en anfibios y reptiles y alcanza su máximo 

Figura 7 .6 . Esquema de la evolución del encéfalo en los distintos vertebrados . En términos evolutivos, se tiende a una ence-
falización que supone el aumento de tamaño y la compartimentalización de las funciones . De este modo, en los grupos de ver-
tebrados más derivados (los mamíferos y las aves), se ha adquirido una mayor capacidad de respuesta y una mayor capacidad 
de almacenar información .

MAMÍFEROLAMPREA

ANFIBIO 

PEZ ÓSEO 

PEZ CARTILAGINOSO AVE

OTROS REPTILES 

Cerebro 
Cerebelo 
Lóbulo óptico 
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•   El telencéfalo es la parte a partir de la cual se for-
mará el cerebro en individuos adultos. Contiene 
un par de lóbulos olfativos (paleocórtex) que se 
van reduciendo a lo largo del proceso evolutivo. 
Esta zona recibe también el nombre de rinen-
céfalo o sistema límbico. Detrás se encuentra el 
cerebro (neocórtex) de aparición más reciente en 
términos evolutivos, que desempeña funciones 
antes realizadas en el mesencéfalo. En esta re-
gión existen pequeñas zonas con función mo-
tora y sensorial, intercaladas con grandes zonas 
de asociación que se relacionan con la inteli-
gencia, memoria y otras funciones integrado-
ras. En las aves y mamíferos alcanza el máximo 
grado de complejidad estructural y funcional, se 
ensancha y se divide en dos lóbulos laterales o 

región se generan los lóbulos ópticos o tectum, encar-
gados de la integración de la información visual con 
otras percepciones sensoriales, entre ellas las auditi-
vas. Esta región ha sufrido pocos cambios a nivel evo-
lutivo, si bien es más grande en vertebrados primiti-
vos donde controla comportamientos más complejos, 
al contrario que en reptiles, aves y mamíferos, donde 
su función se restringe a la estrictamente visual y su 
tamaño disminuye.

Prosencéfalo 

Alcanza un mayor desarrollo en vertebrados deriva-
dos, especialmente en mamíferos, donde se concen-
tran actividades de mucha importancia. Durante el 
 desarrollo embrionario se divide en dos partes: telen-
céfalo y diencéfalo.

Figura 7 .7 . Esquema del desarrollo del encéfalo en un embrión de vertebrado tipo .
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•  �Controla las actividades involuntarias que no 
precisan de las órdenes de los centros superio-
res (debido a la sustancia gris).

Sistema Nervioso Periférico (SNP)
A partir del SNC se origina el sistema periférico encar-
gado de conectar todos los receptores y efectores del 
organismo con los centros nerviosos. El SNP lo cons-
tituye todo el tejido neuronal que no puede ser inclui-
do dentro del sistema nervioso central. A nivel funcio-
nal está compuesto por una región aferente que lleva 
la información desde los receptores hasta el SNC, y 
otra eferente, que conduce las respuestas elaboradas 
desde el SNC a los efectores (Figura 7.8). En esta últi-
ma región se distinguen dos componentes: 

•  �El sistema nervioso somático: inerva al múscu-
lo esquelético, de control voluntario.

•  �El sistema nervioso autónomo: inerva al mús-
culo liso, al músculo cardiaco y a las glándulas 
que forman el sistema endocrino.

Sistema Nervioso Somático (nervios craneales  
y raquídeos)

Inerva al músculo esquelético, de control volunta-
rio. Lo forman doce pares de nervios craneales que 

hemisferios cerebrales, que cubren el resto de 
las regiones del encéfalo y que alcanzan en la es-
pecie humana su máximo desarrollo con la apa-
rición de circunvoluciones y cisuras cerebrales. 
Ambos hemisferios se unen a través del cuerpo 
calloso, un conjunto de fibras que hace la fun-
ción de conexión nerviosa, para coordinar am-
bas regiones.

•  �Del diencéfalo surgirán el tálamo y el hipotá-
lamo. El primero es el principal centro de aná-
lisis y transmisión sensorial de todo el encéfa-
lo. La información que llega, se transmite a los 
lóbulos frontales del cerebro para ser procesa-
da. El hipotálamo regula funciones internas del 
cuerpo, y mantiene la homeostasis, es decir las 
condiciones internas del organismo como tem-
peratura, equilibrio de agua y sales, el hambre, 
la sed, etc. Del hipotálamo parte el tallo hipofi-
sario, que conecta con la hipófisis. Esta glándu-
la está regulada por células neurosecretoras del 
hipotálamo.

La médula espinal

Es la parte menos especializada del SNC de los 
vertebrados. Se extiende hacia atrás desde el ce-
rebro hasta la segunda vértebra lumbar. Presenta 
una cavidad muy estrecha (epéndimo), continua-
ción de los ventrículos existentes en el encéfalo. 
Los cuerpos neuronales se agrupan en el interior 
(sustancia gris) formando una estructura en alas de 
mariposa, mientras que los axones que conforman 
la sustancia blanca se sitúan alrededor de la ante-
rior formando haces longitudinales que conducen 
la información sensorial hacia el encéfalo (haces as-
cendentes) y la respuesta motora desde el encéfa-
lo hasta los músculos y glándulas efectoras (haces 
descendentes).

Las alas de mariposa de la sustancia gris se deno-
minan astas y pueden ser:

•  �Ventrales: por donde salen las fibras motoras.

•  �Dorsales: por donde entran las fibras sensitivas 
que proceden de los receptores sensoriales.

La médula espinal cumple las siguientes fun
ciones:

•  �Transmite los impulsos tanto a los centros ner-
viosos superiores como desde ellos (función 
conductora debido a la sustancia blanca).

Figura 7.8.  Las funciones del Sistema Nervioso Periférico 
(SNP) forman una jerarquía.
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efectores, conectan con otras neuronas que se loca-
lizan en unos ganglios. Se distinguen así fibras pre-
ganglionares (presinápticas) y postganglionares (van 
desde la sinapsis hasta los órganos efectores). Aun-
que en el SNA solo se incluyen las fibras motoras, en 
el control de los procesos involuntarios están involu-
crados algunos centros nerviosos del SNC, como son 
el hipotálamo, el bulbo raquídeo y la médula espinal. 
Estos centros son los que reciben la información des-
de los órganos receptores, a través de las fibras sen-
sitivas, y la envían por las fibras motoras hasta los 
efectores (glándulas, músculo cardiaco, musculatu-
ra lisa, etc.).

Desde un punto de vista funcional, el SNA se divi-
de en dos subsistemas:

•  �Subsistema simpático: sus fibras salen de la 
región torácica y lumbar. Los ganglios se si-
túan entre la fibra preganglionar (que es corta) 
y postganglionar (que es larga), cerca de la mé-
dula, formando una cadena ganglionar o tron-
co simpático. 

•  �Subsistema parasimpático: se denomina tam-
bién sistema cráneo-sacro porque las fibras que 
lo componen salen de esa zona. En este caso los 
ganglios se sitúan cerca de los efectores, disper-
sos, por lo que las fibras preganglionares son lar-
gas y las postganglionares son cortas.

La mayoría de los órganos internos se encuen-
tran inervados por ambos sistemas, simpático y pa-
rasimpático, que suelen actuar de manera anta-
gónica. Los dos sistemas envían continuamente 
información a las vísceras, de modo que la activi-
dad de un órgano dependerá finalmente del ritmo 
de descargas que reciba de cada sistema. De esta 
forma el SNA tiende a mantener la homeostasis, 
es decir, a mantener constantes las condiciones del 
medio, incluso en situaciones que supongan estrés 
para el organismo.

En general el sistema simpático actúa en situa-
ciones que requieren respuesta urgente, en esta-
dos de lucha, estrés, huida, etc, por lo que prepa-
ra al organismo aumentando la presión sanguínea, 
los latidos y requiere un gasto elevado de energía. 
En contraposición, el sistema parasimpático se re-
laciona con estados de reposo (disminución de la 
presión sanguínea, del ritmo cardiaco, etc.), permi-
tiendo realizar procesos de acumulación de energía 
(Figura 7.9).

parten del encéfalo en reptiles, aves y mamíferos, y 
diez en el resto de vertebrados (peces y anfibios). 
Salen y entran al encéfalo, algunos son sensitivos, 
otros solo motores y otros mixtos. Inervan la cabe-
za, la parte superior del tronco y algunos órganos 
internos (Tabla 7.2). Los nervios raquídeos o espi-
nales salen de la médula por los espacios interver-
tebrales y todos son mixtos. Intervienen en la crea-
ción de actos reflejos.

Tabla 7.2.  Pares de nervios craneales de reptiles, 
aves y mamíferos

Par Nombre 
Tipo de 
nervio 

Función 

I Olfatorio Sensitivo Olfativa

II Óptico Sensitivo Visión

III Motor ocular 
común

Motor Movimiento del ojo

IV Patético Motor Movimiento del ojo

V Trigémino Mixto Masticación

VI Motor ocular 
exterior

Motor Movimiento del ojo

VII Facial Mixto Expresión facial, gusto

VIII Estatoacústico Sensitivo Equilibrio y audición

IX Glosofaríngeo Mixto Deglución, gusto y 
sed

X Vago Mixto Sensitiva y control 
visceral

XI Espinal Motor Movimiento de la 
cabeza

XII Hipogloso Motor Habla

Sistema Nervioso Autónomo (SNA)

También se denomina sistema nervioso visceral ya 
que regula las actividades que se realizan de forma 
totalmente involuntaria, por lo que el cerebro no tie-
ne dominio sobre él. Es el caso, por ejemplo, de la se-
creción de una glándula o el ritmo cardiaco, cuyo con-
trol no es voluntario.

El SNA está compuesto por un conjunto de fibras 
motoras que salen del SNC y, antes de llegar a los 
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Figura 7.9.  El SNA controla los procesos internos. Dentro de este, los subsistemas simpático y parasimpático suelen actuar de 
forma antagónica sobre los órganos internos que inervan.

4. � En mamíferos el sistema nervioso se divide en sis-
tema nervioso central y sistema nervioso periférico, 
¿qué papel tiene cada uno dentro del organismo?

5. � El SNC y el SNP están en comunicación para poder 
llevar a cabo su función. ¿Cómo se produce esta co-
municación entre ellos?

1. � El sistema nervioso está formado por varios tipos 
celulares. Indicar cuáles son y las funciones que de
sempeñan.

2. � Explicar cómo se produce el impulso nervioso indi-
cando cómo se genera y cómo se realiza su propa-
gación.

3. � ¿Qué es la sinapsis? Realizar un dibujo indicando los 
distintos elementos que participan y el mecanismo 
de transmisión.

Cuestiones de repaso

Cuestionario de autoevaluación (20 preguntas tipo test)

  1. � Los canales iónicos dependientes de voltaje:

a)	� dependen de una descarga eléctrica para acti-
varse

b)	� dependen de un potencial de membrana espe-
cífico para activarse

c)	� se activan solo en presencia de neurotransmi-
sores

d) � permiten la unión de los neurotransmisores 

  2. � La principal bomba de las membranas neurona-
les es:
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a)	� la bomba sodio-potasio

b)	� la bomba sodio-calcio

c)	� la bomba calcio-cloruro

d) � la bomba calcio-potasio

  3. � El potencial de membrana se puede definir como:

a)	� el potencial que tiene la membrana en su inte-
rior

b)	� la diferencia de voltaje a través de la membrana 
plasmática

c)	� la capacidad de captar agua desde el exterior 
por parte de la célula

d) � la capacidad de la membrana  de transportar 
neurotransmisores

  4. � El potencial de reposo se define como:

a)	� la diferencia de potencial que existe a través de 
la membrana de células excitables en el periodo 
entre potenciales de acción

b)	� una disminución de la negatividad del potencial 
de membrana 

c)	� un aumento de la negatividad del potencial 
eléctrico de la neurona, producido por la entra-
da de iones de Cl- en su interior

d) � la energía potencial que posee la membrana 
plasmática

  5. � Los espacios que deja la envuelta de mielina se de-
nominan:

a)	� nodos de Schwann

b)	� nodos de axón

c)	� nodos de Ranvier

d) � nodos de Bowan

  6. � El sentido más común del paso de la corriente eléc-
trica en las neuronas es:

a)	� neurona presináptica a neurona postsináptica

b)	� neurona postsináptica a neurona presináptica

c)	� neurona postsináptica a axón

d) � neurona presináptica a axón

  7. � El mantenimiento del potencial de reposo es posi-
ble gracias a que:

a)	� existe un sistema de transporte pasivo que ex-
pulsa el exceso de iones sodio del interior de la 
célula y permite la entrada de iones potasio

b)	� la concentración de iones potasio es igual a am-
bos lados de la membrana

c)	� existe un sistema de transporte activo que inter-
cambia iones potasio del exterior por iones so-
dio del interior de la célula

d) � existe un sistema de transporte activo que inter-
cambia iones sodio del exterior por iones pota-
sio del interior de la célula

  8. � Una de las siguientes sustancias no es un neuro-
transmisor:

a)	� neuroglobina

b)	� dopamina

c)	� norepinefrina

d) � acetilcolina

  9. � Las células de Schwann:

a)	� contribuyen a la barrera hematoencefálica que 
protege al encéfalo de las sustancias tóxicas

b)	� tienen una función de protección fagocitando 
los elementos extraños que llegan al SNC

c)	� en el SNP envuelven los axones de las neuronas

d) � en el SNC envuelven los axones de las neuronas

10. � En la generación del impulso nervioso tiene espe-
cial importancia:

a)	� la existencia de una diferencia de potencial 
eléctrico entre ambos lados de la membrana 
celular

b)	� la existencia de una diferencia de proteínas en-
tre ambos lados de la membrana celular

c)	� la existencia de una diferencia de pH entre am-
bos lados de la membrana celular

d) � la existencia de una diferencia de potencial hídri-
co entre ambos lados de la membrana celular

11. � Los potenciales de acción se generan por:

a)	� cambios lentos en los canales iónicos

b)	� una descarga eléctrica en el soma neuronal

c)	� cambios rápidos en los canales iónicos

d) � un cambio en la permeabilidad de la membra-
na plasmática

12. � En el potencial de acción, la repolarización que se 
produce se debe a:

a)	� la apertura de canales de sodio

b)	� la apertura de canales de cloruro

c)	� el cierre de canales de potasio

d) � el cierre de canales de sodio
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13. � El funcionamiento de las divisiones simpática y pa-
rasimpática del sistema nervioso autónomo:

a)	� actúan de manera antagónica 

b)	� actúan de manera sinérgica

c)	� actúan de manera aditiva

d) � actúan de manera secuencial 

14. � El encéfalo se encuentra dividido en:

a)	� médula espinal, mesencéfalo y prosencéfalo

b)	� diencéfalo, mesencéfalo y prosencéfalo

c)	� telencéfalo, mesencéfalo y prosencéfalo

d) � rombencéfalo, mesencéfalo y prosencéfalo

15. � La sustancia blanca de la médula espinal es rica en:

a)	� los terminales axónicos

b)	� las dendritas

c)	� axones neuronales

d) � somas neuronales

16. � El control de los órganos se produce en su mayo-
ría por el:

a)	� sistema nervioso autónomo

b)	� sistema nervioso preganglionar

c)	� sistema nervioso somático

d) � sistema nervioso paraganglionar

17. � El sistema simpático:

a)	� ralentiza la frecuencia cardiaca

b)	� acelera la fisiología digestiva

c)	� aumenta la tensión arterial

d) � utiliza aceticolina en sus sinapsis

18. � El tálamo y el hipotálamo constituyen:

a)	� el encéfalo

b)	� el telencéfalo

c)	� el mesencéfalo

d) � el diéncefalo

19. � El sistema nervioso central de mamíferos se desa-
rrolla a partir de:

a)	� el tubo neural embrionario

b)	� el arco cigomático embrionario

c)	� el sistema límbico embrionario

d) � el núcleo nervioso embrionario

20. � El cerebro forma el:

a)	� mesencéfalo

b)	� diencéfalo

c)	� rombencéfalo

d) � telencéfalo
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RESUMEN
El sistema sensorial permite a los animales conocer el 
medio que les rodea . Por medio de la percepción sen-
sorial reciben información sobre la presencia de preda-
dores, presas, sobre la climatología y gran cantidad de 
parámetros como temperatura, presión, etc . Los siste-
mas sensoriales son el primer paso en la elaboración 
de una respuesta que permite a los animales respon-
der a los estímulos que recibe . Esta información externa 
es captada por células especializadas en la percepción 
de un grupo determinado de estímulos (mecanorrecep-
tores, quimiorreceptores, fotorreceptores) y transfieren 
esta información al sistema nervioso, ya como estímu-
lo eléctrico . En el sistema nervioso se integran todos los 
estímulos recibidos y se elabora la respuesta necesaria 
que será recibida por los órganos efectores (músculos y 
glándulas) . Por ello, el sistema sensorial y la musculatura 
se relacionan de manera muy directa . El primero consti-
tuye la maquinaria que permite la recepción sensorial y 
el segundo, la maquinaria que permite a los metazoos 
no solo el movimiento más general (andar, saltar, correr, 
volar, etc) sino también gran cantidad de gestos relacio-
nadas con el estado de ánimo y el comportamiento .

Objetivos de estudio:
•  Entender la base física de la percepción sensorial y de 

la contracción muscular .

•  Conocer los tipos de estímulos, de células sensoriales 
y de tejidos musculares .

•  Conocer la complejidad de los sistemas sensoriales 
desde un punto de vista estructural, en invertebrados 
y vertebrados .

•  Entender cómo distintas morfologías y estructuras 
han contribuido a la adaptación de grupos de anima-
les a diferentes ambientes y hábitos . 

•  Conocer algunas adaptaciones importantes desde un 
punto de vista evolutivo .

CAPÍTULO 8
ÓRGANOS SENSORIALES Y SISTEMAS 
MUSCULARES 
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8.1.  Introducción

Los seres vivos se encuentran sometidos de manera 
permanente a perturbaciones en el medio. Para cap-
tar todos estos estímulos (químicos, eléctricos, mecá-
nicos) disponen de células especiales denominadas 
receptores sensoriales. Estos no trabajan solos, sino 
que se encuentran rodeados de otros grupos celula-
res que les confieren protección y amplifican el estí-
mulo, formando lo que se conoce como órganos de 
los sentidos. Los órganos de los sentidos funcionan 
como traductores biológicos, y son capaces de trans-
formar la energía lumínica, eléctrica, etc, de los estí-
mulos externos, en impulsos nerviosos, que viajarán 
hasta los centros de recepción nerviosa (encéfalo en 
los vertebrados), donde se integrarán las respuestas 
necesarias. Estas llegarán también en forma de impul-
sos eléctricos hasta los centros efectores, glándulas y 
músculos, que las llevarán a cabo a modo de cambios 
fisiológicos o de movimiento y locomoción.

El movimiento es una de las características prin-
cipales que diferencian a los animales de las plan-
tas. Algunos animales son sésiles y mantienen la mis-
ma posición durante largos periodos de tiempo, pero 
son capaces de producir cambios en su forma corpo-
ral (movimientos) e incluso cambiar de lugar de ma-
nera ocasional (locomoción). Entre los metazoos, am-
bos procesos están muy extendidos, a excepción de 
algunos parazoos y tunicados. Para realizar tales ac-
ciones, los animales disponen de estructuras cinéti-
cas, que pueden llegar a ocupar un gran volumen, en-
tre un tercio y la mitad de la masa corporal total en el 
caso de vertebrados.

8.2.  Receptores sensoriales

La clasificación de los receptores puede realizarse 
atendiendo a dos tipos de criterios, la localización y 
el tipo de estímulo al que son sensibles. Según su lo-
calización y desde un punto de vista funcional, exis-
ten los externorreceptores, que se encuentran en la 
superficie externa del cuerpo, los internorreceptores 
que captan estímulos que proceden de órganos inter-
nos y los propiorreceptores, que se localizan en la 
musculatura, tendones y articulaciones, y son sensi-
bles a cambios tensionales (informan al cuerpo de su 
posición en cada momento). Los receptores sensoria-

les más familiares son los externorreceptores encar-
gados de recopilar información del ambiente externo. 
Algunos son pequeños y de estructura relativamente 
simple, como terminaciones nerviosas sensibles al do-
lor y a la temperatura. Pero la gran mayoría son algo 
más complejos con terminaciones nerviosas asocia-
das a folículos con pelos, o algunos mecanorrecepto-
res que están formados por terminaciones nerviosas 
asociadas a varias capas de tejido conectivo, como los 
corpúsculos de Meissner o las células de Merkel, am-
bos relacionados con el tacto.

Los internorreceptores incluyen a los mecanorrecep-
tores sensibles a la presión sanguínea y a los quimiorre-
ceptores de las arterias carótidas, sensibles a las concen-
traciones de O2, CO2 y H+; también lo son los sensores 
de temperatura situados en el hipotálamo. Habitual-
mente no somos conscientes de las señales que reciben 
estos receptores. Sin embargo, si esos estímulos sobre-
pasan una intensidad umbral, en ocasiones resultan en 
sensaciones de dolor, hambre, sed, náuseas, etc.

Según la naturaleza del estímulo, existen quimio, 
mecano, foto y termorreceptores, que están capaci-
tados para responder a la presencia de sustancias quí-
micas, al tacto, a señales acústicas, a la luz, a cambios 
en la temperatura, etc, respectivamente. Los recepto-
res sensoriales son, por tanto, muchos y diversos, al 
igual que lo son la naturaleza de las señales que reci-
ben los animales del medio externo e interno.

Quimiorrecepción: el gusto y el olfato
La capacidad de captar distintas sustancias químicas 
del entorno es muy primitiva y se encuentra muy ex-
tendida entre los organismos vivos. Por ejemplo, los 
protozoos poseen receptores químicos de contacto, que 
usan para obtener cierta información del medio que 
les rodea, como presencia de alimento, oxigenación del 
agua, presencia de tóxicos así como la distancia a la que 
se encuentran de dichos estímulos (quimiotaxis).

Sin embargo, la aparición de los metazoos trae 
consigo ciertas mejoras en la quimiorrecepción, como 
son los receptores químicos de distancia, que han ad-
quirido un alto grado de complejidad en algunos gru-
pos animales. Este tipo de quimiorrecepción constitu-
ye el sentido del olfato.

Si bien la pérdida del gusto y el olfato en la espe-
cie humana no supone grandes impedimentos para el 
desarrollo de nuestras actividades sociales, para mu-
chos animales el sentido del olfato es su ventana hacia 
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Mecanorrecepción: equilibrio  
y audición
Es la capacidad de recibir estímulos relacionados con 
la presión, el sonido o la gravedad. Esta capacidad está 
muy extendida en los metazoos, dado que son mu-
chos los cambios cinéticos que se producen alrededor 
de estos. Por ello han de estar preparados para poder 
captar estas variaciones a través de sensores especia-
lizados sensibles al tacto, presión, sonido y gravedad. 
Se trata de mecanorreceptores, que pueden clasifi-
carse en función del tipo de estímulo que los exci-
ta. Así, existen receptores del tacto, que se activan por 
contacto, georreceptores, capaces de detectar cambios 
gravitatorios, barorreceptores, cuando es la presión la 
que los activa y, por último, fonorreceptores, que de-
tectan y recogen las vibraciones que se transmiten en 
el medio.

El tacto

Los receptores del tacto de invertebrados, especial-
mente insectos, son diversos, destacando los pelos 
táctiles que detectan contacto y vibraciones. Sin em-
bargo, en vertebrados, los receptores adquieren una 
mayor complejidad. Es el caso de estructuras como 
los corpúsculos de Pacini, mecanorreceptores de 
gran tamaño que se encuentran en la piel, formados 
por una terminación nerviosa protegida por varias ca-
pas concéntricas de tejido conjuntivo, que forman una 
cápsula. Este tipo de corpúsculos (presentes en mamí-
feros) responden a un estímulo por presión, que pro-

el mundo, ya que juega un papel fundamental en al-
gunos comportamientos como las respuestas de alar-
ma, el cortejo o la búsqueda de alimento.

Existen algunas sustancias de origen hormonal que 
intervienen en cambios de comportamiento o de tipo 
fisiológico. Son las feromonas, presentes en algunos 
invertebrados y vertebrados. Su importancia radica 
en que constituyen un lenguaje químico, dirigido a 
y descifrable solo por un grupo de individuos deter-
minado, de la misma especie. Por ejemplo, es el me-
canismo responsable del comportamiento social de 
algunos insectos (himenópteros como abejas y hor-
migas) y del comportamiento sexual y de cortejo de 
muchos mamíferos.

Respecto al sentido del gusto, también depende de 
receptores químicos, que comparten bastante seme-
janza con los del olfato. Sin embargo, su sensibilidad 
es mucho menor, y también lo es la región del centro 
cefálico involucrada en su procesamiento (diferente 
de la región que procesa los estímulos olfativos).

Este tipo de receptores del gusto aparecen en me-
tazoos primitivos como artrópodos insectos. Se loca-
lizan en distintas zonas del cuerpo como en las patas 
(segmentos terminales), en la zona bucal y algunos, 
como los pelos gustativos, se distribuyen a lo largo 
del tegumento del insecto. Por ejemplo, en los insec-
tos existen 4 clases de receptores en los pelos gusta-
tivos, que les permiten detectar sales (2), azúcares (1) 
y agua (1).

Los vertebrados disponen de órganos de los sen-
tidos mejor localizados y protegidos. En el caso del 
sentido del gusto, dentro de la cavidad bucal se en-
cuentran grupos de células receptoras que forman los 
llamados botones gustativos o papilas gustativas, 
que contienen los diferentes receptores. Dependiendo 
de la zona donde se sitúen estos botones en la boca 
(en la lengua) están especializadas en la discrimina-
ción de diferentes sensaciones o sabores, que en el 
caso de la especie humana son 4: ácido, salado, dulce 
y amargo (Figura 8.1). 

En vertebrados, el sentido del olfato es más com-
plejo que el del gusto, lo que se traduce en un número 
mayor de receptores capaces de distinguir, en algunos 
casos, decenas de miles de olores distintos. Además 
ambos sentidos se hallan en constante interacción, ya 
que los receptores del olfato se sitúan en una mem-
brana al fondo de la cavidad nasal, denominada mu-
cosa olfativa o epitelio olfativo. 

Figura 8.1.  Esquema de una papila gustativa de verte-
brado.
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crustáceos. Por ejemplo, los insectos ortópteros (ciga-
rras, saltamontes y langostas) además de algunas po-
lillas (lepidópteros) han adquirido un oído muy sim-
ple pero útil, que está formado por un par de cámaras 
de aire tapadas por una membrana timpánica que 
transmite las vibraciones.

Las células ciliadas de estos órganos auditivos pue-
den excitarse por diferentes frecuencias. Es interesante 
destacar la capacidad que tienen algunos invertebra-
dos nocturnos como las polillas, para recibir ultraso-
nidos y poder así detectar la presencia de predadores 
que poseen sistemas de ecolocalización a partir de 
ultrasonidos, como los murciélagos. Estas mariposas 
nocturnas poseen dos tipos de receptores con los que 
determinan la distancia a la que se encuentra el pre-
dador, en base a la intensidad de la sonda ultrasónica 
que las golpea procedente de este. 

A partir del órgano del equilibrio de vertebrados 
mandibulados (el laberinto), en este grupo de ani-
males se desarrollan los órganos que forman el oído. 
Además del utrículo, el sáculo y los canales semicir-
culares, en los peces aparece en la base del sáculo 
una expansión en forma de lengüeta, la lagena. Este 
órgano evoluciona en vertebrados tetrápodos en el 
verdadero receptor auditivo, que se enrolla sobre sí 
mismo y origina la cóclea o caracol, en aves y ma-
míferos.

En mamíferos el oído alcanza su máxima comple-
jidad. El proceso de audición comienza con la recep-
ción de la onda sonora que penetra en el oído externo 
hasta el tímpano. En ese momento la membrana tim-
pánica vibra y transmite la onda sonora a una cadena 
de huesecillos conectados entre sí, martillo, yunque y 
estribo, mientras viaja hacia el oído medio. Antes de 
llegar a la cóclea, la vibración sonora atraviesa otra 
membrana más pequeña que el tímpano, la ventana 
oval, y es entonces cuando la intensidad de la onda 
sonora aumenta en casi un centenar de veces. La có-
clea es el destino final, una cámara llena de líqui-
do que se localiza en el oído interno. La cóclea tie-
ne en su interior tres canales, vestibular, timpánico y 
coclear. Los dos primeros están llenos de líquido, de 
modo que cuando la onda sonora llega a la ventana 
oval desde el estribo, la mueve de adelante hacia atrás, 
desplazando el líquido entre los dos canales. El mo-
vimiento de este líquido activa las células pilosas, ci-
liadas, existentes en el interior de la cóclea, que con-
forman el órgano de Corti, en las cuales se genera el 
potencial de acción (Figura 8.2).

ducen un potencial de recepción. Si este potencial se 
prolonga en el tiempo y supera un umbral, genera un 
potencial de acción que se transmite a través de la ter-
minación nerviosa. Dentro de los receptores de tacto 
se encuentran terminaciones nerviosas libres en-
cargadas de la sensación del dolor, vital para que el 
organismo pueda distinguir situaciones de daño a ni-
vel de tejido.

El equilibrio

Dentro de los georreceptores, cabe citar los estatocis-
tos, pequeños sacos tapizados de cilios. Dentro del 
estatocisto se encuentra una pequeña masa calcárea, 
el estatolito. Cualquier cambio de posición provoca 
que el estatolito se mueva y toque los cilios, lo que 
origina un potencial de acción. Este tipo de recepto-
res son muy comunes en invertebrados. Sin embar-
go hay excepciones, como en insectos dípteros (mos-
cas, mosquitos y formas afines), que poseen un par 
de alas modificadas a modo de balancines (halterios) 
en cuya superficie hay centenas de mecanorreceptores 
que responden a tensiones giroscópicas producidas en 
la cutícula del animal cuando la estructura se mueve.

La recepción de los cambios gravitatorios en los 
vertebrados se realiza a través de un órgano especia-
lizado en el equilibrio, el laberinto. La forma de este 
órgano se conserva en todos los vertebrados mandi-
bulados, y consta de dos cámaras, el utrículo y el sá-
culo, y de tres canales semicirculares. Dentro de es-
tos canales se encuentran las células especializadas en 
detectar cambios de posición del animal a partir del lí-
quido que las rodea (endolinfa interna).

La presión

Los barorreceptores responden a los estímulos de 
presión. Como ejemplo, destacan los que se encuen-
tran en los vasos sanguíneos de vertebrados cuya fun-
ción es detectar cambios en la presión circulante, para 
que puedan activarse los sistemas de regulación co-
rrespondientes.

El sonido

El sentido del oído se especializa en la detección de 
ondas sonoras (vibraciones que se transmiten por el 
aire). Para ello utiliza los fonorreceptores. Esta capa-
cidad generalmente no está descrita en invertebrados, 
si bien algunos grupos de artrópodos han desarro-
llado órganos auditivos, como insectos, arácnidos y 
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orientarse mientras se desplazan. En los artrópodos 
encontramos un nivel mayor de complejidad, con la 
presencia de unidades visuales denominadas oma-
tidios (Figura 8.3a). Estas unidades (hasta varios mi-
les) se agrupan para formar un ojo compuesto (Figura 
8.3b,c). Cada uno de estos omatidios por separado tie-
ne muy poco campo visual y hace que la visión de los 
animales que lo poseen sea de baja calidad en cuanto 
a resolución, si bien el ojo compuesto es útil para dis-
tinguir objetos en movimiento.

Los ojos de los vertebrados y también los de algu-
nos anélidos y moluscos, se denominan ojos en cá-
mara. Este tipo de ojo es muy complejo y contiene 
un globo ocular formado por tres capas: la escleróti-
ca (la córnea es una modificación de esta capa), co-
roides y retina. Para componer una imagen, los ce-
falópodos, anfibios y reptiles desplazan el cristalino, 
mientras que en los mamíferos se hace deformando 
el cristalino (Figura 8.4). La posición de los ojos en la 
cabeza es importante y a medida que se acercan a la 
parte delantera proporcionan una visión binocular, 
aumentando el campo de visión, lo que confiere ven-
tajas para la predación.

La retina del ojo de los vertebrados contiene las cé-
lulas fotorreceptoras que capturan la energía lumíni-
ca y comienzan el proceso de transducción de la se-
ñal. Se trata de los bastones, responsables de la visión 
en blanco y negro, y los conos, responsables de la vi-

Fotorrecepción

Los ojos han aparecido de manera independiente va-
rias veces a lo largo de la evolución. Esto significa que 
las células embrionarias de organismos muy distantes 
a nivel filogenético, como un cefalópodo y un ser hu-
mano, poseen toda la información genética para for-
mar esta estructura, y muestra hasta qué punto el len-
guaje genético de los organismos es muy parecido, y 
el importante papel que juega la expresión diferencial 
de los genes en el desarrollo de los organismos desde 
un punto de vista evolutivo.

Existen gran variedad de receptores capaces de cap-
tar estímulos lumínicos, que presentan un mayor o me-
nor grado de complejidad. En la naturaleza podemos 
encontrar desde células fotosensibles incluidas en la 
dermis a sistemas de fotorrecepción complejos muy 
extendidos, como el ojo compuesto de los artrópodos, 
el ojo de los cefalópodos y el ojo de los vertebrados.

Algunos organismos muy primitivos en términos 
evolutivos, como algunos protozoos, han desarrollado 
mecanismos visuales complejos, en base a manchas 
oculares que recuerdan los sistemas de organismos 
más derivados, ya que también poseen una cámara 
amplificadora y una superficie receptora.

Algunos invertebrados poseen fotorreceptores 
mucho más sencillos, los ocelos, menos sensibles 
que otros en el reino animal, pero útiles para poder 

Figura 8.2.  Órgano del equilibrio y receptor auditivo de vertebrado: a) esquema del caracol o cóclea y b) esquema de los con-
ductos semicirculares.
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aves tienen una visión en color excepcional, mientras 
que la mayoría de los mamíferos son ciegos para los 
colores excepto los primates y algunas otras especies.

8.3.  La respuesta motora
Los organismos realizan determinadas actividades 
como respuesta a la información que reciben del me-
dio a través de los receptores sensoriales y que pro-
cesan en el cerebro y para ello dependen del múscu-
lo esquelético, que es el efector del sistema nervioso 
somático. Además, muchos de los cambios del me-
dio interno generan respuestas fisiológicas en las que 
están implicados el músculo cardiaco y el liso, como 
efectores del sistema nervioso autónomo.

La mayoría de los animales utiliza músculos para 
el movimiento y la locomoción. Los tejidos muscula-
res son contráctiles y se componen de cientos o miles 
de células musculares denominadas fibras. Hay que 
destacar que, a pesar de que las fibras solo pueden 
contraerse, y no estirarse como respuesta a un impul-
so nervioso, pueden disponerse de tantas formas di-
ferentes que permiten casi cualquier tipo de movi-
miento. Por esta razón, en general, los músculos en 
vertebrados trabajan en oposición y mientras que uno 
cierra su estructura esquelética, existe otro antagónico 
que la abre haciendo que el primero se estire.

sión en color. En concreto, los colores se perciben por-
que existen tres tipos de conos distintos que absorben 
la luz en un rango diferente del espectro visible, azul, 
verde y rojo, respectivamente.

En los invertebrados la visión se produce en blanco 
y negro. Los animales nocturnos, que incluyen la ma-
yoría de los mamíferos, tienen retinas constituidas casi 
completamente por bastones y no tienen visión en co-
lor. Por el contrario, algunos animales diurnos pueden 
tener casi exclusivamente conos.  Los peces óseos y las 
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Figura 8.3.  Esquema del ojo de  los artrópodos: a) el ommatidio constituye la unidad visual, b) miles de ommatidios confor-
man el ojo compuesto de los artrópodos y c) fotografía de un ojo compuesto en un artrópodo insecto (libélula).

Figura 8.4.  Esquema de un ojo de vertebrado. Este tipo de 
ojo funciona como una cámara y posee una sola lente que 
enfoca la luz entrante sobre las células receptoras situadas 
detrás del globo ocular.
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En la regulación del músculo esquelético están 
implicados diferentes tipos de moléculas: la actina, la 
miosina, dos grupos de moléculas orgánicas (troponi-
na y tropomiosina), así como iones calcio.

Músculo cardiaco
Combina características de los dos anteriores y es ex-
clusivo de vertebrados. Es estriado pero se controla 
de forma autónoma, es decir, involuntaria, como en 
el caso de la musculatura lisa. Sin embargo, solo se 
controla el ritmo cardiaco, ya que el músculo cardiaco 
late por sí mismo aunque se haya perdido la conexión 
nerviosa con el sistema nervioso autónomo. También 
comparte con la musculatura lisa la presencia de fi-
bras con un solo núcleo.

Mientras que los vertebrados poseen los tres ti-
pos de musculatura, en los invertebrados solo se  
encuentran músculos lisos y estriados, aunque existen 
gran cantidad de variaciones de ambos e incluso de 
combinaciones entre ellos. Dada la dificultad de tratar 
todos ellos, y teniendo en cuenta que muchos ni si-
quiera se conocen, en invertebrados cabe destacar dos 
tipos de músculos. El primero, controla el cierre de las 
valvas de moluscos bivalvos y se denomina músculo 
aductor. Está constituido por dos tipos de fibras, unas 
estriadas de acción rápida y otras de músculo liso de 
acción más lenta. La acción de ambas permite a estos 
animales mantener las valvas cerradas durante largos 
periodos de tiempo, aunque su mecanismo de acción 
no se conoce completamente. El segundo tipo mus-
cular está involucrado en el vuelo de los insectos, y se 
caracteriza por su alta frecuencia de batido, que pue-
de llegar a ser de 1.000 veces por segundo. Este tipo 
de músculo presenta unas características particulares 
y no recibe impulsos constantes sino que se estimula 
de forma periódica.

8.5. � Adaptaciones 
musculares  
en vertebrados

A nivel embrionario, la musculatura de los vertebra-
dos deriva de los somitos (miotomas), que se encuen-
tran repetidos (disposición metamérica). Esta disposi-
ción se conserva relativamente sin modificaciones en 
vertebrados como los cefalocordados, agnatos, (peces 

8.4. � El músculo  
en invertebrados  
y vertebrados

Los músculos suelen clasificarse según el aspecto de 
las fibras al microscopio en músculo liso, esquelético 
o estriado y cardiaco.

Músculo liso
El músculo liso se compone de células (fibras) pun-
tiagudas en sus extremos, con un solo núcleo. Se dis-
ponen en bandas que rodean órganos internos como 
el tubo digestivo, los vasos sanguíneos, tubos excre-
tores, etc. Este tipo de músculo es de contracción len-
ta y de efecto prolongado, y se encuentra bajo control 
del sistema nervioso autónomo, por lo que su con-
tracción es involuntaria.

Músculo estriado
Un músculo estriado recibe también el nombre de es-
quelético porque está anclado a este tipo de estructu-
ras. Consiste en haces de células o fibras musculares 
unidas por tejido conjuntivo. Cada fibra muscular es 
una sola célula multinucleada y está rodeada de una 
membrana celular denominada sarcolema. Dentro del 
citoplasma de cada fibra muscular se encuentran va-
rios miles de miofibrillas, que son las pequeñas uni-
dades estructurales y funcionales de la fibra muscular. 
Cada miofibrilla está rodeada de un retículo endoplas-
mático especializado, el retículo sarcoplásmico. Los 
sacos de este retículo contienen iones Ca2+, que cum-
plen un papel esencial en la contracción muscular.

Las miofibrillas están compuestas por unidades 
llamadas sarcómeros, cuya repetición le da al mús-
culo el patrón estriado que le caracteriza. Cada sar-
cómero está formado por dos tipos de filamentos que 
se disponen paralelos entre sí: filamentos de actina y 
de miosina.

El sarcómero es la unidad funcional del músculo 
esquelético y la base del mecanismo de contracción. 
Cuando se estimula un músculo, los filamentos delga-
dos de actina se deslizan sobre los gruesos de miosina. 
De este modo, el sarcómero se acorta y toda la miofi-
brilla se contrae. La contracción de los sarcómeros de-
pende del ATP, ya que la hidrólisis de ATP provocada 
por la miosina es la que provee la energía para el ciclo.
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•  �Por último, existen músculos constrictores y es-
fínteres, que cierran y abren orificios (píloro, 
ano, etc.).

En los vertebrados más primitivos se encuentran 
dos tipos de musculatura, atendiendo a una serie de 
características:

•  �El primero es la musculatura somática, siempre 
de tipo estriado, de acción voluntaria y con ori-
gen en los miotomas embrionarios. A este gru-
po pertenecen los músculos del cráneo, tronco, 
cola, los del globo ocular y los de los miembros 
y cinturas (escapular y pélvica).

•  �Por último, el segundo grupo es el de la muscu-
latura visceral, relacionada con el tubo digesti-
vo y los vasos sanguíneos, principalmente. No 
procede de los miotomas embrionarios sino del 
mesénquima embrionario. Incluye tanto mus-
culatura lisa e involuntaria (parte posterior del 
intestino y vasos sanguíneos) como musculatu-
ra de tipo estriado, como es la de la cabeza y fa-
ringe, de acción voluntaria y más potente, ya que 
se relaciona con la alimentación y la respiración 
(musculatura branquial).

sin mandíbulas), peces y anfibios. Sin embargo en los 
amniotas (reptiles, aves y mamíferos) la disposición 
de la musculatura en unidades repetidas denomina-
das miómeros tiende a desaparecer y esta distribución 
queda enmascarada o alterada en los adultos.

Los músculos en vertebrados pueden clasificarse 
en función del tipo de acción que producen, sobre to-
dos los músculos de los miembros. Generalmente for-
man parejas que actúan de forma antagónica de la si-
guiente manera:

•  �Un extensor, abre o estira una articulación y un 
flexor la cierra o la dobla.

•  �Un elevador levanta una estructura y un depre-
sor la baja. Es el caso de la mandíbula.

•  �Un músculo abductor es aquel que eleva un 
miembro y lo separa del eje medio corporal; un 
aductor es el que lo aproxima al eje medio.

•  �Un músculo supinador es el responsable de que 
una estructura gire hacia arriba o adelante (por 
ejemplo, la palma de la mano). El antagonista en 
este caso es un músculo pronador.

  1. � Los receptores sensoriales se clasifican de acuer-
do:

a)	� a su tamaño y al tipo de estímulo al que son sen-
sibles

b)	� a su tamaño y a su localización

c)	� a su localización y al tipo de estímulo al que son 
sensibles

d)	� al número de células que componen el receptor

  2. � Los mecanorreceptores están capacitados para res-
ponder:

a)	� a señales acústicas

b)	� a sustancias químicas presentes en el medio

c)	� a la luz

d)	� al tacto 

Cuestionario de autoevaluación (20 preguntas tipo test)

  1. � Explicar brevemente el funcionamiento de los qui-
miorreceptores a distancia.

  2. � Describir cómo se produce la visión en color. ¿Qué 
tipo de células están involucradas? ¿Qué animales 
ven en blanco y negro y cuáles en color?

  3. � Describir la unidad funcional básica del músculo es-
triado. ¿Qué tipo de moléculas están involucradas 
en la contracción de este tipo de musculatura?

  4. � Comentar las características más relevantes del mús-
culo cardiaco y qué tipo de animales lo poseen.

  5. � Describir el camino que recorre una vibración sono-
ra desde el exterior hasta que es transformada en 
impulso nervioso en un mamífero.

Cuestiones de repaso
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  3. � Los quimiorreceptores están capacitados para res-
ponder:

a)	� a señales acústicas

b)	� a sustancias químicas presentes en el medio

c)	� a la presión

d)	� al tacto 

  4. � Los termorreceptores están capacitados para res-
ponder:

a)	� a señales acústicas

b)	� a cambios en la temperatura

c)	� a la luz

d)	� al tacto 

  5. � Las feromonas son:

a)	� sustancias de origen hormonal presentes solo en 
invertebrados

b)	� sustancias de origen hormonal presentes solo en 
vertebrados 

c)	� sustancias de origen hormonal presentes en in-
vertebrados y en vertebrados

d)	� sustancias que no guardan relación con las hor-
monas

  6. � Como receptores del gusto, los insectos poseen:

a)	� pelos gustativos

b)	� células pilosas

c)	� papilas gustativas

d)	� corpúsculos de Pacini

  7. � Los corpúsculos de Pacini son:

a)	� mecanorreceptores situados en la piel

b)	� barorreceptores

c)	� órganos del equilibrio

d)	� receptores gustativos 

  8. � Los insectos poseen un oído simple basado en:

a)	� la presencia del laberinto

b)	� de un par de cámaras de aire tapadas por una 
membrana timpánica

c)	� la presencia de la cóclea

d)	� la presencia de órganos de estridulación

  9. � En vertebrados mandibulados, el órgano del equi-
librio es:

a)	� el laberinto

b)	� la cóclea o caracol

c)	� la ventana oval

d)	� este grupo de metazoos no dispone de órgano 
del equilibrio

10. � En el oído de mamíferos la membrana timpánica vi-
bra y transmite la vibración:

a)	� a la cadena de huesecillos

b)	� directamente al oído interno

c)	� a la cóclea

d)	� al canal vestibular

11. � La cóclea es:

a)	� la cámara del oído medio que sirve de paso de 
las vibraciones sonoras

b)	� una cámara situada en el oído interno que con-
tiene las células que generan el potencial de ac-
ción

c)	� una cámara del oído interno que posee dos ca-
nales, uno de ellos lleno de líquido

d)	� una membrana ocular del ojo de los vertebrados

12. � Los ojos de los cefalópodos:

a)	� son ojos en cámara como los de los vertebra-
dos

b)	� son ojos compuestos

c)	� son fotorreceptores simples denominados ocelos

d)	� son omatidios como los de los insectos

13. � En la producción de una imagen en la especie hu-
mana están involucrados:

a)	� solo los bastones

b)	� los bastones y tres tipos de conos que absorben 
la luz en rangos diferentes del espectro visible

c)	� un tipo de conos y tres tipos de bastones

d)	� solo los conos

14. � El músculo liso en vertebrados se encuentra bajo 
el control del:

a)	� SNC, por lo que su control es voluntario

b)	� SNC, por lo que su control es involuntario

c)	� SNA, por lo que su control es voluntario

d)	� SNA, por lo que su control es involuntario

15. � Los iones directamente implicados en la contrac-
ción muscular son:

a)	� iones Na+

b)	� iones Ca2+
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c)	� iones K+

d)	� iones Cd2+

16. � El músculo antagónico de un extensor es:

a)	� un abductor

b)	� un flexor

c)	� un constrictor

d)	� un pronador

17. � Dentro de los moluscos bivalvos, la musculatura 
que controla el cierre de las valvas es de tipo:

a)	� aductor

b)	� supinador

c)	� esfínter

d)	� depresor

18. � La musculatura más característica de los insectos es 
aquella involucrada en:

a)	� el movimiento de las patas

b)	� el vuelo

c)	� el movimiento de los apéndices bucales

d)	� el latido del corazón

19. � La contracción de los sarcómeros depende de la hi-
drólisis del ATP mediada por:

a)	� la actina

b)	� la miosina

c)	� la tropomiosina

d)	� la troponina

20. � La unidad funcional del músculo esquelético es:

a)	� el sarcómero, constituido principalmente por fi-
lamentos de troponina y miosina

b)	� el estrómero, constituido principalmente por fi-
lamentos de actina y miosina

c)	� el sarcómero, constituido principalmente por fi-
lamentos de actina y miosina

d)	� el sarcómero, constituido principalmente por fi-
lamentos de tubulina
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RESUMEN
Como seres vivos, los animales deben tomar del medio ex-
terno las sustancias necesarias para el mantenimiento de sus 
estructuras y funciones vitales . Estos nutrientes, junto con el 
conjunto de procesos que tienen lugar para obtenerlos y uti-
lizarlos, se denomina nutrición . A diferencia de las plantas los 
metazoos son organismos heterótrofos, lo que implica que no 
pueden sintetizar sus propios nutrientes a partir de molécu-
las inorgánicas, y deben hacerlo a partir de materia orgánica 
ya elaborada .
Para poder incorporarlas, los organismos disponen de un sis-
tema digestivo, encargado de transformar el alimento en pe-
queñas moléculas que serán utilizadas finalmente por las célu-
las de estos animales como nutrientes . Cuanto más complejo 
es el organismo, más difícil es transportar el alimento a las cé-
lulas, por lo que a nivel evolutivo, se ha favorecido la aparición 
de sistemas circulatorios que han permitido la adaptación de 
estos a ambientes muy diversos .
Las células también necesitan oxígeno para poder llevar a 
cabo la respiración celular y otros procesos metabólicos . En 
los organismos pluricelulares más simples, la difusión es su-
ficiente para hacer llegar los gases hasta las células . Sin em-
bargo, los animales más complejos toman el O2 del exterior 
gracias a un aparato respiratorio, que también les permite eli-
minar el CO2 . Las sustancias de desecho son expulsadas a tra-
vés del aparato excretor .
Los animales pluricelulares poseen gran cantidad de células 
que no están en contacto con el exterior, por lo que han crea-
do a lo largo de la evolución su propio medio interno, que 
debe mantener unos parámetros químicos y físicos constantes . 
El mantenimiento de este equilibrio, vital para la superviven-
cia de las células y los organismos pluricelulares, se denomina 
homeostasis . El proceso de incorporación de los nutrientes en 
los metazoos tiene dos procesos claramente diferenciados (en 
función de la naturaleza de los nutrientes) pero íntimamente 
relacionados entre sí: la función digestiva y la respiratoria .

Objetivos de estudio:
•  Conocer los distintos aparatos digestivos desde un punto 

de vista anatómico, en invertebrados y vertebrados .
•  Entender cómo distintas morfologías y estructuras han con-

tribuido a la adaptación de grupos de animales a diferentes 
ambientes y hábitos . 

•  Conocer algunas adaptaciones importantes desde un pun-
to de vista evolutivo .

•  Entender el funcionamiento fisiológico básico del sistema 
digestivo . 

CAPÍTULO 9
LA NUTRICIÓN EN LOS ANIMALES 
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9.1.  Introducción
Todos los organismos necesitan energía para poder 
sobrevivir. La supervivencia depende de la capacidad 
para mantener las estructuras corporales, así como de 
crecer y mantener las funciones vitales, y para ello es 
necesario incorporar sustancias complejas y conver-
tirlas en otras más sencillas que puedan llegar final-
mente a todas las células que componen un organis-
mo (Figura 9.1).

Dependiendo de la estrategia, existen diferen-
tes tipos de seres vivos. Los autótrofos son capaces 
de sintetizar los nutrientes que necesitan a partir de 
compuestos inorgánicos. En general la mayoría de los 
organismos autótrofos la obtienen mediante la fo-
tosíntesis, utilizando la energía del sol (fotótrofos), 
pero existen otras opciones como los quimiótrofos, 
que obtienen energía a partir de reacciones químicas 
inorgánicas.

El resto de los animales son heterótrofos, lo que 
implica que son incapaces de sintetizar su propia ma-
teria orgánica, y deben obtenerla de forma directa o 
indirecta de los autótrofos.

Debido a los procesos de evolución y adaptación, 
los animales han desarrollados diferentes hábitos ali-
menticios que les han permitido explotar al máximo 
los recursos en cada caso. Así, los herbívoros se ali-
mentan exclusivamente de plantas, los carnívoros de 
carne y los más generalistas, los omnívoros o polífa-
gos, obtienen la energía que necesitan de toda clase 
de materia orgánica.

La nutrición es el proceso por el cual estos orga-
nismos incorporan y asimilan los nutrientes necesa-
rios. Este proceso biológico implica, no solo los pa-

sos iniciales, captura e ingestión, y la digestión, sino 
también los procesos siguientes de absorción y ex-
pulsión de las sustancias no aprovechables por el or-
ganismo.

9.2. � Estrategias alimentarias
Es difícil encontrar animales que habiten en ambien-
tes donde los nutrientes se encuentren en una forma 
fácil de absorber desde el medio externo. 

Si hablamos de alimento líquido, algunos parásitos 
intestinales o sanguíneos lo hacen, (por ejemplo, la 
tenia) y absorben las sustancias nutritivas de la sangre 
directamente a través de la pared corporal. Algo más 
complejos, los organismos ectoparásitos (por ejem-
plo, dípteros chupadores o hemípteros) poseen apa-
ratos bucales especializados para rasgar, perforar te-
jido del hospedador y succionar el alimento líquido 
(sangre, néctar, etc.).

Frente a la situación más sencilla, la dificultad para 
obtener los nutrientes se relaciona con la aparición de 
diferentes y más complejos mecanismos de ingestión. 
Algunas especies acuáticas cubren sus necesidades 
absorbiendo pequeñas partículas de materia orgáni-
ca en suspensión presentes en el agua. Se trata de or-
ganismos filtradores que poseen estructuras especia-
lizadas en recoger pequeñas partículas y conducirlas 
hasta la boca gracias a la corriente que provocan (ci-
lios, patas, tentáculos, etc). Estos organismos no nece-
sitan desplazarse y suelen ser sésiles o con movilidad 
escasa. Además no seleccionan el alimento, y lo incor-
poran continuamente del agua. Con este tipo de ali-
mentación encontramos moluscos bivalvos, algunos 
hemicordados y procordados, algunos representantes 
de peces óseos y cartilaginosos (por ejemplo, sábalos y 
algunos tiburones), e incluso mamíferos marinos (ba-
llenas) y algunas aves marinas. En este caso la conver-
gencia evolutiva ha llevado a la aparición de mecanis-
mos similares de alimentación por filtración.

Existen también organismos detritívoros, especia-
lizados en la absorción de nutrientes de los sedimen-
tos, mezclados con materia inorgánica, como algunos 
anélidos y moluscos. 

Sin embargo, el resto de los organismos son ma-
crófagos, e ingieren el alimento en fragmentos más o 
menos grandes. Su dieta se basa en la captura e inges-
tión de partes de plantas o animales, gracias a la ad-

Figura 9.1.  La incorporación de sustancias complejas (ali-
mento) y su degradación en otras más sencillas que pue-
dan llegar a todos los tejidos es imprescindible en térmi-
nos de supervivencia.
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— � La digestión mixta es típica de algunos me-
tazoos poco complejos, como los celenté-
reos. Comienza siendo extracelular, pero el 
proceso termina dentro de las células, con la 
acción de sus enzimas hidrolíticas.

— � Por último, la digestión extracelular aparece 
en metazoos derivados que tienen el tubo di-
gestivo dividido en diferentes regiones, cada 
una de las cuales se especializa en la secre-
ción de determinadas enzimas. Esto permi-
te una digestión gradual a lo largo del tubo, 
y una adaptación de las especies, que poseen 
las enzimas más adecuadas para su tipo de 
alimentación.

•  �Absorción: este proceso consiste en la incorpo-
ración de los nutrientes obtenidos en la diges-
tión, que pasan del tubo digestivo donde se han 
formado, al líquido circulante (sangre, hemo
linfa), para ser distribuidos a las células del or-
ganismo. Tras este proceso, las células utilizarán 
estas moléculas para sus procesos metabólicos.

•  �Eliminación: es el último paso y consiste en la 
eliminación de los desechos, sustancias no apro-
vechables por el organismo, al exterior.

9.4. � Fisiología  
de la digestión

Desde una perspectiva anatómica existen gran varie-
dad de diseños de sistemas digestivos. Sin embargo, 
desde una perspectiva fisiológica, todos los sistemas 
digestivos pueden integrarse en una de las tres cate-
gorías siguientes, atendiendo a cómo procesan el ali-
mento en el lugar habilitado para la digestión quími-
ca. Estas tres opciones se resumen en:

•  �Tubos ciegos o cavidades que reciben el alimen-
to y eliminan los desechos de forma pulsátil. En 
este caso el alimento se procesa por lotes, de ma-
nera que se procesa un lote y se elimina antes de 
que llegue el siguiente. Es el caso de los celenté-
reos, gusanos planos y esponjas donde solo exis-
te un orificio de apertura al exterior, una boca 
por la que se ingiere el alimento, pero también 
se desecha.

•  �En linajes más derivados que los gusanos pla-
nos aparece una cavidad tubular hueca, el tubo 

quisición de estructuras especializadas a lo largo de la 
evolución, para engullir (mandíbulas que se dislocan 
en algunos peces, anfibios y reptiles), triturar (piezas 
bucales de artrópodos crustáceos e insectos), desga-
rrar (rádula en moluscos, picos de aves) y masticar (la 
verdadera masticación solo se da en mamíferos, que 
poseen verdaderas piezas dentarias para ello).

9.3. � La función digestiva
La principal función del aparato digestivo es trans-
formar las partículas complejas en moléculas senci-
llas utilizables por las células del cuerpo para realizar 
sus actividades metabólicas vitales. Para ello, los me-
tazoos deben incorporar sustancias carbonadas, glúci-
dos y lípidos, moléculas nitrogenadas (proteínas), sa-
les minerales, vitaminas y agua. 

La función digestiva consta de cuatro procesos bien 
definidos: captura e ingestión de los alimentos, diges-
tión o transformación de estos en moléculas sencillas, 
absorción y transporte hacia el medio interno y elimi-
nación de las sustancias de desecho.

•  �Captura e ingestión: el modo en que los me-
tazoos capturan e ingieren el alimento se ha ido 
diversificando como consecuencia del proceso 
evolutivo. Esto implica que el tipo de ingestión 
de un animal está estrechamente relacionado 
con sus hábitos alimenticios, y también con las 
estrategias anatómicas que presenta para reali-
zar este proceso.

•  �Digestión: este proceso consiste fundamental-
mente en la transformación de la materia orgá-
nica compleja ingerida, por la acción de enzimas 
hidrolíticas, en moléculas más sencillas que pue-
den ser absorbidas por las células. Dependien-
do de la complejidad anatómica y fisiológica de 
los diferentes animales para realizar este proce-
so, pueden diferenciarse la digestión intracelular, 
extracelular o mixta. 

— � La digestión intracelular se da en metazoos 
más primitivos como los poríferos (espon-
jas), que carecen de medio interno. En este 
caso la digestión ocurre dentro de las células, 
que vierten sus enzimas hidrolíticas de los li-
sosomas a las vacuolas digestivas. Tras la di-
gestión, los productos de desecho se expul-
san al exterior de las células.
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La lengua es una innovación de los cordados, que 
ayuda en la digestión mecánica y en la deglución del 
alimento. Algunos animales la utilizan para raspar el 
alimento y están involucradas en la quimiorrecepción, 
por la presencia de receptores especializados: las pa-
pilas gustativas. Las serpientes, por ejemplo, utilizan 
su lengua bífida para capturar moléculas del aire y del 
suelo, la retraen hacia dentro y la restriegan contra el 
órgano de Jacobson, que es quimiosensible. Este ór-
gano se ha encontrado en otros reptiles y algunos an-
fibios.

Tracto anterior: conducción,  
almacenamiento y digestión
En la mayoría de las especies esta región está forma-
da por un esófago, (un tubo que conecta la boca con 
la región digestiva del tubo) y un estómago.

El esófago

El esófago conduce el alimento desde el tracto cefáli-
co hasta las regiones digestivas del tubo, normalmen-
te el estómago. En los cordados y, excepcionalmente, 
en algunos invertebrados, el esófago conduce el bolo 
alimenticio mediante movimientos peristálticos desde 
la faringe al estómago. En algunos animales, el esó-
fago contiene una superficie de expansión o buche, 
utilizado para almacenar el alimento antes de la di-
gestión. El buche suele aparecer en animales que se 
alimentan con poca frecuencia, y su presencia permite 
que puedan almacenar ciertas cantidades de alimento 
para su digestión posterior. El buche puede ser utili-
zado también para fermentar o digerir alimentos con 
otros propósitos distintos a los de la digestión inme-
diata. Es el caso de las aves, que en época de cría pre-
paran el alimento de esta forma para regurgitarlo a 
los polluelos.

El estómago
En los vertebrados y en algunos invertebrados la di-
gestión tiene lugar principalmente en el estómago y 
en el tracto medio. Sirve como región de almacena-
miento y en muchas especies se inician además las 
primeras etapas de la digestión (por ejemplo, en ver-
tebrados se inicia la digestión de las proteínas me-
diante la secreción de la enzima pepsinógeno). 

En el estómago también se favorece una mez-
cla mecánica del alimento, la saliva y las secreciones 
gástricas, por medio de contracciones de las paredes 

digestivo, que conecta dos orificios que se abren 
al exterior del animal, uno de entrada, la boca y 
otro de salida, el ano. En este caso el procesa-
do del alimento se realiza de forma continua, ya 
que la digestión del bolo alimenticio antiguo se 
solapa con la ingesta de nuevo alimento. 

•  �En algunos casos el bolo es digerido progresi-
vamente conforme atraviesa el tubo digestivo 
hacia el ano. La composición del bolo varía de-
pendiendo de la región del tubo digestivo en la 
que se encuentre. El intestino delgado de mu-
chos vertebrados funciona de esta manera. Mu-
chos animales combinan las modalidades 2 y 
3, ya que en el estómago el alimento se digiere 
químicamente de forma continua y una vez en 
el intestino delgado, el bolo se termina de pro-
cesar de forma progresiva.

En general, los tubos digestivos de animales in-
vertebrados y vertebrados se dividen, tanto desde un 
punto de vista estructural como funcional, en cua-
tro regiones principales: (1) tracto cefálico, (2) trac-
to anterior, (3) tracto medio y (4) tracto posterior. Es-
tas regiones están especializadas respectivamente en:  
(1) recepción del alimento, (2) conducción, almace-
namiento y digestión del material ingerido, (3) diges-
tión y absorción de nutrientes y (4) absorción de agua 
y defecación.

Tracto cefálico: recepción  
del alimento
Es la región craneal del tubo digestivo, donde se en-
cuentra la apertura externa para la entrada del ali-
mento. Está formada por órganos y estructuras para 
la captura y deglución, e incluye las piezas bucales, 
la cavidad bucal, la faringe y estructuras asocia-
das como pico, dientes, lengua (solo en cordados) 
y glándulas salivales. A excepción de invertebrados 
primitivos como celentéreos, poríferos y gusanos pla-
nos, el resto de los metazoos tienen glándulas saliva-
les en esta región del tubo digestivo, que ayudan a la 
digestión mecánica y a menudo química de los ali-
mentos. Su principal secreción, la saliva, lubrica para 
ayudar en el proceso de deglución, debido a la pre-
sencia de mucina. Además, puede contener enzimas 
digestivos, toxinas o incluso agentes anticoagulan-
tes (en los animales picadores y chupadores de san-
gre como algunos mosquitos, sanguijuelas y murcié-
lagos).
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y contribuyen enzimáticamente a la digestión, que 
en muchos casos, acaban siendo también digeridos. 
Cabe destacar la importante función de algunos mi-
croorganismos simbiontes del intestino, en la sínte-
sis de vitaminas esenciales para los organismos que 
los poseen.

La región del tracto medio no presenta solo una 
gran variedad morfológica y estructural, sino también 
funcional entre los distintos grupos de metazoos. En 
muchos invertebrados, especialmente los que poseen 
un estómago con expansiones y divertículos, los in-
testinos no tienen función digestiva, ya que esta fun-
ción tiene lugar en el tracto anterior. En algunos casos 
incluso, esta región digestiva se ha modificado adqui-
riendo funciones que no están directamente relacio-
nadas con la alimentación y el procesado de los nu-
trientes. Es el caso de algunos peces como la locha, 
Mysgurnus anguillicaudatus, cuyo tracto medio está 
modificado para el intercambio de gases. Así, el O2 
asimilado se intercambia con el CO2 procedente de 
las células y este gas residual es expulsado directa-
mente por el ano.

Evolutivamente el intestino delgado ha adquirido 
una serie de adaptaciones que conducen a una mejo-
ra en la absorción de nutrientes. Todas estas especia-
lizaciones permiten incrementar la superficie de ab-
sorción y se pueden observar en cada nivel anatómico 
(por ejemplo, los pliegues de la membrana mucosa 
hacia la luz del intestino delgado), desde la anatomía 
global del intestino, hasta los orgánulos de cada cé-
lula (por ejemplo, las microvellosidades que presenta 
cada célula absortiva).

Tracto posterior: absorción  
de agua y defecación
El tracto posterior sirve para almacenar los restos de 
alimento digerido. Además se produce la absorción 
de iones inorgánicos y del exceso de agua a partir 
de este material para su retorno a la sangre. Tam-
bién aquí estos procesos se producen de forma lige-
ramente diferente en los distintos metazoos. En la 
mayoría de los vertebrados esta función de absorción 
de agua se lleva a cabo en la región posterior del in-
testino delgado y en el intestino grueso. En algunos 
insectos, sin embargo, las heces localizadas ya en el 
recto son secadas casi al completo por un mecanis-
mo especializado de eliminación de agua del conte-
nido rectal.

musculares. Los estómagos se clasifican en función 
del número de cámaras que poseen. Así, un estóma-
go monogástrico posee un solo tubo o saco muscu-
lar fuerte, y predomina en los vertebrados carnívoros 
u omnívoros. En algunas ocasiones no hay un solo es-
tómago, sino que existen multitud de invaginaciones 
denominadas ciegos gástricos. Este tipo de estóma-
gos suelen ser típicos de algunos invertebrados como 
los insectos y en ellos se realiza la digestión y la ab-
sorción de nutrientes, quedando el resto del tubo di-
gestivo para asumir las funciones de balance de elec-
trolitos y la defecación.

Existen también estómagos digástricos multica-
merales, que presentan dos sacos, cada uno de ellos 
con varias cámaras. Esta variante se da en los ma-
míferos rumiantes y constituye una adaptación com-
pleja al tipo de alimentación que poseen y a los há-
bitos de vida de estos animales. Fuera de este grupo 
“rumiantes”, es posible encontrar este tipo de estó-
mago en mamíferos tilópodos (camellos, llamas, al-
pacas, etc.).

Tracto medio: digestión y absorción
El tracto medio es la zona principal de la digestión 
química de las proteínas, grasas y carbohidratos (Figu-
ra 9.2). Una vez digeridos hasta unas moléculas sim-
ples, estos nutrientes son absorbidos en el tracto me-
dio y transportados desde el tubo digestivo hasta la 
sangre. Esta región comienza tras el estómago, en el 
intestino delgado, cuyo segmento inicial, el duode-
no, recoge el alimento a su salida del tracto anterior. 
En general el intestino delgado, sobre todo en verte-
brados, está dividido en tres regiones: 

•  �Duodeno: es el segmento inicial. Su epitelio 
secreta moco y fluidos. También recibe las se-
creciones del páncreas y del hígado a través de 
conductos que conectan con estos órganos (Fi-
gura 9.3).

•  �Yeyuno: también secreta fluidos y está implica-
do en la digestión y absorción.

•  �Íleon: en esta región se absorben los nutrien-
tes digeridos en los tramos anteriores del intes-
tino delgado. También se producen algunas se-
creciones.

El intestino de la mayoría de los animales con-
tiene grandes cantidades de bacterias, protozo-
os y hongos, que mantienen unos niveles basales 
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Figura 9.2.  Esquema general de los procesos de digestión que se producen en las diferentes regiones del aparato digestivo 
de vertebrados.
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9.5. � Tipos de aparatos 
digestivos en 
invertebrados

A pesar de la enorme diversidad morfológica que pre-
sentan los metazoos, el proceso digestivo es semejan-
te y consiste básicamente en la transformación de los 
glúcidos, lípidos y proteínas en moléculas más sen-
cillas por medio de enzimas hidrolíticas. Para llevar 
a cabo esta función, que parece tan conservada entre 
los distintos taxones animales, los sistemas digesti-
vos de los invertebrados muestran una gran variación 
anatómico-funcional, desde lo más simple a lo alta-
mente complejo. 

Poríferos
Los poríferos (esponjas) poseen unas células especia-
lizadas, coanocitos, que tapizan la cavidad interna del 
cuerpo del animal. Estas células poseen un largo fla-
gelo con el que producen corrientes de agua hacia el 
interior del cuerpo. De este modo, las partículas ali-
menticias disueltas en el agua son capturadas por los 
coanocitos, donde se lleva a cabo la digestión intrace-
lular mediante vacuolas digestivas. Una vez realizada 
la digestión, otras células, los amebocitos transportan 
las sustancias digeridas al resto de las células del or-
ganismo. La eliminación de los productos de desecho 
se realiza directamente desde cada célula al agua que 
circula por el interior de la esponja (Figura 9.4).

El tracto posterior es también el lugar principal 
para la digestión bacteriana del contenido intestinal, 
por la acción de flora bacteriana de reptiles herbívo-
ros, aves y en la mayoría de mamíferos herbívoros.

El tracto posterior puede abrir directamente al ex-
terior a través del ano o, como ocurre en muchos ver-
tebrados, terminar en una cloaca, que ayuda a la re-
absorción urinaria de iones y agua.

Figura 9.3.  Esquema del flujo de la digestión en el duode-
no de los vertebrados. El hígado y el páncreas vierten sus 
productos de secreción al duodeno, y colaboran en la di-
gestión en esa parte del intestino.

Figura 9.4.  Esquema de 
un coanocito. Estas célu-
las especializadas son ex-
clusivas de linaje Porifera 
(esponjas) y tapizan la ca-
vidad interna de estos or-
ganismos. Los coanocitos 
intervienen en la captu-
ra del alimento provocan-
do corriente con sus vello-
sidades y obligando a las 
partículas en suspensión a 
acercarse.
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Anélidos
Los anélidos presentan un tubo digestivo con dos 
orificios, uno de entrada y otro de salida, que recorre 
todo su cuerpo. Consta de boca, faringe musculosa, 
buche para almacenar alimento, molleja para triturar, 
intestino donde se produce la digestión y la absorción 
y, por último, el ano. La digestión es extracelular a lo 
largo del tubo digestivo.

Moluscos
Excepto los lamelibranquios (mejillones), este grupo 
posee un aparato digestivo compuesto de boca con 
una rádula para raspar el alimento (novedad evolu-
tiva), esófago, estómago e intestino con ano. Presen-
tan además una glándula aneja a este sistema, he-
patopáncreas, que colabora en el proceso digestivo. 
La digestión en este tipo de metazoos también es ex-
tracelular. En los lamelibranquios se da un tipo de nu-
trición más primitiva, mediante un sistema de filtra-
ción que retiene las partículas alimenticias.

Artrópodos
Arthropoda constituye el taxón de invertebrados que 
mayor radiación evolutiva ha sufrido (dentro de ellos 
los insectos, y en especial los coleópteros). Las noveda-
des evolutivas que adquiere este linaje, respecto a otros, 
les ha permitido colonizar todos los ambientes y han 
desarrollado una gran variedad de estrategias de vida 
(terrestre, acuática, aérea, parásita, etc.). Para ello pre-
sentan una gran variedad de estructuras para la captu-
ra e ingestión de los alimentos, así como diferentes ti-
pos de alimentación. En la mayoría de los artrópodos, 
la cavidad bucal está rodeada de apéndices encargados 
de la captura e ingestión del alimento. Tras la boca se 
encuentra la faringe, el esófago (con buche y molleja), 
el estómago o intestino medio (glandular) y el intestino 
terminal con el ano (Figura 9.6). La región media del di-
gestivo es el lugar donde se producen enzimas y donde 
se lleva a cabo la digestión y la absorción. Con mucha 
frecuencia la superficie del tubo digestivo medio se in-
crementa con evaginaciones que forman sacos, ciegos 
o grandes glándulas digestivas que aumentan la super-
ficie de digestión y absorción del alimento. El digestivo 
posterior interviene en la absorción de agua y heces.

Equinodermos
En estos animales la boca se encuentra en posición 
ventral. Puede aparecer desnuda (estrellas de mar 

Cnidarios
Los cnidarios (medusas y afines) están provistos de 
unos tentáculos alrededor de la boca con los que in-
troducen en ella las partículas nutritivas. Estos tentá-
culos contienen unas células especializadas, cnido-
blastos, que inyectan una sustancia tóxica paralizante, 
que puede llegar a ser mortal, lo que facilita la captura 
e  ingestión de sus presas. Estas células tienen una ca-
vidad en su interior (nematocisto) que posee un lar-
go filamento urticante enrollado. En el exterior se 
encuentra un cilio sensitivo o cnidocilio, que cuando 
recibe un estímulo provoca la apertura del opérculo y 
hace que el filamento urticante se proyecte hacia fue-
ra. Cuando el alimento llega a la cavidad gástrica, las 
células secretoras que tapizan esta cavidad comienzan 
a secretar enzimas hidrolíticas para que se produzca 
la digestión extracelular. Una vez que el alimento ha 
sido parcialmente digerido es fagocitado por otras cé-
lulas de la cavidad donde se completa la digestión de 
forma intracelular. Por ello en estos animales la diges-
tión es mixta (Figura 9.5).

Figura 9.5.  Esquema de un cnidoblasto. Estas células son 
características de cnidarios. Poseen función defensiva e in-
tervienen también en la captura de presas.
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sentan). En el caso de los erizos de mar, cada una de 
ellas termina en un diente. El esófago es corto y co-
munica la boca con el estómago, que es de gran ta-
maño. El intestino es pequeño y generalmente dota-
do de una serie de evaginaciones en forma de saco o 
ciegos rectales y termina en un poro anal que se si-
túa dorsalmente.

9.6. � El aparato digestivo  
en vertebrados

Los vertebrados derivados tienen un sistema digesti-
vo organizado en boca, esófago, estómago, intestino 
delgado, intestino grueso, recto y ano (Figura 9.7). Sin 
embargo en los vertebrados más primitivos como los 
peces este patrón anatómico puede variar. Así, a ve-
ces falta el esófago, algunos peces no presentan estó-

y ofiuras) o provista de un aparato masticador muy 
desarrollado llamado linterna de Aristóteles (en 
erizos de mar), formado por cinco mandíbulas (de 
acuerdo al patrón de simetría pentarradial que pre-

Figura 9.6.  Esquema general del aparato digestivo de un 
artrópodo insecto.

Figura 9.7.  Esquema general del aparato digestivo de un ser humano. Las glándulas salivares, el hígado, la vesícula biliar y el 
páncreas son glándulas anejas a este tubo y segregan sustancias dentro de él en momentos específicos durante la digestión.
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química (concretamente la digestión de las proteínas). 
Su morfología es variable, si bien está ausente en pe-
ces sin mandíbulas (agnatos), quimeras y peces pul-
monados. En aves y cocodrilos aparece un órgano ac-
cesorio, la molleja.

Respecto al intestino, este tramo tiene una impor-
tancia relativa, dependiendo del grupo de vertebra-
dos. Es el lugar donde se produce la verdadera diges-
tión y también la mayor parte de la absorción de los 
nutrientes al torrente sanguíneo. En vertebrados pri-
mitivos (tiburones y peces óseos no teleósteos) no 
existe diferencia entre intestino delgado y grueso, 
siendo un tramo continuo en espiral. En vertebrados 
derivados el intestino es tubular y sufre un enrolla-
miento que alcanza su grado máximo en los mamí-
feros. También aparecen estrategias para aumentar la 
superficie de absorción al máximo, como son las ve-
llosidades y microvellosidades intestinales. En el caso 
de los peces teleósteos, las estrategias son diferentes, 
y poseen unas expansiones denominadas ciegos pi-
lóricos. Dentro de mamíferos se tiende a la diferen-
ciación de regiones como intestino delgado y grue-
so. En algunos estas regiones incluso aumentan en 
número, apareciendo estructuras como recto, ano o 
cloaca.

Adaptaciones respecto al patrón 
morfológico básico
Una de las adaptaciones más interesantes con respec-
to al sistema digestivo se da sin duda en los mamífe-
ros rumiantes. Sus estómagos están especializados en 
la digestión de celulosa y no de proteínas como en el 
resto de mamíferos carnívoros y omnívoros. La celu-
losa es un polímero de la glucosa mucho más difícil 
de digerir que las proteínas animales, ya que los ani-
males no disponen de las enzimas celulasas necesa-
rias para la degradación de estas moléculas. Evolu-
tivamente los rumiantes han adquirido una serie de 
estrategias que les permiten digerir la celulosa de las 
paredes celulares de los tallos y hojas de los que se ali-
mentan. Se trata de estructuras anatómicas, enzimas 
únicas y relaciones simbióticas con bacterias y proto-
zoos (Figura 9.8).

Estos animales disponen de estómagos digástricos 
multicamerales, en concreto dos sacos con dos cáma-
ras cada uno; un total de cuatro cámaras, rumen, re-
tículo, omaso y abomaso. La cámara más grande es 
el rumen y actúa como un depósito de fermentación. 

mago y otros como los ciclóstomos (lampreas y mixi-
nos) tienen un tubo digestivo continuo con una boca 
dotada de potentes ventosas para sujetarse a las pre-
sas y dientes córneos para perforarlas.

El patrón básico que se ha definido con anteriori-
dad sufre constantes variaciones dentro de los verte-
brados, que les permite la adaptación a hábitos de ali-
mentación diferentes.

La cavidad bucal presenta las siguientes regiones: 

•  �Labios: a excepción de tortugas, aves y mono-
tremas, que tienen pico.

•  �Paladar: en algunos casos (crosopterigios y to-
dos los tetrápodos) con coanas (orificios de co-
municación de las fosas nasales con la nasofa-
ringe).

•  �Paladar secundario: en reptiles y mamíferos.

•  �Lengua: aparece como novedad evolutiva en los 
cordados. Sirve para el manejo de alimentos.

•  �Glándulas salivales: en general típicas de te-
trápodos, no aparecen en peces.

•  �Enzimas bucales: secreciones exclusivas de ma-
míferos, algunas aves y anfibios.

•  �Dientes: entre los vertebrados, las lampreas, los 
tiburones, los peces teleósteos, los anfibios y los 
reptiles poseen dientes sobre las mandíbulas o 
el paladar, de un único tipo, es decir, no diferen-
ciados. Una excepción son las serpientes vene-
nosas, que poseen dientes modificados adapta-
dos a la inyección de veneno, los colmillos. La 
verdadera diferenciación de tipos dentales se 
produce en mamíferos, donde existe una eleva-
da especialización de la dentadura según el tipo 
de alimento ingerido en la dieta.

El esófago presenta multitud de variantes en fun-
ción del grupo de vertebrados y desempeña una fun-
ción de transporte. Por ejemplo, en peces teleósteos, 
quimeras y peces pulmonados constituye el único tra-
mo faringe-intestino. En los peces con estómago, el 
esófago es corto y poco importante, mientras que es 
muy relevante en tetrápodos. En aves presenta una 
expansión o buche. 

Aunque el estómago en vertebrados originalmen-
te era un órgano de almacenamiento, y es esa su fun-
ción principal, en él se produce también el tratamien-
to mecánico de los alimentos y el inicio de la digestión 
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masticados una primera vez pasan por estas dos pri-
meras cámaras donde se produce la descomposición 
por la acción de la flora simbionte. Tras este proceso, 
el bolo en pequeñas porciones regresa a la boca don-
de es masticado de nuevo para favorecer la digestión 
mecánica. Cuando el alimento es tragado por segun-
da vez ya no atraviesa el rumen y el retículo, sino que 
entra directamente a la tercera cámara, el omaso don-
de se extrae el agua. Por último, el abomaso secreta 
enzimas propias de los rumiantes y actúa como el ver-
dadero estómago.

Aunque los rumiantes son los únicos animales que 
albergan organismos simbiontes en un estómago mo-
dificado para ello, no son los únicos mamíferos capa-
ces de digerir la celulosa, mediante fermentación por 
este tipo de relaciones. En los conejos y otros roedores 
la fermentación se produce en el ciego, una bolsa sin 
salida situada entre el intestino delgado y el colon.

Glándulas anejas
El páncreas y el hígado son dos importantes órganos 
que contribuyen a la digestión en vertebrados. El pán-
creas es una glándula de secreción mixta (Tabla 9.1): su 

En ella y en la cámara siguiente, el retículo, se esta-
blecen relaciones de simbiosis con bacterias y proto-
zoos, que tienen enzimas capaces de romper los en-
laces b-1,4 glucosídicos de la celulosa. Los alimentos 

TABLA 9.1.  Enzimas involucradas en la digestión, junto con el HCl del estómago y las sales biliares secretadas  
por el hígado y almacenadas en la vesícula biliar

Nombre Lugar de síntesis Función 

Amilasa pancreática Páncreas Separa los hidratos de carbono, liberando azúcares en el intestino 
delgado.

Amilasa salivar Glándulas salivares Separa los hidratos de carbono, liberando azúcares en la boca.

Carboxipeptidasa Páncreas Rompe enlaces peptídicos y libera aminoácidos en el intestino delgado.

Elastasa Páncreas Rompe enlaces peptídicos y libera aminoácidos en el intestino delgado.

Quimotripsina Páncreas Rompe enlaces peptídicos y libera aminoácidos en el intestino delgado.

Lipasa de la lengua Glándulas salivares En la boca descompone las grasas liberando monoglicéridos y ácidos 
grasos.

Lipasa pancreática Páncreas En el intestino delgado descompone las grasas liberando 
monoglicéridos y ácidos grasos.

Nucleasa Páncreas En el intestino delgado, separa los ácidos nucleicos, liberando 
nucleótidos.

Pepsina Estómago En el estómago rompe proteínas liberando polipéptidos.

Tripsina Páncreas En el intestino delgado, descompone enlaces peptídicos específicos en 
los polipéptidos, liberando aminoácidos.

Figura 9.8.  Esquema del estómago de los rumiantes. La 
presencia de cuatro cámaras facilita  la digestión de la celu-
losa por organismos simbiontes.
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a la digestión y absorción de los nutrientes median-
te la bilis, que se fabrica continuamente y se alma-
cena en la vesícula biliar. Los ácidos y las sales bilia-
res emulsionan las grasas en partículas más pequeñas 
que pueden ser degradadas por las lipasas pancreáti-
ca e intestinal con mayor facilidad. El 95% de las sa-
les biliares vertidas al intestino se reabsorben y pue-
den ser reutilizadas. El hígado sintetiza nuevas sales 
biliares para remplazar el 5% que se pierde en las he-
ces. Sirve también de órgano de almacenamiento de 
hidratos de carbono y de síntesis proteica.

componente endocrino segrega hormonas y el exocri-
no, jugo pancreático, compuesto por un conjunto de 
enzimas y sales como el NaHCO3, que neutralizan el 
ácido clorhídrico que pasa del estómago al duodeno. 
La morfología del páncreas varía desde formas muy 
simples, como cúmulos de células próximas al intes-
tino en peces primitivos (agnatos), hasta estructuras 
complejas y aisladas fuera del intestino en los demás 
vertebrados.

Por su parte, el hígado es un órgano que proce-
de del endodermo del intestino, y contribuye también 

  1. � Los animales se adaptan a su entorno y forma de 
vida. Las adaptaciones anatómicas y de comporta-
miento que muestra un animal indican el tipo de ali-
mentación que puede tener. Explicar los distintos ti-
pos de alimentación en los organismos heterótrofos 
y las adaptaciones específicas para la alimentación 
de los mismos.

  2. � Dibujar el esquema general de un sistema digestivo 
indicando el papel de cada elemento en el mismo.

  3. � ¿Qué son las enzimas digestivas? ¿Qué función 
tienen?

  4. � Los herbívoros comen alimentos vegetales que son 
ricos en celulosa. ¿Cómo pueden digerir la celu
losa?

  5. � El hígado es uno de los órganos más importan-
tes del organismo. ¿Qué funciones tiene? Explicar 
cómo las lleva a cabo.

Cuestiones de repaso

  1. � Los movimientos que mueven el alimento en el sis-
tema digestivo se denominan:

a)	� movimientos contractivos

b)	� movimientos perfusores

c)	� movimientos peristálticos

d)	� movimientos absorbedores

  2. � Indicar cuál de las siguientes afirmaciones es ver-
dadera:

a)	� las glándulas anejas al tubo digestivo son: sali-
vales, gástricas, páncreas e hígado

b)	� en el hígado se produce la bilis

c)	� el páncreas es una glándula exclusivamente exo-
crina 

d)	� el primer ataque digestivo de los polipéptidos 
ocurre en la boca

  3. � La amilasa:

a)	� hidroliza las proteínas que contienen almidón

b)	� inicia la digestión de la celulosa

c)	� disgrega los triglicéridos del resto de grasas

d)	� comienza la digestión del almidón en la boca

  4. � La absorción del agua y los iones se produce:

a)	� en el intestino grueso 

b)	� en el estómago

c)	� en el intestino delgado

d)	� en el recto

  5. � En el estómago:

a)	� el pH es ácido gracias a la secreción de bicarbo-
nato

b)	� el pH es ácido por la secreción de ácido clorhí-
drico

c)	� el pH es neutro, ya que las enzimas no actúan a 
otro pH

d)	� el pH es básico para poder hidrolizar los ácidos 
nucleicos

Cuestionario de autoevaluación (20 preguntas tipo test)
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b)	� produce su alimento a partir de la luz solar

c)	� captura otros organismos para alimentarse

d)	� filtran el medio para capturar otros organismos

13. � La digestión de los hidratos de carbono se inicia 
en:

a)	� el estómago

b)	� la boca

c)	� la faringe

d)	� el intestino delgado

14. � Un organismo que incorpora el carbono inorgáni-
co se dice que es:

a)	� homótrofo

b)	� autótrofo

c)	� heterótrofo

d)	� carbótrofo

15. � En el control de la digestión participan:

a)	� el sistema nervioso y el sistema circulatorio

b)	� el sistema endocrino y el sistema circulatorio

c)	� el sistema circulatorio y el sistema excretor

d)	� el sistema endocrino y el sistema nervioso

16. � Una función de las sales biliares es:

a)	� emulsionar las proteínas

b)	� emulsionar los ácidos nucleicos

c)	� emulsionar los hidratos de carbono

d)	� emulsionar los lípidos

17. � Los componentes que un animal no puede sinteti-
zar se denominan:

a)	� imprescindibles

b)	� esenciales

c)	� indispensables

d)	� vitales

18. � Para poder digerir la celulosa, los herbívoros:

a)	� producen celulasa en el intestino grueso

b)	� realizan una hidrólisis ácida de la celulosa

c)	� tienen en el sistema digestivo microorganismos 
que digieren la celulosa

d)	� rompen mecánicamente los enlaces de la celu-
losa

  6. � Respecto a la digestión de los polisacáridos:

a)	� se inicia en la boca

b)	� se inicia en el estómago

c)	� se inicia y finaliza en el intestino delgado

d)	� finaliza en el estómago

  7. � La pepsina es una enzima digestiva que interviene 
a nivel de:

a)	� intestino delgado

b)	� estómago

c)	� boca

d)	� intestino grueso

  8. � En la digestión de las grasas la lipasa pancreática 
actúa a nivel de:

a)	� estómago

b)	� intestino delgado

c)	� intestino grueso

d)	� cavidad oral

  9. � Una de las siguientes afirmaciones es falsa:

a)	� los rumiantes son los únicos mamíferos capaces 
de digerir la celulosa

b)	� los moluscos presentan hepatopáncreas como 
glándula aneja al tubo digestivo

c)	� el páncreas es una glándula mixta que segrega 
hormonas y jugo pancreático

d)	� la tripsina actúa se sintetiza en el páncreas

10. � El estómago de los rumientes posee:

a)	� cuatro cámaras

b)	� seis cámaras

c)	� dos cámaras

d)	� tres cámaras

11. � La rádula es un órgano raspador, novedad evolu-
tiva de:

a)	� anélidos

b)	� cnidarios

c)	� moluscos

d)	� hemicordados

12. � Un organismo detritívoro:

a)	� absorbe nutrientes de los sedimentos
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20. � Dentro de vertebrados, la molleja es un órgano ac-
cesorio de:

a)	� mamíferos

b)	� lampreas y tiburones

c)	� aves y cocodrilos

d)	� anfibios

19. � Los coanocitos son células especializadas de la ca-
vidad interna de:

a)	 poríferos

b)	 equinodermos

c)	 cnidarios

d)	 vertebrados
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RESUMEN
En animales muy pequeños (1 mm o menos), los mate-
riales se transportan por difusión hasta las células . Sin 
embargo, a medida que aumentan de tamaño, la difu-
sión no es suficiente para asegurar que los nutrientes, 
gases, etc, lleguen a ellas . Por ello, en los animales sur-
gen sistemas circulatorios que hacen posible este trans-
porte entre las diferentes regiones del cuerpo . La sangre 
y la hemolinfa son los fluidos que transportan todas las 
sustancias y conforman tejidos complejos constituidos 
por diferentes tipos de células y juegan un importante 
papel en casi todas las funciones fisiológicas . En gene-
ral, el sistema circulatorio en los animales está constitui-
do por las siguientes partes básicas: un órgano impul-
sor que bombea el fluido circulante por todo el cuerpo, 
un sistema arterial que transporta las diferentes sustan-
cias hasta las células de los tejidos y un sistema veno-
so, que retorna desde los tejidos . En algunos sistemas 
circulatorios existen también capilares que conectan las 
arterias y las venas y, junto con estas, constituyen la cir-
culación periférica .

A lo largo del proceso evolutivo de los metazoos, el 
aparato circulatorio ha ido desarrollando otras funcio-
nes como el transporte de hormonas, anticuerpos y, en 
los animales homeotermos, la regulación de la tempe-
ratura .

Objetivos de estudio:
•  Conocer los distintos sistemas circulatorios desde un 

punto de vista anatómico, en invertebrados y verte-
brados .

•  Entender cómo distintas morfologías y estructuras 
han contribuido a la adaptación de grupos de anima-
les a diferentes ambientes y hábitos . 

•  Conocer la evolución estructural y funcional del cora-
zón de vertebrados . 

•  Conocer el funcionamiento del corazón de vertebra-
dos .

•  Entender el funcionamiento fisiológico básico del sis-
tema circulatorio .

CAPÍTULO 10
SISTEMAS CIRCULATORIOS 
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10.1.  Introducción
El transporte de sustancias en animales tiene una do-
ble finalidad: por un lado lleva nutrientes y gases has-
ta las células y por otro retira las sustancias de dese-
cho producidas por estas.

Los organismos unicelulares no requieren de un 
sistema de transporte especializado, ya que debido a 
su pequeño tamaño, la difusión es suficiente para rea-
lizar este tipo de transporte a corta distancia. Sin em-
bargo, la aparición de los seres pluricelulares presen-
ta un problema ya que según aumenta el tamaño, la 
superficie corporal es pequeña en comparación con el 
volumen, y la difusión no es suficiente en la mayoría 
de los grupos para atender las necesidades de las cé-
lulas, ya que es un proceso lento que realmente es efi-
caz en distancias cortas.

Además, a esto hay que añadir el hecho de que 
muchos animales terrestres tienen la superficie cor-
poral impermeabilizada para evitar pérdidas de agua, 
lo que impide el intercambio directo de sustancias con 
el exterior.

En los metazoos han surgido diferentes sistemas 
de transporte especializados que solucionan los pro-
blemas derivados de la pluricelularidad, el tamaño y 
el paso a tierra. El sistema circulatorio, junto con el ex-
cretor y el respiratorio, contribuyen también al man-
tenimiento de la homeostasis, es decir, del equilibrio 
del medio interno del cuerpo, que contiene los iones 
y nutrientes necesarios para la actividad celular, y que 
está en continuo intercambio con las células. Estos 
mecanismos de regulación del medio generalmente 
son automáticos y se desencadenan cuando se pro-
duce una perturbación, con el fin de provocar una res-
puesta fisiológica que corrija la situación y la revierta 
(retroalimentación).

10.2. � Sistemas  
de transporte  
no especializados

Los metazoos más primitivos no disponen de siste-
mas de transporte especializados y en ellos el fluido 
circulante es el propio líquido extracelular. Así, las cé-
lulas toman los nutrientes del medio externo y vierten 
también a este los productos de desecho.

Existen dos vías por las que puede realizarse este 
tipo de transporte: por difusión y a través del apara-
to digestivo.

La difusión es el mecanismo utilizado por los po-
ríferos (esponjas) y los radiados (cnidarios y ctenófo-
ros). El atrio de las esponjas y la cavidad gastrovascu-
lar de los celentéreos (medusas) actúan como órganos 
circulatorios y el agua en estas cavidades actúa como 
líquido circulante.

En el caso de los platelmintos, el aparato digestivo 
presenta numerosas ramificaciones intestinales que 
realizan función de transporte hasta el medio exter-
no de las células.

10.3. � Sistema  
de transporte 
especializado.  
El aparato circulatorio

En los metazoos más complejos las superficies de in-
tercambio de gases, nutrientes y productos de dese-
cho no están al alcance de todas las células. Por ello, 
cuentan con un sistema de transporte especializado 
denominado aparato circulatorio, que anatómica-
mente cuenta con una serie de tubos (arterias y ve-
nas) que conforman un circuito abierto o cerrado, que 
transporta un fluido circulante y un sistema de pro-
pulsión del mismo, el corazón, que se forma a partir 
de un engrosamiento de un vaso sanguíneo que ad-
quiere capacidad de contracción. En todos los anima-
les existen tabiques o válvulas que determinan la di-
rección del flujo.

El movimiento de la sangre o la hemolinfa por todo 
el cuerpo es el resultado de alguno de los siguientes 
mecanismos:

•  �Las fuerzas ejercidas por las contracciones del 
corazón.

•  �El retroceso elástico de las arterias después de 
que se llenen por el efecto de la contracción del 
corazón.

•  �La compresión de los vasos sanguíneos por los 
movimientos corporales.

•  �Las contracciones peristálticas de los músculos 
lisos que rodean los vasos sanguíneos.
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Según cada especie, adquieren importancia uno o 
varios de estos mecanismos. En el caso de los ver-
tebrados, el corazón juega un papel fundamental en 
la circulación de la sangre. En artrópodos, los movi-
mientos de las extremidades y las contracciones del 
corazón dorsal o sistémico son las fuerzas que gene-
ran el flujo sanguíneo. En el caso de algunos gusanos, 
son las contracciones peristálticas del vaso dorsal las 
que mueven la sangre y llenan los corazones latera-
les, que la bombean hacia el vaso ventral para que sea 
distribuida hacia los tejidos.

Sistemas circulatorios abiertos
En este tipo de sistema el líquido bombeado por el co-
razón (la hemolinfa) se vacía a través de una arteria 
en una cavidad abierta, el hemocele, que se encuen-
tra entre el ectodermo y el endodermo. Una vez en el 
hemocele, la hemolinfa no circula a través de capila-
res, sino que está directamente en contacto con los 
tejidos, por lo que el intercambio de moléculas entre 
la hemolinfa y las células no se realiza por difusión a 
través de la pared de un vaso sanguíneo (Figura 10.1a). 
Este sistema circulatorio es propio de muchos inver-
tebrados, como los moluscos no cefalópodos y los ar-
trópodos. 

•  �En moluscos no cefalópodos el corazón está 
tabicado y constituido por un ventrículo y una o 
dos aurículas. La hemolinfa pasa del ventrículo a 
los vasos y de ahí a los espacios tisulares. Allí es 
recogida por otros vasos que la conducen hasta 
las branquias, donde se oxigena y es devuelta de 
nuevo al corazón.

•  �En artrópodos el corazón es tubular, ya que se 
forma por el engrosamiento de un vaso dorsal. 
La hemolinfa es bombeada por el corazón ha-
cia las arterias y vertida en los espacios tisula-
res. Después regresa al corazón a través de unos 
orificios llamados ostiolos que poseen unas vál-
vulas para evitar el retroceso de la sangre (Figu-
ra 10.1b).

La circulación abierta conlleva una capacidad limi-
tada para alterar la velocidad y distribución del flujo 
sanguíneo, debido a que la presión de la hemolinfa es 
relativamente baja y también el flujo de la hemolinfa 
puede ser lento. Esto implica que, en general, este tipo 
de sistema es adecuado para animales relativamente 
sedentarios (no requieren una gran demanda de O2) 
ya que la velocidad de captación de oxígeno es baja y 

también lo son las velocidades máximas de transfe-
rencia de oxígeno. 

Sin embargo, existen excepciones, como los insec-
tos, que aunque disponen de un sistema circulatorio 
abierto, son activos y poseen la capacidad de realizar 
rápidos movimientos. Estos animales son una clara 
excepción a la regla y sobrepasan los límites impues-
tos por la baja presión de la hemolinfa porque poseen 
un mecanismo independiente para transportar el oxí-
geno. Se trata de un sistema traqueal que permite el 
transporte directo de los gases desde el exterior hasta 
las células, evitando así el contacto con la hemolinfa, 
lo que les permite alcanzar elevadas tasas de transfe-
rencia de oxígeno y tener una mayor capacidad para 
el metabolismo aeróbico.

Otra característica de los aparatos circulatorios 
abiertos es que sin la presencia de vasos continuos y 
pequeños, no se puede generar demasiada presión y 
el flujo de hemolinfa no puede dirigirse de forma es-
pecífica hacia los tejidos que tienen una mayor de-
manda de O2 y una producción alta de CO2. En este 

Figura 10.1.  a) Esquema de un sistema circulatorio abier-
to. b) En un sistema abierto como el de un insecto, la san-
gre y el líquido intersticial constituyen la hemolinfa. El co-
razón bombea hemolinfa a través de los vasos, hacia los 
senos, donde se produce el intercambio de nutrientes en-
tre la hemolinfa y las células. La hemolinfa vuelve al cora-
zón a través de los ostiolos, que poseen válvulas que impi-
den el retorno.
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la sangre a los tejidos. Se trata del sistema linfáti-
co. Este sistema está constituido por vasos linfáticos, 
ganglios linfáticos y la linfa, que es el líquido circu-
lante. 

•  �Los vasos linfáticos son capilares terminales 
con un extremo cerrado, muy permeables, que 
recogen fluido extracelular. Se encuentran en 
casi todos los espacios tisulares y se unen para 
formar vasos mayores que tienen válvulas para 
evitar el retroceso de la linfa. Los vasos linfáti-
cos desembocan finalmente en el sistema circu-
latorio, en el torrente sanguíneo.

•  �Los ganglios son agregados de células dispues-
tas a lo largo de los vasos linfáticos. Producen 
linfocitos, implicados en la defensa de los orga-
nismos. Además actúan como filtros, reteniendo 
cuerpos extraños presentes en la linfa, a medida 
que esta los atraviesa.

En algunos vertebrados existen corazones linfá-
ticos accesorios encargados de impulsar la linfa. En 
otros casos como en la especie humana, la linfa es 
bombeada por las contracciones de los músculos que 
comprimen los vasos linfáticos.

La linfa desempeña una función defensiva y se en-
carga también de recuperar parte del fluido extrace-
lular, fundamentalmente proteínas de elevado peso 
molecular, que no pueden ser absorbidas directamen-
te por los capilares que son poco permeables. Una vez 
recuperado, este líquido retorna a la sangre. Por últi-
mo, la linfa juega también un importante papel en el 
transporte de las grasas absorbidas en las vellosida-
des intestinales que llegan a la sangre a través del sis-
tema linfático.

10.4. � Evolución del 
sistema circulatorio 
en vertebrados

 Una de las novedades evolutivas que adquieren los 
vertebrados respecto al sistema circulatorio es la posi-
ción ventral del corazón (y no dorsal como en el resto 
de metazoos). El corazón sufre además una especia-
lización progresiva, que guarda una estrecha relación 
con el tipo de respiración de cada grupo, branquial o 
pulmonar y el medio en el que viven.

tipo de sistemas, la hemolinfa se desplaza en todas 
direcciones, se dispersa, como lo hace el aire movido 
por un ventilador.

Sistemas circulatorios cerrados
En un aparato circulatorio cerrado, la sangre o la he-
molinfa se mueve a través de un circuito continuo 
de vasos que incluyen las arterias y las venas, que se 
unen a través de capilares. Es típico de anélidos, mo-
luscos cefalópodos (pulpos, calamares, etc.) y verte-
brados. En general hay una separación de funciones 
más completa en los sistemas circulatorios cerrados 
que en los abiertos. En este caso el corazón es el prin-
cipal órgano propulsor, que bombea la sangre hacia 
los tejidos a través del sistema arterial y mantiene, por 
lo tanto, una elevada presión sanguínea en las arte-
rias. La presión en el sistema arterial es la responsa-
ble de obligar a la sangre a circular hacia y a través de 
los capilares (Figura 10.2). Las paredes de los capila-
res son muy delgadas, lo que permite que se produzca 
una elevada tasa de transferencia de sustancias entre 
la sangre y los tejidos por difusión, transporte o filtra-
ción. El sistema venoso recoge la sangre de los capila-
res y la devuelve al corazón a través de las venas, que 
generalmente tienen baja presión.

La cantidad de oxígeno que se aporta a los teji-
dos mediante sistemas circulatorios cerrados es mu-
cho mayor que la de los abiertos. Por esta razón, los 
cefalópodos, que poseen sistema cerrado, pueden na-
dar mucho más rápidamente que otros invertebra-
dos moluscos con sistemas abiertos menos eficaces 
en términos de cantidad de oxígeno que reciben los 
músculos.

En animales vertebrados (salvo en algunas espe-
cies de peces) se ha desarrollado un sistema para re-
cuperar la pérdida de líquido que se produce desde 

Figura 10.2.  Esquema de un sistema circulatorio cerrado.
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el bulbus cordis (cono arterial en peces adultos) antes 
de entrar en la arteria aorta. 

El cono arterial suele estar ausente en los adultos 
de los tetrápodos, y en su lugar, el bulbus cordis em-
brionario se divide y forma parte de las arterias prin-
cipales que salen del corazón. Entre las cámaras con-
tinuas del corazón de los peces existen válvulas que 
evitan el flujo inverso de la sangre: la senoauricular, 
entre el seno venoso y la aurícula, y la aurículoven-
tricular, entre la aurícula y el ventrículo.

Las aves y los mamíferos poseen corazones tetra-
camerales, pero de las cuatro cámaras originales de 
los peces solo conservan dos (aurícula y ventrículo), 
que se han dividido originando finalmente un cora-
zón con cuatro cámaras. Aunque en estos dos grupos 
el corazón deriva del de los reptiles, cada uno se ha 
originado de manera independiente a partir de un an-
tecesor diferente. Entre estos dos grupos de animales 
derivados (aves y mamíferos) y los peces, se encuen-
tran los anfibios y los reptiles, que se separaron hace 
millones de años de sus antecesores primitivos. Por 
esta razón, sus sistemas circulatorios han de contem-
plarse en función de los que poseen los representan-
tes actuales de estos dos grupos. 

Peces

Dentro de este grupo, en lampreas, condrictios y pe-
ces óseos el corazón está formado por cuatro cámaras, 
el seno venoso, la aurícula, el ventrículo y el cono arte-
rial, con válvulas unidireccionales entre ellas. En otros 
casos como los peces primitivos o mixines y los pe-
ces pulmonados, presentan algunas peculiaridades y 
adaptaciones al tipo de respiración que tienen, a pesar 
de que su medio de vida sea el acuático. A nivel fun-
cional, y a pesar de que anatómicamente el corazón de 
los peces es tetracameral, a todos los efectos son dos 
las cámaras que funcionan como aurícula y ventrículo 
como en el resto de vertebrados, quedando el seno ve-
noso y el cono arterial como cámaras de paso.

El sistema circulatorio de los peces es simple y la 
circulación se produce de la siguiente forma: las bran-
quias capturan el O2 disuelto en el agua que se incor-
pora al torrente sanguíneo a través de los capilares que 
las irrigan. De ahí se dirigen a través de a la arteria aor-
ta hacia los tejidos, donde se produce el intercambio 
gaseoso. A partir de ese punto, la sangre pobre en oxí-
geno retorna hacia las branquias pasando por el cora-
zón. Atraviesa el cono venoso, la aurícula, el ventrículo 
y es expulsada a través del cono arterial con una eleva-

Dentro de los vertebrados se distinguen dos tipos 
de circulación: simple, cuando la sangre pasa una 
sola vez por el corazón, y doble si pasa dos veces en 
el circuito completo. La circulación simple es propia 
de peces y asociada a la respiración branquial. El paso 
a tierra, sin embargo, lleva asociado otro tipo de res-
piración, la pulmonar y también un tipo de circula-
ción de doble bomba con dos circuitos, el pulmonar 
y el sistémico.

En el circuito pulmonar la sangre sale del corazón 
por las arterias pulmonares y se dirige a los pulmones, 
donde se oxigena y retorna al corazón por las venas 
pulmonares. En el circuito sistémico, la sangre oxige-
nada sale del corazón por la aorta, se distribuye por 
todo el cuerpo y regresa al corazón pobre en O2 por 
las venas cavas.

Dado que, como se verá más adelante, la estructu-
ra del corazón de vertebrados varía a lo largo de los 
distintos grupos, y también lo hace el número de cá-
maras funcionales en cada caso, la sangre oxigenada 
y no oxigenada puede mezclarse total o parcialmente 
si el corazón no se encuentra perfectamente tabicado 
en dos partes, una de ida a los tejidos y otra de retor-
no de los mismos. Este caso se da en anfibios y repti-
les (excepto los cocodrilos), y se denomina circulación 
doble e incompleta. Cuando no se produce mezcla 
de sangre oxigenada y no oxigenada se dice que la cir-
culación es doble y completa y se da en cocodrilos, 
aves y mamíferos.

El corazón de vertebrados
Los corazones son bombas musculares con válvulas 
que impulsan la sangre por todo el cuerpo. En general 
están constituidos por una o varias cámaras muscula-
res conectadas entre sí y controladas por válvulas que 
permiten el flujo de la sangre en una sola dirección.

Filogenéticamente, es probable que el corazón de 
vertebrados derive de un vaso contráctil, ya que en 
cordados primitivos como los anfioxos existen mu-
chos vasos de este tipo.

Desde un punto de vista anatómico, la condición 
primitiva del corazón de vertebrados es tetracameral, 
es decir, con cuatro cámaras. Así, en los embriones 
de peces el corazón está formado por cuatro cámaras, 
dispuestas a continuación unas de otras, de mane-
ra que la sangre pasa por el seno venoso, la aurícu-
la, el ventrículo y finalmente por la cuarta y anterior, 
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sin O2 salen del ventrículo hacia los grupos de arterias 
adecuadas en cada caso. Por tanto estas trabéculas pa-
recen involucradas en la separación de la corriente ve-
nosa pulmonar de la arterial sistémica (Figura 10.4).

Reptiles 

Este grupo de animales está mejor adaptado a los 
ambientes terrestres que los anfibios, ya que no de-
penden del medio acuático. Han adoptado también 
estilos de vida más activos por lo que su sistema car-
diovascular es más complejo, permitiendo mantener 
unos ritmos metabólicos más elevados. Por ello, son 
capaces de transportar mayores cantidades de O2 y 
CO2 y de producir presiones sanguíneas más altas. La 
estructura y funcionamiento del corazón de reptiles es 
muy variable y no existe un modelo básico que pueda 
identificar todas las opciones. Sin embargo, sí es posi-
ble establecer dos modelos de corazón, uno propio de 
quelonios (tortugas y galápagos) y reptiles escamosos, 
y el otro característico de cocodrilos (Figura 10.5).

En quelonios y reptiles escamosos el seno venoso 
es la cámara que recibe también la sangre de retorno. 
La aurícula en este caso está totalmente dividida en 
dos. La entrada de la sangre a los ventrículos se rea-
liza a través de válvulas aurículoventriculares. El bul-
bus cordis embrionario en este grupo ya no genera un 

da presión sanguínea hacia las branquias para que se 
produzca un nuevo intercambio gaseoso y se oxigene 
de nuevo. Por esta razón la disposición lineal del cora-
zón sitúan al ventrículo y al cono arterial más cerca de 
las branquias, con sus paredes gruesas bombeando la 
sangre con fuerza hacia ellas (Figura 10.3). 

Anfibios

Dentro de este grupo, algunas salamandras dependen 
de la respiración cutánea (carecen de pulmones), la ma-
yoría de las larvas poseen respiración branquial y los 
anuros adultos (ranas y sapos) con alguna excepción, 
respiran por pulmones. Sin embargo, en general, la ma-
yoría de los anfibios practican los tres tipos de respira-
ción. Como la fuente de origen de la sangre oxigena-
da es variable, también lo es la estructura del corazón. 
En los anfibios con pulmones funcionales el corazón 
está formado por un seno venoso, dos aurículas sepa-
radas anatómicamente por un tabique interauricular, 
un ventrículo sin divisiones internas y un cono arterial. 
La entrada de la sangre a los ventrículos se realiza a tra-
vés de válvulas aurículoventriculares y la salida a través 
del ventrículo se realiza a través de la válvula espiral. 
A pesar de que el ventrículo no está dividido, los anfi-
bios poseen unos huecos (trabéculas) en el ventrícu-
lo donde se depositan de forma independiente la san-
gre oxigenada y no oxigenada, separadas en función de 
la tensión de oxígeno. Debido a sus diferentes posicio-
nes dentro del ventrículo, los chorros de sangre con y 

Figura 10.3.  Esquema del corazón de los peces. Las flechas 
azules indican el flujo de sangre pobre en O2 que retorna de 
los tejidos hacia las branquias pasando por el corazón.

Figura 10.4.  Esquema del corazón de los anfibios. Las fle-
chas azules indican el flujo de sangre pobre en O2. Las fle-
chas rojas indican el flujo de la sangre oxigenada.

Flujo sanguíneo
procedente de los tejidos

Aurícula 

Cono arterial

Ventrículo 

Seno
venoso

Ventrículo
sin tabicar 

Aurícula
derecha

Aurícula 
izquierda



Capítulo 10  Sistemas circulatorios 167

sangre, según esté respirando oxígeno del aire, o esté 
sumergido en el agua, por cruces de la sangre a través 
del forámen de Panizza, de modo que en algunos ca-
sos la sangre puede saltarse el paso por los pulmones. 
El “salto” de los pulmones supone una ventaja fisioló-
gica porque se produce un aumento de la eficacia del 
riego sanguíneo cuando no hay aire fresco disponible 
(como ocurre cuando el animal está sumergido).

Parece que estos animales permiten el paso de la 
sangre por los pulmones cuando respiran el O2 del aire, 
y el no hacerlo confiere ventajas fisiológicas en estados 
de hibernación, cuando la actividad metabólica es baja, 
el ritmo de la respiración disminuye y mantener un rie-
go de los pulmones no supone ninguna ventaja.

Aves y mamíferos

Los corazones de aves y mamíferos poseen, por pro-
cesos de convergencia evolutiva, cuatro cámaras que 
se desarrollan a partir de la aurícula y el ventrículo del 
modelo básico de los peces. Estas cámaras se dividen 
totalmente por tabiques completos, quedando final-
mente dos aurículas, derecha e izquierda y dos ventrí-
culos, derecho e izquierdo. En ambos grupos el bulbus 
cordis embrionario origina dos troncos, uno pulmo-
nar y otro aórtico.

Aunque estructuralmente son similares, el corazón 
de aves y mamíferos ha evolucionado a partir de di-
ferentes grupos de amniotas, diferencia que se refleja 
en el desarrollo embrionario de cada grupo.

10.5. � Funcionamiento del 
corazón de mamíferos

Tomando como modelo la especie humana, en mamí-
feros el corazón se sitúa en la cavidad torácica entre 
los pulmones. Consta de dos circuitos, uno pulmonar 
de baja presión hacia y desde el pulmón y el sistémi-
co, hacia el resto de tejidos, de alta presión sanguínea. 
En mamíferos ambos circuitos están totalmente sepa-
rados. La sangre procedente de los tejidos retorna al 
lado derecho del corazón a través de las venas cavas 
inferior y superior, entra a la aurícula derecha y de ahí 
pasa al ventrículo derecho por las contracciones que 
se producen en los músculos que rodean la aurícula, 
que fuerzan a la sangre pobre en oxígeno a moverse 
hacia el ventrículo. Este a su vez se contrae y envía la 
sangre a los pulmones a través de la arteria pulmo-

cono arterial sino que se divide para originar en adul-
tos lo que corresponde a la base de las tres grandes ar-
terias que salen del ventrículo: el tronco pulmonar y 
los troncos aórticos izquierdo y derecho.

En muchos aspectos el corazón de los cocodrilos 
y caimanes es bastante parecido a los demás reptiles. 
El bulbus cordis origina los tres troncos arteriales. En 
cada una de las salidas de estas tres arterias existe una 
válvula semilunar que impide que la sangre retorne 
al ventrículo una vez que ha salido hacia la arteria. El 
cono venoso está muy reducido aunque sigue actuan-
do de cámara receptora del retorno de sangre sistémi-
ca (pobre en oxígeno). En otros aspectos el corazón se 
asemeja más a sus parientes las aves, también arco-
saurios, ya que poseen el ventrículo totalmente dividi-
do en dos cámaras, izquierda y derecha, por un tabique 
interventricular completo. En este caso, del ventrícu-
lo izquierdo sale el tronco pulmonar y el aórtico dere-
cho, y del ventrículo derecho sale el tronco aórtico iz-
quierdo. Sin embargo, un poco después de salir de sus 
respectivos ventrículos, los dos troncos aórticos se co-
nectan a través de un conducto, el forámen de Pani-
zza. Esta característica peculiar del grupo les permite 
poder controlar el modelo de circulación cardiaca de la 

Figura 10.5.  Esquema del corazón de los reptiles (en el caso 
de los cocodrilos el esquema general presenta algunas pe-
culiaridades de acuerdo a sus hábitos terrestres y acuáticos). 
Las flechas azules indican el flujo de sangre pobre en O2. Las 
flechas rojas indican el flujo de la sangre oxigenada.
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sos, localizadas en el nódulo sinoatrial o senoauri-
cular (SA) de la aurícula derecha. El impulso genera-
do por este grupo de células se transmite rápidamente 
a las dos aurículas, debido a la capacidad que tienen las 
células musculares cardiacas de establecer conexiones 
físicas y eléctricas entre sí. Una vez que las señales eléc-
tricas han llegado a las aurículas se conducen a un área 
del corazón denominada nódulo atrioventricular o 
auriculoventricular (AV), que retrasa la señal ligera-
mente antes de pasarla a los ventrículos y provocar su 
contracción. De este modo se consigue que los ventrí-
culos se llenen completamente antes de que se contrai-
gan, en el momento en que las aurículas se relajan. El 
nódulo SA y las células musculares del corazón reciben 
la información del sistema nervioso y de los mensajeros 
químicos que transporta la sangre. Ambas aportacio-
nes son importantes para regular el ritmo cardiaco y la 
fuerza de la contracción ventricular. Aún así, el corazón 
de un vertebrado controla su propio latido sin necesi-
dad de la acción del sistema nervioso (Figura 10.7).

Las cámaras del corazón no actúan de forma inde-
pendiente a pesar de que pertenezcan al circuito pul-
monar o sistémico, y la fase de contracción de las aurí-
culas y los ventrículos, o sístole, se coordina de forma 
perfecta con fases de relajación, o diástole. Las au-
rículas se contraen de forma simultánea justo antes 
de la contracción ventricular. Los dos ventrículos es-

nar. Por lo tanto en la circulación pulmonar está invo-
lucrado el lado derecho del corazón y la sangre que se 
transporta tiene presiones parciales de oxígeno bajas.

Una vez que se ha producido el intercambio gaseoso, 
y la sangre se oxigena de nuevo en los alveolos pulmona-
res, la sangre se dirige desde los pulmones hacia el lado 
izquierdo del corazón y accede a la aurícula izquierda a 
través de las venas pulmonares. Las contracciones mus-
culares fuerzan a la sangre a pasar al ventrículo izquier-
do, de modo que la sangre oxigenada sale a través de la 
arteria aorta y se dirige a los espacios tisulares del orga-
nismo (Figura 10.6). Por esta razón la pared del ventrículo 
izquierdo es tan gruesa, debido a sus células musculares, 
y permite enviar la sangre con una presión elevada desde 
el ventrículo hacia la aorta. Y de ahí al resto de vasos que 
forman el circuito sistémico. Las válvulas auriculoventri-
culares, derecha o mitral, e izquierda o tricúspide, sepa-
ran aurícula y ventrículo de cada lado del corazón.

Activación eléctrica del corazón
El corazón de vertebrados posee un tipo de musculatu-
ra especial, cardiaca, que se contrae en respuesta a las 
señales eléctricas. En los vertebrados existe un grupo 
de células encargadas de generar la contracción inicial 
en el corazón: son células conocidas como marcapa-

Figura 10.6.  Esquema del corazón de aves y mamíferos. 
Las flechas azules indican el flujo de sangre pobre en O2. 
Las flechas rojas indican el flujo de la sangre oxigenada.

Figura 10.7.  La activación eléctrica del corazón se produce 
por la excitación de unas células marcapasos que forman el 
nódulo senoauricular (SA). 
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lativa de sus corazones. Con toda probabilidad esto 
nos hará llegar a conclusiones equivocadas ya que se 
puede caer en la tentación de pensar que los verte-
brados primitivos tienen un diseño de sistema circu-
latorio imperfecto, y de considerar la estructura del 
corazón de mamíferos como la óptima. Nada más le-
jos de la realidad, lo cierto es que cada grupo ha evo-
lucionado bajo unas presiones ambientales diferentes 
a lo largo de millones de años, que son las respon-
sables de seleccionar una estructura eficaz para po-
der cubrir las necesidades fisiológicas de los anima-
les con el menor gasto energético. Así, muchos de los 
corazones parcialmente tabicados o con tabiques in-
completos confieren a los animales que los poseen 
grandes ventajas para poder sacar el mejor partido al 
medio en que viven, por lo que deben ser considera-
dos como estructuras especializadas y adaptaciones. 
Este diseño es realmente eficaz, ya que permite a los 
peces pulmonados, por ejemplo, realizar ajustes fisio-
lógicos circulatorios en función de la disponibilidad 
de oxígeno en el medio. Los vertebrados primitivos 
son extraordinariamente flexibles en lo que a sistema 
cardiovascular se refiere, lo que posibilita que puedan 
producirse ajustes tanto cuando la respiración es aé-
rea como cuando el intercambio gaseoso se produce 
en el agua. Por lo tanto no están menos adaptados a 
sus respectivos ambientes de lo que lo están los sis-
temas circulatorios de vertebrados derivados, como 
aves y mamíferos.

tán relajados en diástole cuando las aurículas se con-
traen. Es entonces cuando los ventrículos se llenan 
con la sangre proveniente de estas, justo antes de que 
se contraigan y entren en sístole. A la secuencia de 
contracción y relajación del corazón se le denomina 
ciclo cardiaco y consiste en una sístole y una diásto-
le de las aurículas y ventrículos.

La contracción ventricular tiene como consecuen-
cia un aumento rápido de la presión sanguínea en 
ambos ventrículos, para que la sangre sea expulsa-
da con fuerza hacia las arterias aorta y pulmonar. La 
presión máxima medida en el circuito sistémico en el 
nivel máximo de expulsión ventricular hacia la aor-
ta recibe el nombre de presión sistólica. La presión 
medida justo antes de la expulsión de la sangre a tra-
vés del ventrículo es la presión diastólica. Estos dos 
valores tienen importancia clínica y generalmente nos 
dan una idea de posibles situaciones de hipertensión 
(presión sistólica/presión diastólica).

10.6. � Panorámica del 
sistema cardiovascular

Para hacerse una idea de cómo cada tipo de sistema 
cardiovascular cubre las necesidades de los diferen-
tes vertebrados, es casi inevitable medir la eficacia re-

  1. � Un sistema circulatorio consta de varios elemen-
tos, ¿cuáles son estos elementos?, ¿qué papel tie-
ne cada uno?

  2. � Dentro de los vertebrados existen diversos tipos de 
sistema circulatorio. Dibujar de forma esquemática 
cada uno, indicando en qué grupo de vertebrados 
se puede encontrar.

  3. � Explicar la evolución del corazón a lo largo de los 
vertebrados indicando el papel de las innovaciones 
que se producen.

  4. � ¿Qué es el sistema linfático?

  5. � ¿Qué es la presión sistólica? ¿y la presión diastóli-
ca? Explicar brevemente la importancia clínica de 
estos dos valores.

Cuestiones de repaso

d)	� existir separación total entre la sangre oxigena-
da y la no oxigenada

  2. � En el ciclo cardiaco, la contracción de los ventrícu-
los corresponde a:

a)	� la miástole

b)	� la sístole

  1. � Los reptiles consiguen un mejor control de su circu-
lación gracias a:

a)	� tener un corazón de cuatro cámaras

b)	� la presencia de dos aortas

c)	� tener una separación total de la circulación sis-
témica y la circulación pulmonar

Cuestionario de autoevaluación (20 preguntas tipo test)
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c)	� arteria-capilar-vena

d)	� arteria pulmonar-aurícula izquierda-ventrículo iz-
quierdo

  9. � El corazón de anfibios tiene:

a)	� dos aurículas y un ventrículo

b)	� dos ventrículos y una aurícula

c)	� dos aurículas y dos ventrículos

d)	� una aurícula y un ventrículo

10. � Las trabéculas son:

a)	� huecos de las aurículas en el corazón de las 
aves

b)	� huecos del ventrículo en el corazón de los anfi-
bios

c)	� huecos de los ventrículos en el corazón de coco-
drilos

d)	� huecos de la aurícula en el corazón de peces

11. � Entre las ventajas del sistema circulatorio cerrado 
frente al abierto encontramos:

a)	� una ralentización de la velocidad del líquido cir-
culante mejorando el intercambio de gases

b)	� la posibilidad de dirigir selectivamente la sangre 
a los tejidos gracias a la resistencia variable de 
los vasos

c)	� que no precisan de una bomba muscular que 
impulse el líquido circulatorio

d)	� que toleran menores niveles de actividad meta-
bólica

12. � En la circulación de mamíferos:

a)	� la presión en el circuito pulmonar es mayor que 
en el circuito sistémico

b)	� la sangre oxigenada y la no oxigenada se mez-
clan en el pulmón

c)	� la presión sistémica es mayor que la presión pul-
monar

d)	� se maximiza el intercambio gaseoso al enviar la 
sangre con mayor concentración de dióxido de 
carbono hacia el pulmón

13. � Los ganglios del sistema linfático producen:

a)	� plaquetas

b)	� linfocitos

c)	� leucocitos

d)	� eritrocitos

c)	� la diástole

d)	� el latido

  3. � El líquido intersticial acumulado fuera de los capila-
res retorna a la circulación a través de:

a)	� el mismo bombeo del corazón lo impulsa hacia 
las venas

b)	� el sistema linfático

c)	� un sistema de transporte activo

d)	� la difusión hacia las venas

  4. � La válvula tricúspide:

a)	� impide el retorno de la sangre desde la aurícula 
hacia las venas

b)	� impide el retorno de la sangre desde el ventrícu-
lo derecho a la aurícula derecha

c)	� impide el retorno de la sangre desde el ventrícu-
lo izquierdo a la aurícula izquierda

d)	� impide el retorno de la sangre desde las arterias 
hacia el ventrículo

  5. � En reptiles, las válvulas semilunares se encuentran:

a)	� separando la aurícula izquierda del ventrículo in-
quierdo

b)	� separando la aurícula derecha del ventrículo de-
recho

 c)	�separando la aurícula izquierda de la aurícula 
derecha 

d)	� a la salida de los tres troncos arteriales

  6. � Los anélidos tienen:

a)	� un sistema circulatorio abierto

b)	� un sistema circulatorio cerrado

c)	� no tienen sistema circulatorio

d)	� sistema circulatorio doble

  7. � El ritmo cardiaco se controla:

a)	� de forma independiente del sistema neuroendo-
crino

b)	� a través de hormonas

c)	� por el sistema nervioso autónomo

d)	� por sistema nervioso autónomo y el sistema en-
docrino

  8. � Indicar cuál de los siguientes esquemas es correcto:

a)	� arteriola-vena-capilar

b)	� ventrículo derecho-vena pulmonar-aurícula iz-
quierda
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14. � La arteria pulmonar:

a)	� llega al ventrículo izquierdo

b)	� llega a la aurícula derecha

c)	� sale del ventrículo derecho

d)	� sale desde el ventrículo izquierdo

15. � El potencial de acción del latido cardiaco se origi-
na en:

a)	� el nódulo de Ranvier

b)	� el nódulo seno-auricular

c)	� el haz de His

d)	� el nódulo auriculo-ventricular

16. � Las venas pulmonares:

a)	� salen con sangre oxigenada al ventrículo derecho

b)	� salen con sangre oxigenada de la aurícula dere-
cha

c)	� llegan con sangre oxigenada al ventrículo iz-
quierdo

d)	� llegan con sangre oxigenada a la aurícula iz-
quierda

17. � El corazón tetracameral se encuentra en:

a)	� reptiles

b)	� aves

c)	� anfibios

d)	� peces

18. � El forámen de panizza se encuentra en:

a)	� aves

b)	� cocodrilos

c)	� mamíferos

d)	� anfibios

19. � La linfa desempeña:

a)	� función defensiva y de transporte de grasas des-
de el intestino a la sangre

b)	� función defensiva y de transporte de hidratos de 
carbono desde el intestino a la sangre

c)	� solo función defensiva

d)	� solo función de transporte de moléculas hacia la 
sangre

20. � En anfibios la sale del ventrículo a través de:

a)	� la válvula mitral

b)	� la válvula espiral

c)	� la válvula tricúspide

d)	� la válvula interauricular

Bibliografía utilizada

Brusca, R. C.; Brusca, G. J. Invertebrados (2.a Ed.). Editorial Mc Graw Hill-Interamericana.

Curtis, H.; Barnes, S.; Schnek, A.; Masarini, A. Biología (7.a Ed.). Editorial Médica Panamericana. 2008.

Freeman, S. Biología (3.a Ed.). Pearson-Addison Wesley. 2009.

Hickman, C. P.; Roberts, L. S.; Larson, A.; l’Anson, H.; Eisenhour, D. Principios integrales de zoología (13.a Ed.). Edi-
torial Mc Graw Hill. 2006.

Kardong, K. V. Vertebrados: anatomía comparada, función y evolución (2.a Ed.). Editorial Mc Graw Hill-Interamericana.

Mader, S. S. Biología (9.a Ed.). Mc Graw Hill. 2008.

Muñoz, A.; Perez, J.; da Silva, E. Manual de zoología. Colección manuales UEX-65. Universidad de Extremadura. 
2009.

Randall, D.; Burggren, W.; French, K. Eckert: Fisiología animal. Mecanismos y adaptaciones (4.a Ed.). Editorial Mc Graw 
Hill-Interamericana. 1998.

Rupert, E.; Barnes, D. Zoología de los invertebrados (6.a Ed.). Editorial Mc Graw Hill-Interamericana.

Sadava, D.; Heller, H. C.; Orians, G. H.; Purves, W. H.; Hillis, D. M. Vida. La Ciencia de la Biología (8.a Ed.). Editorial 
Médica Panamericana. 2009.





Capítulo 11 Sistemas respiratorios 173Capítulo 11 Sistemas respiratorios 173

RESUMEN
Los sistemas respiratorios animales están relacionados con 
el intercambio de gases entre las células y el entorno que 
las rodea . El O2 es un elemento imprescindible para la su-
pervivencia de las células, ya que está involucrado en la res-
piración celular, donde se obtiene energía mediante proce-
sos de oxidación de determinadas moléculas y se genera 
CO2 que debe ser eliminado . Mientras que en metazoos 
primitivos y relativamente simples, la difusión es suficiente 
para hacer llegar este O2 a todas las células del organismo, 
la aparición de animales estructuralmente más complejos y 
de mayor tamaño va ligada a la aparición de sistemas que 
aseguran el transporte de oxígeno a las células y la elimi-
nación del dióxido de carbono generado en ellas duran-
te el metabolismo celular . Hay que tener en cuenta que la 
fuente de O2, denominada medio respiratorio, es el aire en 
animales terrestres y el agua para la mayoría de los anima-
les acuáticos . La diferencia de medio del cual extraer el O2 
que necesitan las células ha modelado a lo largo del tiem-
po diferentes sistemas respiratorios, más o menos comple-
jos anatómicamente, pero muy eficaces a la hora de ex-
traer el O2 del medio externo que rodea a cada grupo de 
metazoos .

En muchos animales, la mayor parte de los tejidos no tiene 
acceso directo al medio respiratorio . En estos casos, la su-
perficie respiratoria es un epitelio húmedo y delgado que 
separa el medio externo de la sangre u otro líquido circu-
lante, encargado de transportar los gases hacia y desde las 
células del resto del organismo .

Objetivos de estudio:
•  Conocer los distintos sistemas respiratorios desde 

un punto de vista anatómico, en invertebrados y verte-
brados .

•  Entender cómo distintas morfologías y estructuras han 
contribuido a la adaptación de grupos de animales a di-
ferentes ambientes y hábitos . 

•  Conocer los distintos pigmentos respiratorios que con-
tribuyen al transporte de gases en los distintos fluidos 
circulantes . 

•  Entender cómo se produce el intercambio gaseoso.

•  Entender el funcionamiento fisiológico básico del siste-
ma respiratorio .

CAPÍTULO 11
SISTEMAS RESPIRATORIOS 
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11.1.  Introducción
Los sistemas respiratorios animales están relaciona-
dos con el intercambio de gases entre las células y el 
entorno que las rodea. Los sistemas respiratorios ani-
males favorecen el transporte de oxígeno a las células 
y la eliminación del dióxido de carbono generado en 
ellas durante el metabolismo celular.

11.2. � Respiración celular  
y extracelular

En sentido biológico, el término respiración es aplica-
do a dos procesos distintos. El proceso por el cual las 
células de los distintos organismos producen ATP se 
denomina respiración celular. Este proceso químico 
llevado a cabo en el interior de las células necesita del 
aporte externo de oxígeno y produce, entre otros com-
puestos, dióxido de carbono que debe ser eliminado. 
Por su parte, el proceso de intercambio gaseoso entre 
el medio externo y el medio interno de un organismo 
es lo que se conoce como respiración extracelular. En 
este proceso los distintos organismos captan oxígeno 
del medio ambiente en el que viven y, a su vez, des-
prenden a este medio ambiente externo el dióxido de 
carbono generado en el interior de las células como 
producto del catabolismo celular (Figura 11.1).

11.3. � Intercambio gaseoso
La transferencia de gases, oxígeno y dióxido de car-
bono se realiza pasivamente desde el medio ambien-
te externo a través de las superficies respiratorias por 
difusión. Para poder llevar a cabo este proceso es ne-
cesario que las superficies respiratorias sean lo más 
amplias posibles y que la distancia a través de la que 
se realiza la difusión sea lo más pequeña posible. El 
intercambio gaseoso se produce a través de superfi-
cies respiratorias como la propia superficie corporal, 
los sistemas traqueales, las branquias y los pulmones. 
Cada una de estas estructuras especializadas están 
adaptadas para obtener de forma muy eficiente oxí-
geno en un ambiente determinado. 

En los animales, tanto la necesidad de oxígeno 
como la producción de dióxido de carbono aumen-

tan en función de la masa corporal del organismo. Por 
otra parte, la tasa de transferencia de los gases se en-
cuentra estrechamente relacionada con el área de su-
perficie corporal. Como es sabido, para una esfera el 
área aumenta respecto al cuadrado de su diámetro, 
mientras que su volumen lo hace en función del cubo 
de su diámetro. Esto implica que, en animales de pe-
queño tamaño, las distancias de difusión son muy pe-
queñas mientras que la relación superficie/volumen 
corporal es muy grande. Por ello, en animales de ta-
maño microscópico como los protozoos el intercam-
bio gaseoso puede realizarse por simple difusión. Del 
mismo modo, en los animales que presentan un ma-
yor tamaño las distancias de difusión sufren un incre-
mento, mientras que la relación superficie/volumen 
corporal disminuye considerablemente. Estos anima-
les contrarrestan esta posible disminución en la rela-
ción superficie/volumen, desarrollando determinadas 
áreas especializadas que aumentan la superficie de 
contacto necesaria para el intercambio de gases en-
tre las células y el medio externo. Estas amplias su-
perficies están constituidas por una fina capa de célu-

Figura 11.1.  La ventilación, el sistema circulatorio y la res-
piración celular están involucrados en el intercambio de 
gases. En la mayoría de los metazoos el O2 y el CO2 se 
intercambian a través de la superficie de los pulmones, 
branquias, piel, etc. Estos gases se transportan desde y ha-
cia las células de los tejidos por medio del sistema circula-
torio, donde tiene lugar el intercambio gaseoso en el flui-
do circulante (sangre o hemolinfa).
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las con un grosor de entre 0,5 y 15mm que forman lo 
que se conoce como epitelio respiratorio.

11.4. � Evolución del 
sistema respiratorio

De entre los factores que han jugado un papel decisi-
vo en la evolución de los distintos sistemas de inter-
cambio gaseoso entre el medio ambiente y las células 
de los animales, el tamaño corporal, las necesidades 
metabólicas y el hábitat pueden considerarse como 
los factores más críticos.

Respiración a través de la superficie 
corporal

Este tipo de intercambio gaseoso a través de la super-
ficie corporal es realizado por organismos cuyo hábitat 
está estrechamente relacionado con ambientes acuá-
ticos o que presentan una elevada humedad. Esta res-
piración a través de la superficie corporal es llevada a 
cabo tanto por organismos invertebrados como ver-
tebrados. En determinados grupos de invertebrados 
como los poríferos, los cnidarios o los platelmintos, 
la membrana plasmática de cada célula está bastante 
próxima al medio externo, por lo que el intercambio 
de gases se lleva a cabo directamente a través de la su-
perficie corporal por difusión. A su vez, determinados 
anélidos y artrópodos, además de los anfibios realizan 
el intercambio gaseoso a través de la superficie corpo-
ral a pesar de poseer sistemas circulatorios que trans-
portan los gases entre las células y el medio externo, 
lo que se conoce como respiración cutánea. En estos 
organismos la difusión no es un mecanismo efectivo a 
la hora de llevar a cabo el intercambio gaseoso. Es por 
ello que estos organismos presentan determinadas ca-
racterísticas que favorecen este intercambio gaseoso 
por medio de la superficie de su cuerpo. Estos ani-
males poseen una amplia superficie de contacto con 
el medio externo en relación con su volumen, es de-
cir, presentan formas aplanadas o esféricas. Además, 
su superficie corporal suele ser fina y permeable a los 
gases y su sistema circulatorio está muy extendido a 
lo largo de la superficie corporal y, en el que pequeños 
vasos sanguíneos favorecen la reducción de las distan-
cias de difusión para la distribución de los gases que 
contienen a través de la superficie corporal.

Respiración Branquial
De los sistemas de intercambio gaseoso entre el me-
dio ambiente y las células, desarrollados en organis-
mos pluricelulares a lo largo de la historia de la vida 
en la Tierra, las branquias son las estructuras corpora-
les más eficaces para la respiración en medios acuáti-
cos. Las branquias proporcionan una superficie de in-
tercambio muy amplia, necesaria para la realización 
del intercambio gaseoso en un medio donde la den-
sidad de oxígeno es mucho menor que la existente en 
el medio aéreo. Las branquias son extensiones de la 
superficie corporal de los organismos que favorecen 
el intercambio de oxígeno por difusión a través de un 
epitelio muy fino, que en animales vertebrados está 
cubierto por una amplia red de capilares sanguíneos.

Las branquias se han desarrollado tanto en orga-
nismos acuáticos invertebrados como vertebrados. En 
ambos grupos de organismos las branquias pueden 
ser externas o internas. La superficie de las branquias 
externas está en contacto directo con el agua, mien-
tras que, en el caso de las branquias internas, es nece-
sario hacer llegar el agua a su superficie. 

En los invertebrados encontramos una amplia di-
versidad de estructuras branquiales desarrolladas en la 
superficie externa o interna del organismo. Los equi-
nodermos como las estrellas de mar tienen las bran-
quias ampliamente distribuidas por el cuerpo y tienen 
una morfología simple. Muchos gusanos segmenta-
dos tienen branquias similares a aletas que se extien-
den desde cada segmento del cuerpo, o agrupacio-
nes de branquias plumosas en la cabeza o la cola. Las 
branquias externas están presentes también en deter-
minados moluscos como son algunos nudibranquios 
y en determinadas larvas acuáticas de insectos, mien-
tras que encontramos branquias internas en los crus-
táceos. Las branquias internas suelen encontrarse en 
regiones específicas del cuerpo. Así, en determinados 
crustáceos como los malacostráceos se desarrollan en 
un espacio interno denominado cámara branquial.

Por su parte, las branquias de los organismos ver-
tebrados acuáticos pueden ser externas o internas. En 
cuanto a las primeras, estas se encuentran presentes 
en las larvas de los anfibios, aunque determinadas es-
pecies de salamandras mantienen las branquias ex-
ternas desarrolladas en el estadio larvario. Las bran-
quias internas de los vertebrados son características 
de los peces y se encuentran asociadas a las denomi-
nadas hendiduras branquiales. En estos organismos 
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agua son bajas (lo son aún más en agua salada), por 
lo que las branquias deben ser muy eficaces para ase-
gurar una tasa de transferencia de O2 hacia el sistema 
circulatorio del animal, suficiente para que llegue a to-
das las células del organismo. 

Sin embargo, las branquias son estructuras poco 
adecuadas para la respiración en ambientes terrestres. 
Esto es así porque estas extensiones húmedas de la 
superficie corporal, en tierra, constituyen una vía im-
portante de pérdida de agua por evaporación. Al per-
der agua, las branquias se colapsarían por la adhe-
sión de sus filamentos. Por ello, en la mayoría de los 
animales terrestres, desde un punto de vista evoluti-
vo, no se han seleccionado este tipo de estructuras, y 
albergan las superficies respiratorias dentro del cuer-
po, conectadas con el medio externo mediante tubos 
estrechos.

Respiración Traqueal
Como medio respiratorio, el aire ofrece más venta-
jas que el agua, ya que contiene una concentración 
de O2 mucho más elevada (250 ml de O2 por litro de 
aire, frente a los 8 ml por litro de agua). Por otro lado, 
O2 y CO2 se difunden más rápido en el aire que en el 
agua, por lo que las superficies respiratorias expues-
tas al aire no tienen que ser ventiladas tan enérgica-
mente como las branquias (con el ahorro de energía 
que esto conlleva para los organismos).

Sin embargo estas ventajas van acompañadas de 
un problema evidente, que es la pérdida de agua, ya 
que las estructuras respiratorias deben estar húme-
das, y en contacto con el aire, pierden agua por eva-
poración. En animales terrestres, este problema pa-
rece solventarse gracias a la presencia de superficies 
respiratorias plegadas. Aunque la más conocida es el 
pulmón de vertebrados, el sistema traqueal es el más 
común.

En grupos de artrópodos terrestres tan diversos 
como los insectos, los miriápodos y varios grupos de 
arácnidos, el intercambio gaseoso entre el medio am-
biente y las células se produce a través de una serie 
de tubos ramificados (divergentes) denominados trá-
queas. Este sistema de tubos o tráqueas, cuyas pare-
des presentan una estructura similar a la existente en 
la cutícula de los artrópodos, proceden de la invagina-
ción de la superficie corporal del organismo. Las trá-
queas contactan con el medio externo por medio de 

el sistema de branquias desarrolla una superficie muy 
extensa de intercambio para poder extraer del medio 
acuático la mayor cantidad de oxígeno que pueda ser 
empleado en los distintos procesos celulares. Como se 
ha comentado anteriormente, para poder llevar a cabo 
de una forma eficiente el intercambio gaseoso a través 
de las branquias internas, es necesario hacer llegar a 
estas el agua del medio. Para ello, tanto los condrictios 
(peces cartilaginosos como tiburones, rayas y quime-
ras) como los actinopterigios (peces óseos) han desa-
rrollado distintas estrategias para conducir el agua a 
través de las branquias.

En los peces condrictios, el avance del animal a lo 
largo del medio conduce el agua a través de las bran-
quias. En estos peces, el agua entra por unos orificios 
situados en la superficie lateral denominados espirá-
culos, saliendo de nuevo al medio a través de cinco 
pares de hendiduras branquiales que se encuentran a 
ambos lados de la cabeza. Por su parte, los peces óseos 
han desarrollado una estrategia distinta a la de los an-
teriores para conducir el agua a través de las bran-
quias. En los peces óseos el agua entra por la boca al 
tiempo que la salida al medio a través del opérculo 
permanece cerrada. Seguidamente, al cerrar la boca 
el agua atraviesa las branquias y es dirigida hacia el 
opérculo, que se abre permitiendo la salida del agua. 
El sistema de branquias de los peces óseos está for-
mado por cuatro pares de branquias que se proyec-
tan hacia una cavidad que se encuentra cerrada por 
el opérculo. En ambos grupos el flujo de agua es uni-
direccional, es decir, el agua entra o bien por la boca 
(peces óseos) o a través de los espiráculos (peces car-
tilaginosos), atraviesa las branquias y sale al exterior 
por los laterales de las cámaras branquiales.

Las branquias de los peces se encuentran muy vas-
cularizadas, y en ellas el flujo de agua transcurre en 
sentido contrario al flujo sanguíneo. Es decir, el inter-
cambio gaseoso en las branquias de los peces utiliza 
un flujo contracorriente, por el cual la sangre me-
nos oxigenada entra en contacto con el agua con ma-
yor concentración de oxígeno. Este mecanismo es tan 
eficaz que las branquias pueden extraer un 80% de O2 
disuelto en el agua que se desplaza a través de estas 
superficies respiratorias.

Como medio respiratorio, el agua presenta venta-
jas y desventajas. Si bien permite mantener húmedas 
las membranas plasmáticas de las células de la super-
ficie de las branquias, las concentraciones de O2 en el 
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mente parten de puntos aislados de las tráqueas, 
ramificándose entre los tejidos del insecto, sin 
penetrar en las células que los forman. Existen 
algunas excepciones, como el sistema muscular, 
en el cual, la alta demanda de oxígeno, especial-
mente de los músculos del vuelo, ha provoca-
do que los tubos traqueales invadan las fibras 
musculares. El grosor de estos tubos es tan pe-
queño que la ventilación en ellas es imposible, 
y el transporte de gases tiene lugar por difusión 
acuosa. Esta limitación de la tasa de intercambio 
gaseoso podría ser una razón por la cual los ar-
trópodos nunca han alcanzado tamaños extre-
madamente grandes.

•  �Sacos aéreos: son estructuras típicas de insec-
tos alados, engrosamientos que se producen en 
determinados puntos de las tráqueas, formando 
numerosas vesículas o grandes cámaras de pare-
des finas. Entre sus principales funciones está la 
de contribuir a la ventilación mecánica del siste-
ma traqueal mediante los movimientos respira-
torios. También proporciona una importante re-
serva de oxígeno a aquellos insectos que realizan 
una gran actividad voladora. 

Como la hemolinfa de algunos artrópodos, como 
los hexápodos, no transporta oxígeno, las tráqueas de-
ben prolongarse hasta alcanzar directamente todos los 
órganos del cuerpo. De este modo, el O2 y el CO2 son 
intercambiados directamente entre las células de los 
tejidos y las traqueolas. La ventilación del sistema tra-
queal tiene lugar por difusión simple de los gradien-
tes, así como por los cambios de presión inducidos por 
el animal. Casi todos los movimientos del cuerpo, o 
del sistema digestivo, hacen que el aire se mueva ha-
cia fuera o hacia dentro de algunas tráqueas. 

Respiración Pulmonar: los pulmones 
en invertebrados y vertebrados
A diferencia de los sistemas traqueales, que se ramifi-
can por todo el organismo, los pulmones se caracteri-
zan por una ubicación específica en el cuerpo. De este 
modo, como la superficie de los pulmones no está en 
contacto con las células de todos los tejidos, es nece-
saria la participación del sistema circulatorio para ha-
cer llegar el O2 y recoger el CO2 de las células más ale-
jadas. Los pulmones proceden de la invaginación de 
las superficies respiratorias que se encuentran densa-
mente vascularizadas.

una serie de espiráculos, que se disponen por pares 
a lo largo de los segmentos corporales. Los espirácu-
los regulan y protegen a las células de las tráqueas de 
la pérdida de agua, de partículas de polvo, además 
de controlar el flujo de aire en el interior de las trá-
queas. Estas últimas se dividen en una serie de tubos 
denominados traqueolas que se ramifican alrededor 
de las células corporales (Figura 11.2). Determinadas 
áreas de la cutícula de las tráqueas, localizadas prin-
cipalmente en la cavidad corporal y las patas, sufren 
un proceso de adelgazamiento que da lugar a un saco 
aéreo. Los sacos aéreos están implicados en el movi-
miento del aire a través del sistema traqueal, además 
de aligerar el peso corporal.

Por lo tanto, morfológicamente el sistema traqueal 
está compuesto por tráqueas, traqueolas y, en insec-
tos alados, también de sacos aéreos:

•  �Tráqueas: son tubos cuticulares elásticos que co-
nectan con el exterior a través de los espiráculos. 
Se adentran en el interior del cuerpo del insecto, 
ramificándose y haciéndose cada vez más finos. 
La composición celular de las tráqueas es, por 
tanto, la misma que la de la pared corporal del in-
secto, por lo que el revestimiento cuticular de las 
mismas se desprende en cada muda. La cutícula 
en cada tráquea suele estar esclerotizada y refor-
zada por anillos espirales llamados tenidios.

•  �Traqueolas: conjunto de tubos extremadamen-
te finos que, generalmente, se encuentran en la 
parte final del sistema traqueal. Cada traqueo-
la termina en una célula traqueolar, y general-

Figura 11.2.  Esquema de una tráquea de insecto. Las trá-
queas conectan directamente el medio externo con las 
células por lo que el sistema circulatorio de los animales 
que poseen tráqueas no se caracteriza por transportar O2 
y CO2.
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biertos de capilares. En los vertebrados que presentan 
una estructura corporal delgada y alargada, uno de 
los pulmones se encuentra reducido y en el caso de 
la mayor parte de los ofidios (serpientes) y determi-
nadas especies de anfisbénidos (culebrillas ciegas), su 
sistema respiratorio solo presenta un único pulmón. 
Como veremos más adelante al hablar de la ventila-
ción pulmonar, un volumen importante de aire per-
manece en las vías respiratorias pulmonares (tráquea, 
bronquios y bronquiolos) tras cada fenómeno de ex-
halación. Durante el siguiente proceso ventilatorio 
(inhalación), este volumen de aire retorna de nue-
vo a los pulmones antes de que el aire procedente del 
exterior llegue a ellos y se mezcle con el primero. Este 
volumen de aire que permanece en las vías respirato-
rias pulmonares se conoce como espacio muerto o vo-
lumen residual; al volumen total de aire que es in-
halado se le denomina volumen de ventilación. La 
relación entre ambos volúmenes en los vertebrados es 
distinta para cada especie.

En los mamíferos, como en la mayor parte de ver-
tebrados que presentan ventilación aérea, la ventila-
ción pulmonar es de tipo bidireccional. Por medio de 
un flujo bidireccional el aire penetra al interior del ór-

Los pulmones aparecen evolutivamente en las ara-
ñas, los caracoles y los vertebrados. Dentro de los in-
vertebrados que han desarrollado pulmones implica-
dos en el intercambio gaseoso, destaca un grupo de 
moluscos gasterópodos que comprende a los caraco-
les terrestres y a muchas especies dulceacuícolas co-
nocidos como pulmonados (Pulmonata). En este gru-
po de moluscos la cavidad paleal (cavidad del manto) 
se ha transformado en un pulmón. En este pulmón 
el intercambio gaseoso se realiza por difusión a tra-
vés de un pequeño orificio denominado pneumos-
toma. Otro grupo de invertebrados relacionados con 
el medio terrestre, los arácnidos (Arachnida), que in-
cluyen a las arañas y escorpiones entre otros, han de-
sarrollado unas estructuras procedentes de la invagi-
nación de la pared abdominal ventral denominados 
pulmones en libro. Cada pulmón en libro está for-
mado por un saco esclerotizado en el cual cada pared 
lateral está plegada formando laminillas con aspecto 
de hojas de un libro. En este tipo de pulmón la difu-
sión de los gases se produce entre la sangre que cir-
cula por el interior de las laminillas y el aire que existe 
entre los espacios que se forman entre estas lamini-
llas. En cada saco, existe un lado que no se pliega y 
forma una cámara de aire denominada atrio. El atrio 
se continúa con los espacios interlaminares y se co-
munica con el exterior por medio de una abertura de-
nominada espiráculo. Al igual que sucede en el pul-
món de los gasterópodos pulmonados el intercambio 
gaseoso se produce por difusión en los pulmones en 
libro. Es por esto que a este tipo de pulmones se les 
conoce como pulmones de difusión.

En los vertebrados, los pulmones están diseñados 
para facilitar el proceso de respiración en el medio aé-
reo. Estructuralmente, los pulmones de los vertebra-
dos son bolsas elásticas localizadas en el interior del 
cuerpo que proceden de la evaginación del endoder-
mo del tubo digestivo y se sitúan en posición ven-
tral en relación a dicho tubo (Figura 11.3). Tanto en 
los peces pulmonados como en la mayor parte de los 
tetrápodos estos órganos respiratorios en individuos 
adultos son pares y se comunican con el medio exter-
no por medio de la tráquea, que generalmente se di-
vide en un par de bronquios. Cada bronquio se di-
rige a un pulmón ramificándose de manera sucesiva 
en una serie de pequeños bronquiolos. El intercam-
bio de gases no se lleva a cabo en estos conductos. 
El sistema de bronquiolos termina en unos sacos di-
minutos llamados alveolos, que se encuentran recu-

Figura 11.3.  El tracto respiratorio humano se ramifica re-
petidamente desde el mayor conducto (tráquea) al más pe-
queño, el bronquiolo. Es en las regiones terminales de los 
bronquiolos, denominadas alveolos, donde finalmente se 
produce el intercambio gaseoso.
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nómeno se produce hasta que la presión de oxígeno 
entre los alveolos y los capilares se iguala. En el caso 
del dióxido de carbono, la presión parcial de este gas 
en la sangre de los capilares sanguíneos es muy ele-
vada a su paso por los alveolos pulmonares con res-
pecto a la presión existente en estos últimos. En este 
caso, el CO2 difunde a través de las paredes capilares 
y alveolares hasta el interior de los alveolos, favore-
ciendo de este modo la eliminación de este al medio 
externo a través de su paso por los distintos conduc-
tos del sistema pulmonar.

La transición de un estilo de vida acuático a un es-
tilo de vida terrestre en la historia evolutiva de los ver-
tebrados ha implicado una sustitución de los órganos 
relacionados con la ventilación acuática por otros ór-
ganos relacionados con la ventilación aérea. Los pul-
mones con ventilación aérea se desarrollaron de ma-
nera previa al paso hacia tierra firme. Sin embargo, 
el desarrollo de una bomba eficaz de aspiración no 
ocurrió hasta millones de años después del estable-
cimiento de los vertebrados en el medio terrestre. La 
presencia de los pulmones en el interior del cuerpo 
de los vertebrados mantiene en un entorno húmedo 
a las estructuras encargadas del intercambio gaseoso. 
A lo largo de la historia evolutiva de los vertebrados 
se observa un aumento en la superficie interna de los 
pulmones, relacionado con la ocupación de distintos 
y diversos hábitats terrestres. Los primeros pulmones 
que se desarrollaron en los ancestros de los tetrápo-
dos, los “peces de aletas carnosas” o sarcopterigios y 
cuyos representantes actuales son tres únicos géneros 
de peces pulmonados o dipnoos y el celacanto Lati-
meria, probablemente desarrollaban una función de 
complemento a las branquias en periodos de sequía. 
Consistían en un par de pequeños sacos que presen-
taban una importante red de capilares sanguíneos  
rodeando su fina superficie. Tras el paso al medio te-
rrestre, el par de pulmones desarrolló una estructura 
más elaborada, en la que su superficie interna se en-
cuentra dividida aumentando su superficie respirato-
ria. Estas divisiones sin tabiques internos están pre-
sentes en los anfibios, en los que las divisiones son 
menores en los urodelos (salamandras) y están más 
extendidas en los anuros (ranas y sapos). En los rep-
tiles existe una clara compartimentación de la super-
ficie interna de los pulmones, que se mantiene en las 
aves. A esto se une, en este grupo de amniotas terres-
tres, el desarrollo de un sistema de sacos aéreos no 
vascularizados que proporcionan un continuo apor-

gano respiratorio, en este caso el pulmón y, poste-
riormente, retorna al medio externo por las mismas 
vías por las que entró. Además, el proceso de venti-
lación de los mamíferos se produce por medio de lo 
que se conoce como bomba de aspiración. Mediante 
este tipo de bomba, característica de los amniotas te-
rrestres, la caja torácica se expande y comprime y/o el 
diafragma se desplaza hacia adelante o hacia atrás ge-
nerando una presión positiva (el aire es expulsado) o 
una presión negativa (el aire es desplazado al interior 
de los pulmones). Es por esto que durante el proceso 
de ventilación pulmonar de los mamíferos están im-
plicados el diafragma y la caja torácica.

Durante cada proceso de inhalación los músculos 
intercostales externos se contraen, las costillas giran y 
el esternón se desplaza anteriormente. Debido a que 
las costillas están inclinadas y presentan una forma 
arqueada, cuando estas giran se desplazan hacia fuera 
y hacia delante. Esto provoca que la caja torácica que 
alberga a los pulmones se expanda. La expansión de 
la caja torácica se ve, a su vez, favorecida por la con-
tracción del diafragma. La contracción del diafragma, 
que presenta una forma abovedada, provoca que este 
se aplane aumentando el tamaño de la cavidad toráci-
ca. Como consecuencia y, debido a la naturaleza elás-
tica de los pulmones, estos se expanden para ocupar 
el espacio existente en la cavidad torácica favorecien-
do la entrada de aire en ellos.

Durante el siguiente proceso de la ventilación, la 
exhalación, los músculos intercostales internos en 
este caso, tiran de las costillas hacia atrás. Por su par-
te, el diafragma se relaja y retoma su forma aboveda-
da. Como consecuencia de la relajación del diafragma 
y de la retracción de las costillas, la caja torácica dis-
minuye su volumen y fuerza al aire presente en los 
pulmones a salir de ellos.

En los pulmones, el intercambio de gases se produ-
ce por la diferente concentración de oxígeno y dióxi-
do de carbono que existe entre los alveolos pulmona-
res y la sangre de los capilares sanguíneos. Al llegar a 
los alveolos, la sangre presenta una elevada concen-
tración de dióxido de carbono mientras que su conte-
nido en oxígeno es muy pobre. Debido a que la pre-
sión de oxígeno en los alveolos pulmonares es mayor 
que la presión de oxígeno existente en la sangre que 
llega por los capilares sanguíneos, el oxígeno atravie-
sa las paredes de los alveolos y de los capilares san-
guíneos y llega hasta la sangre por difusión. Este fe-
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de hierro en su centro. Es el hierro el que se une al oxí-
geno, por lo que cada molécula de hemoglobina puede 
transportar hasta cuatro moléculas de O2. Como todos 
los pigmentos respiratorios, la unión de la hemoglobi-
na al O2 tiene que ser reversible, ya que debe liberar 
este gas en todos los tejidos del organismo.

En lo que respecta a la afinidad de la hemoglobina 
por el monóxido de carbono, esta es 200 veces mayor 
que la que presenta respecto al oxígeno. Esto provo-
ca que, aunque existan niveles muy bajos de presión 
parcial de monóxido de carbono, este gas desplace el 
oxígeno y sature la hemoglobina. En este caso la mo-
lécula de hemoglobina saturada de monóxido de car-
bono se conoce como carboxihemoglobina.

Además de en los vertebrados, como se ha men-
cionado anteriormente, la hemoglobina es el pigmen-
to respiratorio presente en la sangre de determinados 
grupos de invertebrados como los anélidos y varios 
grupos de moluscos. En artrópodos se puede obser-
var, dentro de los insectos, en las larvas de unos mos-
quitos no picadores, los quironómidos (estas larvas ro-
jas se usan comúnmente en pesca y acuariofilia). Otros 
tipos de pigmentos respiratorios están presentes en la 
sangre de diversos grupos de invertebrados. La heme-
ritrina se encuentra presente en la sangre de grupos 
tan distintos como los priapúlidos, los anélidos y los 
braquiópodos. Además de presentar hemoglobina o 
hemeritrina, dentro del linaje de los anélidos encon-
tramos también a distintas especies que presentan clo-
rocruorina como pigmento respiratorio. Por último, la 
hemocianina es el pigmento presente en los molus-
cos y los artrópodos. Esta molécula tiene cobre como 
componente de unión al oxígeno molécula por lo que 
en combinación con el oxígeno presenta una colora-
ción azulada y en ausencia de este es incolora.

te de oxígeno necesario para el vuelo. Esta compar-
timentación alcanza en mamíferos un máximo grado 
de desarrollo, en el que millones de pequeños alveo-
los rodeados de una densa red de capilares sanguí-
neos aumentan de manera considerable el área para 
la realización del intercambio gaseoso.

11.5. � Pigmentos 
respiratorios

Tras difundirse a través de las paredes de los distin-
tos epitelios respiratorios de los vertebrados, el oxíge-
no se une a un pigmento respiratorio. En los vertebra-
dos este pigmento respiratorio es la hemoglobina. El 
pigmento respiratorio provoca un aumento conside-
rable del contenido de oxígeno en la sangre, una vez 
que se combina con el oxígeno. La ausencia de pig-
mentos respiratorios en la sangre disminuiría consi-
derablemente su contenido en oxígeno.

Los pigmentos respiratorios son complejos proteí-
nicos y de iones metálicos, que poseen la peculiaridad 
de presentar una coloración característica. Este color 
característico varía y cambia en proporción al conte-
nido en oxígeno. En la hemoglobina por ejemplo, se 
pasa de un color rojo intenso cuando este pigmento 
está saturado en oxígeno a presentar un tono rojo-par-
do oscuro al desoxigenarse. En el caso de este pigmen-
to respiratorio, a la molécula de hemoglobina unida a 
oxígeno se le denomina oxihemoglobina, mientras que 
a la molécula carente de oxígeno se le conoce como 
desoxihemoglobina. Es el pigmento respiratorio de casi 
todos los vertebrados y de una amplia variedad de in-
vertebrados. Consta de cuatro subunidades, cada una 
de ellas con un grupo hemo, que contiene un átomo 

  1. � Explicar las ventajas y desventajas que se encuen-
tran los animales a la hora de respirar según el me-
dio donde vivan (acuático o terrestre).

  2. � ¿Qué es una tráquea? ¿Qué tipo de animales las 
poseen? Hacer un esquema de las partes que la 
componen indicando cómo se produce el transpor-
te de oxígeno.

  3. � Realizar un cuadro donde se muestren los sistemas 
de intercambio gaseoso que se conocen, indican-

do cómo se realizan y las ventajas y desventajas que 
presentan.

  4. � Explicar cómo se produce el intercambio gaseoso 
en mamíferos exponiendo la función de los distin-
tos elementos que participan.

  5. � ¿Qué es la hemoglobina? Explicar su papel dentro 
del organismo.

Cuestiones de repaso
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c)	� tráqueas

d)	� pulmones

  7. � En la inhalación de aire por el aparato respiratorio 
en mamíferos participa;

a)	� el omóplato

b)	� la faringe

c)	� el bíceps

d)	� el diafragma

  8. � Durante la exhalación:

a)	� se relajan los músculos intercostales y se contrae 
el diafragma

b)	� se contraen los músculos intercostales y se rela-
ja el diafragma

c)	� la caja torácica se expande y se relaja el diafrag-
ma

d)	� la caja torácica disminuye y se relaja el diafrag-
ma

  9. � La ausencia de pigmentos respiratorios en la san-
gre:

a)	� disminuye considerablemente su contenido en 
oxígeno

b)	� aumenta considerablemente su contenido en 
hierro

c)	� disminuye los niveles de CO2 disuelto

d)	� no provoca ningún cambio en términos de pre-
sencia de oxígeno

10. � La hemocianina puede encontrarse en:

a)	� equinodermos

b)	� moluscos

c)	� anélidos

d)	� cnidarios

11. � Una característica común de los sistemas respira-
torios es:

a)	� presentar superficies impermeables

b)	� presentar superficies cartilaginosas

c)	� presentar grandes superficies de intercambio

d)	� presentar superficies externas al cuerpo

  1. � De las siguientes afirmaciones indicar cuál es la co-
rrecta:

a)	� la inspiración agranda la caja torácica

b)	� la espiración agranda la caja torácica

c)	� la inspiración y la espiración se realizan al mismo 
tiempo

d)	� la inspiración disminuye la caja torácica

  2. � Indicar cuál de las siguientes afirmaciones es fal-
sa :

a)	� en las superficies respiratorias se realiza el inter-
cambio gaseoso

b)	� en los pulmones el aire entra y sale gracias a los 
cambos que sufre la caja torácica

c)	� los órganos respiratorios internos mantienen 
húmedas sus superficies evitando la pérdida de 
agua

d)	� en los órganos respiratorios internos el intercam-
bio gaseosos se realiza por transporte activo

  3. � La molécula encargada de transportar el oxígeno 
en los mamíferos es:

a)	� la inmunoglobina

b)	� la hemoglobina

c)	� la hemocianina

d)	� la hemiglobina

  4. � Los sacos aéreos proporcionan un aporte continuo 
de oxígeno a:

a)	� anélidos

b)	� aves

c)	� cocodrilos

d)	� moluscos

  5. � Los pigmentos respiratorios son:

a)	� complejos proteínicos y de iones metálicos

b)	� enzimas

c)	� derivados lipídicos

d)	� hormonas

  6. � Los insectos presentan un sistema respiratorio con:

a)	� branquias

b)	� bronquios

Cuestionario de autoevaluación (20 preguntas tipo test)
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c)	� una relajación del diafragma que aumenta la 
presión negativa de las cavidades pleurales

d)	� la relajación de los músculos intercostales exter-
nos aumenta la cavidad pleural

17. � La unión del oxígeno con la hemoglobina se pro-
duce:

a)	� de forma inversa

b)	� de forma covalente

c)	� de forma reversible

d)	� de forma indefinida

18. � El monóxido de carbono supone un peligro porque:

a)	� se une a la hemoglobina con más afinidad que 
el oxígeno

b)	� compite con el dióxido de carbono por unirse a 
la hemoglobina

c)	� se combina con el oxígeno para dar dióxido de 
carbono

d)	� colapsa los alveolos al impedir la contracción del 
diafragma

19. � Los pulmones en libro son típicos de:

a)	� equinodermos

b)	� arácnidos

c)	� insectos

d)	� moluscos

20. � El intercambio gaseoso en las branquias utiliza un 
flujo:

a)	� unidireccional

b)	� contracorriente

c)	� laminar

d)	� bidireccional

12. � Los pulmones de vertebrados se forman a partir 
del:

a)	� mesodermo

b)	� ectodermo

c)	� endodermo

d)	� los pulmones en libro

13. � Indicar la secuencia correcta:

a)	� laringe-bronquilo-bronquio-alveolo pulmonar

b)	� alveolo-laringe-bronquio-bronquiolo

c)	� laringe-tráquea-bronquio-bronquiolo

d)	� tráquea-bronquiolo- bronquio-alveolo

14. � La ventilación del sistema traqueal tiene lugar por:

a)	� difusión simple

b)	� transporte activo

c)	� difusión facilitada

d)	� solo por los cambios de presión inducidos por el 
animal

15. � Al volumen total inhalado por un mamífero se le 
denomina:

a)	� volumen residual

b)	� volumen de ventilación

c)	� volumen corriente

d)	� volumen de reserva espiratorio

16. � En la inspiración:

a)	� se produce un aumento de la presión positiva en 
los pulmones por acción de los músculos inter-
costales

b)	� una presión negativa en el interior de las cavida-
des pleurales que expande los pulmones
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RESUMEN
Las reacciones químicas que hacen posible la vida tienen 
lugar en soluciones acuosas . Si se rompe el equilibrio entre 
agua y solutos, los seres vivos pueden sufrir consecuencias 
graves en sus procesos fisiológicos . Los animales se enfren-
tan a problemas diferentes derivados de que el medio que 
les rodea sea acuático o terrestre y del tipo de respiración y 
alimentación que poseen . Para mitigar los problemas deri-
vados del desequilibrio hídrico provocado por el ambiente 
en que vive cada grupo de metazoos, en su proceso evo-
lutivo se han desarrollado sistemas excretores encargados 
de mantener el equilibrio osmótico en el medio interno de 
los organismos, permitiendo así la supervivencia de las cé-
lulas que lo componen . Su funcionamiento se basa en la 
absorción controlada de agua o sales en cada caso concre-
to, ya que el equilibrio iónico depende del mantenimien-
to de una concentración estable de solutos entre el medio 
interno y externo de las células . Por lo tanto, el equilibrio 
hídrico y el equilibrio iónico se encuentran estrechamente 
relacionados con el sistema excretor

Objetivos de estudio:
•  Conocer los distintos sistemas excretores desde un pun-

to de vista anatómico, en invertebrados y vertebrados .

•  Entender cómo distintas morfologías y estructuras excre-
toras han contribuido a la adaptación de grupos de ani-
males a diferentes ambientes y hábitos . 

•  Conocer la evolución estructural y funcional del riñón de 
vertebrados, en concreto de los mamíferos . 

•  Conocer la fisiología de la nefrona como unidad básica 
funcional del riñón de vertebrados .

•  Entender el funcionamiento fisiológico del sistema ex-
cretor .

CAPÍTULO 12
SISTEMA EXCRETOR 
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12.1.  Introducción
La actividad celular genera una serie de compuestos 
derivados del metabolismo como dióxido de carbono, 
agua, productos nitrogenados y sales minerales. Estos 
compuestos deben ser eliminados de las células y ex-
pulsados al medio externo. Para ello en los distintos 
grupos de animales se han desarrollado diversos y dis-
tintos mecanismos y órganos o estructuras destinadas 
a la eliminación de los productos de desecho. La eli-
minación de estos productos puede realizarse directa-
mente a través de la superficie corporal del organismo 
o bien pueden disolverse en un medio líquido interno 
y ser transportados hasta los órganos o estructuras es-
pecializadas en la excreción de estos compuestos.

12.2. � Estructuras  
de excreción  
no especializadas

Dentro de este epígrafe, nos vamos a referir a la eli-
minación de los productos derivados del metabolis-
mo del nitrógeno que realizan determinados grupos 
de organismos invertebrados a través de la superficie 
corporal. Tanto los cnidarios como los celentéreos eli-
minan los residuos nitrogenados, en forma de amo-
níaco, por difusión a través de la superficie general 
del cuerpo.

12.3. � Sistemas de excreción 
especializados

En el caso de los organismos cuyas células no se en-
cuentran en contacto directo con el medio ambiente 
externo, los productos de desecho procedentes de la 
actividad metabólica celular deben ser expulsados por 
medio de estructuras excretoras especializadas. Estas 
estructuras están estrechamente relacionadas con los 
líquidos celulares que transportan estos productos de 
desecho procedentes de las células. Los aparatos ex-
cretores especializados tanto de invertebrados como 
de vertebrados realizan tres procesos fundamentales 
a la hora de eliminar los productos metabólicos de 
desecho. El primer proceso en producirse se conoce 
como filtración, y consiste en el paso por difusión a 

través de las paredes de los órganos excretores de los 
líquidos corporales en los que se encuentran los resi-
duos metabólicos. En este proceso se genera lo que 
se conoce como orina inicial. El siguiente proceso se 
produce a lo largo del aparato excretor, y consiste en 
la reabsorción de agua y sustancias útiles para las cé-
lulas, que son devueltas a los líquidos corporales. En 
este caso, la reabsorción se realiza generalmente por 
transporte activo, lo que requiere energía. El último 
proceso es el de la secreción. Este proceso permite la 
obtención de lo que se denomina orina final, que es 
expulsada al medio externo. Por medio de este proce-
so, determinadas sustancias, generalmente iones, son 
transferidas al aparato excretor procedentes de los lí-
quidos corporales (Figura 12.1).

Aparatos excretores de invertebrados
Los invertebrados se enfrentan, al problema de la eli-
minación de los productos de desecho derivados del 

Figura 12.1.  Panorámica general de las funciones principa-
les de los sistemas excretores. Modelo realizado de acuer-
do a lo que ocurre en vertebrados.
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metabolismo celular y al mantenimiento de un me-
dio interno constante, en el que juega un papel funda-
mental la conservación de concentraciones constantes 
de agua y sales. Para llevar a cabo tanto la eliminación 
de los productos de desecho como el mantenimien-
to de unas concentraciones constantes de agua e io-
nes en el medio interno, los invertebrados han desa-
rrollado distintos órganos especializados encargados 
de la excreción de estos compuestos. Estos distintos 
órganos excretores son los protonefridios, los meta-
nefridios, las glándulas antenales o maxilares, los 
sáculos y los tubos de Malphigi.

Protonefridios

Este tipo de órgano excretor se encuentra principal-
mente en invertebrados platelmintos y en poliquetos, 
aunque también lo poseen rotíferos y algunos ané-
lidos. Este sistema de excreción se caracteriza por la 
existencia de una red de tubos ramificados, cerra-
dos en un extremo, que presentan células terminales 
multiciliadas denominadas células flamígeras (Figu-
ra 12.2).

El movimiento de los cilios de las células flamí-
geras llevan agua y solutos desde el líquido intersti-
cial hacia el sistema de túbulos, por donde la orina es 
transportada hacia el exterior del organismo a través 
de aberturas llamadas nefridioporos. Para facilitar el 
proceso de eliminación del exceso de agua y meta-
bolitos, además del amonio, las células terminales se 

distribuyen a lo largo de todo el organismo y se loca-
lizan dentro de la distancia necesaria para que se pue-
da producir la difusión de los compuestos a excretar. 
Esto es así debido a que estos organismos no dispo-
nen de sistema circulatorio que permita el transpor-
te de compuestos. 

Los protonefridios actúan reabsorbiendo principal-
mente agua o solutos en función del medio que les ro-
dea y de los problemas que este medio produce en tér-
minos de equilibrio osmótico. Las células flamígeras 
están, por lo tanto, involucradas en la osmorregulación. 
Así, en los platelmintos de agua dulce, la orina que se 
excreta es muy diluida, ya que el sistema excretor reab-
sorbe la mayor parte de los solutos antes de que la ori-
na sea expulsada al exterior, para mantener constante el 
medio extracelular. Sin embargo, algunos gusanos pa-
rásitos se enfrentan precisamente al problema opues-
to, ya que ya que son isoosmóticos respecto al medio 
que les rodea en los organismos hospedadores. En este 
caso, para solventar el problema, los protonefridios eli-
minan mayor cantidad de desechos nitrogenados. Esta 
diferencia en la función refleja el modo en que estruc-
turas comunes se han adaptado en el proceso evolutivo 
a diferentes ambientes, por presión selectiva. 

Metanefridios

Este tipo de órganos excretores están presentes en 
casi todos los grupos de anélidos. Los metanefridios 
son estructuras tubulares que conectan por un extre-

Figura 12.2.  Sistema excretor de una planaria (platelminto). Los protonefridios son túbulos internos ramificados que funcionan 
principalmente en la osmorregulación.
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función del apéndice con el que se encuentran aso-
ciados (glándulas maxilares, glándulas antenales,…). 
Estos órganos excretores no se repiten en cada seg-
mento corporal, presentándose solamente unos po-
cos sáculos a lo largo de la cavidad corporal. 

Están compuestos por un saco terminal, un canal 
excretor, una vejiga y un corto conducto de salida co-
nectado con el exterior por medio de un poro excre-
tor. Dependiendo de si el saco terminal ha surgido de 
un compartimento adyacente al segmento antenal o 
al segundo segmento maxilar, estos órganos reciben el 
nombre de glándulas antenales o glándulas maxilares, 
respectivamente. Estas glándulas suelen estar presen-
tes en el estado larvario de los crustáceos, pero gene-
ralmente en el estado adulto solo permanece un par 
de ellas. En las glándulas antenales, los poros excreto-
res se abren al exterior debajo de la base de las segun-
das antenas, mientras que los poros de las glándulas 
maxilares se abren al exterior a nivel o cerca de de la 
base de las segundas maxilas. Es a través de la pared 
del saco terminal donde se produce la filtración de la 
hemolinfa. Una vez ocurrido este proceso, el produc-
to del filtrado circula por el canal excretor donde tie-
ne lugar una reabsorción selectiva o secreción de las 
sustancias útiles. Los desechos son almacenados a ni-
vel de la vejiga y expulsados posteriormente al medio 
ambiente externo a través de los poros excretores. En 
los crustáceos, la excreción del amoníaco tiene lugar a 
nivel de las branquias al igual que la osmorregulación. 
Por esto, las glándulas antenales y maxilares actúan a 
nivel de regulación de otros metabolitos e iones y en 
el control del volumen de los fluidos internos.

Tubos de Malpighi 

Estas estructuras son características de artrópodos te-
rrestres (miriápodos, hexápodos y arácnidos), si bien 
este tipo de sistema excretor evolucionó de manera in-
dependiente en estos grupos. Los tubos de Malpighi 
son evaginaciones ciegas de las paredes del tubo di-
gestivo, en las que el extremo distal se encuentra ce-
rrado y suspendido en la hemolinfa (líquido circulato-
rio) mientras que el extremo proximal se abre al tubo 
digestivo. Estos tubos se encuentran alojados libre-
mente en la cavidad corporal a nivel de los órganos 
abdominales. Los productos de desecho son secreta-
dos desde la hemolinfa al interior de los tubos de Mal-
pighi y desde ahí al aparato digestivo. Desde este úl-
timo, los productos de desecho y la materia fecal son 
expulsados al exterior a través del ano (Figura 12.4). 

mo con la cavidad celómica, por medio de una es-
tructura en forma de embudo ciliado denominada 
nefrostoma, y con el medio externo por el extremo 
a través del nefridioporo. Esta configuración típica 
está presente en los anélidos, y difiere ligeramente de 
la que presentan la mayoría de los moluscos, en los 
que tanto la conexión con la cavidad celómica como 
el nefridioporo se encuentran en el mismo extremo 
del metanefridio, dando lugar a sacos ciegos. Ade-
más, en los anélidos el sistema metanefridial presen-
ta una distribución característica formada por un úni-
co par de metanefridios por segmento y desempeña 
funciones excretoras y osmorreguladoras. En ambos 
grupos la cavidad celómica recibe el ultrafiltrado de la 
sangre, que es recogido por el metanefridio a través 
del nefrostoma y conducido a lo largo de la zona tu-
bular de este órgano excretor. En esta zona tiene lugar 
una reabsorción selectiva, además de una secreción 
de desechos de la sangre. Finalmente los productos 
de desecho (orina) son expulsados al exterior a través 
del nefridioporo (Figura 12.3).

Glándulas antenales o maxilares

Este tipo de sistemas excretores recibe también el 
nombre de sáculos o sacos terminales. Constituyen 
los órganos excretores de los artrópodos crustáceos, 
son pares y se localizan en la parte anterior de la re-
gión cefálica de estos artrópodos. Son estructuras cie-
gas que desembocan al medio externo por medio de 
conductos (túbulos) a nivel de los apéndices corpo-
rales. Debido a esto, los sáculos son denominados en 

Figura 12.3.  Esquema de un metanefridio, típico de ané-
lidos.
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Aparatos excretores de vertebrados
En los vertebrados en general, el sistema urinario y 
el reproductor tienen un mismo origen ontogénico. 
Ambos sistemas se desarrollan a partir de un doble 
engrosamiento del mesodermo, denominado cres-
tas urogenitales, y comparten estructuras comunes 
durante el desarrollo. Al final de este, ambos siste-
mas constituyen estructuras independientes y sepa-
radas funcionalmente, aunque no anatómicamente, 
como en el caso de la especie humana, donde la ure-
tra sirve tanto para el transporte de la orina como del 
semen.

Ambos sistemas comienzan a desarrollarse duran-
te las fases embrionarias, pero el desarrollo del siste-
ma urinario comienza y termina antes que el del sis-
tema reproductor.

Durante el desarrollo del embrión de los mamífe-
ros se produce la diferenciación de tres tipos de riño-
nes: pronefros, mesonefros y metanefros. De ellos, 
tan solo el tercero, el metanefros, dará lugar al riñón 
de mamífero adulto. El pronefros es un riñón funcio-
nal en larvas de peces y los anfibios, pero en los ma-
míferos constituye un vestigio evolutivo sin función 
renal, aunque es el primero en desarrollarse.

Los riñones y sus conductos constituyen los órga-
nos del sistema excretor de los vertebrados. Estos se 

Entre estos grupos de artrópodos los productos 
nitrogenados que se excretan son distintos. El pro-
ducto final de la excreción nitrogenada en los arác-
nidos es la guanina, mientras que en miriápodos y 
hexápodos el producto final de excreción es el ácido 
úrico. A pesar de estas diferencias, en los tres gru-
pos se produce un transporte activo de iones (como 
el K+) a través de la pared de los tubos de Malpighi, 
que está asociado a una absorción isosmótica de agua 
(Figura 12.5). Esto da lugar a un aumento en la pre-
sión hidrostática en el interior del tubo que favore-
ce la creación de un flujo de orina. Además de este 
transporte activo iónico, también se lleva a cabo un 
transporte activo de los productos de la excreción ni-
trogenada, el ácido úrico en miriápodos y hexápo-
dos, y la guanina en arácnidos, contra gradientes de 
concentración. De este modo, la orina formada flu-
ye hacia el recto donde, a través del epitelio rectal, 
se produce una reabsorción selectiva de agua, sales, 
y metabolitos, eliminándose por el ano el ácido úri-
co o la guanina junto a la materia fecal y el exceso de 
agua y sales.

Figura 12.4.  a) Esquema de los túbulos de Malpighi de los 
insectos. Este sistema de tubos engrosados sobresale del 
aparato digestivo eliminando los desechos nitrogenados. 
Participa también en la osmorregulación. b) Detalle de su 
funcionamiento.

Figura 12.5.  Esquema del transporte de sustancias a través 
de los túbulos de Malpighi. Se produce un transporte activo 
de iones (como el K+) a través de la pared de los tubos de 
Malpighi, que está asociado a una absorción de agua. Esto 
da lugar a un aumento en la presión hidrostática en el inte-
rior del tubo que favorece la creación de un flujo de orina.
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Pronefros

El pronefros es el primer tipo de riñón en diferenciar-
se y representa un estadio transitorio durante el de-
sarrollo embrionario de los vertebrados. Los túbulos 
que constituyen este tipo de riñón se originan en la 
región anterior de la cresta renal y se denominan tú-
bulos pronéfricos. Estos túbulos se unen formando el 
conducto pronéfrico que desemboca en la cloaca. Este 
tipo de riñón está presente en los ciclóstomos, en las 
lampreas y puede permanecer como riñón funcional 
en algunas especies adultas de actinopterigios. En el 
resto de vertebrados el pronefros acaba degenerando 
y es generalmente reemplazado por el mesonefros a 
lo largo del desarrollo embrionario.

En la formación del riñón funcional en los verte-
brados que presentan un riñón tipo pronefros, los tú-
bulos pronéfricos se asocian con los glomérulos. En 
este riñón los glomérulos filtran el líquido presen-
te en la cavidad celómica, que es recogido a través 
de los nefrostomas por los túbulos renales (túbulos 
pronéfricos), donde este líquido es transformado y 
finalmente excretado a través de la cloaca en forma 
de orina.

Mesonefros

El segundo tipo de riñón embrionario en los verte-
brados se conoce como mesonefros. Los túbulos de 
este tipo de riñón se originan en la región media de 
la cresta renal durante el desarrollo embrionario del 
organismo y se denominan túbulos mesonéfricos. Al 
contrario que en el riñón tipo pronefros, los túbulos 
mesonéfricos no forman un conducto nuevo sino que 
desembocan en el conducto pronéfrico ya existente, el 
cual pasa a denominarse conducto mesonéfrico. Los 
túbulos mesonéfricos terminan en una evaginación 
en forma de copa que rodea a los glomérulos. De este 
modo los túbulos mesonéfricos recogen directamente 
el líquido filtrado desde la sangre a través de los glo-
mérulos.

Al igual que sucede con el pronefros, el mesone-
fros acaba degenerando y es reemplazado por el ter-
cer tipo de riñón embrionario, el metanefros. Sin em-
bargo, el riñón mesonéfrico persiste en la mayor parte 
de los peces y en los anfibios adultos, tras sufrir una 
serie de modificaciones que tienen que ver con la in-
corporación en la región media y posterior de la cresta 
renal de túbulos adicionales. A este riñón mesonéfrico 
modificado que origina el riñón de los peces y los an-
fibios adultos se le conoce como opistonefros.

forman durante el proceso embrionario de los verte-
brados en la región dorsal y posterior del mesodermo 
del embrión. En esta región mesodérmica, que cons-
tituye la región nefrogénica, se produce una expan-
sión del mesodermo que da lugar a la cresta renal en 
la que se forman los riñones y sus conductos duran-
te el desarrollo embrionario. Tras la formación de la 
cresta renal, en esta se produce la formación de un par 
de nefrostomos, los cuales posteriormente darán lu-
gar a los túbulos renales. El nefrostomo, que en algu-
nos casos se encuentra segmentado, comunica con la 
cavidad celomática a través de una estructura ciliada, 
denominada nefrostoma. En la región media del ne-
frostomo se produce un ensanchamiento dando lu-
gar a una cápsula, en cuyo interior se forma una red 
de capilares sanguíneos que forma los glomérulos. A 
su vez las paredes laterales del nefrostomo continúan 
creciendo y acaban fusionándose con la de otros ne-
frostomos, lo que da lugar al denominado conduc-
to renal. Una vez llegado a este estado del desarrollo 
embrionario este nefrostomo modificado se denomi-
na túbulo renal. 

De este modo la estructura general del sistema ex-
cretor en los vertebrados la constituyen un par de tú-
bulos renales segmentados y una serie de gloméru-
los. Los túbulos renales se comunican con la cavidad 
celomática por uno de sus extremos, y con el conduc-
to renal por el otro extremo. Por su parte los glomé-
rulos se localizan entre ambos extremos del sistema 
excretor. 

La formación final de los riñones y sus conductos 
en los organismos vertebrados adultos depende de la  
pérdida, la mezcla o la sustitución de determinadas 
regiones durante el desarrollo embrionario. Esto da 
lugar a las diferencias estructurales y al desarrollo de 
los órganos involucrados en la excreción en los dis-
tintos grupos de vertebrados. En estas distintas di-
ferenciaciones de los túbulos renales juega un papel 
primordial la región de la cresta renal que da origen 
a cada túbulo renal. Los túbulos renales se originan 
en la región anterior (pro-), media (meso-) o poste-
rior (meta-) de la cresta renal, dando lugar a lo que 
se conoce como pronefros, mesonefros y metane-
fros, respectivamente. Además de presentar distin-
tos orígenes, estos tres tipos de riñones embriona-
rios se diferencian por la conexión o no conexión de 
los túbulos renales con la cavidad celómica. De los 
tres, solamente en el pronefros se conserva la co-
nexión con la cavidad del celoma por medio de un 
nefrostoma. 
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12.4. � El riñón de mamíferos: 
Fisiología de la nefrona

En los mamíferos los riñones se corresponden con dos 
masas de túbulos que se localizan a nivel de la cavidad 
abdominal en posición dorsal. El producto final en el 
proceso de excreción, la orina, es eliminado a través 
de la cloaca o, en su caso, del seno urogenital.

En este apartado se estudiará como modelo de ri-
ñón en vertebrados el riñón mamaliano, además de 
conocer cómo se producen los distintos mecanismos 
implicados en el mantenimiento del equilibrio hídri-
co y electrolítico que tienen lugar en la unidad básica 
funcional del riñón que se denomina nefrona.

La estructura general del riñón de los mamíferos 
(Figura 12.6) está formada fundamentalmente por dos 
zonas, una zona externa denominada corteza y una 
zona más interna y rodeada por la corteza, denomi-
nada médula. A nivel macroscópico, la orina forma-

Metanefros

El tercer riñón embrionario de los vertebrados es el 
metanefros. Da lugar a los túbulos metanéfricos que 
constituirán el riñón metanéfrico, el cual originará el 
riñón de los amniotas adultos (reptiles, aves y ma
míferos). En este riñón, el conducto metanéfrico re-
cibe el nombre de uréter. Por su parte, el conduc-
to mesonéfrico degenera en las hembras, mientras 
que en los machos no desaparece y es utilizado en 
el trasporte de esperma, denominándose conducto 
deferente. Los túbulos metanéfricos son alargados 
y en ellos se diferencian las regiones proximal, in-
termedia y distal. En determinados grupos de am-
niotas como los mamíferos y algunas aves, la región 
intermedia de los túbulos metanéfricos es especial-
mente larga y forma lo que se conoce como asa de 
Henle. Las asas están relacionadas con la produc-
ción de una orina muy concentrada y por lo tanto 
solo aparecen en los grupos de vertebrados que son 
capaces de producir este tipo de orina (aves y ma-
míferos).

Figura 12.6.  Estructura general del riñon de mamíferos (izquierda) y detalle de una nefrona (derecha).
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la sangre llega a través de la arteria renal, la cual se va 
ramificando sucesivamente hasta formar una peque-
ña red de capilares sanguíneos que reciben el nom-
bre de glomérulos. Cada uno de estos glomérulos se 
encuentra asociado a una cápsula renal (cápsula de 
Bowman), dando lugar a la primera parte de la nefro-
na. El glomérulo y la cápsula renal forman un conjun-
to que se conoce como corpúsculo renal. Es a nivel del 
corpúsculo renal donde se produce el ultrafiltrado de 
la sangre (a excepción de las células sanguíneas y de 
proteínas) a través de las paredes de los capilares. El 
líquido procedente de este ultrafiltrado es acumulado 
en la cápsula renal previamente a su paso por el túbu-
lo contorneado proximal, intermedio y distal, sucesi-
vamente, para finalmente desembocar en el túbulo co-
lector. A lo largo de este recorrido la composición del 
líquido ultrafiltrado va sufriendo variaciones a la vez 
que el agua es recuperada. La sangre que circula por 
los glomérulos recorre posteriormente una red entra-
mada de capilares sanguíneos que están entremezcla-
dos por el resto del túbulo urinífero, pasando por una 
serie de venas cada vez mayores hasta desembocar en 
la vena renal que sale del riñón (Figura 12.8).

12.5. � Control de la  
función renal

En los mamíferos son varias las hormonas que actúan 
sobre la nefrona afectando la composición de la orina. 

da en el riñón se dirige a través de los cálices meno-
res a los cálices mayores, que se reúnen formando lo 
que se conoce como pelvis renal. La pelvis renal es 
una cámara común que recoge la orina y que conecta 
a través de un uréter con la vejiga urinaria, donde se 
almacena la orina, cuya eliminación final se produce 
por medio de la uretra.

La unidad funcional del riñón donde se produce 
la orina se denomina túbulo urinífero. Cada túbulo 
urinífero está formado por una nefrona que desem-
boca en un túbulo colector. La cantidad de túbulos 
uriníferos varía dentro de los distintos grupos de ver-
tebrados, alcanzando en los mamíferos cantidades su-
periores al millón de túbulos uriníferos. 

Anatómicamente, la nefrona está formada por 
cuatro partes principales rodeadas de vasos sanguí-
neos: una cápsula renal o cápsula de Bowman, y los 
túbulos contorneados proximal, intermedio y dis-
tal. La mayor parte de las nefronas se localizan a nivel 
de la corteza, pero en un pequeño porcentaje de ellas. 
El segmento intermedio presenta una región deno
minada asa de Henle que es larga y que alcanza la 
región medular (Figura 12.7). En algunos casos el asa 
de Henle es relativamente corta y no alcanza la zona 
medular, localizándose solo a nivel de la corteza.

El funcionamiento general del riñón de vertebrados 
puede resumirse de la siguiente manera. En el riñón, 

Figura 12.7.  La nefrona y el túbulo colector son las regio-
nes donde se produce el transporte de agua y solutos a tra-
vés del epitelio. La urea y el NaCl contribuyen a la osmola-
ridad del líquido intersticial.

Figura 12.8.  Esquema que muestra el movimiento de agua 
e iones a lo largo del túbulo renal, durante el proceso de 
formación de la orina.
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células y debe ser rápidamente eliminado, aislado o, 
bien, transformado en otro compuesto menos tóxi-
co para las células. En los vertebrados actuales se co-
nocen tres mecanismos distintos de eliminación de 
los desechos nitrogenados, que se diferencian en la 
composición final del producto excretado y que, a su 
vez, varía dentro de cada grupo de vertebrados. Estos 
tres mecanismos son: amoniotelismo, uricotelismo 
y ureotelismo.

El amoniotelismo es un procedimiento por el cual 
los organismos eliminan directamente amoníaco. Este 
tipo de mecanismo de excreción es común en anima-
les acuáticos o estrechamente relacionados con este 
medio, como son un número importante de peces y 
anfibios, y algunos reptiles. El amoníaco es soluble en 
agua, pero se necesitan grandes cantidades de agua 
para su eliminación. Para los organismos acuáticos la 
cantidad de agua no es un problema y estos organis-
mos pueden expulsar fácilmente el amoníaco a través 
de las branquias, la piel o cualquier otro tipo de mem-
brana permeable en contacto directo con el agua.

Por medio del uricotelismo, la excreción de los pro-
ductos nitrogenados se realiza en forma de ácido úri-
co. Este tipo de mecanismo de excreción es típico de 
las aves y de la mayoría de los reptiles actuales. Este 
compuesto es muy poco soluble en agua y una vez 
llega a la cloaca se une a una serie de iones formando 
un precipitado de sales de amonio, potasio y sodio y, 
por difusión, el agua no utilizada regresa a la sangre. 
De este modo se excreta un producto muy concentra-
do con una mínima pérdida de agua.

Por último, el ureotelismo es el mecanismo de ex-
creción de compuestos nitrogenados, en forma de un 
compuesto poco tóxico como es la urea. Este tipo de 
procedimiento es típico de los mamíferos, en cuyos ri-
ñones se acumula la urea y posteriormente se excre-
ta en una orina concentrada, lo que permite la detoxi-
ficación del amoníaco y la conservación del agua. Al 
igual que los mamíferos, algunos peces, anfibios (de 
hábitos más terrestres) y reptiles también eliminan el 
amoníaco en forma de urea.

Tanto el uricotelismo como el ureotelismo están 
relacionados con un modo de vida terrestre, donde 
el agua es escasa y es de vital importancia evitar su 
pérdida. Por ello el amoníaco es transformado en dos 
compuestos como son el ácido úrico y la urea, que no 
son tóxicos y que, a su vez, necesitan muy poca canti-
dad de agua para su excreción.

Una de ellas es la hormona antidiurética (ADH), que 
se produce en el hipotálamo y se almacena en la hipó-
fisis. Esta hormona actúa sobre los túbulos colectores, 
a nivel de membrana, incrementando su permeabili-
dad al agua, de modo que se reabsorbe agua por di-
fusión desde la nefrona hasta la sangre. La cantidad 
de ADH que se libera depende fundamentalmente de 
dos factores, la osmolaridad de la sangre y la presión 
sanguínea. Los mamíferos disponen de receptores os-
móticos en el hipotálamo, encargados de detectar po-
sibles cambios en el contenido de solutos de la sangre. 
Por otro lado, los receptores de presión sanguínea se 
encuentran en las paredes del corazón, aorta y arte-
rias carótidas. Las señales recibidas por ambos tipos 
de receptores son enviadas al hipotálamo, desde don-
de se elabora la respuesta correspondiente de aumen-
to o inhibición de la secreción de ADH.

Otra hormona involucrada en el control renal es 
la aldosterona, producida en la corteza suprarrenal, 
que estimula la reabsorción de iones Na+ en el túbulo 
contorneado distal y el túbulo colector, así como la se-
creción de iones K+. La producción de aldosterona es 
controlada por un sistema complejo de retroalimenta-
ción denominado sistema renina-angiotensina-al-
dosterona, en el que intervienen estos tres mensaje-
ros químicos.

El riñón de los vertebrados juega un papel primor-
dial en lo que se conoce como homeostasis, es de-
cir, el mantenimiento de un medio interno constan-
te. Para ello, el riñón de los vertebrados está implicado 
en la realización de dos funciones fisiológicas funda-
mentales para la supervivencia del organismo. Estas 
funciones son la excreción (eliminación de los pro-
ductos derivados del metabolismo del nitrógeno) y 
la osmorregulación (regulación del equilibrio hídrico 
y salino). Estas dos funciones están relacionadas con 
la preservación o mantenimiento de un medio inter-
no constante sin acumulación de productos derivados 
del metabolismo y sin cambios en las concentraciones 
de agua y sales.

Excreción

La excreción de los vertebrados está relacionada con 
la eliminación de los productos del metabolismo del 
nitrógeno. Este último es el resultado del metabo-
lismo tanto de las proteínas como de los ácido nu-
cleicos y, generalmente, aparece en forma de amo-
níaco (NH3). Este compuesto es muy tóxico para las 
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te externo en el que vive un vertebrado está sujeto a 
fluctuaciones y cambios, el medio interno celular per-
manece en un ambiente relativamente constante. Para 
poder mantener constante y en equilibrio el medio in-
terno, puesto que el organismo está en contacto direc-
to y se ve afectado por el medio ambiente externo, los 
vertebrados necesitan algún tipo de protección fisio-
lógica. Es aquí donde entra en juego la capacidad os-
morreguladora de los organismos. Los vertebrados, al 
igual que sucede en los invertebrados, tienen la capa-
cidad de osmorregular y esta función la realizan a tra-
vés de diferentes mecanismos.

Los vertebrados terrestres se enfrentan al proble-
ma de la pérdida de agua. En un medio ambiente ex-
terno y seco, el organismo tiende a perder agua a tra-
vés de la superficie corporal. Para evitar esta pérdida 

En los vertebrados que dependen en gran medida 
de la disponibilidad de agua, como son los galápagos, 
peces pulmonados, muchos anfibios y algunos rep-
tiles como los cocodrilos, la ruta para la excreción de 
los productos nitrogenados puede variar en función 
del agua disponible en el medio. En estos organismos 
el amoníaco es excretado directamente cuando se en-
cuentran en medio acuático (amoniotelismo), mien-
tras que cuando se encuentran en medio terrestre el 
amoníaco es transformado en urea (ureotelismo) y/o 
ácido úrico (uricotelismo) como es el caso de algunos 
galápagos (Figura 12.9).

Osmorregulación
La osmorregulación es el mantenimiento de los nive-
les de agua y sales. A pesar de que el medio ambien-

GRUPOS AMINO

Mayoría de animales 
acuáticos, incluyendo peces

Mamíferos, mayoría de anfibios, 
tiburones, peces óseos

Bases nitrogenadas

Ácidos nucleicosProteínas

Aminoácidos

Aves, insectos, mayoría de
reptiles, caracoles terrestres

Ácido úricoUreaAmonio H—N

H

H

O

C
H N2 NH2

O

O

O

H
N

N
H

N
H

HN

Figura 12.9.  Esquema que muestra la forma en la que los distintos grupos de animales eliminan los desechos nitrogenados.
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dio interno constante está estrechamente relacionado 
con los flujos de agua. Los animales relacionados con 
medios dulceacuícolas, como es el caso de los peces de 
agua dulce, se enfrentan al problema de una entrada 
excesiva de agua al interior del cuerpo. Este flujo en-
trante de agua está relacionado con la mayor concen-
tración que presentan los fluidos corporales con respec-
to al agua dulce, es decir los animales que viven en este 
tipo de medio acuático son hiperosmóticos. Por este 
motivo, el principal problema al que se enfrentan los 
animales dulceacuícolas es la eliminación del exceso de 
agua (Figura 12.10b). Estos organismos solucionan este 
inconveniente desarrollando riñones que excretan una 
orina muy diluida y en grandes cantidades.

En los animales relacionados con medios acuáti-
cos marinos, el problema es justo el contrario. En los 
peces marinos, el agua tiende a salir al medio exter-
no, lo que puede provocar un fenómeno de deshidra-
tación como ocurre en los vertebrados terrestres. En 
este caso el flujo saliente de agua está relacionado con 

de agua y no deshidratarse, los vertebrados terrestres 
beben agua con la que reponen los niveles perdidos. 
En estos vertebrados tanto la cloaca como el riñón, y 
también la vejiga funcionan como órganos conserva-
dores de agua, recuperando el agua antes de que sean 
eliminados los productos del metabolismo del nitró-
geno. Además, algunos grupos de vertebrados, redu-
cen la pérdida de agua a través de la superficie corpo-
ral modificando esta. Un caso típico lo encontramos 
en la piel de algunos reptiles, que se encuentra engro-
sada para evitar la pérdida de agua (Figura 12.10a).

En el caso de los vertebrados acuáticos, estos orga-
nismos se enfrentan al problema de mantener un equi-
librio con respecto al medio externo, el agua circun-
dante donde viven, a la vez que tienden a la pérdida o 
ganancia de agua. Esto depende exclusivamente de las 
concentraciones de solutos (aguas y sales) en el medio 
interno corporal respecto del medio ambiente externo 
que los rodea. En los vertebrados acuáticos el agua tien-
de a entrar o salir, es decir, el mantenimiento de un me-

Figura 12.10.  Esquema en el que se ilustran los distintos tipos de regulación del equilibrio hídrico y salino en el medio terres-
tre (a) y acuático (b-d). Las flechas azules indican flujos netros de agua, mientras que las flechas naranjas muestran la dirección 
del movimiento de los solutos.
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ladores, y en ellos se incluyen todos los vertebrados 
actuales a excepción de los mixines, los elasmobran-
quios (tiburones, rayas y torpedos), los celacantos y 
determinados anfibios, como veremos a continua-
ción.

Estos últimos vertebrados, relacionados con me-
dios acuáticos marinos, presentan unas concentracio-
nes osmóticas de su medio interno corporal simila-
res a las existentes en el medio marino que los rodea. 
Debido a este equilibrio en las concentraciones de so-
lutos (agua y sales) entre el medio interno del orga-
nismo y su medio ambiente externo no existe un flu-
jo neto saliente o entrante de agua. Estos vertebrados 
(mixines, elasmobranquios, celacantos y determina-
dos anfibios) son osmoconformistas. Sin embargo, 
los peces cartilaginosos siguen necesitando excretar 
sales (NaCl), proceso que realizan a través de la glán-
dula rectal.

la menor concentración que presentan los fluidos cor-
porales con respecto al agua del mar, es decir los ani-
males que viven en este tipo de medio acuático son 
hiposmóticos (Figura 12.10c). En estos animales la ca-
pacidad osmorreguladora presenta dos problemas a 
los que se debe enfrentar el organismo. Por un lado, 
para evitar la pérdida de agua los animales marinos 
deben beber agua. Por otro lado, esta ingesta de agua 
salada incorpora al organismo un exceso de sales que 
debe ser excretada. A la hora de solucionar estos dos 
problemas los animales marinos han desarrollado ri-
ñones capaces de excretar poca agua, ayudando a su 
conservación, además de poder regular el exceso de 
sales a través de las branquias y en determinados ca-
sos, como en las iguanas marinas, con la presencia de 
glándulas especiales (glándulas de la sal).

Todos estos organismos, tanto terrestres como 
acuáticos dulceacuícolas o marinos, son osmorregu-

  1. � El nitrógeno es un componente importante de las 
proteínas pero al mismo tiempo también es un ele-
mento de desecho de la descomposición de las 
mismas. ¿Qué estrategias conoces para su elimina-
ción del organismo?

  2. � Los invertebrados han desarrollado diversas estruc-
turas para realizar la excreción. Indicar aquellas que 
se conocen y realizar un dibujo esquemático de las 
mismas. Explicar su funcionamiento.

  3. � ¿Cuál es el componente principal del sistema ex-
cretor en vertebrados? Hacer un dibujo indicando 
cada uno de los elementos que lo componen.

  4. � Resumir las distintas adaptaciones que se han desa-
rrollado en los vertebrados para mantener el agua 
y poder sobrevivir a los distintos ambientes en los 
que se desarrollan.

  5. � Entre el volumen de filtrado glomerular y el volumen 
urinario existe una diferencia. ¿A qué se debe?

Cuestiones de repaso

  1. � La nefrona es:

a)	� la unidad funcional del riñón formada por varias 
células

b)	� una célula que forma la unidad funcional del ri-
ñón

c)	� una parte de una célula que se encarga de filtrar 
la sangre

d)	� la parte estructural de la célula que se encarga 
de filtrar la sangre

  2. � Un osmorregulador que viva en agua dulce:

a)	� conserva agua y excreta solutos

b)	� excreta agua y solutos

c)	� excreta agua y conserva solutos

d)	� conserva agua y solutos

  3. � Los animales ureotélicos eliminan el nitrógeno en 
forma de:

a)	� ácido úrico

b)	� amonio

c)	� amoníaco

d)	� urea

  4. � Los peces cartilaginosos son: 

a)	� conformadores iónicos

b)	� osmoconformadores

Cuestionario de autoevaluación (20 preguntas tipo test)
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11. �  Los animales uricotélicos:

a)	� excretan amonio

b)	� excretan amoníaco

c)	� excretan urea

d)	� excretan ácido úrico

12. � En la mayoría de los anélidos:

a)	� el líquido celómico se filtra en la nefrona

b)	� el líquido celómico se filtra en el metanefridio

c)	� el líquido celómico se filtra en el protonefridio

d)	� los desechos se eliminan directamente por filtra-
ción a través de la piel

13. � El proceso de filtración renal se produce en:

a)	� el asa de Henle

b)	� la cápsula de Bowman

c)	� el tubo contorneado distal

d)	� el tubo contorneado proximal

14. � La siguiente imagen corresponde a:

c)	� osmoreguladores

d)	� osmoreguladores hipotónicos 

  5. � A lo largo de la médula del riñón se produce:

a)	� un transporte activo de agua

b)	� un gradiente eléctrico

c)	� la concentración de la orina

d)	� la filtración de la sangre

  6. � La concentración de la orina se varía gracias a la ab-
sorción de:

a)	� cloruro y urea

b)	� sodio y ácido úrico

c)	� sodio y urea

d)	� potasio y sodio

  7. � La producción de aldosterona es controlada por un 
sistema que involucra:

a)	� renina, epinefrina y ADH

b)	� nefrina, renina y ADH

c)	� renina, angiotensina y aldosterona

d)	� solo aldosterona

  8. � El aparato excretor de vertebrados se desarrolla a 
partir de:

a)	� el tubo neural del embrión

b)	� las crestas urogenitales del mesodermo

c)	� la cresta renal del endodermo

d)	� las crestas urogenitales del endodermo

  9. � Indicar cuál de las siguientes afirmaciones es falsa:

a)	� la reabsorción se produce en la cápsula de Bow-
man

b)	� en la reabsorción se produce el paso de agua y 
otras moléculas de la nefrona a la sangre

c)	� en un tubo colector desembocan varias nefro-
nas

d)	� el glomérulo y la cápsula renal forman el corpús-
culo renal

10. � En la pelvis renal desembocan:

a)	� los uréteres

b)	� los tubos colectores

c)	� los tubos contorneados proximales

d)	� los túbulos contorneados distales

a)	� un metanefridio

b)	� una nefrona

c)	� un nefrostoma

d)	� un túbulo de Malpighi

15. � Los peces marinos óseos regulan las cargas de sal 
que toman con el agua de mar:

a)	� eliminando pasivamente iones Na+ y K+

b)	� absorbiendo iones Mg2+ y SO4
2-

c)	� eliminando de forma activa Na+ y K+

d)	� modificando la cantidad de urea que eliminan 
con la orina.
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b)	� nefronas

c)	� metanefridios

d)	� protonefridios

19. � En la cápsula de Bowman de las nefronas se pro-
duce la:

a)	� la concentración de la orina

b)	� la recuperación de solutos

c)	� la recuperación de agua

d)	� filtración de la sangre

20. � En el túbulo contorneado distal:

a)	� se excreta agua a la luz de la nefrona

b)	� se reabsorbe agua 

c)	� se eliminan iones Na+

d)	� se excreta urea

16. � Las adaptaciones de las aves para conservar agua 
incluyen:

a)	� fertilización externa

b)	� eliminación de urea como compuesto nitroge-
nado

c)	� eliminación de ácido úrico como compuesto ni-
trogenado

d)	� eliminación de amoníaco como compuesto ni-
trogenado

17. � En los insectos podemos encontrar:

a)	� nefronas

b)	� metanefridios

c)	� protonefridios

d)	� túbulos de Malpighi

18. � El nefrostoma es parte de los:

a)	� túbulos de Malpighi
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RESUMEN
Hace más de un siglo, el fisiólogo Claude Bernard hizo 
una distinción entre el medio ambiente externo que ro-
dea a un animal y el ambiente interno en el que viven 
las células que forman parte de él . Las células de los 
metazoos se encuentran sumergidas en un medio líqui-
do, el medio intersticial, a través del cual se intercam-
bian nutrientes entre las células y los vasos sanguíneos 
y se recogen los desechos que generan las células en 
sus procesos metabólicos . Los animales tienden a man-
tener este medio interno con unos parámetros constan-
tes de pH, temperatura, concentración de solutos, etc ., 
a pesar de las variaciones que pueda sufrir el medio ex-
terno del animal . 

Es en este contexto en el que se incorpora el concepto 
de homeostasis, que significa “estado estable” o “equi-
librio interno” . La realidad es que el medio interno de 
un vertebrado fluctúa levemente en todo momento, por 
lo que es necesario mantenerlo dentro de unos límites 
aceptables por medio de la homeostasis .

La homeostasis es, por tanto, un estado dinámico, la in-
teracción de los factores del ambiente externo del ani-
mal que tienden a modificar el medio interno, y los me-
canismos de control que se oponen a estos cambios .

Objetivos de estudio:
•  Entender cómo los animales mantienen la homeos-

tasis .

•  Conocer la complejidad de los mecanismos que exis-
ten en los diferentes grupos de metazoos para regular 
los cambios de temperatura, sales, etc ., que se produ-
cen en el medio interno .

•  Entender cómo la termorregulación contribuye a la 
homeostasis y los mecanismos generales de adapta-
ción que utilizan los animales para termorregular .

•  Conocer otros mecanismos de regulación que contri-
buyen a la homeostasis dentros de los metazoos .

CAPÍTULO 13
HOMEOSTASIS Y REGULACIÓN DE LA TEMPERATURA

 Índice de contenidos
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13 .6 . La osmorregulación



Fundamentos básicos de fisiología vegetal y animal200

13.1.  Introducción
En términos de fisiología animal, las células que con-
forman los tejidos, órganos y sistemas de órganos fun-
cionan dentro de un ambiente líquido. Para que los 
sistemas funcionen correctamente, es necesario man-
tener este medio relativamente constante sobre todo 
en lo que se refiere a temperatura, pH, agua y solutos.

A nivel fisiológico, la homeostasis es todo aquello 
que propicia la constancia del medio interno, es decir, 
las condiciones químicas y físicas relativamente esta-
bles de las células, tejidos y órganos, y los mecanis-
mos que propicia dicha estabilidad. Aunque las condi-
ciones del medio interno pueden variar, lo mismo que 
cambia el medio que rodea a un animal, en general, 
las características físico-químicas del medio se man-
tienen dentro de un rango de valores tolerable. 

¿Por qué es tan importante la homeostasis? La res-
puesta a esta pregunta se basa principalmente en las 
enzimas, proteínas responsables de catalizar las reac-
ciones metabólicas que hacen posible la vida de las cé-
lulas. Cambios en la temperatura y el pH, entre otros 
parámetros, pueden afectar seriamente la estructura 
y función de estas moléculas, provocando serias alte-
raciones en el funcionamiento de las células. En ge-
neral, la mayoría de las enzimas funcionan de forma 
óptima en un rango relativamente estrecho de tempe-
ratura, pH y otras condiciones físico-químicas. Así, un 
aumento de temperatura puede provocar la desnatu-
ralización de las enzimas y de otras proteínas, alteran-
do estructuras y funciones celulares, y afectar también 
a la fluidez de las membranas plasmáticas. 

Dada la importancia de mantener constante el me-
dio interno, los animales disponen de muchos meca-
nismos para conseguir la homeostasis para permitir 
que las células, tejidos, etc, funcionen dentro de unos 
niveles óptimos de algunos parámetros como el pH, 
la concentración de iones Ca+, la temperatura, la con-
centración de agua y sales, etc, y todo ello con un cos-
te de energía.

13.2. � Regulación  
y conformismo

La regulación y el conformismo constituyen los extre-
mos de las formas que un animal puede utilizar para 

afrontar las fluctuaciones del medio ambiente. Un ani-
mal es regulador cuando utiliza mecanismos para con-
trolar los cambios internos frente a las variaciones ex-
ternas. Por ejemplo, un mamífero es capaz de mantener 
su temperatura interna entre los 36-38° con indepen-
dencia de los cambios de temperatura que se produz-
can en el exterior. Para ello dispone de una anatomía 
y una fisiología que le permite conseguirlo. Por el con-
trario un animal es conformista con respecto a las va-
riaciones externas si permite que el medio interno varíe 
en relación a los cambios que se producen en el exte-
rior, y no dispone de mecanismos de ajuste. En rela-
ción a la temperatura, los invertebrados acuáticos, por 
ejemplo, permiten que la temperatura aumente o dis-
minuya según las condiciones ambientales. Regulación 
y conformismo constituyen los extremos de una cade-
na continua de opciones intermedias, por lo que puede 
decirse que ningún organismo es regulador o confor-
mista perfecto, sino que cada uno puede mantener la 
homeostasis regulando algunas condiciones internas 
y dejando que otras se ajusten al ambiente. Por ejem-
plo, un pez de agua dulce dispone de mecanismos para 
regular su concentración de agua y solutos respecto al 
exterior (regulador), mientras que permite que su tem-
peratura se amolde a la del agua (conformista).

13.3. � Mecanismos  
de homeostasis

Para alcanzar la homeostasis, los animales poseen sis-
temas reguladores que operan constantemente, con-
trolando las condiciones internas. Si se produce un 
cambio en variables importantes del medio inter-
no como temperatura, glucosa en sangre, pH, etc, un 
sistema de homeostasis concreto actúa rápidamente 
para modificarlo. Cada uno de estos sistemas dispo-
ne de un valor inicial, un punto de partida para con-
trolar la variable.

Cualquier sistema de control homeostático tiene 
tres componentes funcionales: un receptor (sensor), 
un centro de control (integrador) y un efector (Figu-
ra 13.1).

• � El receptor registra un cambio en alguna varia-
ble del medio interno del animal. 

• � El centro de control integra esa información que 
recibe desde el sensor, y la procesa, elaborando 
una respuesta adecuada a la variación inicial.
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• � El efector es el encargado de cambiar el pará-
metro y restablecer el valor inicial.

El funcionamiento de estos componentes puede 
entenderse facilmente si analizamos el termocalen-
tador dentro de un acuario. Un acuario de peces tro-
picales debe tener una temperatura cercana a los 26° 
para que sus habitantes se encuentren en unas con-
diciones óptimas. Para ello, poseen un pequeño ca-
lentador con un termostato (sensor) que detecta la 
temperatura del agua en cada momento. Si la tempe-
ratura baja por debajo del valor prestablecido (26°), 
se pone en marcha la resistencia que calienta el agua, 
que se apaga cuando se alcanza de nuevo la tem-
peratura. De la misma manera si se produce un au-
mento de la temperatura del agua, por encima del 
valor óptimo, el sensor lo detecta y como respues-
ta se produce el apagado del sistema de calefacción, 
hasta que la temperatura del agua se restablezca de 
nuevo.

Este tipo de circuito de control se denomina re-
troalimentación negativa, porque un cambio en la 
variable que se controla (en este caso la temperatu-
ra), activa el mecanismo de control correspondien-
te, para evitar un cambio aún mayor en la misma di-
rección. 

13.4. � La termorregulación
Todos los animales intercambian calor con el entorno. 
El calor fluye siempre de las zonas con temperaturas 
más elevadas hacia las regiones más frías. Esto signi-
fica que si un animal está más caliente que el medio 
que le rodea, disipa calor y si está más frío, lo ganará. 

¿Cómo regulan los animales la temperatura cor-
poral? Es la termorregulación la que contribuye a la 
homeostasis y es el proceso por el cual muchos ani-
males mantienen una temperatura interna constan-
te, dentro de unos márgenes tolerables. Para una gran 
cantidad de metazoos, la termorregulación es funda-
mental, ya que la mayoría de los procesos bioquími-
cos y fisiológicos son muy sensibles a la temperatura 
corporal. Aunque las diferentes especies están adap-
tadas a ambientes distintos, cada especie tiene un in-
tervalo óptimo de temperaturas que debe mantener 
para permitir a las células funcionar de forma eficaz, 
con independencia de las fluctuaciones que se pro-
duzcan en el medio externo.

Existen cuatro mecanismos por los cuales los ani-
males intercambian calor con el entorno: conducción, 
convección, radiación y evaporación. Estos procesos 
son responsables dentro del organismo, y entre éste y 
el medio externo (Figura 13.2).

Ectotermia y endotermia
Las especies disponen de distintas estrategias para 
hacer uso de sus presupuestos calóricos. Esto hace 
posible clasificar a los animales en función del papel 
del calor metabólico en la determinación de la tem-
peratura corporal, en ectotermos y endotermos. Así, 
los animales ectotermos obtienen la mayor parte de 
su calor del medio ambiente. Este tipo de animales 
tiene una tasa metabólica baja y la cantidad de ca-
lor que generan no es suficiente como para mantener 
constante su temperatura dentro de los límites acep-
tables.

Por el contrario, los endotermos pueden emplear 
el calor procedente del metabolismo para regular 
su temperatura corporal. Si hace frío en el exterior, 
la elevada tasa metabólica de un endotermo es su-
ficiente para mantaner su temperatura interna sin 
cambios. Por lo tanto, los conceptos de ectotermia y 
endotermia se relacionan con la fuente de calor uti-
lizada para mantener constante su temperatura cor-

Figura 13.1.  Un ejemplo de retroalimentación negativa: 
control de la temperatura en un acuario. La regulación de 
la temperatura de un acuario depende de un termostato 
que detecta cambios de temperatura y activa el mecanis-
mo que lo regula, un termocalentador.



Fundamentos básicos de fisiología vegetal y animal202

poral, y no con el hecho de que tengan temperatu-
ras variables o constantes (un error de concepto muy 
común).

En general los endotermos son capaces de man
tener su cuerpo a temperaturas elevadas y estables, 
aún cuando la temperatura exterior fluctúe mucho. 
Los ectotermos, en general, toleran una mayor varia-
ción de la temperatura interna, debido a que la fuen-
te de calor es siempre externa. Sin embargo, esto no 
significa que no termorregulen; muchos ectotermos 
presentan mecanismos conductuales para regular su 
temperatura, como por ejemplo, exponerse al sol. 

Dentro de los metazoos, la mayoría de los inver-
tebrados, los peces, los anfibios, los lagartos, las ser-
pientes y las tortugas son ectotermos. Los mamífe-
ros, las aves y unos pocos reptiles más, algunos peces 
y muchas especies de insectos, son endotermos. Sin 
embargo, no hay que olvidar que ectotermos y endo-
termos representan los extremos de una cadena con-
tinua de estrategias de uso de las fuentes de calor, 
por lo que es posible encontrar animales parcialmen-
te endotérmicos y parcialmente ectotérmicos (Figu-
ra 13.3).

Desde un punto de vista funcional la endoter-
mia presenta varias ventajas respecto a la ectoter-
mia. La capacidad de generar gran cantidad de ca-
lor de los procesos metabólicos, junto con otras 
adaptaciones fisiológicas y anatómicas (como la 
presencia de sistemas circulatorios y respiratorios) 
permite que los animales endotermos realicen ac-
tividades más enérgicas durante más tiempo. La 

actividad intensa sostenida (largas carreras o vue-
lo propulsado) solo son posibles habitualmente en 
animales endotermos.

En animales terrestres, la endotermia resuelve 
también los problemas térmicos derivados de vivir en 
este tipo de medio, ya que por lo general, los cam-
bios de temperatura exterior son mayores en el me-
dio terrestre que en el acuático y las fluctuaciones, 
más extremas. Por ejemplo, ningún ectotermo es ca-
paz de estar activo cuando la temperatura está por 
debajo del punto de congelación, hecho que ocurre 
sobre gran parte de la superficie terrestre durante los 
meses de invierno. Sin embargo, muchos endotermos 
se desenvuelven bien bajo estas condiciones. 

No hay que olvidar, sin embargo, que a pesar 
de las ventajas, ser endotermo es costoso desde 
un punto de vista energético. Un animal endoter-
mo debe consumir mucho más alimento que un ec-
totermo de tamaño similar, lo que constituye una 
desventaja para el primero cuando los recursos ali-
menticios son limitados. Por esta y otras razones, la 
ectotermia es una estrategia tremendamente eficaz 
en la mayoría de los ambientes terrestres, como lo 
demuestra la abundancia y diversidad de este tipo 
de animales.

Estrategias que ayudan  
a la termorregulación
Para los endotermos y los ectotermos que termorre-
gulan, la esencia de la termorregulación es lograr que 

Figura 13.2.  Intercambio de calor entre un organismo y el medio ambiente que le rodea.
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la tasa de ganancia de calor sea igual a la tasa de pér-
dida. Si no se consigue este equilibrio, el animal se 
vuelve más caliente o más frío que el medio externo. 
Existen cinco mecanismos que ayudan a estos anima-
les a termorregular.

Aislamiento térmico

Constituye una de las principales  adaptaciones ter-
morreguladores de los mamíferos y las aves. El  aisla-
miento térmico reduce el flujo de calor entre el ani-
mal y su ambiente, disminuyendo el  coste energético 
para mantenerlo caliente. Esta  estrategia de termo-
rregulación se basa en la presencia de estructuras de 
aislamiento (pelo, plumas o capas de grasa). En los 
mamíferos el material de aislamiento es un sistema 
tegumentario, compuesto por piel, pelo y uñas. La piel 
se compone de dos capas, la epidermis (externa) y la 
dermis (interna). Por debajo de la dermis se encuen-
tra una capa que contiene tejido adiposo, con células 
que almacenan grasas y vasos sanguíneos, que es la 
responsable de proporcionar grados variables de ais-
lamiento térmico dependiendo de las especies.

En las aves, son las plumas las encargadas de pro-
porcionar parte del aislamiento. Al igual que hacen 

los mamíferos con el pelaje, las aves reaccionan al frío 
levantando las plumas, y de este modo retienen una 
capa de aire frío mayor entre el plumaje. En el caso 
de la especie humana, que evolutivamente ha perdi-
do el pelaje, dependemos de la capa de grasa que se 
halla por debajo de nuestra piel para aislarnos térmi-
camente.

Por último, algunos mamíferos como los cetáceos 
y las focas, poseen una capa muy gruesa debajo de la 
piel. Esta capa de tejido adiposo les permite mantener 
la temperatura corporal entre 36-38°, a pesar de nadar 
gran parte del año en aguas casi congeladas.

Adaptaciones circulatorias

Muchos  endotermos y algunos  ectotermos son capa-
ces de alterar la cantidad de sangre y por lo tanto de 
calor que fluye por el cuerpo. Por lo general se pro-
duce un aumento de flujo sanguíneo en la piel gra-
cias a la  vasodilatación, que provoca el aumento en 
el diámetro de los vasos sanguíneos. La vasodilata-
ción calienta la piel, y permite que el calor difunda 
a un ambiente frío. Por el contrario, la  vasoconstric-
ción reduce el flujo de la sangre y la difusión del calor 
al disminuir el diámetro de los vasos superficiales.

Figura 13 .3 . Tipos de termorregulación que actúan en los animales .
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Otra adaptación circulatoria son los intercambia-
dores de calor contracorriente, importantes para re-
ducir la pérdida de calor de muchos endotermos. 

Enfriamiento por evaporación

Muchos animales viven en lugares donde la termo-
rregulación requiere no solo calefacción sino tam-
bién enfriamiento. La evaporación constituye el úni-
co modo de evitar que la temperatura se eleve con 
rapidez. Algunos animales disponen de adaptaciones 
para aumentar el efecto de enfriamiento. Una de ellas 
es el jadeo, importante en aves y muchos mamíferos. 
El sudor o el baño humedecen la piel y favorecen la 
pérdida de calor por evaporación. Muchos mamífe-
ros terrestres poseen glándulas sudoríparas controla-
das por el sistema nervioso. Algunos animales, como 
roedores y canguros, esparcen saliva sobre la superfi-
cie corporal para humedecerla y otros, como algunos 
anfibios, regulan el enfriamiento controlando la canti-
dad de moco que segregan en la superficie corporal.

Estrategias conductuales

Tanto los endotermos como los ectotermos utilizan 
respuestas conductuales para controlar la temperatura 
corporal. Las respuestas más extremas incluyen la mi-
gración a climas más convenientes o la hibernación. 
Los anfibios pierden calor por evaporación con mu-
cha facilidad. Para evitarlo, optan por buscar zonas más 
frías y sombreadas en verano. Los reptiles buscan lu-
gares más cálidos cuando tienen frío, se orientan ha-
cia las fuentes de calor y expanden y aplastan sus cuer-
pos para exponerlos a estas. Cuando sienten calor, se 
orientan en otra dirección o cambian a lugares más 
fríos. De esta manera muchos reptiles son capaces de 
mantener su temperatura corporal relativamente esta-
ble durante el día, a base de moverse entre zonas cá-
lidas y frías. Estos mecanismos conductuales son uti-
lizados también por invertebrados terrestres, como la 
langosta del desierto. Otros insectos como las libélu-
las, adoptan una postura en la que mantienen el cuer-
po en posición vertical respecto a la superficie de apo-
yo. De este modo minimizan la cantidad de superficie 
corporal expuesta al sol. Las abejas utilizan su compor-
tamiento social para regular su temperatura. En climas 
fríos aumentan la producción de calor y se agrupan 
para retenerlo. De este modo, cambiando la densidad 
del agrupamiento, mantienen la temperatura constan-
te. En climas cálidos, transportan agua y baten sus alas 
para promover la pérdida de calor por evaporación.

Control de la producción del calor metabólico

En general, los endotermos mantienen su temperatu-
ra corporal bastante más elevada que la del ambiente, 
por lo que deben contrarrestar la pérdida de calor de 
manera permanente. 

Para ello, disponen de mecanismos para controlar 
y regular la producción de calor, como son:

• � Moverse intensamente o tiritar.

• � Las mitocondrias incrementan su actividad me-
tabólica y producen calor en lugar de ATP. Es lo 
que se denomina termogénesis sin escalofríos 
y se produce a lo largo de todo el cuerpo.

• � La presencia de grasa parda especializada en 
la producción de calor, en zonas concretas de 
algunos mamíferos, como el cuello y entre los 
hombros.

Adaptación a los cambios  
de temperatura
A pesar de que los cambios ambientales muy brus-
cos pueden desencadenar estrés en los organismos 
que los sufren, algunos animales pueden adaptarse 
a un nuevo rango de temperaturas externas durante 
un tiempo más o menos prolongado, de días o sema-
nas. Esta respuesta fisiológica se conoce como acli-
matación.

En los endotermos, la aclimatación puede suponer 
solamente pequeños ajustes en el grado de aislamien-
to térmico, desarrollando, por ejemplo, un pelaje más 
grueso en invierno que se pierde durante el verano. 
Sin embargo, en los animales ectotermos la aclimata-
ción requiere ajustes a nivel celular. Este tipo de res-
puesta incluye la síntesis de enzimas específicas o de 
variantes de algunas enzimas capaces de funcionar a 
temperaturas óptimas diferentes. Algunos ectotermos 
producen líquidos “anticongelantes” (crioprotectores) 
que previenen la formación de hielo dentro de las cé-
lulas. Este mecanismo es típico de anfibios que sobre-
viven al invierno, muchos artrópodos y sus huevos y 
especies de peces que habitan en aguas que pueden 
tener temperaturas bajo cero.

Las células disponen también de mecanismos de 
respuesta rápidos ante cambios bruscos de tempera-
tura, es decir, ante lo que se conoce como “estrés tér-
mico”. Uno de ellos es la síntesis de proteínas de cho-
que térmico (HSPs o Heat Shock Proteins), que ayudan 
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a mantener la integridad de otras proteínas celulares 
que pueden desnaturalizarse por el calor. Estas proteí-
nas de choque térmico se encuentran muy conserva-
das a nivel evolutivo, lo que se refleja en el alto grado 
de homología de secuencia proteica, que da una idea 
de la importancia de estas proteínas involucradas en 
la supervivencia celular en situaciones diversas de es-
trés (no solo el térmico, sino también la exposición a 
compuestos tóxicos de diversa naturaleza, etc.).

Situaciones extremas: hibernación  
y estivación
En algunas ocasiones, los cambios ambientales son tan 
bruscos que es difícil para los animales conseguir la ho-
meostasis. En estos casos existen adaptaciones para 
ahorrar energía mientras se evitan situaciones difíciles 
y peligrosas. Una de ellas es el sopor, un estado fisioló-
gico en el que el metabolismo es menor y también lo es 
la actividad del animal. Si el sopor es prolongado se co-
noce como hibernación, y representa una adaptación 
al frío del invierno y a la escasez del alimento. La hi-
bernación permite a mamíferos y aves pasar el invierno 
en letargo, con una tasa metabólica que puede llegar a 
ser varios cientos de veces más bajas que en situacio-
nes normales. Estos animales pueden sobrevivir llevan-
do su temperatura corporal hasta 1-2 °C aprovechando 
la energía almacenada en tejidos corporales o con ali-
mentos que han acumulado en algún escondite.

13.5. � La regulación  
de la glucosa

El control de los niveles de glucosa en sangre constituye 
otro ejemplo de homeostasis animal. Tras la digestión, 
los azúcares, aminoácidos, ácidos grasos, iones, etc., lle-
gan a la sangre y son repartidos por todas las células de 
los tejidos del organismo. Generalmente los niveles que 
llegan a las células de todos estos nutrientes están den-
tro de unos límites aceptables pero, ¿qué ocurre si algu-
no de los nutrientes, en este caso la glucosa, se encuen-
tra en cantidades anormalmente altas en la sangre?

Cuando un animal genera más calorías de las que 
necesita para producir ATP, el exceso puede invertir-
se en procesos de biosíntesis y tiende a almacenar el 
escedente en depósitos de energía. En la especie hu-
mana, las células del hígado y las células musculares 
almacenan energía en forma de glucógeno (polímero 

de glucosa). Cuando los depósitos de glucógeno están 
llenos, y el consumo calórico es mayor que lo que se 
gasta, entonces el exceso se almacena como grasa.

En una situción opuesta, en la que se gasta más 
energía de la que se consume en la dieta, por ejem-
plo, al realizar un sobresfuerzo, el cuerpo recurre a los 
depósitos de energía almacenada para obtener la que 
necesita. En la especie humana, se consume prime-
ro el glucógeno hepático, luego el almacenado en el 
músculo y, finalmente la grasa.

La glucosa es un combustible primordial para las 
células y su metabolismo está regulado de forma hor-
monal, por medio de dos hormonas, la insulina y el 
glucagón. Cuando los niveles de glucosa en sangre 
son elevados, debido a una gran ingesta o a una en-
fermedad como la diabetes mellitus, por ejemplo, el 
páncreas produce insulina, que entra en el torrente 
sanguíneo y se une a unos receptores específicos por 
todo el organismo. Como respuesta, las células au-
mentan el consumo y procesamiento de la glucosa, 
mediante la síntesis de glucógeno en hígado y mús-
culo, y si fuese necesario, la síntesis de grasas. De este 
modo los niveles de glucosa en sangre descienden.

Si los niveles de glucosa en sangre descienden, por 
un ejercicio físico prolongado o la falta de alimento, 
actúa el glucagón, la hormona de efecto antagónico al 
de la insulina. Esta hormona es también secretada por 
el páncreas y como respuesta a ella, las células catabo-
lizan el glucógeno del hígado y músculo y producen 
glucosa por medio de la gluconeogénesis. Como re-
sultado, los niveles de glucosa en sangre aumentan.

13.6. � La osmorregulación
La osmorregulación es el proceso por el cual los orga-
nismos vivos controlan la concentración de agua y de 
sales que hay en su interior. Aunque en el Capítulo 10 
ya se adelantaron algunos de los problemas a los que 
se enfrentan algunos animales en términos de equi-
librio iónico y se comentaron las diferentes respues-
tas del riñón de vertebrados como órgano osmorre-
gulador, es importante volver a destacar este concepto 
como mecanismo que conduce a la homeostasis.

La osmorregulación depende en gran medida del 
movimiento controlado de solutos entre el medio in-
terno, que rodea las células, y el medio ambiente ex-
terno, que rodea al organismo.
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Los peces óseos marinos son hipoosmóticos con 
respecto al medio externo, por lo que constantemen-
te tienden a perder agua por ósmosis, y obtienen sa-
les por difusión y a través de los alimentos que ingie-
ren. Para equilibrar la pérdida de agua beben grandes 
cantidades de agua de mar, pero eliminan el cloruro 
sódico a través de las branquias y la piel. Las bran-
quias poseen unas células especiales que extraen los 
iones Cl, mientras que los iones Na+ lo hacen por 
difusión pasiva. El resto de iones se excretan a tra-
vés de los riñones que reabsorben la mayor parte del 
agua.

Los tiburones y quimeras (condrictios o peces car-
tilaginosos) emplean una estrategia distinta. El pro-
blema es el mismo, ya que tienden a absorber sales 
hacia el interior del cuerpo, sobre todo a través de las 
branquias, pero eliminan parte de este exceso de sal 
a través de los riñones, y excretan el resto a través de 
un órgano denominado glándula rectal.

Animales dulceacuícolas
Los problemas osmóticos a los que se enfrentan los 
animales que viven en agua dulce son justo los con-
trarios a los que habitan en agua salada. En este caso, 
el agua dulce es un medio hipoosmótico respecto al 
medio interno de los organismos, por los que estos 
animales permanentemente incorporan agua y pier-
den sales por difusión.

Para mantener su equilibrio hídrico los peces de 
agua dulce excretan la orina muy diluida y de este 
modo eliminan el exceso de agua que incorporan. Las 
sales que se pierden por difusión vuelven a recupe-
rarse por medio del alimento ingerido y a través de 
las branquias. En este caso, las células especializadas 
transportan activamente los iones Cl hacia el interior 
del organismo, y los iones Na+ entran por difusión.

Algunas especies de peces pasan parte de su vida 
ligada al medio marino y parte al medio dulceacuíco-
la. Se trata de especies anádromas y catádromas (por 
ejemplo, el salmón y la anguila), especies migratorias 
que se ven sometidas a cambios bruscos en su esta-
do osmorregulador. Mientras se encuentran en el mar 
osmorregulan al igual que otros peces marinos, ab-
sorbiendo agua de mar y excretando el exceso de sa-
les a través de las branquias. Pero cuando se encuen-
tran en agua dulce, osmorregulan justo al contrario, 
disminuyendo la cantidad de agua que beben (que es 
casi nula), produciendo grandes cantidades de ori-

Todo animal, con independencia de sus relaciones 
de parentesco y tipo de hábitat, se enfrenta al mismo 
problema de osmorregulación. Debido a muchos fac-
tores, se producen descompensaciones entre la capta-
ción y la pérdida de agua, que deben equilibrarse. Las 
células animales no tienen pared celular, por lo que 
si hay una entrada continua de agua, en ausencia de 
mecanismos que lo reviertan, las células se hinchan 
y estallan. Por el contrario, si hay una pérdida sus-
tancial de agua, tienden a encogerse y a deshidratar-
se. En ambos casos, por ósmosis, el resultado es que 
las células mueren; sin embargo, esto no ocurre en la 
mayoría de los casos.

Ante estos desafíos osmóticos existen dos estra-
tegias en la naturaleza para equilibrar la cantidad de 
agua y solutos: el osmoconformismo y la osmorregu-
lación.

El osmoconformismo es exclusivo de animales ma-
rinos que son isoosmóticos con respecto al medio. El 
medio marino generalmente tiene una composición 
muy estable, por lo que los animales que viven en ella 
no tienen tendencia a captar ni a perder agua, y tienen 
una osmolaridad interna muy constante.

Por el contrario, un osmorregulador es un animal 
que debe controlar su osmolaridad interna porque su 
medio interno no es isoosmótico respecto al medio 
externo. Para combatir este problema, debe descargar 
el exceso de agua (si el medio en el que vive es hipe-
rosmótico, con mayor concentración de sales), o ab-
sorber agua si vive en un medio hipoosmótico, más 
diluido que el que rodea sus células. Este mecanismo 
de homeostasis tiene un elevado coste energético, que 
depende de la diferencia de molaridad que el animal 
tenga respecto a su entorno.

A continuación se analizarán con más detalle algu-
nas de las adaptaciones que han evolucionado en ani-
males marinos, dulceacuícolas y terrestres, para con-
seguir la osmorregulación.

Animales marinos
La mayoría de los invertebrados marinos son osmo-
conformistas. Sin embargo, los vertebrados marinos 
y también algunos invertebrados son osmorregula-
dores y para ellos el mar es un medio deshidratante 
debido a la elevada concentración de sales que con-
tiene (hiperosmótico respecto a los líquidos corpora-
les internos).
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Animales terrestres
Este tipo de animales se enfrenta a un grave proble-
ma, la pérdida de agua por evaporación en ambien-
tes terrestres. Las adaptaciones que reducen la pérdi-
da de agua son básicas para la supervivencia en tierra 
y muy variadas entre los diferentes grupos. La mayo-
ría de los animales presentan cubiertas que ayudan 
a evitar la deshidratación. En artrópodos son las ca-
pas de cera del exoesqueleto, en moluscos como los 
caracoles terrestres son las conchas y en los verte-
brados terrestres, son capas de células muertas que-
ratinizadas de la piel, lo que los protegen de la pér-
dida de agua.

Algunos animales, como los que habitan en el de-
sierto, presentan además adaptaciones conductuales, 
como son hábitos nocturnos para evitar las horas de 
máxima exposición al sol. Aún así, los animales terres-
tres pierden una cantidad considerable de agua a tra-
vés de la piel, de las superficies de intercambio gaseo-
so, de las heces y la orina. Para recuperar el equilibrio 
hídrico ingieren alimentos húmedos, beben y aprove-
chan el agua metabólica.

na diluida y captando sales del agua a través de las 
branquias.

Animales que viven en aguas  
temporales
Algunos animales se han adaptado a vivir en medios 
acuáticos temporales, que se secan en algún momento 
del año. Se trata, en general, de pequeños invertebra-
dos acuáticos que son capaces de perder casi toda el 
agua de su cuerpo, y sobrevivir en un estado de laten-
cia cuando sus hábitats se secan. Este proceso adapta-
tivo se conoce como anhidrobiosis. En el estado des-
hidratado pueden contener tan solo un 2% de agua y 
permanecer incluso décadas. Simplemente añadiendo 
agua, estos animales vuelven a estar hidratados y son 
capaces de moverse y alimentarse. Este tipo de adap-
tación es común en tardígrados, nematodos y algu-
nas especies de insectos (por ejmplo, algunas larvas de 
dípteros chironómidos). Estudios recientes apuntan a 
que es un disacárido, la trealosa, el encargado de pro-
teger las membranas celulares y las proteínas, reem-
plazando el agua que se asocia a ellas en las células.

  1. � Definir el término homeostasis y citar algunos pará-
metros que un organismo debe controlar para el buen 
funcionamiento de las células que lo componen.

  2. � ¿Qué es un animal osmoconformista? ¿Y un osmo-
rregulador? Citar un ejemplo en cada caso.

  3. � Citar algunas estrategias conductuales que utilizan 
los endotermos y ectotermos para controlar su tem-
peratura corporal.

  4. � ¿Qué hormonas controlan los niveles de glucosa en 
nuestro cuerpo? Comentar cómo actúa cada una 
de ellas.

  5. � En términos de equilibrio hídrico, ¿a qué proble-
mas se enfrentan los peces marinos? Comentar bre-
vemente los mecanismos que poseen para solven-
tarlos.

Cuestiones de repaso

  1. � Los peces de agua dulce:

a)	� no necesitan osmorregular. Son isotónicos res-
pecto al medio

b)	� pierden agua por ósmosis y la recuperan be-
biendo

c)	� incorporan agua por ósmosis y pierden sales por 
difusión

d)	� incorporan agua por transporte activo y pierden 
sales por difusión

  2. � En los peces marinos:

a)	� las branquias no tienen función osmorregula
dora

b)	� las branquias transportan activamente el exceso 
de iones Cl al exterior

Cuestionario de autoevaluación (20 preguntas tipo test)
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  8. � La regulación de los niveles de glucosa en sangre 
se regula de forma hormonal por:

a)	� insulina y glucagón, secretadas por el páncreas

b)	� insulina y prolactina, secretadas por la hipófisis

c)	� insulina y glucagón, secretadas por el hígado

d)	� insulina y TSH, secretadas por el tiroides

  9. � ¿Cuál de los siguientes animales tienen un volumen 
más bajo de producción de orina?

a)	� un tiburón marino

b)	� un pez óseo de agua dulce

c)	� un pez óseo marino

d)	� un tiburón que habita en un lago de agua dulce

10. � ¿Cuál de las siguientes afirmaciones no es una 
adaptación para reducir la tasa de intercambio de 
calor entre un animal y su medio externo?

a)	� plumas o pelaje

b)	� vasoconstricción

c)	� termogénesis sin escalofríos

d)	� intercambiador de calor a contracorriente

11. � ¿Cuál de estos animales dedica más energía al man-
tenimiento de la homeostasis?

a)	� un ave del desierto

b)	� una hidra de agua dulce

c)	� una medusa

d)	� un escarabajo del desierto

12. � Al realizar un ejercicio intenso después de comer, 
¿qué combustible almacenado se utiliza?

a)	� grasa almacenada en el hígado

b)	� glucógeno muscular y hepático

c)	� proteínas del páncreas

d)	� grasa parda

13. � La mayoría de los invertebrados marinos son:

a)	� osmoconformistas

b)	� osmorreguladores

c)	� se comportan de un modo u otro en función de 
las circunstancias ambientales

d)	� todos son isoosmóticos respecto al medio 

14. � El osmoconformismo es exclusivo de:

a)	� animales marinos que son isoosmóticos con res-
pecto al medio

c)	� las branquias transportan iones Cl al interior del 
organismo

d)	� las branquias expulsan por difusión pasiva el ex-
ceso de iones Cl

  3. � Un ejemplo de animales que practican anhidrobio-
sis son:

a)	� los peces

b)	� los cnidarios

c)	� algunos nematodos

d)	� las larvas de anfibios

  4. � Una especie es reguladora si:

a)	� controla los cambios internos frente a las varia-
ciones externas

b)	� deja que su medio interno varíe de acuerdo a las 
variaciones externas

c)	� no dispone de ningún mecanismo de control 
homeostático

d)	� es capaz de controlar las variaciones que se pro-
ducen en el medio externo

  5. � El jadeo:

a)	� contribuye a aumentar el efecto del enfriamien-
to. Se da en aves y mamíferos

b)	� contribuye a disminuir el efecto del enfriamien-
to. Se da en todos los vertebrados

c)	� no es un mecanismo termorregulador

d)	� contribuye a aumentar el efecto del enfriamien-
to. Se da en todos los vertebrados

  6. � Endotermia y ectotermia hacen referencia a:

a)	� la fuente de calor utilizada para mantener cons-
tante la temperatura corporal

b)	� tener una temperatura corporal constante o va-
riable

c)	� ser de sangre fría o de sangre caliente

d)	� ser homeotermo o heterotermo

  7. � En el ser humano el exceso de glucosa en sangre 
promueve en primer lugar la síntesis de:

a)	� grasa parda

b)	� glucógeno

c)	� celulosa

d)	� almidón
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d)	� una tasa metabólica alta que aún así no les per-
mite generar suficiente calor para mantener 
constante su temperatura

18. � Para regular su temperatura corporal, los insectos 
en climas cálidos:

a)	� eliminan agua y baten sus alas para promover la 
pérdida de calor por evaporación

b)	� transportan agua y baten sus alas para promover 
la pérdida de calor por evaporación

c)	� acumulan agua y mantienen sus alas en reposo 
para evitar la pérdida de calor 

d)	� acumulan agua y mantienen sus alas en reposo 
para promover la pérdida de calor

19. � La aclimatación es una respuesta fisiológica típica 
de:

a)	� animales endotermos y ectotermos

b)	� solo animales ectotermos

c)	� solo animales endotermos

d)	� solo mamíferos y aves

20. � La termogénesis sin escalofríos conlleva:

a)	� un incremento en la actividad metabólica de las 
mitocondrias, que producen calor en lugar de 
ATP

b)	� un descenso en la actividad metabólica de las 
mitocondrias, que producen calor en lugar de 
ATP

c)	� un incremento en la actividad metabólica de las 
mitocondrias, que producen más ATP

d)	� un descenso en la actividad metabólica de las 
mitocondrias, que producen menor cantidad de 
ATP

b)	� animales terrestres que pierden mucha agua por 
evaporación 

c)	� animales terrestres que son isoosmóticos con 
respecto al medio

d)	� animales de agua dulce que son isoosmóticos 
con respecto al medio

15. � El sopor es:

a)	� un estado fisiológico en el que el metabolismo 
es menor y también lo es la actividad del animal

b)	� un estado fisiológico en el que el metabolismo 
es mayor y también lo es la actividad del animal

c)	� un estado fisiológico en el que el metabolismo 
es elevado y la actividad del animal disminuye

d)	� un estado fisiológico en el que el metabolismo 
disminuye y la actividad del animal es mayor

16. � El principal órgano osmorregulador en vertebrados 
es:

a)	� la glándula rectal

b)	� el riñón

c)	� la glándula de la sal

d)	� las células de cloro de las branquias

17. � Los animales endotermos se caracterizan por tener:

a)	� una tasa metabólica baja, por lo que la cantidad 
de calor que generan no es suficiente como para 
mantener constante su temperatura dentro de 
los límites aceptables

b)	� una tasa metabólica baja que les permite gene-
rar suficiente calor para mantener constante su 
temperatura

c)	� una tasa metabólica alta que les permite gene-
rar suficiente calor para mantener constante su 
temperatura dentro de los límites aceptables
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RESUMEN
Para comprender el funcionamiento de un animal es impor-
tante conocer los sistemas que tiene para defenderse de 
las agresiones del medio en el que vive, siendo de vital im-
portancia saber qué mecanismos ha desarrollado y cómo 
estos se coordinan para dar lugar a un sistema inmune .

El sistema inmune es el encargado de impedir que agentes 
extraños ataquen al organismo y permite que pueda res-
ponder a cualquier invasión de su medio interno por parte 
de otro organismo vivo . El desarrollo del sistema inmune en 
metazoos ha implicado la generación de dos tipos de res-
puestas . La primera es una respuesta inespecífica que no 
depende del agente agresor sino que actúa de manera re-
gular e incluye una serie de barreras para impedir la entra-
da del organismo . Esta respuesta se ha descrito en todos 
los animales .

La segunda respuesta es la adquirida, que se activa solo 
ante determinados agentes y que responde a ellos de ma-
nera específica . Hasta el momento, este tipo de respuesta 
parece ser propia de vertebrados pero es posible que exis-
tan también algunos invertebrados que la presenten . En 
vertebrados se realiza por medio de dos mecanismos que 
implican la participación de células y biomoléculas que ata-
can al agente extraño para neutralizarlo y/o eliminarlo .

Objetivos de estudio:
•  Conocer las formas de defensa que tienen los animales 

ante las agresiones a su medio interno .

•  Aprender los distintos mecanismos que intervienen en la 
respuesta inmune de invertebrados y vertebrados .

•  Entender las bases de la inmunidad y su importancia 
dentro de la fisiología de un animal .

CAPÍTULO 14
SISTEMA INMUNE
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14.1.  Introducción
El sistema inmune es el sistema encargado de la de-
fensa de un organismo ante las agresiones externas 
y los procesos internos que alteran las células. Des-
de el exterior un individuo puede verse sometido a 
la acción de bacterias, virus y otros organismos euca-
riotas como hongos, gusanos parásitos, etc. Desde el 
interior las células pueden sufrir un proceso de trans-
formación que lleve a la aparición de tumores, por lo 
que la misión del sistema inmune es detectarlas y eli-
minarlas.

La inmunidad puede ser de dos tipos, inespecífi-
ca o innata y específica o adaptativa. La primera in-
cluye aquellos mecanismos que reaccionan ante todas 
las agresiones independientemente de su naturale-
za. Entre estos mecanismos encontramos las barre-
ras físicas y químicas o la fagocitosis, que actúan tra-
tando de impedir la entrada del agente en el cuerpo 
o eliminándolo si ha conseguido traspasar las prime-
ras barreras.

La inmunidad específica incluye mecanismos que 
reconocen de manera específica determinadas ca-
racterísticas del agente agresor, llevando a cabo una 
reacción “personalizada” frente al mismo para inac-
tivarlo. En este proceso pueden participar elementos 
celulares, como ocurre en el caso del sistema inmune 
de mamíferos donde se reconoce el antígeno corres-
pondiente y se producen anticuerpos.

Dado que el organismo reacciona frente a deter-
minados cambios en las mismas células del cuerpo, 
deben existir también mecanismos de reconocimien-
to que permitan diferenciar lo propio de lo extraño y 
lo sano de lo alterado. Un ejemplo es el sistema de 
histocompatibilidad de los mamíferos, donde a través 
de moléculas de la superficie se diferencian las célu-
las normales de las transformadas y las propias de las 
extrañas.

El sistema inmune es uno de los grandes desco-
nocidos de los seres vivos y se conocen los procesos 
generales que permiten al cuerpo defenderse de las 
agresiones del exterior, pero aún queda mucho por 
descubrir respecto a su funcionamiento y regulación. 
En este tema se verán cómo la inmunidad innata y 
la inmunidad adquirida hacen frente a los invasores, 
cómo se activan distintos mecanismos según sea el 
agresor y los distintos procesos que permiten regu-
lar la respuesta.

14.2. � Conceptos básicos 
de inmunología

El sistema inmune es el sistema encargado de responder 
a los distintos agentes, internos y externos, que atacan 
a un animal. Es un sistema difuso, presentando algu-
nos órganos aislados que a menudo tienen otras fun-
ciones y suelen encontrarse conectados a través de los 
líquidos que transportan nutrientes y gases. De esta for-
ma, dependiendo del animal pueden existir múltiples 
tipos celulares con diversas funciones que van desde la 
secreción de sustancias que actúan directamente sobre 
el agente a células que fagocitan y procesan tanto célu-
las como moléculas perjudiciales para el organismo. La 
naturaleza del agente puede ser muy variada e incluye 
moléculas, organismos unicelulares y multicelulares. En 
el caso de los parásitos su capacidad de supervivencia en 
el hospedador y el daño que le produzcan a este depen-
de principalmente del sistema inmune del hospedador.

Se dice que un individuo es susceptible a un pa-
rásito o un agente cuando no es capaz de eliminarlo, 
mientras que es resistente si sus mecanismos fisiológi-
cos impiden o contrarrestan la aparición del parásito. 
Al parásito en el primer caso se le define como infesti-
vo mientras que en el segundo como no infestivo. En 
ambas situaciones los mecanismos que intervienen son 
muy diversos y el resultado final es producto de las in-
teracciones entre aquellos que incrementan la capaci-
dad de resistencia del hospedador y los que mejoran la 
capacidad infestiva del parásito. Además, es importan-
te tener en cuenta que el resultado se debe también a 
las condiciones particulares de cada individuo, es decir, 
el momento de desarrollo, la situación fisiológica gene-
ral, la exposición al ambiente o sus propias caracterís-
ticas dentro de la población (su propia individualidad 
genética) tanto del hospedador como del parásito.

Un animal posee inmunidad cuando presenta cé-
lulas o tejidos capaces de reconocer y proteger al ani-
mal frente a los invasores externos. En general, la ma-
yoría de las especies animales presentan algún grado 
de defensa que no depende de la exposición previa al 
individuo. Solo para los vertebrados, hasta el momen-
to, se ha descrito también otro tipo de inmunidad que 
se desarrolla contra agentes extraños concretos y que 
en posteriores contactos con el mismo se desarrolla 
más rápida y efectiva.

La respuesta del sistema inmune ante un parásito 
no supone que siempre se produzcan fenómenos de 
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todo o nada, donde uno acaba con el otro. A menudo 
se produce una reacción del individuo que elimina par-
cialmente al parásito dejando una población residual 
que sigue su crecimiento de manera lenta pero sin su-
poner un daño tal al individuo que lo haga inviable.

Inmunidad inespecífica
Los mecanismos de inmunidad inespecífica son muy 
diversos siendo tanto de naturaleza física como quí-
mica y celular. La primera barrera en todos los orga-
nismos es la propia cubierta externa que puede ser de 
tipo córneo o esclerotizado, como en muchos anima-
les terrestres, o blanda, presentando a menudo capas 
mucosas que las lubrican y ayudan a que se despren-
dan de ellas las partículas extrañas.

Por otro lado, las secreciones de los animales a 
menudo presentan productos antimicrobianos como 
péptidos o actividades que tienden a aislar el agente, 
como por ejemplo la secreción de melanina alrededor 
de huevos parásitos en insectos. Ejemplos de este me-
canismo en vertebrados son las secreciones de estó-
mago o vagina para modificar el pH o la secreción de 
enzimas hidrolíticas del tubo digestivo o en los con-
ductos del sistema respiratorio. Además, también exis-
te una serie de productos sintetizados por células del 
propio sistema inmune que se añaden a este arsenal. 
Los casos mejor conocidos son los de vertebrados con 
la producción de interferones, citoquinas o el factor de 
necrosis tumoral, a menudo también producidas por 
células que participan en la respuesta adquirida.

A nivel celular la respuesta inespecífica incluye una 
serie de células que, en general, tienden a actuar fago-
citando los organismos extraños o produciendo sus-
tancias que actúan sobre los mismos para inactivarlos. 

Los vertebrados además tienen el sistema comple-
mento, un conjunto de proteínas presentes en el plas-
ma que por medio de una activación en cascada ac-
túan sobre el invasor y al mismo tiempo participan en 
otras respuestas al atraer células del sistema inmune 
y marcar el organismo para su posterior fagocitosis. El 
cuerpo evita su acción a través de proteínas de mem-
brana que inhiben su activación en las propias célu-
las del organismo.

Inmunidad adquirida
En la inmunidad adquirida se reconoce al invasor y se 
activa una respuesta específica que actúa sobre ese or-

ganismo concreto. Aunque inicialmente restringida a 
vertebrados, también se ha descrito en ciertos grupos 
de invertebrados respuestas que pueden considerarse 
como adaptativas pero con mecanismos propios dis-
tintos de los de vertebrados.

La respuesta adquirida de los vertebrados se basa 
en el reconocimiento de lo propio frente a lo ajeno y 
en la activación de defensas celulares que a través de 
la fagocitosis y la producción de proteínas específi-
cas, los anticuerpos, actúan sobre el agente extraño 
y lo eliminan. Para poder reconocer lo propio las cé-
lulas presentan en su superficie una serie de proteí-
nas a modo de marcadores, indicando a las células del 
sistema inmune que no deben proceder contra ellas. 
Los anticuerpos, por su parte, se sintetizan por célu-
las del sistema inmune frente los antígenos, fragmen-
tos de moléculas o moléculas, procedentes de organis-
mos extraños o de toxinas, y actúan uniéndose a ellas. 
Esta unión es parte de distintos mecanismos de res-
puesta como pueden ser la fagocitosis por células del 
sistema inmune, la inactivación del potencial dañino 
de la molécula en cuestión o la activación del sistema 
complemento. A la acción de los anticuerpos se añade 
también la actividad de ciertas células del sistema in-
mune que por medio de proteínas, como la perforina, 
o sustancias químicas, como los radicales de oxígeno, 
eliminan las células tumorales o los agentes extraños.

Una característica de la inmunidad adquirida 
frente a la inespecífica es la generación de una “me-
moria inmunitaria” que permite responder en futu-
ros contactos con el agente extraño de manera más 
rápida y eficaz. Esta memoria se debe a que parte de 
las células que intervienen en la primera respuesta 
permanecen como centinelas en la circulación espe-
rando para activarse al más mínimo contacto con su 
antígeno.

Tanto la inmunidad inespecífica como la adquiri-
da actúan de manera complementaria, permitiendo 
así una defensa eficaz frente a las agresiones por mi-
croorganismos, parásitos o toxinas. El resultado final 
será consecuencia tanto de las defensas del hospeda-
dor como de las acciones del agente invasor, ya que 
en el caso de organismos vivos estos reaccionan a los 
intentos del hospedador por eliminarlos establecien-
do un fenómeno de acción-reacción que, en último 
extremo y a largo plazo, puede llegar a concluir en un 
equilibrio en el que ni el hospedador sufre un daño 
que ponga en riesgo su supervivencia ni el parásito 
se elimina.
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mentando su complejidad desde los peces hasta los 
mamíferos, siendo este último el mejor conocido.

En los mamíferos existen una serie de tejidos y ór-
ganos dispersos por el cuerpo que participan en la 
actividad del sistema inmune e interactúan práctica-
mente con todos los sistemas y órganos del individuo. 
De entre ellos el timo, el bazo, la médula ósea y los 
ganglios linfáticos son los principales, participando en 
la producción y la diferenciación de las células del sis-
tema inmune que se encuentran circulando por los 
vasos sanguíneos y linfáticos. A las células que apare-
cen en el plasma y en la linfa y tienen función inmu-
nitaria se las denomina genéricamente leucocitos o 
glóbulos blancos, diferenciándose dos linajes en fun-
ción del proceso de maduración. Por un lado, tenemos 
las células de la línea mieloide que origina los glóbu-
los rojos y las plaquetas y los leucocitos denominados 
granulocitos, y por otro la línea linfoide que da lugar 
a los linfocitos y las células natural killer (nk).

En general, el estudio del sistema inmune de ma-
míferos se realiza analizando la respuesta inespecífi-
ca por un lado y los mecanismos de la respuesta es-
pecífica por otro.

Respuesta inespecífica
En este tipo de respuesta intervienen barreras físicas, 
biomoléculas y células. Su principal característica es que 
se produce independientemente de la naturaleza del 
agente extraño siendo la primera barrera de defensa.

Una de las barreras más inmediatas es la piel, que si 
se encuentra íntegra y sana impide el paso de manera 
efectiva. En la superficie de la piel se encuentran hon-
gos y bacterias que forman parte de la flora habitual de 
la misma, es decir, no tienen un efecto dañino sobre el 
cuerpo. Estos organismos, lo mismo que los que se en-
cuentran en otras zonas del cuerpo como el intestino 
o la boca, compiten con los organismos patógenos por 
el espacio y los nutrientes, con lo que también pueden 
considerarse como una forma de defensa.

Las mucosas que revisten la superficie de los ojos 
y los sistemas respiratorio, digestivo, excretor y repro-
ductor tienen secreciones como las lágrimas, la mu-
cosa nasal o la saliva. En ellas a menudo se incluyen 
enzimas, como la lisozima que ataca a las paredes ce-
lulares de bacterias, o sustancias que atrapan partícu-
las y microorganismos para posteriormente expulsar-
los, como ocurre con el moco del sistema respiratorio. 
Las defensinas son péptidos, de entre veintinueve y 

14.3. � Inmunidad  
en invertebrados 

Aunque no a un nivel tan complejo como es el siste-
ma inmune de vertebrados, también existe inmunidad 
en los invertebrados ya que muchos de ellos tienen 
sustancias en los líquidos circulantes con una función 
inmunitaria. En moluscos, por ejemplo, los hemoci-
tos son capaces de producir enzimas que liberan du-
rante la fagocitosis y el encapsulamiento mientras que 
en anélidos, moluscos, insectos, crustáceos y equino-
dermos hay sustancias que actúan como opsoninas. 
En los insectos, se producen péptidos frente a la in-
fección por bacterias, virus y hongos, existiendo cier-
ta especificidad respecto a la categoría del agente que 
atacan (por ejemplo, respecto a las bacterias gram-
negativas).

La mayoría de los invertebrados, incluyendo las es-
ponjas más simples, presentan reacciones de rechazo 
a transplantes de tejidos procedentes de otras espe-
cies (xenoinjertos) y, en la mayor parte de los casos, 
también muestran algún tipo de reacción cuando son 
de otros individuos de su misma especie (aloinjertos). 
Este rechazo indica que existe algún mecanismo que 
permite la identificación de lo extraño y, por tanto, de 
reconocimiento inmune. En el caso de transplantes 
entre individuos de la misma especie no todos los gru-
pos presentan la misma susceptibilidad encontrando 
algunos donde no hay rechazo a aloinjertos mientras 
que otros sí lo hacen. Además, también puede haber 
cierta memoria inmunitaria ya que ciertos organismos 
muestran una respuesta más rápida cuando reciben 
un segundo aloinjerto de la misma fuente.

Aunque la memoria inmunitaria de invertebrados 
tiene el mismo objetivo que en vertebrados hay dife-
rencias entre ellas ya que la capacidad de amplificar 
la respuesta inmune por la proliferación de células in-
munes específicas frente a un determinado agente es 
propia de vertebrados.

14.4. � Inmunidad  
en vertebrados 

Los vertebrados presentan tanto inmunidad ines-
pecífica como inmunidad adquirida, siendo el siste-
ma inmune de todos ellos muy similar aunque incre-
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locitos los neutrófilos tienen actividad fagocítica, los 
eosinófilos son característicos de la actividad antipa-
rasitaria mientras que los basófilos actúan en fenóme-
nos de inflamación. Los mastocitos son células que 
intervienen también en la inflamación, respuesta que 
se produce en el momento que existe un daño tisular 
y las células afectadas liberan sustancias que activan 
tanto los mastocitos como los neutrófilos, haciendo 
que liberen histamina para dilatar los capilares san-
guíneos y aumentar de esta forma su permeabilidad 
(así se permite la salida de los fagocitos y las proteí-
nas del complemento). Como resultado de este efec-
to se produce un aumento de presión en la zona que 
da lugar a la característica tumefacción de la inflama-
ción. En el tejido afectado las distintas macromolécu-
las, entre ellas las del complemento, actúan como fac-
tores de atracción de neutrófilos y monocitos.

En el proceso de infección se puede producir una 
respuesta que implica el aumento de la temperatura 
corporal, la fiebre. Esta respuesta busca evitar la pro-
liferación del agente invasor al generar un medio más 
hostil para su crecimiento. Se produce por la acción de 
ciertas citoquinas que actúan sobre los centros regula-
dores de la temperatura en el cerebro.

cuarenta y dos aminoácidos, tóxicos para un amplio 
espectro de microorganismos que se introducen en 
su membrana plasmática y, por un mecanismo aún no 
clarificado, acaban con ellos. En el tubo digestivo los 
jugos gástricos, con su fuerte acidez, y las sales bilia-
res eliminan los microorganismos.

Uno de los principales sistemas de respuesta ines-
pecífica es el sistema complemento, un conjunto de 
proteínas que se encuentran en el plasma y que se ac-
tivan a través de un mecanismo en cascada llevando a 
cabo tres tipos de acciones: unirse a los microorganis-
mos para señalizarlos y permitir su eliminación por los 
fagocitos, activar la respuesta inflamatoria para atraer 
más fagocitos al punto de entrada del microorganismo 
y lisar las células invasoras (como por ejemplo, bacte-
rias). Para su activación hay dos vías, denominadas al-
ternativa y clásica. La primera es la más antigua y se 
diferencia de la clásica en que no necesita anticuerpos 
para activarse, por lo que es un mecanismo de defensa 
importante en las primeras etapas de invasión. Funcio-
na de forma continua a un bajo nivel y solo en presen-
cia de determinados factores se amplifica. Por su par-
te, la vía clásica precisa la unión de un anticuerpo a su 
antígeno, conectando así con la respuesta adquirida, y 
siempre que el anticuerpo sea del tipo IgM o IgG.

Otra respuesta inespecífica que comprende la par-
ticipación de biomoléculas son los interferones. Es 
un tipo de respuesta a virus que consiste en la pro-
ducción de estas proteínas por las células infectadas 
y actúan uniéndose a receptores de las células veci-
nas para aumentar su resistencia frente a ese y otro 
virus. Son glucoproteínas que difieren entre los gru-
pos de vertebrados, existiendo al menos tres diferen-
tes en cada uno de ellos. 

En la respuesta inespecífica también participan cé-
lulas, entre las que encontramos los fagocitos y las cé-
lulas natural killer. Los primeros se encuentran circu-
lando por sangre y linfa, pudiendo salir a los distintos 
tejidos en caso de ser necesario. Su principal función es 
fagocitar agentes extraños y eliminarlos. Las células nk 
son un tipo de linfocitos que pueden reconocer célu-
las infectadas por virus y ciertas células tumorales para 
eliminarlas mediante mecanismos citotóxicos y produ-
ciendo sustancias de regulación como citoquinas. 

Los otros tipos celulares que también participan en 
la respuesta inespecífica son los granulocitos (o poli-
morfonucleares) y los monocitos, que al madurar se 
transforman en macrófagos y participan en la fago-
citosis de los agentes extraños. Dentro de los granu-

Tabla 14.1   Resumen de mecanismos inespecíficos 
en vertebrados

Agente Mecanismo

Piel Impide el paso de los agentes extraños

Flora de las 
distintas zonas 
del cuerpo

Compiten con los virus y bacterias 
patógenos por los recursos

Mucosas
Contienen sustancias y enzimas para 
atrapar y eliminar agentes extraños

Sistema  
complemento

Marca los agentes extraños para 
su eliminación, activa la respuesta 
inflamatoria

Interferones Aumentan la resistencia frente a virus

Fagocitos  
y células nk

Fagocitan elementos extraños para 
eliminarlos

Granulocitos Fagocitosis y fenómenos de inflamación

Monocitos Fagocitosis

Mastocitos Procesos inflamatorios

Fiebre Evita la proliferación del agente invasor
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se une a una proteína MHC II para posterior-
mente presentarse en la superficie de la célula a 
los receptores CD4 de los linfocitos TH.

La cantidad de determinantes antigénicos posibles 
es muy amplio por lo que el sistema de reconocimien-
to de los mismos debe permitir poder detectarlos para 
que se pueda activar el sistema inmune. En este pro-
ceso son cruciales los anticuerpos, unas proteínas que 
se unen al determinante antigénico y lo señalan para 
permitir que se produzcan las reacciones de fagocito-
sis y la producción de distintas sustancias que atacan 
o inactivan el agente extraño.

Por último, la respuesta adquirida implica una gran 
inversión de tiempo y recursos para poder realizar un 
ataque selectivo que elimine los invasores, por ello iría 
en contra del propio organismo que se desarrolle cada 
vez de cero. Existe un mecanismo de memoria inmu-
nitaria que implica la conservación de células capa-
ces de responder de manera efectiva en menos tiem-
po ante un posterior contacto con el agente invasor. 
En esta memoria son de gran importancia los linfo-
citos B, productores de anticuerpos, y los linfocitos T8  
(o TC), que participan en la respuesta citotóxica. 

La respuesta adquirida es el resultado de dos tipos 
de repuestas que se entrecruzan: la respuesta humo-
ral y la respuesta celular. En ambos casos participan 
distintas células del sistema inmune con funciones de 
activación mientras que a nivel de efectores la res-
puesta humoral se debe a los anticuerpos, proteínas 
producidas por los linfocitos B que se encuentran tan-
to en la superficie de los mismos como circulando por 
la sangre, y la respuesta celular a los linfocitos Tc.

Respuesta humoral
En este tipo de respuesta encontramos por un lado la 
activación de los linfocitos TH y por otro la activa-
ción de los linfocitos B (Figura 14.1). Los linfocitos TH 
se activan cuando un macrófago captura y procesa un 
antígeno para presentárselo por medio del MHC II. 
Este linfocito TH también se activa gracias a una cito-
quina, perteneciente a un grupo de proteínas que tie-
nen distintas funciones de regulación, secretada por el 
macrófago. Los linfocitos TH activados producen a su 
vez citoquinas que estimulan su proliferación.

Por su parte, el linfocito B presenta en su super-
ficie el anticuerpo que es capaz de producir en for-
ma de IgM. Este anticuerpo se une a su antígeno y el 

Respuesta adquirida
La respuesta adquirida en mamíferos se caracteriza 
por ser una respuesta específica en la que se diferen-
cia lo propio de lo extraño que puede reconocer millo-
nes de antígenos distintos y presenta memoria inmu-
nitaria. La especificidad se debe a la presencia de los 
linfocitos B y los linfocitos T, los elementos principa-
les de este tipo de respuesta. Gracias a ellos se pueden 
reconocer los antígenos (moléculas propias alteradas 
o extrañas), dentro de los cuales son los determinan-
tes antigénicos (una parte de esas moléculas) los que 
realmente se reconocen. El tamaño del antígeno es re-
lativo ya que puede ser desde una célula a una proteí-
na, pudiendo ambos presentar muchos determinan-
tes antigénicos distintos, cada uno de los cuales puede 
unir un anticuerpo o una célula T. Además, dentro de 
los determinantes antigénicos hay una cierta grada-
ción en la respuesta que generan por lo que algunos 
provocan una fuerte respuesta del sistema inmune 
mientras que otros son muy débiles.

En todo este proceso es necesario que se produz-
ca un reconocimiento de lo propio frente a lo extraño, 
por lo que debe existir algún sistema para no atacar lo 
propio. De esta forma, se desarrollan marcadores ce-
lulares que identifican las células del individuo y me-
canismos para eliminar aquellas células inmunes que 
reconocen antígenos propios (en un proceso deno-
minado deleción clonal, que se explica más adelan-
te). Entre lo marcadores de membrana es de especial 
importancia el complejo mayor de histocompatibi-
lidad o MHC, unas glucoproteínas que en el ser hu-
mano se denominan antígenos leucocíticos humanos 
(HLA) y tienen la función de presentar antígenos a 
un receptor situado en la superficie de las células T. 
Gracias a este reconocimiento se puede diferenciar lo 
propio de lo extraño. Existen dos clases de MHC: 

•  �MHC I:  presentes en la superficie de todas las 
células nucleadas del individuo, cuando las pro-
teínas celulares se degradan por el proteosoma 
algunos fragmentos se unen a proteínas MHC I y 
viajan a la membrana plasmática, donde se pre-
sentan a las células TC que las reconocen como 
propias a través de la proteína de superficie CD8.

•  �MHC II:  presentes principalmente en la super-
ficie de los linfocitos B, los macrófagos y otras 
células presentadoras de antígenos, cuando una 
de estas células incorpora antígenos no propios 
los degrada y uno de los fragmentos resultantes 
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Tc reconocen los fragmentos presentados como extra-
ños y se activan. Al activarse proliferan y reconocen a 
las células que tienen los complejos antígeno-MHC I, 
produciendo una sustancia, denominada perforina, 
que lisa la célula infectada. Además también pueden 
activar unos receptores de la célula infectada que pro-
vocan la iniciación de los procesos de apoptosis.

Al igual que ocurre en la respuesta humoral, los 
linfocitos TH intervienen estimulando los linfocitos TC 
al detectar el antígeno por una célula presentadora de 
antígeno. Además, también se conserva una memoria 
inmunitaria a través de los linfocitos T activados.

Estructura de los anticuerpos
Los anticuerpos, también denominadas inmunoglo-
bulinas, son proteínas compuestas de cuatro polipép-
tidos, iguales dos a dos, denominados cadenas ligeras 
y cadenas pesadas respectivamente (Figura 14.3). Las 
cadenas se mantienen juntas a través de puentes di-
sulfuro y todas ellas presentan dos regiones, la región 
constante y la región variable. La región constante es 
similar para cada tipo de inmunoglobulina y determina 
el tipo de anticuerpo (su destino y su función) mientras 
que las regiones variables son distintas para cada an-
ticuerpo y determinan el antígeno al que se unen. De 

complejo formado se introduce en la célula para pro-
cesarlo de tal manera que se une al MHC II y lo pre-
senta en la superficie de la célula, siendo reconocido 
por los linfocitos TH, que se activan y producen cito-
quinas que estimulan al linfocito B para que prolifere. 
A este proceso se le denomina también selección clo-
nal. Los linfocitos B que aparecen como consecuen-
cia de la proliferación pueden entonces optar por dos 
destinos, por un lado pueden quedar como linfocitos 
B de memoria para posteriores respuestas inmunes 
frente al mismo antígeno y por otro pueden diferen-
ciarse a células plasmáticas y producir anticuerpos 
que combatan al antígeno en ese momento. 

En un posterior contacto con el antígeno el proce-
so se simplifica ya que los linfocitos B memoria pro-
ducen la respuesta de manera mucho más rápida e in-
tensa al acortarse los tiempos de selección clonal y de 
su proliferación.

Respuesta celular
La respuesta celular se lleva a cabo por los linfocitos 
TC y consta de una fase de activación y una fase efecto-
ra (Figura 14.2). En la fase de activación las células infec-
tadas por agentes extraños los procesan para presen-
tarlos en la superficie gracias al MHC I. Los linfocitos 

Figura 14.1.  Respuesta humoral. La entrada de un antígeno en el organismo provoca el inicio de la respuesta inmunitaria es-
pecífica humoral. El procesamiento del antígeno por un macrófago permite la proliferación de los linfocitos TH. En una segun-
da etapa los linfocitos B reconocen el antígeno gracias a los anticuerpos de su superficie, lo que lleva a su activación y gracias a 
la intervención de los linfocitos TH a su proliferación. Tras este proceso de expansión clonal las células se diferencian quedando 
un remanente como células memoria.

Fase de activación Fase efectora

Macrófago

Linfocito THMHC II

Citoquinas

Interleuquina I

Antígeno
Linfocito B

Célula plasmática

Célula memoria

Receptor
de célula T

Inmunoglobulina

El macrófago procesa el antígeno
y lo presenta a un lifoncito T
además de producir interleuquina I
para estimular su activación

H

El linfoncito T  reconoce el
antígeno y produce citoquinas
para estimular su división

H

El linfoncito B reconoce el antígeno
con un anticuerpo específico y lo
procesa para presentarlo en la
superficie. Al ser reconocido por el
linfocito T , este produce citoquinas
para estimular la división del linfocito B

H

El linfoncito B se divide y las células
producidas se diferencian a células
plasmáticas productoras de
anticuerpos específicos. Además
quedan células memoria para
participar en futuros contactos
con el antígeno
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Figura 14.2.  Respuesta celular. El antígeno se procesa por las células infectadas y se expone en el exterior para que pueda ser 
reconocido por los linfocitos TC. Gracias a este reconocimiento se produce su división en la fase de expansión clonal. Posterior-
mente las células infectadas que exponen el antígeno en su superficie se reconocen por los linfocitos TC activos y se lisan gra-
cias a las perforinas que liberan estos. De esta forma se impide la proliferación de las células dañadas.

Figura 14.3.  Estructura de un anticuerpo y un receptor de célula T. En ambos casos aparecen proteínas que tienen la capacidad 
de reconocer distintas moléculas gracias a su región variable. El anticuerpo (a) se compone de dos cadenas ligeras y dos cade-
nas pesadas con una parte constante y una parte variable cada una, siendo estas últimas regiones las responsables del recono-
cimiento del antígeno. En el receptor de células T (b) hay dos cadenas, a y b, responsables del reconocimiento del antígeno.

Cadena a Cadena b

Dominio transmembrana

Sitio de unión
al antígeno

Cadena pesada

Cadena ligera

Dominio transmembrana

Sitio de unión
al antígeno

Puentes disulfuro

Región variable

Región constante

a)

b)
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drían unirse a ellas con todo lo que esto conlleva. Para 
evitar que esto ocurra, durante la maduración de los 
linfocitos B y T se produce un proceso denominado 
deleción clonal que consiste en que aquellos linfoci-
tos B y T que reconocen moléculas del propio organis-
mo se eliminan por medio de apoptosis.

Hipersensibilidad
Los fenómenos de hipersensibilidad consisten en un 
exceso de sensibilización del sistema inmune frente 
a niveles bajos de antígenos (denominados en este 
caso alergenos) para los que habitualmente no hay 
respuesta inmunitaria o es mucho más leve. Se dife-
rencian cuatro tipos:

•  �Reacción de tipo I (anafiláctica).  Mediada por IgE, se 
libera en una primera exposición y se une a mas-
tocitos y basófilos. En posteriores exposiciones las 
células reconocen al antígeno y liberan histamina 
y protaglandinas provocando una reacción de in-
flamación rápida y la constricción de las vías res-
piratorias. 

•  �Reacción de tipo II (citotóxica).  Mediada por IgG e 
IgM, se produce contra antígenos celulares ajenos 
en transfusiones de sangre o trasplantes. Se activa 
el sistema del complemento.

•  �Reacción de tipo III (por inmunocomplejos).  Media-
da por IgA e IgM. Al unirse a antígenos pequeños, 
se filtran y acumulan en la membrana basal, debajo 
del endotelio de los vasos sanguíneos. La respuesta 
se produce al activarse el sistema del complemento 
y se produce inflamación.

•  �Reacción de tipo IV (de hipersensibilidad retardada 
mediada por células).  Debida a células ajenas fa-
gocitadas por células presentadoras de antígenos 
que a su vez activan la respuesta inmunitaria de los 
linfocitos T.

14.5. � Funcionamiento 
incorrecto del 
sistema inmune

Como cualquier otro sistema, el sistema inmune tam-
bién puede sufrir alteraciones que lleven a que se pro-
duzca un mal funcionamiento. El resultado es una 
mayor indefensión del individuo frente a las agresio-
nes externas y la proliferación de enfermedades que 

esta forma, cada anticuerpo tiene dos sitios de unión a 
un antígeno lo que convierte al anticuerpo en bivalente 
y le permiten formar complejos con el antígeno y otros 
anticuerpos, complejos que son más sencillos de reco-
nocer y fagocitar por las células correspondientes.

Hay cinco tipos de inmunoglobulinas que se dis-
tinguen por su estructura y su función: 

•  �Inmunoglobulinas G (IgG): son las más abun-
dantes e importantes, se encuentran en forma 
de monómeros en el plasma e intervienen en las 
respuestas inmunitarias secundarias. 

•  �Inmunoglobulinas M (IgM): son pentámeros 
de inmunoglobulinas que aparecen en la super-
ficie de linfocitos B y en el plasma sanguíneo in-
terviniendo como receptores de antígenos en la 
superficie de los linfocitos B durante la respuesta 
primaria y siendo los primeros anticuerpos que 
liberan los linfocitos B en la respuesta primaria. 

•  �Inmunoglobulinas D (IgD): son monómeros que 
se sitúan en la superficie de los linfocitos B y tienen 
importancia en la activación de las células B. 

•  �Inmunoglobulinas A (IgA): son dímeros que 
se encuentran en las secreciones del cuerpo y 
tienen un papel en la protección de las super-
ficies mucosas impidiendo la unión de agentes 
extraños a las células epiteliales.

•  �Inmunoglobulinas E (IgE): son monómeros se-
cretados por las células plasmáticas en la piel, el 
tubo digestivo y el epitelio respiratorio, cuando se 
unen a antígenos se unen a los mastocitos y los 
basófilos activando la secreción de histamina.

La capacidad de poder generar tantos anticuerpos 
distintos se debe a que se producen procesos de reor-
denación génica en los genes que codifican para las 
inmunoglobulinas (Figura 14.4). Cada gen que codifica 
una cadena de inmunoglobulina se forma a partir de 
la combinación de varios conjuntos de genes más pe-
queños que aparecen dispersos. En las células norma-
les estos genes permanecen intactos y separados pero 
en las células B se produce un reordenamiento de los 
mismos donde se elige al azar un gen de cada con-
junto y el resto se elimina. De esta manera, uniéndose 
varios de estos genes cada linfocito B produce un gen 
para la cadena ligera y un gen para la cadena pesada.

Es evidente que la reordenación de los genes al 
azar da lugar a genes que codifican para anticuerpos 
que reconocen moléculas propias del organismo y po-
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existe el riesgo de fallos de origen genético o fisioló-
gico que impidan un normal funcionamiento del sis-
tema inmune (inmunodeficiencias congénitas). Los 
efectos que tienen sobre un organismo los daños al 
sistema inmune ponen de relieve la gran importan-
cia que tiene este a la hora de permitir la superviven-
cia del individuo y su resistencia ante las agresiones 
de otros organismos o agentes extraños.

se asocian con los distintos patógenos que pueden ac-
tuar sobre el animal.

La naturaleza de los fallos puede ser diversa, in-
cluyendo tanto el reconocimiento de moléculas pro-
pias como extrañas por los anticuerpos (enfermeda-
des autoinmunes) como el ataque directo por parte 
de agentes extraños a las células del sistema inmu-
ne (por ejemplo, el virus del SIDA). Además, siempre 

Figura 14.4.  Variabilidad de los anticuerpos. Los anticuerpos pueden responder a la gran diversidad de antígenos gracias a su 
estructura génica (a). Para las regiones variables existen distintos segmentos génicos que pueden recombinarse para dar una 
estructura única por cada linfocito B. El gen resultado de los procesos de recombinación es el que se expresa y da lugar a la ca-
dena ligera o pesada correspondiente, que viene determinada por esta región variable y una región constante común a todas 
las cadenas (b).
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  1. � Definir inmunidad y los distintos tipos que se en-
cuentran en los animales.

  2. � Comentar los mecanismos de respuesta inmune de 
invertebrados.

  3. � Realizar un esquema de los sistemas de respuesta 
inmune no específica de vertebrados.

  4. � Explicar el proceso de activación de la respuesta hu-
moral en vertebrados.

  5. � ¿Qué es un fenómeno de hipersensibilidad?, ¿qué 
tipos conoce?

Cuestiones de repaso

  1. � La diversidad de anticuerpos se consigue por me-
dio de:

a)	� expresión selectiva de fragmentos de genes

b)	� splicing alternativo de los genes de las cadenas 
ligeras y pesadas

c)	� reorganización de los genes de las cadenas lige-
ras y pesadas

d)	� mutación dirigida de los genes de las cadenas li-
geras y pesadas

  2. � La alergia es un proceso en el que se produce una:

a)	� inmunodeficienda innata

b)	� respuesta inmunitaria frente a antígenos del pro-
pio organismo

c)	� respuesta inmunitaria por exceso

d)	� respuesta inmunitaria por defecto

  3. � Los anticuerpos son:

a)	� proteínas producidas por los linfocitos T4

b)	� proteínas producidas por los linfocitos T8

c)	� proteínas producidas por los macrófagos

d)	� proteínas producidas por los linfocitos B

  4. � El complejo mayor de histocompatibilidad son mo-
léculas:

a)	� que permiten reconocer las células infectadas

b)	� que permiten interaccionar a macrófagos y linfo-
citos

c)	� que permiten reconocer las células propias

d)	� todas las anteriores

  5. � ¿Cuál de los siguientes tipos celulares forman parte 
del sistema inmunitario?

a)	� eritrocitos

b)	� macrófagos

c)	� plaquetas

d)	� hepatocitos

  6. � En la defensa celular que se produce durante la res-
puesta inmunitaria inespecífica participan:

a)	� eosinófilos, basófilos y neutrófilos

b)	� linfocitos T y B

c)	� células del complemento

d)	� plaquetas y eritrocitos

  7. � La función principal de los linfocitos TH es:

a)	� activar la respuesta molecular inespecífica

b)	� activar la respuesta humoral específica

c)	� activar la respuesta celular específica

d)	� activar la respuesta celular y humoral específica

  8. � Las moléculas del complejo mayor de histocompa-
tibilidad son:

a)	� hidratos de carbono

b)	� glucoproteínas

c)	� lipoproteínas

d)	� proteínas

  9. � La respuesta inmunitaria celular específica se lleva 
a cabo por:

a)	� linfocitos T

b)	� basófilos

c)	� neutrófilos

d)	� linfocitos B

10. � Los anticuerpos se componen de:

a)	� una cadena ligera y dos pesadas

b)	� dos cadenas ligeras y una pesada

Cuestionario de autoevaluación (20 preguntas tipo test)
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16. � Dentro de las inmunoglobulinas podemos encon-
trar:

a)	� las IgA, las IgB, las IgC, las IgD y las IgE

b)	� las MHC I y las MHC II

c)	� las Iga, las Igb, las Igg, Igd y las Ige

d)	� las IgG, las IgM, las IgA, las IgD y las IgE

17. � En el proceso de activación de linfocitos T partici-
pan:

a)	� el complejo mayor de histocompatibilidad

b)	� los antibióticos

c)	� las perforinas

d)	� ninguna de las anteriores

18. � Los monocitos:

a)	� producen anticuerpos

b)	� producen antibióticos

c)	� fagocitan partículas extrañas

d)	� participan en la activación del proceso de infla-
mación

19. � De los siguientes mecanismos de defensa, ¿cuál no 
se esperaría que se activara en presencia de una 
bacteria?

a)	� linfocitos T

b)	� interferon a

c)	� linfocitos B

d)	� sistema complemento

20. � La inmunidad inespecífica aparece:

a)	� solo en vertebrados

b)	� solo en invertebrados

c)	� en vertebrados e invertebrados

d)	� solo en mamíferos

c)	� dos cadenas ligeras y dos pesadas

d)	� una cadena ligera y una pesada

11. � La región de un antígeno que reconoce un anticuer-
po se denomina:

a)	� centro activo

b)	� punto de reconocimiento

c)	� determinante antigénico

d)	� centro antibiótico

12. � El proceso por el cual se eliminan durante la madu-
ración los linfocitos que reconocen antígenos del 
propio organismo se denomina:

a)	� selección clonal

b)	� variación clonal

c)	� deleción clonal

d)	� proliferación clonal

13. � La activación de un linfocito B da lugar a:

a)	� un macrófago

b)	� un neutrófilo

c)	� una célula antigénica

d)	� una célula plasmática

14. � El sistema de complemento es:

a)	� parte de la inmunidad específica

b)	� parte de la inmunidad innata

c)	� una barrera física frente a la entrada de microbios

d)	� la parte del linfocito B que produce anticuerpos

15. � En la respuesta inmunitaria específica se producen:

a)	� células memoria y células efectoras

b)	� antibióticos y antígenos

c)	� alteraciones en la superficie de la piel

d)	� señales nerviosas que activan los linfocitos
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RESUMEN
En algunos grupos de metazoos más primitivos, la re-
producción asexual, por escisión o gemación, constitu-
ye el mecanismo por el cual aseguran la continuidad de 
la especie . Sin embargo, la aparición de la reproducción 
sexual es un momento clave en la evolución, ya que es 
la base principal de la renovación genética y por lo tan-
to de la evolución de las distintas especies . Este tipo de 
reproducción requiere de unas células especiales, los ga-
metos, de distinto sexo generalmente . Este tipo de cé-
lulas se forman como consecuencia de un proceso par-
ticular de división celular, la meiosis, y son la única fase 
haploide del ciclo biológico diplonte que caracteriza a 
los metazoos . En el proceso meiótico, se produce un fe-
nómeno, el entrecruzamiento o intercambio de informa-
ción entre pares de cromosomas homólogos, que au-
menta la variabilidad genética de los gametos y también 
la de la generación de descendientes . De este modo, 
aumentan las combinaciones alélicas en una población, 
aumentando así las probabilidades de respuesta a varia-
ciones en el medio, y por lo tanto de adaptación .

La reproducción sexual se caracteriza por la fusión de los 
núcleos de los dos gametos (fecundación), originando un 
cigoto diploide, que supone el comienzo de un nuevo 
organismo . A partir de este momento el desarrollo del 
animal se produce en dos fases . La primera, el desarro-
llo embrionario, permite la formación completa del em-
brión y concluye en el nacimiento . Posteriormente, du-
rante el desarrollo postembrionario, el organismo sufre 
una serie de cambios más o menos bruscos, que le per-
miten alcanzar un estado adulto y la madurez sexual . 

Objetivos de estudio:
•  Entender las diferencias entre reproducción sexual y 

asexual y las aportaciones de cada una .

•  Conocer la complejidad de los mecanismos de repro-
ducción en invertebrados y vertebrados .

•  Entender cómo se produce la fecundación y los meca-
nismos de reconocimiento especie- específicos .

•  Conocer las distintas estrategias reproductivas, impor-
tantes desde un punto de vista evolutivo .

•  Conocer las distintas etapas que componen el desa-
rrollo embrionario y cómo se produce en los diferen-
tes grupos de metazoos .

CAPÍTULO 15
REPRODUCCIÓN Y DESARROLLO
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15.1.  Introducción

Aunque todos los sistemas distributivos y el sistema 
nervioso son imprescindibles para la supervivencia de 
un organismo individual, existe un proceso, la repro-
ducción, en el que la supervivencia del individuo pue-
de no ser particularmente importante. La finalidad de 
este proceso es la de generar organismos nuevos de la 
misma especie, para asegurar la permanencia de esta. 
La reproducción constituye además, una herramienta 
muy útil en términos evolutivos, ya que es fuente de 
renovación de las poblaciones y por lo tanto de los in-
dividuos dentro de una especie.

Existen dos patrones básicos de reproducción: la 
asexual y la sexual. En la primera no existen estructu-
ras reproductoras especiales y solo se necesita un in-
dividuo progenitor para originar la descendencia, que 
será además genéticamente igual entre sí y al proge-
nitor. Sin embargo, este tipo de reproducción no es el 
más extendido entre los metazoos, y en general, son 
necesarios dos progenitores de distinto sexo para ori-
ginar descendencia. En la reproducción sexual surgen 
además células especiales o gametos, que se fusionan 
para originar un cigoto, que contiene una huella ge-
nética fruto de la combinación de la información de 
los dos progenitores. La reproducción sexual genera 
así individuos genéticamente únicos con característi-
cas propias de su especie, pero con rasgos diferentes 
a los progenitores. La verdadera utilidad de este tipo 
de reproducción es que produce nuevas combinacio-
nes genéticas que en muchos casos, permitirán a los 
individuos que las poseen adaptarse a los cambios su-
fridos en el ambiente que los rodea.

15.2.  Reproducción asexual

Este tipo de reproducción es llevada a cabo por un 
solo individuo, sin la intervención de gametos. Todos 
los descendientes poseen la misma información ge-
nética que el progenitor, por lo que son considerados 
clones. Este tipo de reproducción es el único mecanis-
mo que poseen los procariotas y los protozoos para 
asegurar su supervivencia. La mayoría de los linajes 
de invertebrados pueden reproducirse asexualmente 
(cnidarios, briozoos, anélidos, equinodermos, hemi-
cordados, etc), pero también lo hacen sexualmente, y 
con mayor frecuencia. Así, recurren a la reproducción 

asexual para asegurar un rápido incremento poblacio-
nal (por ejemplo, a la hora de ocupar nuevos nichos). 
Cabe destacar que no se conoce ningún caso de re-
producción asexual en vertebrados.

Existen distintas formas de reproducción asexual: 
fisión binaria, gemación, gemulación y fragmenta-
ción.

•  �Fisión binaria: es típica de organismos uni-
celulares, bacterias y protozoos. En general se 
produce por división del individuo en dos par-
tes de tamaño similar, de modo que a partir de 
una de ellas se origina un individuo exactamen-
te igual al progenitor. Esta fisión puede produ-
cirse longitudinalmente, como es el caso de los 
protozoos flagelados (por ejemplo, la euglena) 
o transversalmente como ocurre en los proto-
zoos ciliados (por ejemplo, el paramecio). La fi-
sión puede ser múltiple, cuando el núcleo del 
progenitor se divide varias veces antes de que 
se produzca la división del citoplasma, de modo 
que en un mismo proceso se generan varias cé-
lulas hijas. Algunos anélidos practican también 
la fisión binaria y forman dos nuevos individuos 
por la escisión del progenitor por la zona media 
del cuerpo.

•  �Gemación: consiste en la formación de nuevos 
individuos que se desarrollan a partir de pro-
yecciones o yemas en el cuerpo del progenitor. 
Cuando los nuevos descendientes están total-
mente desarrollados, se separan de él. La gema-
ción es típica de poríferos, radiados (cnidarios y 
ctenóforos), platelmintos y tunicados.

•  �Gemulación: se basa en la formación de unas 
estructuras protectoras, las gémulas. Una gému-
la es un agregado de células rodeadas de una 
envoltura protectora. Este tipo de reproducción 
es típica de muchas esponjas de agua dulce, que 
forman esporas en otoño y soportan las bajas 
temperaturas del invierno dentro del progenitor. 
En primavera, cuando las condiciones ambien-
tales son óptimas, las células de la gémula se ac-
tivan, salen al exterior y crecen hasta forman una 
nueva esponja.

•  �Fragmentación: es el mecanismo de regenera-
ción de un individuo completo a partir de al-
guna de sus partes. En este caso un animal se 
divide en dos o más fragmentos que originan in-
dividuos nuevos. Muchos invertebrados utilizan 
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este mecanismo para reproducirse. Este proceso 
puede ser accidental, provocado por causas am-
bientales o estar regulado por el propio orga-
nismo. Por ejemplo, algunas esponjas marinas 
se rompen en pedazos por la acción del oleaje, 
cada pedazo se fija de nuevo a las rocas y gene-
ra una nueva esponja.

Como se ha comentado anteriormente, la repro-
ducción asexual está ampliamente extendida dentro 
de los invertebrados. Sin embargo en algunos lina-
jes como nematodos, moluscos y artrópodos no se ha 
descrito. En estos grupos, la presencia de exoesquele-
tos muy desarrollados genera problemas a la hora de 
reproducirse por alguno de los mecanismos citados. 
Dentro de los cordados, algunos de los más primiti-
vos presentan reproducción asexual, si bien ya en ver-
tebrados solo se practica la reproducción sexual.

Un proceso curioso y ligado a la reproducción 
asexual es la regeneración, proceso por el cual algu-
nos organismos reparan la pérdida de algunas partes 
del cuerpo. Este proceso está regulado, ya que no re-
genera todos los tejidos por igual, como ocurre en la 
fragmentación, sino que genera solo el tejido necesa-
rio para completar el patrón. La regeneración de te-
jido se da en todo el reino animal; sin embargo en 
metazoos derivados, el proceso es limitado. Dentro 
de vertebrados, las larvas de anfibios urodelos (sala-
mandras y tritones) tienen la capacidad de regene-
rar extremidades completas. Las aves y los mamífe-
ros, por el contrario, solo pueden reparar partes de 
hueso o fragmentos de tegumento pero nunca apén-
dices completos.

15.3.  Reproducción sexual
Debido a que la reproducción sexual está mucho 
más extendida entre los animales, se podría pensar 
que debe conferir ventajas. Sin embargo es más fá-
cil enumerar las desventajas del sexo. En primer lu-
gar, requiere más tiempo y un gasto energético mu-
cho mayor. Por otro lado, implica comportamientos 
especiales entre los miembros de la pareja reproduc-
tora, que debe coordinarse. Por último, y quizás el 
más importante es el coste de la meiosis. Los game-
tos tienen la mitad de carga genética de los padres, 
mientras que una hembra que se reproduce asexual-
mente transmite la totalidad de sus genes a la des-
cendencia.

¿Por qué realizar entonces este gasto excesivo? 
Quizás la respuesta esté en una de las ventajas de la 
reproducción sexual, que produce nuevas combina-
ciones genéticas en los gametos, por los procesos de 
entrecruzamiento que se producen durante la meio-
sis. De esta forma se genera una mayor variabilidad 
genética aumentando la probabilidad de adaptación 
a los cambios ambientales. Se ha comprobado que 
cuando se coloniza un nuevo hábitat, lo más impor-
tante en un principio es el aumento de la población 
de forma rápida (reproducción asexual). Pero cuando 
la densidad de la población aumenta se produce com-
petencia interespecífica y la reproducción sexual ge-
nera individuos con nuevas combinaciones genéticas, 
algunas de las cuales conferirán ventajas en términos 
adaptativos a los individuos que las poseen. Dichas 
combinaciones se mantienen en las poblaciones por 
selección natural. Esta es la razón por la que muchos 
invertebrados se reproducen tanto sexualmente como 
asexualmente, aprovechando las ventajas de ambas 
estrategias.

Este tipo de reproducción implica la unión de dos 
células especiales haploides, espermatozoides y óvu-
los, en un proceso denominado fecundación o fertili-
zación, para dar un cigoto diploide, de cuyo desarrollo 
surgirá un nuevo individuo con una mezcla de carac-
teres de ambos progenitores.

Los organismos que se reproducen sexualmente 
presentan dos tipos de líneas celulares:

•  �La línea somática, que incluye todas las célu-
las de los tejidos que no participan en el proce-
so reproductor.

•  �La línea germinal, formada por las células es-
pecializadas en la reproducción, generalmente 
producidas por unos órganos especiales, las gó-
nadas.

En función del número de organismos implicados 
en el proceso reproductor, las especies pueden ser 
monoicas o dioicas.

En las especies monoicas, un mismo individuo 
produce los dos tipos de gametos, en dos gónadas di-
ferentes o en un único órgano llamado ovotestis. La 
mayoría de los organismos hermafroditas evitan au-
tofecundarse e intercambian gametos con otros indi-
viduos de su misma especie. En algunos casos, como 
la tenia, sí se produce la autofecundación. En general, 
las especies evitan este proceso mediante estrategias 
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diversas que han surgido a lo largo de la evolución. En 
algunas especies, las gónadas masculinas y femeni-
nas maduran en diferentes tiempos. En otros, existen 
barreras anatómicas que impiden la autofecundación, 
ya que los óvulos y los espermatozoides salen al exte-
rior por regiones distantes del cuerpo. En algunas es-
pecies de peces, se produce lo que se denomina her-
mafroditismo sucesivo, ya que los individuos sufren 
cambios de sexo regulados genéticamente a lo largo 
de toda su vida. El hermafroditismo está muy exten-
dido en el reino animal, encontrándose en inverte-
brados sésiles, la mayoría de los platelmintos, muchos 
anélidos, todos los moluscos gasterópodos terrestres 
y muchos bivalvos.

Las especies dioicas tienen los sexos separados 
y se distinguen machos y hembras. Cada uno de los 
sexos produce exclusivamente un tipo de gameto, el 
masculino los espermatozoides y el femenino los óvu-
los. Generalmente las principales diferencias entre los 
dos sexos de una especie son el tamaño y la movili-
dad de los gametos que producen. Sin embargo, en 
muchos casos existen caracteres morfológicos exclusi-
vos de uno de los sexos, que facilitan su distinción. Es 
lo que se denomina dimorfismo sexual, que afecta 
principalmente al tamaño, la forma, el color o la pre-
sencia o ausencia de ciertas estructuras más o me-
nos llamativas relacionadas con el comportamiento 
de cortejo o con el proceso reproductivo. Estas dife-
rencias pueden ser más o menos marcadas y aten-
diendo a su mantenimiento en el tiempo, temporales 
(si aparecen solo en la época de celo, como el cam-
bio de coloración de reptiles macho y de las aves, o la 
aparición de la cresta en los machos de algunos trito-
nes) o permanentes.

Gametogénesis
La formación de las células sexuales o gametos tiene 
lugar en un aparato reproductor mediante un proce-
so denominado gametogénesis. Así, a partir de células 
indiferenciadas diploides se originan finalmente ga-
metos haploides por procesos meióticos. La esperma-
togénesis (Figura 15.1) es el proceso de formación de 
los espermatozoides en los testículos, a partir de las 
células germinales primordiales 2n (espermatogonias) 
de los tubos seminíferos. Por otra parte, los gametos 
femeninos se forman a partir de células germinales 
primordiales 2n u oogonias en un proceso denomina-
do oogénesis u ovogénesis (Figura 15.2). Ambos pro-
cesos comparten varias fases, como son:

Figura 15.1.  Esquema de la espermatogénesis en el ser 
humano. A partir de una espermatogonia diploide se con-
siguen cuatro espermatozoides haploides.
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•  �La multiplicación por mitosis sucesivas de las cé-
lulas germinales primordiales originando otras célu-
las 2n, espermatogonias u oogonias según el caso.

•  �La fase de crecimiento en la que estas células ger-
minales 2n aumentan de tamaño y, en el caso de las 
oogonias, acumulan sustancias nutritivas. Se for-
man así espermatocitos y oocitos primarios (2n), 
respectivamente. Estas son las células que sufrirán 
la meiosis.

•  �Meiosis I, de la que se originan espermatocitos 
y oocitos secundarios, que ya son células haploi-
des (n), por el proceso de división reduccional que 
se produce.

•  �Meiosis II. Los productos de la segunda división 
meiótica son diferentes según nos refiramos a la es-
permatogénesis o a la oogénesis. En el primer caso 
los dos espermatocitos originan cuatro espermáti-
das haploides (n), que tras un proceso de madura-
ción dan lugar a espermatozoides flagelados (Figu-
ra 15.3). En el caso de los oocitos secundarios, tras 
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la meiosis II, originan una oótida haploide que ori-
gina el óvulo, y tres corpúsculos polares, peque-
ñas células sin función germinal.

Fecundación
La fertilización o fecundación es el proceso por el cual 
dos células se fusionan para crear un nuevo organis-
mo vivo con características genéticas que derivan de 
las de ambos progenitores. La principal finalidad de 
la fecundación es la de transmitir genes de progeni-
tores a descendientes y la segunda es la de iniciar en 
el citoplasma del cigoto, aquellas reacciones que per-
mitan el desarrollo del embrión.

Aunque los detalles de este proceso varían en cada 
especie, en términos generales la fecundación impli-
ca 4 fases:

Figura 15.2.  Esquema de la oogénesis en el ser humano. 
Por cada oogonia diploide se produce un óvulo haploide y 
tres corpúsculos polares. Figura 15.3.  Esquema de un espermatozoide.
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1. � Contacto y reconocimiento entre el espermato-
zoide y el óvulo. En la mayoría de los casos asegu-
ra que ambos gametos son de la misma especie.

2. � Control de la entrada del espermatozoide dentro 
del óvulo. Finalmente solo un gameto masculino 
fertiliza el óvulo, y esto se consigue por diferen-
tes mecanismos para evitar la poliespermia.

3. � Fusión de los núcleos de los gametos y, por lo 
tanto, de su material genético.

4. � Activación del metabolismo del óvulo fecunda-
do y comienzo del desarrollo embrionario.

Reconocimiento de los gametos
La interacción de los gametos masculino y femenino 
generalmente tiene lugar en cinco pasos:
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ción especie-específica del espermatozoide y la ac-
tivación especie-específica del mismo.

Atracción del esperma: acción a distancia

La atracción del espermatozoide especie-específica es 
un mecanismo descrito en numerosas grupos de meta-
zoos a lo largo de la escala evolutiva, incluyendo cnida-
rios, moluscos, equinodermos y urocordados. En mu-
chas especies el espermatozoide es atraído por el óvulo 
de la misma especie por quimiotaxis, es decir, siguiendo 
un gradiente de moléculas secretadas por el óvulo. Este 
mecanismo difiere entre especies, de modo que las mo-
léculas que liberan los óvulos de una especie determina-
da, estimulan solo al esperma de esa misma especie.

Una segunda interacción óvulo-espermatozoide es 
la reacción acrosómica (Figura 15.4). En la mayoría de 
invertebrados marinos esta reacción necesita de dos 
componentes: la fusión de la vesícula acrosómica con la 
membrana plasmática del espermatozoide y la extensión 
del proceso acrosómico hacia la superficie del óvulo.

Mecanismos para evitar la poliespermia
Una vez que la envoltura vitelina o zona pelúcida del 
óvulo reconoce el espermatozoide, este se desprende 
del flagelo y se introduce en el óvulo. Es entonces cuan-
do las enzimas específicas del acrosoma del esperma-
tozoide provocan la lisis de la región de zona pelúcida 

1. � Atracción química del espermatozoide hacia el 
óvulo, debido a moléculas secretadas por este 
último.

2. � Liberación de las enzimas de la vesícula acrosó-
mica del espermatozoide.

3. � Unión del espermatozoide a la membrana extra-
celular del óvulo (capa vitelina o zona pelúcida).

4. � Paso del espermatozoide al interior del óvulo.

5. � Fusión de las membranas celulares de ambos 
gametos.

Tras estos pasos, ambos gametos fusionan sus nú-
cleos y comienzan las divisiones del cigoto dentro ya de 
lo que se conoce como desarrollo embrionario. En mu-
chas especies, el encuentro de óvulo y espermatozoide 
no es sencillo. Muchos invertebrados marinos practican 
la fecundación externa, liberando al ambiente grandes 
cantidades de gametos. Y ese medio externo puede ser 
tan pequeño como una piscina o tan grande como un 
océano. A esto se añade además otro problema, y es el 
hecho de que estas especies comparten el espacio vital 
con otras que también liberan sus gametos. ¿Cómo se 
encuentran las parejas de gametos en espacios tan ex-
tensos? ¿Y cómo previenen que los gametos de otras 
especies puedan fertilizar sus óvulos y viceversa? 

Para resolver estos problemas a lo largo de la evo-
lución se han mantenido dos mecanismos: la atrac-

Figura 15.4.  Reacción acrosómica. El espermatozoide entra en contacto con la cubierta del óvulo y desencadena la exocito-
sis del contenido del acrosoma. 
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de unirse a la zona pelúcida del óvulo. En este 
caso, solo queda retirarlo, mediante un proceso 
más lento (se activa aproximadamente un minu-
to después de la primera fertilización).

•  �La reacción lenta de bloqueo. Se trata de un 
segundo mecanismo que evita que un segundo 
espermatozoide entre dentro del óvulo. Consis-
te en la exocitosis por parte del óvulo de gránu-
los corticales, que vierten su contenido entre 
la membrana plasmática y la zona pelúcida. El 
contenido de los gránulos está formado por:  
(1) proteasas, que disuelven los puentes protei-
cos que conectan la membrana y la zona pelúci-
da, (2) mucopolisacáridos que generan un gra-
diente osmótico que provoca el movimiento de 
agua hacia el espacio situado entre la membra-
na y la zona pelúcida. Esto hace que el espacio 
se expanda y se forme la llamada membrana 
de fecundación, (3) enzimas peroxidasas que 
fortalecen la membrana de fecundación y (4) la 
hialina que genera una cobertura alrededor de la 
membrana de fecundación del huevo.

Tipos de fecundación
Según el nivel evolutivo de cada grupo de animales y 
el medio en que viven, la fecundación puede ser ex-
terna o interna.

La fecundación externa se caracteriza por la ex-
pulsión de los dos tipos de gametos al medio exterior, 
en grandes cantidades. En esta situación, algunos de 
ellos se encuentran y se fecundan. Este tipo de repro-
ducción es propia de metazoos primitivos, y se da en 
la mayoría de los animales acuáticos, excepto en ce-
falópodos como el pulpo, los tiburones y mamíferos 
acuáticos. También la presentan algunos anfibios e in-
sectos que viven ligados al medio acuático.

La fecundación interna se realiza por contacto 
directo entre los dos individuos de distinto sexo. La 
fecundación eficaz no requiere tantos gametos porque 
su encuentro no depende tanto del azar, lo que supo-
ne un gran avance evolutivo. La mayoría de los peces, 
los vertebrados terrestres y muchos artrópodos prac-
tican este tipo de reproducción. La fecundación tiene 
lugar en el aparato reproductor de la hembra, cuyos 
tejidos están acondicionados para ello. Los machos 
segregan un fluido que contiene los espermatozoides 
y en él se desplazarán hasta el óvulo. Algunos anima-
les poseen mecanismos más complejos y la transfe-
rencia de los espermatozoides se realiza mediante un 

donde se ha reconocido la cabeza del espermatozoide. 
Esta lisis provoca la unión de las membranas plasmáti-
cas de ambos gametos. Mientras que, en algunas espe-
cies, toda la superficie del óvulo es susceptible de reco-
nocer el espermatozoide (por ejemplo, erizos de mar) 
en otras solo unos puntos específicos del óvulo se espe-
cializan en el reconocimiento y la fusión del esperma.

Tan pronto como se produce la entrada del esper-
matozoide y la fusión de las membranas, el óvulo ya 
fecundado se encuentra en una situación en la que 
peligra su integridad. En todos los animales estudia-
dos, la carga genética haploide que aporta el esper-
matozoide, se suma a la carga también haploide del 
óvulo, generando un cigoto diploide que mantiene la 
carga genética de la especie. Esta situación es la que se 
espera en un proceso de monoespermia, es decir, en la 
que solo un espermatozoide fertiliza un óvulo.

Los procesos de poliespermia en general acarrean 
consecuencias desastrosas para los organismos, porque 
se suman todas las cargas haploides de los espermato-
zoides que accedan al óvulo. El caso más sencillo es la 
aparición de núcleos triploides por la entrada de dos 
espermatozoides, lo que conlleva que cada cromoso-
ma esté representado tres veces y no dos como debería 
en la especie diploide. Esto genera también problemas 
cuando el cigoto (en este caso triploide) comienza a di-
vidirse, ya que se generan usos mitóticos bipolares, de 
modo que tres copias de cada juego cromosómico han 
de separarse entre cuatro células. Ante esta situación no 
es posible asegurar que cada una de las células recibe el 
número apropiado de cada tipo de cromosoma. Algu-
nas células tendrán copias de más y a otras les faltarán.

Para prevenir estos problemas, los organismos han 
desarrollado mecanismos para evitar la fecundación de 
un óvulo por más de un espermatozoide, y se basan ge-
neralmente en impedir que entre más de un gameto mas-
culino. Existen dos tipos de mecanismos de bloqueo: 

•  �La reacción rápida, caracterizada por un cam-
bio eléctrico en el potencial de la membrana del 
óvulo. Tras la fusión del primer espermatozoide 
el potencial de reposo de la membrana (–70 mV) 
cambia a 20 mV por el transporte selectivo de io-
nes a través de la membrana. Los espermato-
zoides solo pueden fusionarse a membranas de 
óvulos negativas, por lo que este cambio evita la 
poliespermia en cuestión de segundos (1 a 3 sg).

Si el cambio en el potencial no es suficiente 
para evitarlo, un segundo espermatozoide pue-
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ploides, que serán obreras o reinas según su ali-
mentación. Este proceso se denomina parteno-
génesis facultativa.

•  �Metagénesis: esta estrategia se caracteriza por 
la alternancia de generaciones sexual (gamética) 
y asexual (gemación). Es propia de algunos ce-
lentéreos (por ejemplo, Gen. Aurelia).

•  �Neotenia: este proceso consiste en alcanzar la 
madurez sexual sin haber concluido el desarro-
llo como adulto. Los individuos se reproducen 
manteniendo su morfología larvaria y es típico 
de las larvas de algunos anfibios urodelos como 
el ajolote.

Estrategias reproductoras
Una vez realizada la fecundación existen diferentes 
estrategias de reproducción entre los metazoos. El 
patrón reproductivo más extendido es el oviparis-
mo (Figura 15.5a), que se observa en la mayoría de los 

órgano copulador, mientras que los grupos que care-
cen de él se aparean poniendo en contacto sus orifi-
cios reproductores o cloacas.

Algunas formas de reproducción sexual no tienen 
lugar por los mecanismos descritos anteriormente, 
como son:

•  �Partenogénesis: el nuevo individuo se origi-
na a partir de un solo gameto, generalmente fe-
menino, que es una célula sexual no fecundada. 
Puede ser obligada completa, si todas las gene-
raciones son partenogenéticas. Si se alternan 
generaciones partenogenéticas con generacio-
nes que se producen con fecundación, se dice 
que la partenogénesis es obligada cíclica (por 
ejemplo, algunas especies de rotíferos). Por úl-
timo, en algunos insectos himenópteros, como 
las abejas, el óvulo puede desarrollarse con o 
sin fecundación. De los huevos no fecundados 
nacen machos haploides, los zánganos y de los 
óvulos fecundados se desarrollan hembras di-

Figura 15.5.  Estrategias reproductoras: a) oviparismo, b) ovoviviparismo y c) viviparismo.
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tir en proporcionar una mayor protección a la des-
cendencia.

Ciclos reproductores
En general los metazoos que se reproducen sexual-
mente lo hacen de forma cíclica, en determinados pe-
riodos de año que suelen coincidir con las condiciones 
medioambientales más favorables para el desarrollo 
de las crías. Estos periodos cíclicos suelen estar suje-
tos a un control de tipo hormonal, que a su vez está 
determinado por estímulos de tipo ambiental (foto-
periodo, disponibilidad de alimento, temperatura, hu-
medad, etc).

En el caso de los mamíferos, presentan dos tipos 
de ciclos reproductores diferentes. El más común es el 
ciclo estral, y consiste en que la hembra es receptiva 
al macho en periodos muy concretos (estro o celo), 
que suelen ser cortos y generalmente anuales. Si no 
se produce la fecundación, el útero no se desprende y 
vuelve a su estado natural.

El segundo es típico de primates antropoides (si-
mios y el hombre) y se denomina ciclo menstrual. 
En él, la hembra suele ser receptiva durante todo el 
ciclo y si no es fecundada, el ciclo termina con el des-
prendimiento del endometrio (menstruación). En la 
especie humana la duración media del ciclo suele ser 
de 28 días, si bien puede variar entre las mujeres. Du-
rante este ciclo se producen cambios en el ovario y 
en el útero, que engrosa su pared como preparación 
para una posible fecundación del óvulo e implanta-
ción del embrión. Si esto no ocurre, se produce fi-
nalmente el desprendimiento de parte de ese teji-
do que es expulsado a través de la vagina. El ciclo en 
sí mismo consta de dos fases bien diferenciadas (Fi-
gura 15.6). 

•  �Fase folicular: dura una media de 14 días y du-
rante este tiempo los ovocitos primarios com-
pletan la meiosis I. La ovulación se produce 
cuando el folículo madura y libera su ovocito se-
cundario al oviducto. 

•  �Fase lútea: se produce una degeneración del 
cuerpo lúteo del folículo roto, y también tiene 
una duración media de 14 días. La meiosis II 
solo se completa si se produce la fecundación 
del óvulo.

Este ciclo está controlado por hormonas sexuales 
ovulares (progesterona y estradiol) y también por hor-

invertebrados y muchos vertebrados. Consiste en la 
deposición u ovoposición del huevo en el medio ex-
terno. La fecundación puede ser interna o externa y 
los animales que la realizan pueden llevar a cabo di-
ferentes tipos de cuidados a la puesta, que van desde 
abandonarla, hasta defender, proteger e incubar los 
huevos (pasando por una gran variedad de situacio-
nes intermedias). En todos los casos el embrión se ali-
menta del vitelo almacenado en el huevo.

Existe otra estrategia reproductora, el ovovivipa-
rismo (Figura 15.5b), que permite a los animales que 
la poseen, la capacidad de albergar los huevos fecun-
dados en el cuerpo, de modo que el embrión se ali-
menta del vitelo del huevo, y al final del desarrollo 
el huevo eclosiona dentro del cuerpo de la madre y 
se produce un parto de crías vivas. Los animales que 
poseen esta estrategia se denominan ovovivíparos y 
se pueden encontrar ejemplos en casi todos los gru-
pos de invertebrados y también dentro de vertebra-
dos, donde es común en peces. En este caso la fecun-
dación debe ser interna.

Por último, un tercer modelo reproductivo es el vi-
viparismo (Figura 15.5c), que se da en aquellos ani-
males en los que el embrión se desarrolla en el ovi-
ducto, o en el útero, y se desarrolla a expensas de la 
madre mediante algún tipo de unión entre ellos. Esta 
estrategia también necesita de una fecundación in-
terna. Es casi exclusivo de los mamíferos y de algunos 
tiburones, aunque también se dan algunos casos en 
algunos anfibios, reptiles e invertebrados. Las hem-
bras suelen presentar alguna región de su aparato re-
productor preparado para albergar al embrión (útero) 
y tienen que poseer un conducto al exterior (vagina) 
por el que saldrá el embrión totalmente desarrollado 
durante el parto.

En la naturaleza es posible encontrar casos in-
termedios entre oviparismo, ovoviviparismo y vivi-
parismo. Así, algunos quelonios (tortugas) pueden 
retener la puesta hasta que se den las condiciones 
ambientales óptimas, de tal forma que ponen hue-
vos embrionados, con cierto grado de desarrollo del 
embrión. Algunos nematodos retienen los huevos en 
el interior hasta que la eclosión está próxima; enton-
ces los depositan en el exterior. En algunos dípteros, 
el huevo eclosiona dentro de la madre y la larva per-
manece dentro del “útero” y se alimenta de una se-
creción de este pero sin que existan uniones directas 
con la madre. Respecto a los casos intermedios en-
tre el ovoviviparismo y el viviparismo, suelen consis-
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nismo. Se inicia así el periodo embrionario, que finali-
za con la eclosión del huevo en los animales ovíparos, 
y con el parto en los vivíparos. Consta de tres etapas, 
segmentación, gastrulación y organogénesis.

Segmentación
Es el conjunto de divisiones celulares mitóticas que 
se producen en el cigoto para dar un cuerpo multi-
celular denominado blástula con una cavidad hue-
ca en el interior, el blastocele. En estas divisiones el 
volumen citoplasmático del cigoto se divide en nu-

monas secretadas por la pituitaria, como la LH (lutei-
nizante) y la FSH (folículo estimulante) (Figura 15.7).

15.4. � Desarrollo 
embrionario

Tras la fusión de los pronúcleos durante la fecunda-
ción se forma el cigoto diploide (2n) y casi de forma 
simultánea, se origina el huso acromático y se inicia la 
primera división celular para formar un nuevo orga-
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Figura 15.6.  Esquema de los cambios producidos a lo largo del ciclo menstrual de una mujer.
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tra el núcleo y los orgánulos celulares. Se dan, 
por ejemplo, en moluscos y anélidos.

•  �Telolecitos: en este tipo de huevos el vitelo ocu-
pa la mayor parte del espacio (en aves hasta un 
90%). Típicos de peces, reptiles y aves.

•  �Centrolecitos: el vitelo se sitúa en el centro ro-
deando el núcleo y el citoplasma con los orgá-
nulos se sitúa en la periferia. Son característicos 
de los insectos.

Cuanto menor es la cantidad de vitelo dentro del 
huevo o cigoto, este se divide con mayor rapidez, lo 
que permite distinguir dos tipos de segmentación, to-
tal o parcial (Figura 15.8).

•  �Segmentación total: provoca la división com-
pleta del citoplasma. Los blastómeros que se for-
man tras las divisiones pueden tener el mismo 
tamaño, en cuyo caso se habla de segmentación 
total e igual, caso que ocurre en huevos oligole-
citos. Si los blastómeros presentan diferente ta-
maño se trata de una segmentación total y des-

merosas células nucleadas pequeñas llamadas blas-
tómeros. Este proceso se caracteriza principalmente 
porque (1) el genoma embrionario que se transmite 
a todas estas células o blastómeros no se expresa en 
los primeros estadios de desarrollo y (2) no se produ-
ce un incremento en el volumen total del embrión.

El patrón de segmentación varía según los grupos 
de metazoos y está determinado principalmente por 
la cantidad y la distribución del vitelo (sustancia nu-
tritiva) en el citoplasma del cigoto (huevo). El hemis-
ferio donde se sitúa el vitelo es el polo vegetal y el 
opuesto, pobre en vitelo y que alberga el núcleo, es el 
polo animal, que se divide generalmente más rápido 
y es donde suele tener lugar la segmentación. Así, se 
distinguen varios tipos de huevos:

•  �Oligolecitos: con vitelo escaso y distribuido de 
forma uniforme. Típico de celentéreos y equino-
dermos.

•  �Heterolecitos: vitelo abundante desplazado ha-
cia el polo vegetal. En el polo animal se encuen-

Figura 15.7.  Esquema que ilustra la regulación hormonal del ciclo menstrual de una mujer. El ciclo se regula por una comple-
ja interacción entre hormonas. Las hormonas pituitarias FSH y LH controlan la liberación de estradiol y progesterona de los te-
jidos reproductores.
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que en este tipo de huevos el vitelo rodea al nú-
cleo. Durante la división, el núcleo que está en el 
centro, se divide y migra hacia la superficie, don-
de está el citoplasma con los orgánulos. El vitelo 
queda en el centro sin dividirse mientras que los 
blastómeros se sitúan en la periferia. 

Gastrulación

A la formación de la blástula le sigue el proceso de 
gastrulación, a través del cual se origina el intestino 
primitivo y se establecen las hojas embrionarias: la in-
terna o endodermo, el mesodermo (solo en organis-
mos triblásticos) y la externa o ectodermo. Durante 
la gastrulación la blástula sufre una serie de cambios 
y se transforma en gástrula, estructura que constitu-

igual, típica de huevos heterolecitos. Este tipo de 
huevos se caracteriza por tener más vitelo en el 
polo vegetal. Por ello, en este polo las divisiones 
son más lentas que en el polo animal o germina-
tivo. Se originan, por tanto, blastómeros grandes 
(macrómeros) y pequeños (micrómeros).

•  �Segmentación parcial: se caracteriza porque las 
divisiones mitóticas solo afectan al polo animal 
del cigoto, que alberga el núcleo, y no al vegetal, 
que tiene una gran cantidad de vitelo. En hue-
vos telolecitos es parcial y discoidal. El polo 
vegetal, con el vitelo, constituye el saco viteli-
no, de donde se alimenta el embrión a lo largo 
del desarrollo (por lo que a medida que avan-
za, su tamaño se reduce). En huevos centroleci-
tos, la segmentación es parcial y superficial, ya 
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Figura 15.8.  Esquema de la segmentación y gastrulación embrionaria.
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•  �Por epibolia: los micrómeros del polo germina-
tivo crecen más deprisa que los macrómeros, y 
por ello, se extienden por encima de ellos, recu-
briéndolos. 

•  �Por inmigración: algunas células se desprenden 
de la hoja blastodérmica y emigran al blastoce-
le, donde se multiplican y forman el endodermo, 
quedando fuera el ectodermo.

•  �Por delaminación: se produce en las blástu-
las cuya hoja blastodérmica se compone de una 
capa de células. Cuando estas células sufren mi-
tosis, la nueva capa interna se desprende de la 
exterior (el ectodermo) e invade el blastocele 
donde se desarrolla como endodermo.

A nivel evolutivo, el blastoporo establece un sis-
tema de clasificación de los metazoos, distinguiendo 
dos tipos de organismos:

•  �Protóstomos, en los que el blastoporo origina 
la boca. Entre los metazoos protóstomos se en-
cuentra los moluscos, anélidos, artrópodos y una 
gran variedad de grupos menos representados.

•  �Deuteróstomos, en los que el blastoporo se 
transforma en el ano. La boca deriva de una 
apertura secundaria al exterior que aparece más 
tarde en el arquénteron. Entre los deuterósto-
mos se incluyen los equinodermos (estrellas de 
mar, erizos de mar y formas afines), hemicorda-
dos (gusanos bellota) y cordados (cefalocorda-
dos y urocordados). 

En los animales más primitivos, poríferos y radia-
dos, el desarrollo embrionario concluye aquí, con la 
formación de dos hojas embrionarias, endodermo y 
ectodermo. Por esta razón se les denomina animales 
diblásticos.

El resto de animales continúan el desarrollo embrio-
nario con la formación de una tercera hoja embrionaria, 
el mesodermo, por lo que se les denomina triblásticos. 
En algunos casos, la hoja mesodérmica se transforma 
en un parénquima compacto, como en los platelmin-
tos, que son acelomados. Sin embargo, en un deter-
minado momento en la historia evolutiva de los me-
tazoos, las células del mesodermo forman una cavidad 
hueca, el celoma, una novedad evolutiva que alberga 
y protege los órganos internos del organismo. El celo-
ma divide al mesodermo en dos regiones o subcapas, la 
que queda en contacto con el ectodermo (somatopleu-
ra) y la que se une al endodermo (espacnopleura). 

ye el primer paso en la diferenciación celular del or-
ganismo. En la blástula se producen una serie de mo-
vimientos y plegamientos celulares que originan las 
capas embrionarias, cada una de las cuales constitu-
ye el punto de partida para la formación de una serie 
de tejidos y órganos.

En un principio se establecen dos capas u hojas em-
brionarias, la interna y la externa (endodermo y ec-
todermo), quedando una cavidad, el blastocele, entre 
ellas, dentro de la blástula. El blastocele se va reducien-
do y desaparece cuando se juntan las dos capas. A me-
dida que las células del endodermo se mueven hacia el 
ectodermo, se establece otra cavidad en el interior del 
endodermo, denominada arquénteron, que es el ori-
gen del tubo digestivo. El arquénteron comunica con el 
exterior por un orificio, el blastoporo (Figura 15.8).

Según el tipo de huevo, la gastrulación puede pro-
ducirse de diferente manera (Figura 15.9):

•  �Por embolia: la invaginación de una gran par-
te del polo vegetativo se traduce en la formación 
de dos capas, el endodermo y el ectodermo.

Figura 15.9.  Tipos de gastrulación que se pueden producir 
en el huevo, en función del tipo de los movimientos celu-
lares que se producen para dar lugar a las diferentes capas 
embrionarias. 
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anejas (páncreas, hígado) y el sistema respiratorio (el 
revestimiento interior de los pulmones), y finalmente 
el mesodermo produce el tejido conectivo, la dermis, 
las células de la sangre, el corazón, los sistemas repro-
ductor y excretor y los músculos (Figura 15.10).

El resultado final de estos procesos de división, 
crecimiento y diferenciación, es un embrión comple-
tamente formado.

Anexos embrionarios
En los animales ovíparos terrestres, como los repti-
les y las aves, los huevos se depositan en el exterior, 
y están protegidos por una serie de capas que cons-

Organogénesis
Ya en el siglo xix, von Baer concluyó que todos los ver-
tebrados son muy semejantes inmediatamente des-
pués de la gastrulación, en el desarrollo embrionario 
temprano. Es en el desarrollo tardío en el que se forjan 
y aparecen los caracteres que determinan la posición 
que ocupará ese organismo en el reino animal, en de-
finitiva la especie a la que pertenece. Existe un patrón 
común en el desarrollo de todos los vertebrados: tres 
capas de tejido embrionario que darán lugar a los dife-
rentes órganos. En todos los vertebrados el ectodermo 
origina la piel, las formaciones tegumentarias (pelo, 
plumas, uñas, etc.) y las células nerviosas y sensoriales. 
Del endodermo deriva el tubo digestivo, las glándulas 

Figura 15.10.  Esquema de la organogénesis. A partir de las tres hojas embrionarias de la gástrula se producen, por diferencia-
ción celular, los distintos tejidos y órganos del cuerpo.
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tituyen los anexos embrionarios, como son la cásca-
ra, el corion, el amnios, el saco vitelino y el alantoi-
des (Figura 15.11).

La cáscara es una cubierta rígida y porosa que per-
mite el intercambio de gases con el exterior y sirve de 
protección al embrión. Hacia el interior se encuentra 
el corion, una membrana cuya función es evitar la ex-
cesiva evaporación de agua que se produce a través de 
la cáscara. Rodeando directamente al embrión se en-
cuentra el amnios, que contiene en su interior el líqui-
do amniótico donde se encuentra el embrión durante 
su desarrollo. La presencia del amnios es una nove-
dad evolutiva (evita la desecación en un medio terres-
tre) que aparece en los reptiles y también está presen-
te en aves y mamíferos, que se consideran amniotas. 
Por el contrario, vertebrados más primitivos, ligados 
al medio acuático, peces y anfibios, carecen de esta 
membrana y los huevos presentan unas cubiertas ge-
latinosas y blandas. Son anamniotas.

En animales vivíparos, la implantación del embrión 
y el desarrollo de la placenta son requisitos esenciales 
para el desarrollo fisiológico normal del feto. La pla-
centa es un tejido esponjoso a través del cual se pro-
ducen todos los intercambios entre la madre y el em-

Figura 15.11.  Dibujo que muestra las membranas extraem-
brionarias de las aves.

brión. La placenta se forma por las interacciones de un 
tejido materno, el endometrio, y el corion extraembrio-
nario, y está muy irrigada por ambos. Aún así, el siste-
ma circulatorio de la madre y el extraembrionario del 
embrión no se conectan de manera directa de modo 
que las células sanguíneas de la madre y del embrión 
no se mezclan. Los nutrientes necesarios, los anticuer-
pos y el oxígeno se difunden desde el torrente sanguí-
neo materno, a través del tejido placentario, hasta los 
vasos sanguíneos que los lleva al embrión. De la mis-
ma manera, la urea, el CO2 y otros productos de dese-
cho son retirados del embrión y llevados hasta la san-
gre materna donde son enviados hacia los pulmones y 
los riñones de la madre donde finalmente se eliminan. 
Desde el momento del desarrollo del feto hasta su na-
cimiento, el embrión permanece unido de forma segu-
ra a la placenta por medio del cordón umbilical y flota 
libremente en su saco de líquido amniótico.

Desde el punto de vista inmunológico, el compo-
nente embrionario de la placenta es un tejido extra-
ño para la madre y como tal, puede generar una res-
puesta mediada por células, provocando un aborto. 
Evidentemente esto no es lo común, y en general du-
rante los embarazos no hay respuesta inmune fren-
te a los tejidos del embrión porque se produce una 
presión inmune selectiva que permite que el embrión 
se desarrolle sin problema, mientras se mantiene una 
protección completa de la madre y del embrión frente 
a agentes infecciosos. El mecanismo por el cual esto 
se produce no está totalmente esclarecido.

La placenta es permeable a determinadas sustan-
cias dependiendo de su peso molecular. Por ello, tóxicos 
como el alcohol, el mercurio o el fósforo la atraviesan 
fácilmente, al igual que medicamentos como barbitúri-
cos, antibióticos y diuréticos, y de drogas como los opiá-
ceos. La placenta en principio evita la entrada de mi-
croorganismos patógenos de la madre al feto, aunque 
algunos como los responsables de la sífilis, toxoplasmo-
sis y el paludismo pueden atravesarla. También algunos 
virus (herpes, VIH y hepatitis) pueden pasar al embrión 
fácilmente pudiendo provocar enfermedades graves.

  1. � Explicar brevemente la diferencia entre reproducción 
sexual y asexual indicando las ventajas de cada una.

  2. � El medio acuático y el medio terrestre son muy di-
ferentes, ¿afecta esto en algo al proceso de la re-

producción? En caso de ser así, explicar qué estra-
tegias se han desarrollado en cada uno de ellos.

  3. � Una vez formado el cigoto debe desarrollarse has-
ta dar un organismo completo. El primer paso es la 

Cuestiones de repaso
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blastulación. Realizar un esquema donde se indi-
que cómo se produce y los tipos de segmentación 
que se conocen.

  4. � En la gastrulación se produce la diferenciación 
en endodermo, mesodermo y ectodermo. ¿Qué 

importancia tiene esto en el desarrollo del ani-
mal?

  5. � ¿Qué son las membranas extraembrionarias? De-
cir cuáles son y comentar brevemente cómo se de-
sarrollan.

  1. � En el caso de los mamíferos nos encontramos con 
animales:

a)	� con fecundación externa y ovíparos

b)	� con fecundación interna y vivíparos

c)	� con fecundación externa y vivíparos

d)	� con fecundación interna y ovíparos

  2. � Uno de los siguientes fenómenos no es fundamen-
tal en la reproducción sexual:

a)	� apareamiento

b)	� gametogénesis

c)	� fecundación

d)	� cortejo

  3. � El ectodermo es la capa germinativa que da lu-
gar al:

a)	� sistema digestivo

b)	� sistema nervioso

c)	� sistema respiratorio

d)	� sistema circulatorio

  4. � Una especie monoica es:

a)	� la que posee individuos masculinos y femeni-
nos

b)	� una especie que se reproduce asexualmente

c)	� la que posee los dos sexos en un individuo

d)	� la que realiza la meiosis en un solo paso 

  5. � El ciclo reproductor femenino en humanos:

a)	� se controla por medio de hormonas del pán-
creas

b)	� se controla por medio de los estrógenos

c)	� se controla por el eje hipotálamo-hipófisis

d)	� se controla solo por el sistema nervioso

  6. � La notocorda:

a)	� es una parte del espermatozoide encargada de 
digerir la zona pelúcida

b)	� es característica de los animales con reproduc-
ción asexual

c)	� es una de las capas germinativas que dan lugar 
a la placenta

d)	� es una estructura que aparece durante la forma-
ción del sistema nervioso en vertebrados

  7. � El fenómeno por el cual se impide la fecundación 
del óvulo por más de un espermatozoide es:

a)	� el bloqueo de la capacitación

b)	� el bloqueo espermático

c)	� la aspermia

d)	� el bloqueo de la polispermia

  8. � En vertebrados el revestimiento interno del tubo di-
gestivo procede del:

a)	� ectodermo

b)	� mesodermo

c)	� endodermo

d)	� blastodermo 

  9. � El acrosoma de un espermatozoide se encuentra en 
el extremo de:

a)	� el núcleo

b)	� la cabeza

c)	� la cola

d)	� el cuello

10. � La placenta aparece en:

a)	� aves

b)	� reptiles

c)	� anfibios

d)	� mamíferos

Cuestionario de autoevaluación (20 preguntas tipo test)
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b)	� una parte de un organismo, separada del resto, 
puede dar lugar a un nuevo organismo com-
pleto

c)	� los individuos se desarrollan a partir de un hue-
vo no fecundado

d)	� se forman nuevos individuos por mitosis de cé-
lulas somáticas

17. � La cantidad de vitelo del huevo influye en:

a)	� la fecundación

b)	� el patrón de segmentación

c)	� las interacciones entre el espermatozoide y el 
óvulo

d)	� la organogénesis

18. � En el bloqueo lento de la polispermía:

a)	� participa el citoesqueleto

b)	� participan gránulos corticales con enzimas

c)	� se debe a una entrada de iones sodio

d)	� se debe a que hay un cambio de potencial eléc-
trico

19. � El blastocele:

a)	� es una cavidad presente en la blástula

b)	� es cada célula de la blástula

c)	� es el proceso que da lugar a la mórula

d)	� es el poro que aparece en la mórula

20. � Una de las siguientes afirmaciones no es cierta:

a)	� las espermatogonias son células 2n

b)	� las espermátidas son células 2n

c)	� los espermatozoides son células n

d)	� los espermatocitos secundarios son células n

11. � En la reproducción asexual:

a)	� el animal se divide por meiosis

b)	� el animal se divide por gemación

c)	� es preciso la fertilización

d)	� es preciso dos individuos, un macho y una hembra

12. � La fertilización o fecundación:

a)	� es la fusión de los gametos

b)	� es la división de las células sexuales

c)	� es la meiosis de los gametos

d)	� es la reunión de los gametos

13. � En la oogénesis de mamíferos se producen:

a)	� tres corpúsculos polares

b)	� dos corpúsculos polares

c)	� un corpúsculo polar

d)	� cuatro óvulos

14. � El blastoporo es una estructura que tiene impor-
tancia en:

a)	� la gastrulación

b)	� la neurulación

c)	� la fecundación

d)	� la blastulación

15. � Un animal ovíparo:

a)	� deposita los huevos en el interior de la madre

b)	� deposita los huevos en el exterior

c)	� se desarrolla en el interior de la madre

d)	� se desarrolla en el interior del padre

16. � En la partenogénesis:

a)	� los individuos se desarrollan a partir de un hue-
vo fecundado
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A
abscisión, 49
absorción, 148, 149, 151, 154
 de nutrientes, 151
acción 
 autocrina, 95
 endocrina, 95
 paracrina, 95
acelomados, 235
ácido 
 abscísico (ABA), 66
 giberélico, 61
 indolacético, 59
 indolil-3-acético, 59
 úrico, 189, 204
aclimatación, 72, 112
acomodación, 72
activación especie-específica, 228
actividad metabólica, 204
acuaporinas, 21
adaptación, 72
adaptaciones, 203
adenohipófisis, 110
adipocitos, 83
adrenalina, 112
aerénquimas, 74
aislamiento térmico, 203
aldosterona, 117
alternancia de generaciones, 42
alternativa, 215
alveolos, 179
amnios, 237
amniotas, 237
amoníaco, 186, 188
amonio, 187
amoniotelismo, 193
anádromas, 206
anamniotas, 236
andrógenos, 111, 216
anexos embrionarios, 237
angiospermas, 5
anhidrobiosis, 207
animales diblásticos, 235
anoxia, 74
anticongelantes, 204
anticuerpos, 213
antígenos, 216
 leucocíticos humanos, 216
antiguos, 109
aorta, 165
aparato 

 de Golgi, 2
 digestivo, 162
aparatos excretores, 186
apomixis, 43
apoplasto, 12
apoptosis, 219
arquénteron, 235
arteria 
 aorta, 168
 pulmonar, 168
 renal, 192
asa de Henle, 191
Astrocitos, 123
atracción especie-específica, 228
aurícula, 165
autofecundación, 42, 226
autoincompatibilidad, 43
autótrofos, 148
auxina, 59
axón, 85
axones, 122

B
bacterias, 35, 36
 fijadoras de nitrógeno, 35
banda de Caspary, 9, 23
basófilos, 215
biotrofia, 70
blastocele, 232, 235
blastoporo, 235
blástula, 232, 234
bomba 
 de aspiración, 179
 de Na+/K+, 125
 de protones, 22
botón sináptico, 123
botones sinápticos, 126
branquias, 175
 externas, 175
 internas, 175
brasinoesteroides, 68
brasinólido, 68
bulbo raquídeo, 130
bulbos, 13
bulbus cordis, 167
bursicon, 101

C
cadenas ligeras, 217
cadenas pesadas, 217

Índice analítico
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circuito 
	 pulmonar, 165
	 sistémico, 165
circulación 
	 abierta, 163
	 simple, 165
citoquina, 216
citoquininas, 63
clásica, 215
climaterio, 65
clorofilas, 28
cloroplastos, 4
cnidoblastos, 86
coanocitos, 153
cóclea, 140
cohesión, 25
colénquima, 8
columela, 61
complejo 
	 citocromo b6f, 28
	 mayor de histocompatibilidad, 216
	 pineal, 110
complejos antena, 28
condrocitos, 83
conductos resiníferos, 10
conformismo, 200
conformista, 200
cono 
	 arterial, 165
	 venoso, 167
contracción ventricular, 169
contracorriente, 204
control 
	 autocrino, 94
	 paracrino, 94
corazón, 162
corcho, 14
corion, 237
cormofitas, 5
cormos, 13
corpúsculo renal, 192
Corpúsculos de Stannius, 110
corpúsculos polares, 227
córtex, 12
corteza, 14
	 adrenal, 117
cortisol, 117
coste energético, 203
cotiledón, 45
cotiledones, 44
crecimiento 
	 primario, 6
	 secundario, 6
crestas urogenitales, 189
criptocromos, 51
cromatóforos, 108
cromoplastos, 4
crustecdisona, 107
cubierta de almidón, 61
cuerpo 

calcemia, 116
calcitonina, 110
caliptra, 6
cámbium 
	 del corcho, 6
	 fascicular, 10
	 vascular, 6
campos cribosos, 9
capas 
	 apicales, 43
	 embrionarias, 235
cápsula de Bowman, 192
carotenoides, 28
carpelos, 52
catádromas, 206
cavidad 
	 celomática, 190
	 celómica, 188
	 torácica, 179
cefalización, 85
celoma, 235
celomocitos, 109
célula 
	 apical, 44
	 basal, 44
	 vegetativa, 42
células 
	 adrenales, 112
	 amarillas y células verde amarillas, 100
	 anexas, 10
	 antipodales, 42
	 caudodorsales, 99
	 cribosas, 9
	 cromafínicas, 109
	 de glía, 85
	 de la glía, 123
	 de la microglía, 124
	 de Leydig, 111
	 del mesofilo, 28
	 de Schwann, 124
	 diana, 94
	 endocrinas, 94
	 espermáticas, 42
	 flamígeras, 187
	 glandulares, 10
	 interrenales, 112
	 natural killer, 214
	 oclusivas, 8, 154
	 plasmáticas, 217
celulosa, 3
centro 
	 de control, 200
	 quiescente, 12
cerebro, 100
ciclo 
	 cardiaco, 169
	 de Calvin, 30
	 estral, 231
	 menstrual, 231
ciegos, 154
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encéfalo, 129
endocutícula, 86
endodermis, 8, 43
endodermo, 178, 234, 236
endoesqueletos, 89
endospermo, 42
endotermia, 202
endotermos, 201
energía, 205
ent-giberelano, 61
enzimas, 200
eosinófilos, 215
epicutícula, 86
epidermis, 8
epífisis, 110
epinastia, 65
epitelio, 80
equilibrio 
	 hídrico, 193
	 iónico, 205
	 osmótico, 187
esclerénquima, 8
especies, 50
	 dioicas, 226
	 monoicas, 225
	 policárpicas, 50
espectro electromagnétic, 27
espermátidas, 226
espermatocitos, 226
espermatogénesis, 226
espermatogonias, 226
esporangios, 42
esporofito, 42
esqueleto, 88
	 apendicular, 89
	 axial, 89
	 hidrostático, 88
	 visceral, 89
estambres, 52
estele, 12
estímulo, 122
estípulas, 14
estolones, 13, 204
estomas, 8
estradiol, 117
estrategia, 202
estrategias, 206
estrés, 204
	 biótico, 70
	 salino, 73
	 térmico, 74
estrógenos, 111
estroma, 29
etapa 
	 adulta, 48
	 juvenil, 48
	 senescente, 48
etileno, 65
etioplastos, 4
evaginación, 178

	 alado (corpora allata), 100
	 cardiaco (corpora cardiaca), 100
Cuerpos 
	 alados, 101
	 dorsales, 99
cutícula, 3
cutina, 3

D
defensinas, 214
deleción clonal, 219
dendritas, 85
dérmico, 7
dermis, 86
desarrollo embrionario, 131, 228, 235
desechos, 188
deshidratación, 207
desmotúbulo, 4
desnitrificación, 36
desnitrificantes, 36
determinantes antigénicos, 216
Deuteróstomos, 235
diafragma, 179
diapausa, 104
diástole, 168
dictiosomas, 2
diferenciación celular, 235
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Los distintos procesos fisiológicos que se dan en un ser vivo son los que 
le permiten sobrevivir a los cambios en su entorno y adaptarse a las dife-
rentes situaciones que se encuentra a lo largo de su vida. Con esta obra se 
pretende acercar al lector a los mecanismos fisiológicos básicos para darle 
las herramientas que le ofrezcan la posibilidad de entender la capacidad de 
los organismos de adaptarse a su entorno.

Aproximarse al funcionamiento de los seres vivos a través de la respi-
ración, la alimentación o la defensa ante agresiones externas nos aporta 
también nuevas herramientas para comprender mejor temas de actualidad 
como son la extinción de especies, las posibilidades de recuperarlas, el efec-
to que tienen las acciones que ejerce el hombre sobre el medio ambiente 
o cómo pueden responder los distintos ecosistemas a la presión a la que se 
ven sometidos.

Por medio de una aproximación comparada el lector puede adquirir una 
visión global de la diversidad de estrategias fisiológicas que se han desarro-
llado en la naturaleza para optimizar la variedad de ecosistemas que existen 
en el planeta. Además, el aspecto evolutivo de los cambios que se han 
producido con la aparición de cada grupo permite comprender mejor los 
mecanismos que hacen posible la vida y aquellos elementos comunes que 
pueden acercarnos a una mejor comprensión de los componentes básicos 
de un ser vivo.

Esta obra es producto del trabajo de biólogos que llevan a cabo una ac-
tividad docente e investigadora. A través de su experiencia se ha realizado 
una cuidada elaboración del material con el objetivo de ofrecer una visión 
clara y actualizada de la fisiología.
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