En 1a historia evolutiva de los vertebrados se destacan tres
caracteristicas que han sido decisivas en el éxito que ciertas
clases de este grupo de animales han alcanzado. En orden
de importancia, estas caracteristicas son: las mandibulas,
el huevo amniota y la endotermia. Las primeras permitie-
ron cambiar el modo de alimentacion de los organismos,
pasando de la filtracion a la ingestion, lo que permitié di-
versificar asi su dieta. La segunda caracteristica facilito la
independencia de los vertebrados del ambiente acuatico, lo
que favorecio la ampliacion de su distribucion geografica.

El origen de la

En cuanto a la endotermia, podemos comenzar dicien-
do que es la caracteristica fisiologica que tienen los orga-
nismos de generar calor corporal a partir de su propio me-
tabolismo y con ello mantener su temperatura en rangos
muy estrechos, evitando fluctuaciones drasticas en la tem-
peratura corporal a pesar de que haya cambios importantes
en la temperatura ambiental. Los vertebrados que poseen
este atributo son las aves y los mamiferos. Los peces, los
anfibios y los reptiles, por carecer de esta caracteristica, se
denominan ectotermos.
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Las ventajas que la endotermia ofrece son las siguientes:
1) una amplia distribucién geografica, pues la distribucién
latitudinal de los endotermos respecto de los ectodermos es
mayor. Los endotermos pueden vivir exitosamente, por
ejemplo, en los circulos polares artico y antartico, donde la
temperatura ambiental es extremadamente fria y muy infe-
rior a la temperatura corporal de ellos; 2) una mayor activi-
dad fisica, ya que debido a que los endotermos poseen tasas
metabolicas altas y una temperatura elevada, pueden resis-
tir largos periodos de intensa actividad, sobre todo en climas

frios, lo que les permite explotar recursos alimenticios o eva-
dir posibles depredadores; 3) una gestaciéon térmicamente
estable, pues aun cuando hasta el momento no se ha subra-
yado la relacion de la endotermia con el desarrollo embrio-
nario en aves y mamiferos, el empollamiento en las prime-
rasy el viviparismo en los segundos aseguran un ambiente
térmicamente estable para el desarrollo de los embriones;
4) una actividad nocturna que no depende de la radiacién
solar; y 5) una catalisis enzimatica constante que promue-
ve una eficiente digestion y asimilacion de los alimentos.



No obstante, los costos metabodlicos de la endotermia
son muy grandes debido a que: 1) para mantener la tem-
peratura corporal estable a partir del metabolismo es nece-
sario un alto gasto de energia, por tal razon los animales
endotermos estan obligados a consumir grandes cantida-
des de alimento; 2) la elevada actividad respiratoria de los
endotermos produce una importante pérdida de agua; en
climas calidos y secos, estos animales pueden agotar sus
reservas hidricas; 3) los endotermos, en general, tienen ta-
mafios corporales mayores a los ectotermos para evitar pro-
blemas con la relacion superficie/volumen, debido a que
un animal pequefio pierde calor mas rapidamente que uno
grande; y 4) el mantenimiento de la endotermia obliga a
aves y mamiferos a destinar una cantidad baja de energia
para actividades reproductivas, y por tanto generan pocas
crias por temporada reproductora.

Sin embargo, el balance entre los costos y beneficios
muestra que la endotermia ofrece mayores ventajas y por
ello desde que surgio se ha mantenido como una caracte-
ristica importante de los vertebrados. La pregunta que sur-
ge es: ;como se originé la endotermia?

Abordar el origen de un grupo biolégico o una caracte-
ristica distintiva de éste no es facil. A menudo hay una gran
probabilidad de cometer errores y caer en la especulacion.
Por ser una caracteristica fisiologica, la endotermia no es
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susceptible a la fosilizacion. Sin embargo, hay evidencias
indirectas que nos pueden ayudar a entender la aparicion
de la endotermia, ya que produjo cambios mayores en la
anatomia, fisiologia, conducta y ecologia de los organismos;
es en estos aspectos donde se debe buscar la evidencia que
nos brinde la respuesta a la pregunta planteada. Por otra par-
te, comprender los procesos selectivos que actuaron en el
surgimiento de esta caracteristica a partir de ancestros ec-
totermos es arriesgado y controvertido; los investigadores
han cambiado su perspectiva en cuanto al origen de la en-
dotermia tomando como base los nuevos hallazgos del re-
gistro fosil y los avances de la tecnologia.

La evolucion de los vertebrados nos indica que las aves
y los mamiferos tienen distinto origen filogenético, las pri-
meras surgen a partir de los Manirraptora, grupo pertene-
ciente a los dinosaurios saurisquios, mientras los segundos
tienen como ancestros a los cinodontos del orden Terapsida.
No obstante, la endotermia asociada con estos grupos tiene
los mismos principios fisiolégicos, por lo que resulta un ca-
racter claramente convergente (homoplasico). Ante tal si-
tuacion es importante considerar que la endotermia tuvo
que evolucionar a partir de un mecanismo similar en los
dos grupos, como una respuesta a presiones selectivas.

Una prueba contundente de esta convergencia se obser-

va en la similitud de la evolucion respiratoria, particular-



mente en la existencia de huesos turbinales que son distin-
tivos de los endotermos, y que son considerados como la
mejor evidencia anatémica de endotermia en terapsidos.
Estas estructuras permiten una reduccion en la pérdida de
aguay la regulacion de la temperatura del aire en las fosas
nasales. También se ha reconocido como evidencia de en-
dotermia en el registro fosil la presencia de estructuras “fi-
brolamelares” en los huesos, ya que en los ectotermos se
desarrollan huesos con una “zona lamelar” por estar pobre-
mente vascularizados, por lo cual se considera valida esta
extrapolacion. Otra caracteristica comun que se presenta en
los endotermos es el corazén con cuatro camaras que, jun-
to con el sistema pulmonar, permitié incrementar la efi-

ciencia del intercambio gaseoso en mamiferos y aves.
Tres hipotesis

Hasta el momento se han propuesto varias hipotesis para
explicar el surgimiento de la endotermia, las cuales hacen
referencia a diferentes presiones selectivas. Aqui solo se re-
visaran tres de ellas: a) la expansion térmica del nicho; b) la
capacidad de mantener un ejercicio vigoroso; y c) el ser con-
secuencia del desarrollo de cuidado parental.

La expansién térmica del nicho

La produccién de calor a partir de las membranas de los
6rganos viscerales durante la digestion de los alimentos hace
que se eleve ligeramente la temperatura corporal, mas alla
de la correspondiente al estado de reposo. Esta condicion
pudo favorecer las actividades de los ancestros de las aves
y los mamiferos, al mantenerse la producciéon de calor por

encima de la del estado de reposo.

El mantenimiento vigoroso de ejercicio

El calor producido por los organismos a partir de las con-
tracciones musculares en diversas partes del cuerpo como
consecuencia de mantener un ejercicio sostenido duran-
te actividades de busqueda de alimento y la huida de sus
depredadores se halla al origen de la endotermia segiin esta
hipétesis. Una mayor actividad desarrollada por aquellos
vertebrados pertenecientes a las lineas filéticas ancestra-
les de las aves y los mamiferos provocéd un incremento en
la tasa de aerobiosis, por lo que los sistemas cardiovascular
y respiratorio se hicieron mas complejos. Quiza los mayo-
res ajustes en el desarrollo de la endotermia ocurrieron a
nivel subcelular, ya que los endotermos tienen una ma-

yor superficie mitocondrial que los ectotermos, incluso en



tejidos que participan en la regulacion de la temperatura
corporal.

Ruben sefiala que los terdpsidos (ancestros de los mami-
feros, y muchos de ellos depredadores activos) incrementa-
ron su capacidad aerdbica, por lo que tuvieron beneficios
importantes en la persecucion de presas, la evasion de sus
depredadores, la realizacién de un buen cortejo y la conser-
vacion y el incremento de su territorio. Asi, la seleccion
natural favorecié un incremento en la capacidad aerébica
que eventualmente resulté en una termogénesis suficien-
te para mantener una termorregulacion endégena aun en
estado de reposo. Probablemente la expansion de los nive-
les de actividad sostenidos aerébicamente, combinados con
las tasas metabolicas de actividad y descanso, condujeron a
una elevada tasa de consumo de oxigeno en descanso, has-
ta alcanzar una endotermia y una homeotermia. Tal vez el
altimo paso a la endotermia fue el desarrollo de plumas y
pelos, respectivamente. Bennett y Ruben sefialan que, por
un proceso similar al de los mamiferos, se originé la endo-

termia en aves y quiza en los mismos dinosaurios.

El desarrollo de cuidados paternos

Esta hipotesis plantea que para asegurar la supervivencia
de la descendencia en ciertos grupos de vertebrados se ge-
neraron mecanismos similares que conducen a mejores con-
diciones para el desarrollo de las crias, inicidndose los cui-
dados de la prole desde la gestacion y propiciando el medio
mas favorable para su desarrollo. Una de esas condiciones
es la de brindar a los huevos o los embriones en desarrollo
una temperatura constante y superior a la del ambiente, pero
que no exceda los limites tolerables de la especie. Asimis-
mo, las estrategias para la construccion y el mantenimien-

to de un ambiente con temperatura agradable que favorezca
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el desarrollo embrionario y postnatal de un organismo in-
cluyen la creacion de nidos y conductas tales como el agru-
pamiento, lo que evita la pérdida de calor. De tal modo que
el cuidado parental aparece no solamente como la forma de
preservar la especie, sino como la de crear organismos mas
eficientes en su relacion con los diferentes ambientes; es
asi como surge la endotermia.

Tomando en cuenta que el cuidado parental y la con-
ducta reproductiva son basicamente regulados por el eje
hipotalamo-hipo6fisis, al evolucionar estas estructuras se tie-
ne como consecuencia la aparicion de caracteres reforza-
dores de la endotermia.

Fisiologia de la endotermia

La temperatura es una de las variables que afectan de ma-
nera importante a los procesos biologicos de un individuo,
por lo que existen mecanismos conductuales y autonémicos
que, inmediatamente después de que haya variaciones en
la temperatura ambiental o corporal —las cuales son detec-
tadas por los receptores especializados, denominados ter-
morreceptores—, se ponen en marcha para generar una
termorregulacion; son cambios fisiologicos y conductuales
que le permitan al organismo sobrevivir. Dichos termorre-
ceptores con actividad ionotrépica son denominados TRP
(por sus siglas en inglés Transient Receptor Potencial) y son
clasificados en los que detectan frio y calor.



Aunque falta mucho por conocer sobre los nicleos y las
estructuras neuronales que participan en el flujo de infor-
macion que hace posible tener una adecuada respuesta de
termorregulacion, se ha propuesto la existencia de un cir-
cuito neuronal (figura 1). Este parte de los termorrecepto-
res que detectan una disminucién o un incremento en la
temperatura, reconocida como una sensacion de frio o de
calor respectivamente, la cual provoca su activacion y el
flujo de informacién hacia la médula espinal. De alli va al
hipotadlamo, considerado como la estructura que posee neu-
ronas termosensibles al frio y el calor —aunque hasta el
momento sélo se reconoce su area preodptica (POA) como la
Unica region con neuronas de este tipo—, de donde fluye
hacia el talamo, y de ahi a la corteza somatosensorial. El hi-
potalamo recibe nuevamente la informacién, pero por la
via descendente de la corteza somatosensorial, y a través de
la médula oblongata y la espinal, 1a informacion se distribu-
ye hacia los diferentes 6rganos efectores para que se pro-
duzca la termorregulacion necesaria, esto es, para que se
activen los mecanismos de vasodilatacion, jadeo y ventila-
ci6én que generan la pérdida o disipacion de calor, asi como
los de vasoconstriccion, piloereccion y escalofrios que con-
servan el calor en el organismo.

Ademas de estos mecanismos, existe una serie de medi-
das conductuales que se adoptan para termorregular. En un
ambiente frio, por ejemplo, se presenta: 1) un amontona-
miento o enroscamiento de los organismos para exponer
so6lo una pequena superficie de piel a la temperatura am-
biental; y 2) un incremento en la actividad fisica para man-
tener la temperatura corporal 6ptima.

Asimismo se presentan procesos autonémicos para la
termogénesis y la conservacion de calor, como el metabo-
lismo mitocondrial, en el cual: 1) a partir de escalofrios,
reflejos de alta frecuencia que consisten en contracciones
oscilatorias del musculo esquelético, se produce ATP, el cual
provee la energia necesaria para la contraccién con un es-
caso trabajo fisico pero eficiente ganancia de calor; 2) sin
escalofrios, lo que hace que la oxidacion del tejido graso
pardo, que contiene un elevado niimero de mitocondrias,
genere una gran cantidad de calor; 3) por vasoconstriccion,
con lo cual se limita la cantidad de sangre que fluye por los
vasos sanguineos y que se expone a la pérdida de calor por
conduccioén; y 4) por medio de la liberaciéon de hormonas
en la hipofisis se controla la conductancia térmica.

Otros son los mecanismos para promover la pérdida de
calor o termorregulacion autonémica en un ambiente cali-

do: 1) la evaporacion, cuya importancia es muy grande en-
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Figura 1. El circuito neuronal va de los termoreceptores que detectan
una disminucién o un incremento en la temperatura reconocida como una
sensacién de frio o de calor respectivamente, lo que provoca la activa-
cién de estas células y el flujo de informacién hacia la médula espinal.
Al las neuronas de la lamina | del asta dorsal trigémina o espinal, al ser
informadas, envian la informacién al subnlcleo lateral externo (Lrel) y
el subnucleo central (LPBC) del nicleo parabraquial lateral (LPB). Poste-
riormente, estos nicleos la proyectan al nicleo predptico medio (MPo)
del drea predptica del hipotdlamo (PoA) —se considera, de manera ge-
neral, al hipotdlamo completo como la estructura que expresa neuronas
termosensibles al frio y al calor, sin embargo hasta el momento sélo se
reconoce al PoA del hipotadlamo como la Unica regién que expresa neu-
ronas de este tipo. Del POA, se envian proyecciones al tdlamo y, final-
mente, esta estructura se encarga de enviar la informacién a la corteza
somatosensorial.

A esta via termosensorial ascendente se le denomina via espino-talé-
mico-cortical, y se divide en dos: 1) la via espino-taldamico-cortical propia,
relacionada con la percepcion y discriminacion de la sensacion cuténesa;
y 2) la via espino-parabraquio-predptica que transmite informacién sobre
la temperatura cutdnea al PoA. El hipotdlamo recibe la informacién des-
cendente de la corteza somatosensorial, y a través de la médula oblon-
gatay la médula espinal, ésta se distribuye hacia los diferentes 6rganos
efectores para que se produzca la termorregulacién necesaria. En el es-
quema se simplifica la via descendente para realzar la importancia del
hipotélamo, principalmente en los eventos de termorregulacién que ac-
tivan los mecanismos de vasodilatacién, jadeo y ventilacién para generar
la pérdida o disipacion de calor y vasoconstriccién, asi como la piloerec-
cién y los escalosfrios para la conservacién de calor en el organismo. No
obstante, es necesario sefialar que, en estos procesos, es importante la
participacion de las prostaglandinas y los sistemas glutamatérgicos y ga-
baérgicos de neurotransmision.
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tre los humanos, ya que, por carecer de pelo o plumas, la
cantidad de agua que absorbe el calor del cuerpo es elevada
y por tanto el mecanismo se torna muy eficiente; 2) el ja-
deo y la secrecion salival, que producen un incremento en
la temperatura y el animal pierde entonces calor por ven-
tilacion; 3) la piloereccién, que promueve el aislamiento de
la piel para evitar la pérdida de calor por conveccion princi-
palmente; y 4) la vasodilatacion de las arterias, que permi-
te el intercambio de calor a través de la superficie cutanea.

Una posible ruta evolutiva

En la naturaleza, los organismos presentan un gradiente de
heterogeneidad térmica entre dos extremos: aquellos que,
a pesar de los cambios en la temperatura ambiental, man-
tienen su temperatura corporal casi constante (rangos estre-
chos), denominados estenotermos, y los que toleran rangos
mas amplios de variacién térmica, denominados euriter-
mos. Esta situacion probablemente ha prevalecido desde el
Triasico, es decir, entre los cinodontos ectotermos ya habia
organismos con claras tendencias a la estenotermia y otros
a la euritermia; los primeros muy sensibles a cambios de
temperatura y los segundos insensibles. De igual forma, en-
tre los saurisquios ectotermos se habria desarrollado el mis-

mo gradiente térmico.

Por otra parte, se sabe que muchos ectotermos modifi-
can su sensibilidad térmica a lo largo de su vida, por lo que
no seria raro que los ancestros de aves y mamiferos tuvie-
ran el mismo comportamiento. En estos organismos, la elec-
cion de un estado sobre el otro habria sido determinada por
el balance entre costo y beneficio de acuerdo con el gra-
diente ambiental. Por tal razén, en esos vertebrados meso-
zoicos la temperatura de su cuerpo se mantenia por encima
de la ambiental cuando realizaban sus actividades, como
actualmente ocurre en muchas lagartijas diurnas. El meca-
nismo responsable de controlar esta funcién fue favorecido
por la seleccién natural debido a que, en sincronia con otras
actividades, se incremento la adecuacion de los linajes que
lo desarrollaron. De este modo, el incipiente aumento en la
produccion de calor corporal coincidié con el desarrollo de
los cuidados parentales, el cual involucra atencion desde el
periodo prenatal hasta el postnatal, cuando se debe brindar
proteccion y alimento a las crias. Durante el periodo prenatal,
ademas de proporcionar proteccion a los huevos, también se
les daba calor para asegurar condiciones 6ptimas para la ges-
taciéon de los embriones. Quiza existian mecanismos simi-
lares a los que se observan en algunos ectotermos actuales,
como las serpientes piton durante la época reproductiva, en
la que elevan su temperatura corporal para calentar los hue-
vos y proporcionar un ambiente térmico sin variacion.



De esta manera seguramente se inicio la termogénesis
en los vertebrados. Ese primer paso hacia el desarrollo de
la endotermia se complement6 con diversos cambios fisio-
légicos interrelacionados, lo cual sugiere una mayor com-
plejidad del hipotalamo, el sistema hormonal y la conduc-
ta. El cuidado de los progenitores a su descendencia no se
limitaba inicamente a la etapa prenatal, sino que una vez
que la prole nacia, los padres les proporcionaban alimen-
to, para lo cual mantenian una actividad sostenida en bus-
ca de comida. Una mayor actividad estuvo asociada a un
incremento de aerobiosis, 1o cual quedo evidenciado en la
presencia de huesos turbinales en los cinodontos y mani-
rraptores, ancestros de los mamiferos y de las aves, respec-
tivamente.

Para alcanzar una mejora considerable, el siguiente cam-
bio inmediato fue tal vez una mayor eficiencia en el funcio-
namiento de los pulmones, el corazén y el sistema circulato-
rio para incrementar la cantidad de oxigeno y su distribucion
alos tejidos. De manera complementaria habria ocurrido
un cambio en la posicién de las extremidades y, particular-
mente en algunos terapsidos con posicion erecta o semi-
erecta —que requiere un mayor tono muscular y como
consecuencia mayores tasas metabolicas—, esta caracteris-
tica recién adquirida fue favorecida por la seleccion natu-
ral debido a la competencia por recursos y forrajeo, o la
huida de sus depredadores. Aunado a esto, se pudo haber
producido un incremento en la densidad de las mitocon-
drias en las células viscerales, con lo que se habria reforza-
do la incipiente endotermia, lograndose asi un incremento
en la catalisis enzimatica y el incremento en el calor corpo-
ral. Todas esas funciones quedaron bajo el control del siste-

ma nervioso central y periférico que coordina la actividad
locomotora.

Es posible que la disminucion en el potencial reproduc-
tivo provocara la expresion del cuidado parental y que los
cambios fisiolégicos provocados por el hipotalamo, las hor-
monas que regula y la encefalizacion promovieran el esta-
blecimiento de la endotermia como condicion fisiologica
favorable. De esta manera los progenitores estarian en condi-
ciones de incrementar la probabilidad de supervivencia de
las crias, ya que tal estrategia es favorable desde el punto
de vista de la seleccion natural. Los cuidados parentales re-
sultaron por lo tanto en innovaciones clave en el desarrollo
de la endotermia.

Otras caracteristicas estrechamente relacionadas con la
endotermia son las estructuras que permiten el aislamien-
to térmico. En el caso de las plumas se ha realizado un re-
planteamiento sobre su origen y funcion inicial, el vuelo,
ya que el material f6sil encontrado en la provincia de Liao-
ning en China septentrional ha revelado la existencia de
dinosaurios terépodos cusoriales emplumados como Sino-
sauropteryx, Caudipteryx, Protarchaeopteryx, Beipiosaurus y
Sinorthosaurus, que preceden a Archaeopteryx (el ave mas
antigua que se conoce), y que no vuelan. Actualmente se ha
propuesto el aislamiento térmico como la funcion inicial de
las plumas; adicionalmente se plantea que, por su forma,
tamafo y color, éstas pudieron desempenar un importante
papel en el cortejo, la actividad reproductiva de los dino-
saurios y, posteriormente, en el incubamiento de los hue-
vos por una conducta de anidacién parecida a la de las aves
modernas. Con relacion al origen del pelo, se ha indicado
que los terapsidos del Tridsico temprano ya poseian pelaje,
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pues en craneos fosiles de este grupo se observan depresio-
nes infraorbitales, lo cual se ha interpretado como la pre-
sencia de vibrisas (cuya funcién es sensitiva) y de pelaje en
el cuerpo. Sin embargo, Ruben y Jones sugieren que la apa-
ricion del pelaje no ocurrié antes de alcanzar la condicion
mamaliana en el Tridsico superior.

Consideraciones finales

La propuesta aqui expuesta acerca del origen de la endoter-
mia conjunta diversas hipotesis previas que se considera-
ban excluyentes y que, en nuestra opinion, se trata de di-
ferentes etapas que se pueden relacionar entre si, ya que
estan correlacionadas funcionalmente de manera estrecha
y ademas se complementan.

Esto coincide con la propuesta de Kemp y su modelo
de correlacion progresiva, en el que plantea que pequefios
cambios de estructura y funcién pueden desencadenar
otros cambios en cascada que permiten ajustarse de mane-
ra rapida al efecto de 1a modificacion inicial; es decir, carac-
teres complejos como la endotermia han surgido a partir
de un pequefio cambio inicial y posteriormente se desarro-
llarian otros independientemente pero con un mismo fin,
ajustandose de tal modo que permitieron hacer mas eficien-
te la endotermia.

Una ventaja de este modelo es que cualquiera de los
cambios mencionados en los parrafos anteriores pudo ha-
ber desencadenado el surgimiento de la endotermia y, por
lo tanto, queda claro que no existi6é una causa selectiva tni-

ca o prioritaria.

Héctor R. Eliosa Leén
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Resumen: Las aves y los mamiferos poseen una caracteristica fisioldgica que les permite generar calor corporal a partir de su metabolismo y con ello evitar fluctuaciones

Abstract: Birds and mammals have a physiological characteristic that allows them to produce body heat from their metabolism and thereby avoid drastic fluctuations in
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