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TEJIDO MUSCULAR

ELTEJIDO MUSCULAR DE LOS VERTEBRADOS

CARACTERISTICAS GENERALES
Y CLASIFICACION

El tejido muscular, muy abundante en la practica totali-
dad de los animales, es esencial para los movimientos
del cuerpo, tanto del esqueleto como de sus 6rganos. Es-
ta constituido por células muy especializadas en la con-
traccion. La caracteristica ultraestructural mas importan-
te de estas células es la presencia de miofilamentos de
dos tipos: filamentos delgados de actina (6 nm de diame-
tro), que estan presentes en casi todos los tipos celula-
res, y filamentos gruesos de miosina (de 14 nm de dia-
metro en adelante). Aunque la miosina acompana a la
actina en la practica totalidad de los tipos celulares, sélo
forma filamentos gruesos en las células musculares.

Aun cuando en toda la escala zooldgica el tejido
muscular cumple basicamente las caracteristicas men-
cionadas, existe una gran diversidad de células muscu-
lares, sobre todo en los invertebrados. Asi pues, estudia-
remos primero el tejido muscular de los vertebrados,
para detenernos a continuacion en describir algunos de
los tipos de células musculares mas relevantes en los
invertebrados.

En los vertebrados se han establecido dos grandes
variedades de tejido muscular dependiendo de las ca-
racteristicas de sus células:

1. Mdsculo estriado o células musculares estriadas.
En estas células los miofilamentos se disponen
ordenados en unidades morfoldgicas y funciona-
les denominadas sarcomeras, que dan lugar a una
estriacion transversal caracteristica, con las ban-
das perpendiculares al eje longitudinal de la célu-
la. Fisiolégicamente son de contraccion rapida.
Dentro de este grupo se pueden establecer tres sub-
grupos:

— Musculo esquelético. Sus células forman la mus-
culatura somatica de los vertebrados y se con-
traen de modo voluntario.

— Musculo cardiaco. Forma la pared muscular (mio-
cardio) del corazén. Sus células difieren en
ciertos aspectos del musculo esquelético y su
contraccion es involuntaria.

2. Mdsculo liso. Sus células carecen de estriacion trans-
versal y son de contraccion lenta e involuntaria. For-
man la musculatura de la pared de los vasos sangui-
neos y 6érganos huecos.

MUSCULO ESQUELETICO

Es el musculo méas abundante en los vertebrados. Se in-
serta en los huesos mediante tejidos conjuntivos den-
sos para permitir el movimiento de las diversas partes
del cuerpo. Esta inervado por axones de las neuronas
motoras del sistema cerebroespinal. Sus células, tam-
bién llamadas fibras, son multinucleadas, muy largas y
paralelas unas a otras.

ORGANIZACION HISTOLOGICA

Cada musculo esquelético esta rodeado y protegido por
una vaina de tejido conjuntivo denso llamada epimisio.
De esta vaina parten tabiques que se ramifican profusa-
mente en el interior del musculo, dividiéndolo en fasci-
culos de fibras y grupos de fasciculos. Todas estas rami-
ficaciones constituyen el perimisio, de modo que grupos
pequenos de fibras musculares, envueltas cada una de
ellas por su perimisio, forman a su vez grupos mayores
envueltos también por perimisio. Por tanto, asi como el
epimisio es una envoltura unica, el perimisio forma va-
rias envolturas que encierran a grupos de otras (Fig.
15.1). Cada fibra muscular, a su vez, esta recubierta de
una delgada red de fibras reticulares que se continua
con algo de tejido conjuntivo laxo que contiene vasos
sanguineos y nervios. Este tejido conjuntivo situado en-
tre las células se denomina endomisio.

Estas envolturas de tejido conjuntivo proporcionan
una adecuada cohesion a las fibras y grupos de fibras,
integrando sus movimientos. Por otra parte, permiten
un cierto grado de independencia en la contraccion de
unos grupos de fibras respecto a otros. Ademas, consti-
tuyen el soporte de los vasos sanguineos y nervios ne-
cesarios para el mantenimiento del musculo y su activi-
dad (Fig. 15.1).
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Figura 15.1. Representaciéon tridimensional de un mus-
culo esquelético y sus componentes: fibras (células) y en-

volturas de tejido conjuntivo.

Los vasos sanguineos son muy abundantes. Penetran
por el epimisio, se ramifican siguiendo los tabiques del
perimisio y alcanzan el endomisio. Sobre cada célula y
a lo largo de ella hay venas y arterias, de las que parten
numerosos vasos sanguineos de menor calibre que irri-
gan la célula y tienen un recorrido sinuoso para adap-
tarse a los cambios de longitud de las células.

LA CELULA MUSCULAR ESQUELETICA
Estructura general

Las fibras o células de los musculos esqueléticos tienen
forma cilindrica y muy alargada. Su calibre varia de 10 a
100 um, incluso dentro de un mismo musculo. Su longi-
tud es aun mas variable: de 1 a 50 mm. En algunos mus-
culos que no se afilan en los extremos, se piensa que hay

fibras que se contindian de un extremo a otro, pero en la
mayor parte de los musculos afilados se considera que
las fibras no abarcan toda la longitud del musculo y se
unen por un extremo a un tendén vy, por el otro, a algun
tabique (epimisio o perimisio) (Figs. 15.1y 15.2).

La membrana plasmatica (también denominada sarco-
lema) esta rodeada de una membrana basal que, como la
de las células epiteliales, consta de la ld&mina basal y una
capa de fibras reticulares (Fig. 15.2). Cada célula muscular
contiene numerosos nucleos alargados en el sentido de la
fibra y dispuestos en su periferia (Figs. 15.3 y 15.4), aun-
que en algunos musculos rojos de mamiferos los nucleos
se localizan por todo el espesor de la fibra, y en otros mu-
chos vertebrados hay algunas fibras musculares cuyos
nucleos son todos centrales. Existen otros nucleos, situa-
dos también en la periferia celular, inmediatamente por
debajo de la ldmina basal, que no forman parte de la célu-
la muscular sino de células anexas denominadas satélites
(Fig. 15.4.B). Con el microscopio electronico se demuestra
que estas células poseen su propia membrana plasmati-
ca, que las separa de la de la célula muscular, si bien no
hay ldamina basal entre ambos tipos celulares. Los nucleos
de las células satélites presentan cromatina mas densa
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Figura 15.2. Representacion de una parte del musculo de
la figura anterior, similar a la que sobresale en dicha ima-
gen, correspondiente a un grupo de células rodeadas por el
perimisio.
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Figura 15.3. A: Haz de células musculares esqueléticas humanas seccionadas longitudinalmente. H.E. X450. B: Detalle de
una célula muscular como las de la figura anterior que muestra las bandas A (A) e I (I). Estas dltimas se encuentran divididas
por las lineas Z (Z). Corte semifino. Azul de metileno. X2000. C: Musculo esquelético humano observado en seccién transver-
sal. Las flecha indica la posicién periférica de los ntcleos. Tricrémico de Masson. X250.
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Figura 15.4. Musculo esquelético humano. A: Seccién longitudinal de una célula muscular relajada que muestra las miofibri-
llas en las que se distinguen las bandas A (A) eI (I) y un ntcleo (N) dispuesto en la periferia celular. X15 000. B: Seccién trans-
versal que muestra una célula satélite. A diferencia del ntcleo de la figura anterior, éste se encuentra rodeado por un citoplas-
ma propio que queda delimitado del citoplasma de la célula muscular por las membranas plasmdticas de ambas células
(cabezas de flecha). Estrella: espacio intercelular entre dos células musculares. X15 000. C: Seccién longitudinal de un musculo
contraido. Compdrense las sarcémeras con las de la figura A. Se observan las bandas A (A), pero apenas las bandas I. El nticleo
(N) muestra un contorno fruncido. L: inclusion lipidica. La flecha sefiala la ldmina basal. X15 000.




que los de las células musculares. El citoplasma es escaso
y contiene los organulos habituales. Se consideran mio-
blastos, es decir, células madre capaces de proliferar y
fusionarse con las fibras musculares.

Miofibrillas

El citoplasma (también denominado sarcoplasma) esta
mayoritariamente ocupado por miofilamentos que con-
figuran cilindros, denominados miofibrillas, dispuestos
en sentido longitudinal. Cada miofibrilla muestra una
estriacion transversal, resultado de la alternancia de seg-
mentos cilindricos de diferentes propiedades 6pticas y
tintoriales (bandas claras y oscuras). Al adosarse entre
si las miofibrillas, se superponen las bandas iguales,
con lo que toda la fibra adquiere una estriacion trans-
versal (Figs. 15.2, 15.3.A y 15.3.B). En los cortes trans-
versales las miofibrillas aparecen agrupadas formando
los campos de Cohnheim (Fig. 15.3.C). Se trata de un ar-
tefacto de fijacion, ya que en realidad las miofibrillas es-
tan regularmente repartidas. En muchos musculos de
peces y anfibios las miofibrillas no estan tan individuali-
zadas y se hienden o interconectan unas a otras.

Si se examinan las fibras con el microscopio de luz
polarizada se aprecia que unas bandas son isétropas y
otras anisotropas; de ahi los nombres de banda |y ban-
da A. En la banda | puede verse una linea oscura trans-
versal que la divide en dos porciones iguales, la linea Z
(o disco Z, ya que tridimensionalmente es un disco). La
denominacién Z proviene del aleman Zwischenscheibe
(disco intermedio) (Fig. 15.3.B). El segmento entre dos
lineas Z consecutivas se denomina sarcomera, y consti-
tuye la unidad fisiolégica elemental de la contraccion
muscular.

Ultraestructura de la sarcomera

La sarcdmera esta mayoritariamente constituida por dos
tipos de miofilamentos:

1. Delgados. Son los mas numerosos. Miden 6 nm
de didmetro y 1 um de longitud. También se deno-
minan filamentos de actina, por ser esta proteina
su constituyente principal.

2. Gruesos. Tienen unos 14 nm de espesor y 1.6 um
de longitud. También se conocen como filamen-
tos de miosina.

La banda | muestra unicamente filamentos delgados.
La banda A contiene tanto filamentos delgados como
gruesos, de ahi que se observe mas oscura (Figs. 15.4.A,
15.4.B y 15.5.A). En los cortes transversales se aprecia
que en la banda | los filamentos de actina no poseen
ninguna ordenacion peculiar (Fig. 15.5.B); en cambio,
en la banda A los filamentos de miosina se disponen
constituyendo los vértices y centros de hexagonos ima-
ginarios, y los filamentos de actina forman a su vez
otros hexagonos alrededor de cada filamento de miosi-
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na, lo que se traduce en un doble patron hexagonal ca-
racteristico. Como cada filamento de actina estd com-
partido por tres filamentos de miosina, la proporcion
actina/miosina es 2:1 (Fig. 15.5.C).

En el centro de la banda A se observa una banda
mas clara, denominada banda o disco H (de Hensen),
que solo contiene filamentos de miosina, como puede
verse en los cortes transversales (Fig. 15.5.D). En el cen-
tro de la banda H se encuentra la linea M o disco M, que
es mas oscuro que el resto de la banda H porque, aun-
que faltan los filamentos de actina, los filamentos de
miosina se unen por finos filamentos transversales, de
unos 4 nm de diametro, constituidos por la proteina
miomesina (Fig. 15.5.E). Finalmente, a ambos lados del
disco M se observa una linea que es auin mas clara que
el resto de la banda H y se denomina linea L o pseudo-
zona H. Es mas clara porque faltan las cabezas de miosi-
na, presentes en el resto de la banda A incluida la ban-
da H (Fig. 15.5.A).

De este modo, la sarcomera, que mide unos 2.4 um
en el musculo relajado, queda organizada del modo si-
guiente: los filamentos de actina parten de ambas lineas
Z hacia el centro de la sarcomera, extendiéndose apro-
ximadamente 1 um. De esta longitud, so6lo los primeros
0.4 um adyacentes a la linea Z corresponden a la banda
| en el musculo relajado; los restantes 0.6 um quedan
incluidos en la banda A. Esta esta ocupada, de extremo
a extremo, por filamentos de miosina que miden unos
1.6 um de longitud. Como en el musculo relajado los fi-
lamentos de actina sélo penetran 0.6 um por cada lado
de la banda A, en el centro de ésta queda una porcion
de 0.4 um desprovista de actina: es la banda H. En la
banda A, excepto en su porcién central (la comprendida
entre ambas lineas L), los filamentos de miosina mues-
tran unas cabezas o puentes mediante los cuales se
unen a los filamentos de actina para desplazarlos en la
contraccion. La distancia entre filamentos gruesos y fi-
nos, en la zona de la banda A donde coexisten ambos ti-
pos, es de unos 13.5 nm (véanse Figs. 6.17 y 6.18).

Estas dimensiones corresponden a la mayoria de los
mamiferos, aunque no todos los autores coinciden en
ellas, pues dependen del grado de relajacion que se
consiga en la fijacion de las sarcomeras. Si la relajacion
no es total, disminuye la anchura de las bandas He |l y,
por tanto, de la sarcémera, aun manteniéndose los va-
lores de 1 um para la actina y 1.6 um para la miosina.

En el estado contraido, la banda H desaparece y la
semibanda | se reduce a 0.2 um. La sarcomera mide en-
tonces unos 2.0 um (ha perdido 0.2 um por cada lado)
(véanse Figs. 6.17 y 15.4.C). Si hay supercontraccion
(sarcomeras menores de 2.0 um), los filamentos de acti-
na se entrecruzan en la linea M (pues cada uno mide 1 um
y la sarcomera mide menos de 2 um) y aparecen dos
bandas oscuras a ambos lados de la lineas M, resultan-
tes de la superposicion de los filamentos finos (banda
de contraccion). La vision de la linea L suele mantener-
se hasta contracciones bastante grandes, debido a su
falta de puentes, incluso aunque ya esté atravesada por
filamentos finos; por eso puede confundirse con la ban-
da H (que desaparece en la contraccion). De ahi el nom-
bre de pseudozona H utilizado por algunos autores para
la linea L.
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Figura 15.5. Estructura de la sarcdmera del musculo esquelético humano. A: Seccién longitudinal. Z: discos Z. I: bandas I.
A: banda A. H: banda H. M: disco M. A ambos lados de la linea M se aprecian dos lineas claras que corresponden a las bandas
pseudo-H (h). X50 000. B: Seccién transversal de la linea Z. AF: filamentos de actina. M: mitocondria. X50 000. C: Seccion
transversal de la banda A en la que se observa que cada filamento grueso de miosina estd rodeado de seis filamentos delgados
de actina. Como cada filamento de actina es compartido por tres filamentos de miosina, resulta un cociente actina/miosina
igual a 2. X350 000. D: Seccién transversal de la banda H. Sélo se observan filamentos de miosina. X350 000. E: Seccién trans-
versal de la linea M. Se aprecian filamentos de miosina unidos por puentes de miomesina (flecha). X350 000.




CAPiTULO 15: TEJIDO MUSCULAR 649

La estructura del disco Z es dificil de comprender, car la organizacién de la linea Z es que cada filamento
pues, aparece como una matriz amorfa incluso con el de actina, al terminar en la linea Z, forma el vértice de
microscopio electrénico (Fig. 15.6.A). En cortes muy fi- una piramide de base cuadrada. Los vértices de este
nos se observan finos filamentos que parecen configu- cuadrado son los puntos terminales de los filamentos
rar una malla de 12 nm de arista. Un modelo para expli- de actina de la sarcodmera contigua. Las aristas de la pi-
4 N

Figura 15.6. A: Seccion transversal-oblicua de dos células musculares esqueléticas humanas. Se aprecian las lineas Z (Z),
que contienen mitocondrias de contorno irregular. EM: endomisio. F: fibroblasto. V: vénula. X2000. B-C: Secciones longitudina-
les del musculo esquelético de la rata, observadas con el microscopio electrénico de transmisién (B) y con el de barrido (C), en
las que se observan las triadas. Cada una comprende un tibulo T (T) flanqueado por dos cisternas de reticulo sarcopldsmico
(RS); estas cisternas se unen entre si por una red tubular de reticulo sarcopldsmico (estrella). M: mitocondria. B: X40 000. C:25 000.
(Micrografias de Electron Microscopy Research. Cell Ultrastructure Atlas.)
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ramide estan formadas por finos filamentos de cone-
Xxion que corren en zigzag por la linea Z (véase Fig. 6.17).
La linea Z contiene las proteinas caracteristicas de las
placas de adhesion de filamentos de actina: actinina oy
la proteina de coronacion de los filamentos de actina.
Faltan la talina y la vinculina, que solo estan presentes
donde los filamentos de actina se unen a la membrana
plasmatica (véase pagina 315).

Los filamentos de actina (actina F) estan formados
por una doble hélice de moléculas globulares de actina G,
de 5 nm de diametro y 42 kDa. El periodo de la hélice es
de unos 36.5 nm (siete moléculas). El filamento posee
dos proteinas mas que se disponen por parejas en cada
periodo del filamento: 1) la troponina, formada por tres
unidades (dos globulares, denominadas troponinas T e
I, y una alargada, que es la troponina C); y 2) la tropo-
miosina, que presenta una estructura dimérica, con dos
filamentos iguales entrelazados cuya longitud extendi-
da es de unos 40 nm (véase Fig. 6.18).

Los filamentos gruesos estan formados por molécu-
las de miosina de 530 kDa. Cada molécula tiene forma
de bastdon con una longitud de 150 nm. Por degradacion
con tripsina, la molécula se divide en dos subunidades
que se articulan entre si: una completamente longitudi-
nal, de unos 80 nm de longitud (meromiosina ligera), y
otra que comprende el resto de la longitud del baston
(unos 60 nm) mas la doble cabeza (meromiosina pesa-
da) (véase Fig. 6.18).

Las porciones longitudinales de la miosina se dispo-
nen a lo largo del filamento grueso de modo que las
cabezas quedan hacia fuera y hacia las lineas Z. Estas ca-
bezas son visibles con el microscopio electrénico como
puentes que unen los filamentos gruesos y finos en
musculos contraidos (véase Fig. 6.17). Las moléculas de
miosina se disponen en pares, con intervalos longitudi-
nales de 14.3 nm; cada pareja muestra un angulo de ro-
tacion de 120° respecto a la siguiente. Asi, las cabezas
de miosina repiten la misma posicion cada tres rotacio-
nes, es decir, cada 42.9 nm. En cada filamento hay unas
225 moléculas de miosina (2 parejas x 1600/14.3) (véase
Fig. 6.18).

Otras proteinas de la sarcomera son la proteina C,
dispuesta sobre los filamentos de miosina con interva-
los de 43 nm a cada lado de la linea M (siete a cada la-
do); la titina o conectina, que une elasticamente los fila-
mentos gruesos a las lineas Z; la nebulina, que se situa
a lo largo de los filamentos de actina, y la tropomoduli-
na, que forma una caperuza en el extremo de los fila-
mentos delgados mas proximos a la linea M, impidien-
do la despolimerizacion de la actina (véase Fig. 6.17).
Ademas, rodeando los discos Z hay filamentos interme-
dios de desmina y vimentina que mantienen la estructu-
ra de la miofibrilla y la conectan con el reticulo sarco-
plasmico y tubulos T (véanse Figs. 6.24.B y 6.25). A su
vez, las miofibrillas periféricas se unen a la membrana
plasmatica mediante la proteina filamentosa distrofina.

Reticulo sarcoplasmico y sistema T

Otro componente especializado de las células muscula-
res es el reticulo endoplasmatico liso (llamado reticulo

sarcopldsmico), que se dispone de acuerdo con su fun-
cién activa en la contraccion muscular.

En los mamiferos, en las interbandas A-l la membrana
plasmatica se invagina en el citoplasma formando un tu-
bulo de unos 40 nm de calibre que rodea cada miofibrilla y
representa una comunicacion con el exterior (Figs. 15.6.B,
15.6.Cy 15.7). Es el tubulo T (transverso).

El reticulo sarcoplasmico se dispone con relaciéon a
los tubulos T. Adosadas a cada tubulo T en toda su lon-
gitud hay un par de cisternas aplanadas, de 40 a 100 nm
de ancho (cisternas terminales o transversales). Junto
con el tubulo T forman una triada. Las cisternas quedan
unidas a los tubulos T por pequenas particulas. Esta
imagen recuerda las uniones de hendidura; sin embar-
go, el espacio entre membranas es de 10 nm (en vez de
2 nm). Estas cisternas conectan con otras, de 30-60 nm
de grosor, que se disponen perpendicularmente a las
anteriores (cisternas longitudinales). De éstas, las cis-
ternas que rodean las bandas | son mas bien paralelas,
mientras las que rodean las bandas A forman una red
de tubulos anastomosados. En el interior del reticulo
sarcoplasmico se almacena Ca** cuando la célula mus-
cular esta relajada. El conjunto formado por los tubulos
T y el reticulo sarcoplasmico constituye el sistema sar-
cotubular.

En todos los vertebrados existe este sistema sarcotu-
bular, pero su configuracion varia. Asi, en los anfibios,
los tubulos T se invaginan en las lineas Z; por tanto,
existe un tubulo T por sarcomera y no dos, como en los
mamiferos. El reticulo sarcopldsmico forma también
triadas con los tubulos T, y las cisternas del componen-
te longitudinal sélo se anastomosan en el centro de la
sarcémera (Fig. 15.8).

Otros organulos de las fibras musculares
esqueléticas

Las mitocondrias constituyen el organulo mas abun-
dante del musculo esquelético. Son generalmente lar-
gas y con numerosas crestas. Se disponen en la perife-
ria de la fibra y forman hileras longitudinales, entre las
miofibrillas. En los cortes transversales se observa que
estas mitocondrias presentan largas ramificaciones que
rodean la miofibrilla (véanse Figs. 15.5.B y 15.6.A). El
gran desarrollo de las mitocondrias responde a las ne-
cesidades energéticas del musculo para poder realizar
sucesivas contracciones, sobre todo en la variedad de
célula muscular denominada fibra roja. En las fibras
blancas, menos resistentes a la contracciéon que las ro-
jas, las mitocondrias estdn menos desarrolladas y se
disponen por pares (una a cada lado de la linea Z), orien-
tadas transversalmente respecto a las miofibrillas.

Entre las miofibrillas, y también en las bandas |, hay
numerosas particulas de glucégeno que constituyen una
fuente de energia al degradarse en glucosa y oxidarse en
la mitocondria. Otra fuente de energia oxidativa son las
inclusiones lipidicas, que se sitian entre las miofibrillas
(a ellas se adapta la configuracion de las mitocondrias)
(véase Fig. 15.4.C) y en la periferia de la fibra.

Hay algunas cisternas de reticulo endoplasmatico ru-
goso y ribosomas libres. Estos componentes también
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se encuentran entre las miofibrillas y en la periferia ce-
lular. La sintesis proteica es escasa, puesto que las fi-
bras duran toda la vida y no parece haber mucha repo-
sicion del material fibrilar. En los polos nucleares hay
uno o varios complejos de Golgi poco desarrollados y
algunos lisosomas. Bajo la membrana plasmatica se
observan condensaciones de material denso, denomi-
nadas costameros, que se disponen con la misma pe-
riodicidad que las lineas Z.

INERVACION MOTORA: LA PLACA MOTORA

Las células musculares esqueléticas estan inervadas por
fibras nerviosas mielinicas cuyo cuerpo celular son las
neuronas motoras del asta anterior de la médula espinal
o de los nucleos motores del tronco encefélico. La sinap-
sis con la célula muscular se denomina placa motora

(Figs. 15.9-15.11). Unos cuantos micrometros antes de ter-
minar sobre la célula muscular, la fibra nerviosa pierde la
vaina de mielina y se divide en varias ramas que quedan
parcialmente rodeadas de células de Schwann. Cada ter-
minal axdnica se aloja en una depresion de la superficie
de la célula muscular, de 40-60 um2 de superficie, forman-
do una unidad sindptica (Figs. 15.9 y 15.10). En cada de-
presion, el sarcolema presenta una serie de invaginacio-
nes, a modo de hendiduras de unos 40 nm de ancho, cuyo
conjunto se denomina aparato subneural de Couteaux. En
estas hendiduras el sarcolema mantiene la [dmina basal
gue, aunque morfoldgicamente es igual a la del resto de
la célula muscular, presenta algunas peculiaridades:

1. Contiene isoformas especiales de colageno del ti-
po IV y de laminina, y una proteina llamada agri-
na, que interviene en la formacién y el manteni-
miento de la sinapsis.
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N 2. Determina la adherencia de la terminacion axoni-
ca a la célula muscular.
3. En la membrana plasmatica subyacente se con-
Membrana centran los receptores de la acetilcolina, que es el
plasmatica /477 | | [ R7 ) [ i transmisor liberado por las terminaciones axoni-
cas para producir la actividad muscular. Hay unos
20 000 receptores de acetilcolina por um? de mem-
brana muscular postsinaptica. Cada receptor for-
ma un canal de cationes regulado por ligando, y
es un oligémero de 250 kDa, con cinco subunida-
W[5 PE AN des de las cuales la mas importante es la subuni-
Reticulo /= PHIRSONE GRS ( dad o, de 40 kDa.
sarcoplasmico| ({7 B RPN rBanda A 4. Es el lugar de anclaje para la acetilcolinesterasa
(enzima que degradara la acetilcolina liberada).
Triada 5. Es el lugar especifico para la reinervacion de un
musculo desnervado.
Linea Z 6. Interviene en la diferenciacion, organizaciéon y man-
tenimiento de las estructuras pre y postsinapticas.

Linea (disco) Z

| Banda |

En cada unidad sinaptica se observan los componen-
tes caracteristicos del elemento presinaptico de las si-
napsis quimicas (pagina 742): vesiculas sinapticas de
50-60 nm de diametro (con acetilcolina en este caso); el
/ engrosamiento interno o enrejado presinaptico (en la mem-

Figura 15.8. Disposicién de los tibulos T y del reticulo
endoplasmatico liso (reticulo sarcopldsmico) en el muscu-
lo esquelético de anfibio.

' N

Célula de Schwann

Engrosamiento
presinaptico

Célula muscular

Figura 15.9. Representacién de

—— una unién neuromuscular.
. /
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Figura 15.10. Unién neuromuscular en el musculo esquelético humano. A: Placa motora (P) puesta de manifiesto mediante
la reaccién enzimohistoquimica para la acetilcolina. M: célula muscular esquelética. X450. B: Electronografia de una placa mo-
tora. S: célula de Schwann de la fibra nerviosa. Estrella: terminacién sindptica. Asteriscos: repliegues de la hendidura sindptica.
M: célula muscular con abundantes mitocondrias (m) bajo la sinapsis neuromuscular X7500. C: Detalle de la terminacién si-
naptica de la figura anterior que muestra mitocondrias (m) y vesiculas sindpticas (V) en la terminacién nerviosa. H: hendidura
sindptica. La flecha sefiala una vesicula unida a la membrana axdnica. M: mitocondria de la célula muscular. X25 000.
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Célula de Schwann

Unidad sinaptica

Lamina basal@
Vesiculas sinapticas
de exocitosis

(liberacion de acetilcolina)

Vesiculas de endocitosis
| revestidas por clatrina
\ (reposicion de membrana)

Célula muscular

Figura 15.11. Esquema que ilustra el reciclaje de mem-
brana en la terminacién axdnica de la placa motora.

J

brana plasmatica del axon enfrentada al sarcolema) a tra-
vés del cual se libera el neurotransmisor; cisternas y tubu-
los de reticulo endoplasmatico liso, mitocondrias, micro-
tubulos, neurofilamentos y microfilamentos (Figs. 15.9 y
15.10.C).

Las membranas de las vesiculas sinapticas se for-
man a partir del reticulo endoplasmatico liso, y en la
exocitosis se unen a la membrana plasmatica, incre-
mentandola. El exceso de membrana plasmatica se eli-
mina por endocitosis de vesiculas que se incorporan al
reticulo endoplasmatico liso, reciclandose el proceso
(Fig. 15.11).

MECANISMO DE LA CONTRACCION
MUSCULAR

La liberacion de acetilcolina en la placa motora abre los
canales de Na" y K" produciendo una inversién en la di-
ferencia de potencial entre el lado interno y el externo
del sarcolema. Esta inversion se traduce en una onda
de despolarizacion (potencial de accion) que recorre la
membrana plasmatica de la célula muscular y se trans-
mite al interior de la célula por los tubulos T, y desde és-
tos al reticulo sarcoplasmico, de cuyo interior se liberan
iones Ca* hacia el citosol.

Los iones Ca’* se unen a la troponina C, que cambia su
configuracion; como consecuencia de ello la troponina T
desplaza a la tropomiosina, a la que esta unida, y la tropo-
nina | libera el bloqueo de los sitios de unién de la actina
con la miosina. Al quedar éstos libres, las moléculas de
actina interaccionan con las cabezas de miosina, que bas-
culan y cambian de orientacion. Al estar articuladas las
subunidades de meromiosina ligera y pesada, estas ulti-
mas se levantan tirando de los filamentos de actina, acer-
candolos hacia la linea M. El resultado es que los filamen-
tos delgados se deslizan sobre los gruesos, acortandose

de este modo la sarcdmera sin que haya acortamiento de
los filamentos delgados, sino sélo desplazamiento (véan-
se Figs. 6.17 y 6.18). El desplazamiento de cada filamento
de actina sobre el de miosina en cada interaccion actina-
miosina es tan solo de algo mas de 12 nm, lo que es insu-
ficiente para ponerlo en disposicion de interactuar con
otro mondémero del filamento de actina con la misma
orientacion (cada vuelta de la hélice de la actina es de
36.5 nm). Esto se consigue con la cooperacion de otras ca-
bezas de miosina situadas en los filamentos gruesos ad-
yacentes: como cada filamento de actina esta relacionado
con tres filamentos gruesos, la actuacion sucesiva de es-
tos tres filamentos supone un desplazamiento de algo
mas de 36 nm, lo que coincide con el periodo de la hélice
mencionado. Para cubrir el trayecto total que debe des-
plazarse cada filamento de actina hacia la linea M de la
sarcomera en la contraccion muscular (unos 0.2 um), de-
ben producirse hasta 5 6 6 (200/36.5 = 5.47) conexiones-
desconexiones actina-miosina por cabeza de miosina.

Cuando la contraccién termina, los iones Ca®* vuel-
ven a almacenarse en el reticulo sarcopldsmico gracias
a la bomba de Ca*" de sus membranas. La tropomiosina
bloquea de nuevo la actina, con lo que se produce la re-
lajacion.

La energia necesaria para la contracciéon la propor-
ciona la hidrdlisis del ATP (ATP = ADP + P + energia). La
forma habitual de obtener ATP en las células es por dos
mecanismos:

1. La glucdlisis aerobia (respiracion) de la glucosa y
de las grasas en las mitocondrias. Es la principal
fuente de ATP y alcanza un alto nivel en las fibras
rojas resistentes a la fatiga, que poseen numero-
sas mitocondrias. Estas pueden utilizar el oxige-
no cedido por la mioglobina (una proteina trans-
portadora de oxigeno muy abundante en estas
células), lo que les permite soportar numerosas
contracciones. El ATP generado que no es utiliza-
do se une a la creatina, almacenandose como
fosfocreatina.

2. La glucdlisis anaerobia a partir de la glucosa, que
se convierte en acido lactico. Este mecanismo tie-
ne un papel importante en las fibras blancas de
contraccion rapida, que actian durante poco tiem-
po y se fatigan rapidamente, y en las fibras resis-
tentes cuando se agota el oxigeno debido a un es-
fuerzo fisico continuado.

El glucégeno se utiliza para generar glucosa-6-P, que
se emplea en la glucdlisis aerobia y anaerobia. La de-
gradacion del glucégeno a glucosa la realiza la enzima
glucégeno fosforilasa. Los lipidos se utilizan también
para la obtencién de grasas, que son oxidadas en la glu-
colisis aerobia. Se calcula que el glucogeno y los lipidos
del musculo proporcionan energia para 600 contraccio-
nes mediante la glucdlisis anaerobia y hasta 10 000 con-
tracciones por la via aerobia.

Sin embargo, la demanda de ATP durante la contrac-
cion puede aumentar entre 20 y 200 veces con respecto
a la necesitada en reposo. Pero en el musculo no hay
ATP disponible mas que para unas diez contracciones;
por ello el musculo dispone de otros mecanismos rege-
neradores de ATP que actuan durante la contraccion:



1. A partir del ADP producido en la contraccién, me-
diante una reaccion catalizada por la adenilato
quinasa (2ADP = ATP + AMP).

2. A partir de la fosfocreatina, en una reaccion catali-
zada por la creatina quinasa (fosfocreatina + ADP
= ATP + creatina). La concentracion de fosfocrea-
tina en el musculo estriado es de cinco a diez ve-
ces superior a la de ATP, por lo que bastaria para
unas 100 contracciones.

TIPOS DE FIBRAS MUSCULARES

En el siglo xvi, Steffano Lorenzini advirtié que en los
musculos de los vertebrados existian fibras rojas y
blancas, junto a otras de color intermedio. Posterior-
mente se comprobd que las fibras rojas son muy resis-
tentes a la fatiga, al contrario de las blancas. En el siglo
xiX, Ranvier encontré que en el musculo habia fibras de
contraccion rapida y fibras de contraccion lenta. Aun-
que inicialmente se correlacionaron las fibras rojas con
la contraccion lenta y las blancas con la contraccion ra-
pida, mas tarde se vio que no siempre ocurre asi.

Analizando los datos de los estudios realizados para
caracterizar los tipos de fibras, se llega a la conclusién de
que el color rojo, la resistencia a la fatiga, el pequeno dia-
metro, la presencia de mitocondrias grandes con nume-
rosas crestas y abundantes enzimas oxidativas (como
NADH deshidrogenasa y succinico deshidrogenasa), la
abundancia de mioglobina y las lineas Z gruesas van
asociados y admiten tres grados de intensidad: fibras ro-
jas o resistentes, fibras blancas poco resistentes, y fibras
de color y resistencia intermedios (Fig. 15.12.A).

Con respecto a la rapidez de la contraccion, se de-
mostré que ésta es caracteristica de las fibras blancas,
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aungue también se observa en fibras de color interme-
dio e incluso en algunas fibras rojas. Las caracteristicas
asociadas son el gran desarrollo del reticulo endoplas-
matico liso y de las placas motoras, con numerosos
pliegues sinapticos, y la reaccién positiva para las enzi-
mas miosina-ATPasa y glucégeno-fosforilasa. Con res-
pecto a este caracter sélo cabe hablar de dos tipos de
fibras: rapidas y lentas; no hay intermedias. En muchos
vertebrados, las fibras que poseen nucleos centrales en
vez de periféricos son de contraccion lenta.

Por tanto, combinando los criterios mencionados (esto
es, color y resistencia con rapidez), resultan los siguientes
seis tipos posibles de fibras: rojas (o resistentes) lentas,
rojas (o resistentes) rapidas, intermedias lentas, interme-
dias rapidas, blancas lentas y blancas rapidas. Sin embar-
go, las blancas lentas no se han demostrado en la practi-
ca, y en cuanto a los otros cinco tipos, no todos aparecen
en todos los mamiferos. En la Tabla 15.1 se muestran los
tipos de fibras presentes en el hombre y en algunos roe-
dores como la rata.

En cada musculo pueden encontrarse entremezcla-
das fibras musculares de diversos tipos; el predomino
de unos tipos sobre otros caracterizara a ese musculo.
En cada musculo, las células del mismo tipo estan iner-
vadas en su mayor parte por la misma fibra nerviosa y
constituyen una unidad motora.

INERVACION SENSITIVA:
HUSOS NEUROMUSCULARES

Los musculos esqueléticos no sélo estan inervados por fi-
bras motoras sino también por fibras sensitivas. Aunque
la mayor parte de los impulsos aferentes de los musculos
no llegan a la conciencia, tienen una enorme importancia

TaBLA 15.1. Clasificacion de los tipos de fibras musculares esqueléticas.

Tipos de fibras
Hombre y
p 1 Ti
e Hombre Algunos mamiferos(rata) Hombre 4 gu’nos . ll.) 0.
Caracteristicas mamiferos primitivo
(rata)
1 1 2A 2B 2C
roja intermedia roja intermedia blanca intermedia
lenta lenta rapida rapida rdpida rapida
Caracteristicas 1 A # # - #
Caracteristicas 2 - - + + +
ATPasa pH 4.6 i aF - F +*
ATPasa pH 4.3 AF aF - - #

Caracteristicas 1: color rojo, fibras pequenas, resistentes a la fatiga, abundante mioglobina, mitocondrias grandes con numerosas crestas y abun-
dantes enzimas oxidativas mitocondriales (NADH deshidrogenasa, succinico deshidrogenasa), y lineas Z gruesas.

Caracteristicas 2: rapidez en la contraccidn, reticulo endoplasmatico liso desarrollado, placas motoras desarrolladas con pliegues sindpticos abun-

dantes, y reaccién positiva para la ATPasa habitual y la fosforilasa.
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Figura 15.12. A: Seccién transversal del musculo esquelético humano tras la aplicacién de la técnica enzimohistoquimica pa-
ra la enzima mitocondrial succinico deshidrogenasa. Se observan fibras oscuras (o), intermedias (i) y pdlidas (p). X450. B: Hu-
so neuromuscular. FI: fibras intrafusales. Flechas: fibras nerviosas que han penetrado en el huso. Asteriscos: capsula del huso.
Estrella: fibras musculares normales extrafusales. Azul de metileno. X250. C: Micrografia electrénica de un huso neuromuscu-
lar. Flecha: fibra nerviosa mielinica. CN: fibras de cadena nuclear. SN: fibras de saco nuclear. Asterisco: capsula. Estrella: fibras
musculares extrafusales. X1900. (Tomada de Rhodin JAG: Histology. New York, Oxford University Press, 1974.)




al activar reflejos que facilitan el movimiento. Con esta fi-
nalidad, entre las fibras musculares ordinarias existen
unos organos sensitivos denominados husos neuromus-
culares. Son estructuras fusiformes, de varios milimetros
de longitud y menos de un milimetro de espesor en su re-
gion central, situadas paralelamente a las fibras ordina-
rias. Consisten en una capsula que encierra de 12 a 15 fi-
bras musculares estriadas especializadas, fibras nerviosas
que terminan en las células musculares intrafusales y va-
sos sanguineos (Fig. 15.12.B).

La capsula comprende varias capas de células apla-
nadas de aspecto similar al del perineuro (véase pagina
732). Las fibras musculares intrafusales son pequenas
(de 1 a 4 mm de longitud y 10-40 um de espesor), y no
hay miofibrillas en el ecuador de la fibra. Comprenden
dos tipos (Fig. 15.12.C):

1. Fibras de saco nuclear. Son las mas numerosas y
ocupan el centro del huso. Aunque contienen nu-
cleos en toda su longitud, presentan una dilata-
cion ecuatorial, en la zona carente de miofibrillas,
en la que se concentran hasta 50 nucleos.

2. Fibras de cadena nuclear. Tienen menor didmetro
y se situan mas periféricamente que las anterio-
res. Los nucleos forman una fila en la porcion
ecuatorial no estriada de la fibra.

Las fibras nerviosas son:

1. Motrices (eferentes). Son axones de pequefas
neuronas del asta anterior de la médula espinal
(motoneuronas 7), que finalizan en terminaciones
simples o ramificadas sobre las fibras intrafusa-
les. Hay dos tipos de axones 7:

— Dinamicos y, sobre las de saco nuclear.
— Estaticos y, sobre ambos tipos de fibras.

2. Sensitivas (aferentes). Son dendritas de neuronas
pseudomonopolares de ganglios raquideos, que
terminan en ambos tipos de fibras musculares in-
trafusales. Son de dos tipos:

— Primarias. Son fibras mielinicas gruesas (tipo
A) que finalizan en formaciones anuloespirales
en el ecuador de las fibras intrafusales. La otra
rama de la neurona establece sinapsis con las
neuronas motoras que inervan las fibras mus-
culares ordinarias.

— Secundarias. Son fibras mielinicas de menor
calibre (tipo C), que terminan en formaciones
en ramo de flores en segmentos no ecuatoria-
les de las fibras intrafusales. La otra rama de la
neurona establece sinapsis con neuronas in-
tercalares de la médula, las cuales, a su vez,
establecen sinapsis con las neuronas motoras.

La actividad de las fibras motrices sobre las fibras in-
trafusales consiste en mantener un cierto grado de estira-
miento de sus porciones centrales no contractiles (al con-
traer la fibra intrafusal, la porcién central no estriada se
estira), de manera que estas fibras mantengan su sensibi-
lidad cerca del umbral de respuesta, que se produce cuan-
do el musculo es estirado. Las terminaciones sensitivas
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captan el estiramiento y hacen actuar a las neuronas mo-
toras que producen la contraccion de las fibras extrafusa-
les. Segun el tipo de estiramiento se habla de dos tipos de
sensibilidad:

1. Sensibilidad dindmica. El estiramiento brusco del
segmento central de las fibras de saco nuclear
(producido por los axones dindmicos 7) estimula
las terminaciones sensitivas primarias de las fi-
bras intrafusales, que transmiten un numero muy
elevado de impulsos sensitivos tan sélo en el mo-
mento de dicho estiramiento, provocando la con-
traccion de las fibras extrafusales.

2. Sensibilidad estatica. El estiramiento lento y sos-
tenido del segmento central de las fibras intrafu-
sales (producido por los axones estaticos y) esti-
mula las terminaciones sensitivas secundarias de
las fibras intrafusales, a un ritmo que es propor-
cional al grado de estiramiento mientras perdura
éste, lo que provoca la contraccion de las fibras
extrafusales.

En los tendones hay drganos neurotendinosos, con-
sistentes en una capsula que encierra fibras colagenas
y fibras nerviosas sensitivas.

FORMACI()N Y DESARROLLO
DEL MUSCULO ESQUELETICO

Periodo embrionario

Las células mesodérmicas indiferenciadas que constitu-
yen el miotomo embrionario dan lugar a células mono-
nucleadas indiferenciadas, denominadas mioblastos pre-
suntivos o promioblastos (Figs. 15.13 y 15.14). Estas
células expresan proteinas reguladoras génicas de la fa-
milia MyoD y MEF2, que no expresan otras células me-
senquimaticas capaces de originar otros tejidos. Algu-
nas promioblastos se transforman en mioblastos. En
esta transformacion desempenan un papel importante
los factores de crecimiento similares a la insulina (IGF-I
e IGF-1l) y el gradiente de concentracion del acido reti-
noico, que actia como un morfégeno.

Los mioblastos son células fusiformes mononuclea-
das que expresan ya la miosina y actina (actina o) mus-
culares y la fosfocreatina, mientras que los promioblas-
tos presentan las isoformas de actinas no musculares
(B y v). De las cuatro isoformas de actina o conocidas
(véase pagina 256), la primera observada en los mio-
blastos es la del musculo cardiaco, la cual coexiste con
la actina B. Después van disminuyendo ambas formas
de actina para pasar a expresarse la isoforma de actina
o, caracteristica del musculo esquelético. En el citoplas-
ma la actina y la miosina comienzan a organizarse en
miofibrillas elementales. Parece ser que los mioblastos
forman poblaciones diversas segun el tipo de musculo
que van a originar; asi, unos muestran la isoforma de
miosina caracteristica de las fibras de contraccion rapi-
da y otros la de la miosina de las fibras de contraccion
lenta. Esto sugiere que la determinacion hacia el tipo de
fibra muscular estd ya establecida entonces. Sin embar-
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go, hay experimentos muy concluyentes que indican que
son las neuronas motoras (rapidas o lentas) las que deter-
minan el tipo de fibra muscular que se constituira. Si en
gatos recién nacidos se cambia la inervacion de un mus-
culo rapido a uno lento, las neuronas motoras siguen con-
servando sus propiedades, pero los musculos cambian
su caracter: el musculo rapido se convierte en lento y el
lento en répido.

El factor de crecimiento fibrobastico (FGF) contribu-
ye a la proliferacion de mioblastos. Cuando ese factor
deja de actuar, los mioblastos se fusionan entre si selec-
tivamente (segun el tipo de fibra que van a formar) ori-
ginando miotubos primarios (Figs. 15.13 y 15.14), que
son sincitios con los nucleos en el centro de la célula. La
fusion celular es dependiente del calcio; en ella partici-
pan endoproteasas y tiene lugar mediante la formacion
de puentes intercelulares que van ampliandose hasta
que no se distinguen los primitivos limites celulares.
Cuando se ha producido la fusién de unos cuantos mio-
blastos, la imagen resultante es la de un miotubo pri-
mario rodeado de células mononucleadas, que corres-
ponden a mioblastos, incluso a promioblastos. Todas
las células quedan englobadas por la misma lamina ba-
sal. Mediante crecimiento y fusién de los mioblastos
periféricos estas agrupaciones celulares dan lugar a los
miotubos secundarios, cuyo aspecto es el de un gran
miotubo rodeado de miotubos mas pequenos con sus
mioblastos o promioblastos periféricos. Cada miotubo
secundario es una unidad distinguible porque todos sus
miotubos quedan dentro de la misma lamina basal.

La miofibriogénesis progresa en cada miotubo. Ini-
cialmente las miofibrillas se van formando en la periferia
celular y los nucleos siguen en posicion central. Poste-
riormente, los nucleos emigran a la periferia celular y el

citoplasma queda casi completamente ocupado por mio-
fibrillas. EI miotubo se ha convertido ahora en miofibra.
Las miofibras se separan y quedan individualizadas cada
una por su propia ldmina basal. En la periferia de cada
miofibra, dentro de la ldmina basal aunque separados de
la célula muscular diferenciada por su propia membrana
plasmatica, quedan promioblastos o mioblastos indife-
renciados, que constituyen las células satélites. La miofi-
bra totalmente configurada es la fibra muscular o célula
muscular. Ante determinados estimulos, las células saté-
lites de la célula muscular pueden activarse y contribuir a
la regeneracion de la fibra muscular dahada. En cambio,
para limitar el crecimiento de las células musculares és-
tas segregan miostatina, un miembro de la familia TGF-p.

El modo en que tiene lugar la organizacion de los mio-
filamentos para formar sarcomeras y miofibrillas es con-
trovertido; desde los primeros estudios con el microsco-
pio electronico se han formulado interpretaciones muy
diversas. Hoy dia se tiende a considerar que primero se
forman haces de filamentos de actina, similares a los de
las fibras de estrés de los fibroblastos y células en cultivo.
Estas fibras se anclan en la membrana plasmatica en pla-
cas de adhesion. A lo largo de estos haces se van interca-
lando los componentes de las lineas Z, como la actinina
o, primero como cuerpos densos discontinuos que luego
se van fusionando para formar las lineas Z definitivas.
Los filamentos de actina se anclan a las lineas Z y quedan
limitados por la nebulina. En este anclaje intervienen las
proteinas de coronaciéon de los filamentos de actina. A
continuacion se ensamblan los filamentos de miosina
con sus otras proteinas asociadas, que se unen a las line-
as Z por la conectina. En la organizacion y configuracion
de las miofibrillas parecen desempefnar un papel impor-
tante los filamentos intermedios y la distrofina.

~
(®)- =
) Mioblasto
Promioblasto . o~
Inicio de la fusion
de mioblastos
AN
N \\\\\\\\
Figura 15.13. Esquema de la for-
macién del musculo estriado es-
quelético.
/
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Figura 15.14. A: Fusién de mioblastos (M) para formar miotubos en los somitas braquiales de un embrién de pollo de 4.5 dias.
X9600. B: Detalle de la figura anterior que muestra un mioblasto en el que se observan miofibrillas en formacién, vistas en
seccion longitudinal (m) o transversal (ml). L: ldmina basal. Adyacente al mioblasto se aprecia un promioblasto (PM).
X19 200. (Cortesia de M.V. Toledo, F.J. Martinez y R. Gonzdlez-Santander: Departamento de Ciencias Morfoldgicas. Universi-
dad de Alcala.)
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Se ha afirmado que los tubulos T se forman como in-
vaginaciones del sarcolema. Sin embargo, algunos datos
sugieren que se originan a partir de cadenas de vesiculas
procedentes del complejo de Golgi que se fusionan entre
si y con la membrana plasmatica.

Periodo tras el nacimiento

En las fibras ya formadas los nucleos no se dividen. Sin
embargo, es patente que, durante la infancia, los muscu-
los crecen y aumenta el nimero de nucleos como conse-
cuencia de la division de las células satélites, que actuan
como mioblastos, y de su fusién a las células musculares.

El aumento del numero de nucleos guarda relacion
con el aumento en longitud y grosor de las fibras. El
crecimiento en longitud se debe al aumento del nimero
de sarcémeras, este incremento se produce solamente
en los extremos. En ellos, la membrana plasmatica for-
ma invaginaciones donde se anclan los miofilamentos,
y ahi es donde se disponen los nuevos miofilamentos
prolongando el niumero de sarcomeras de cada miofi-
brilla. El crecimiento en espesor se debe a la sintesis de
nuevos miofilamentos que se adosan lateralmente a los
ya existentes. Cuando las miofibrillas se vuelven excesi-
vamente gruesas se hienden longitudinalmente, con lo
gue aumenta su nimero.

REGENERACION DEL MUSCULO ESQUELETICO

En la vida posnatal, el musculo esquelético que ha sufri-
do una lesion puede regenerarse a partir de las células
satélites, que se dividen y forman mioblastos. Diversos
experimentos han demostrado que, después de seccio-
nar fibras musculares, éstas se necrosan, y tras la fago-
citosis de los restos se inicia la regeneracion, de modo
que a los 30 dias ha aumentado considerablemente el
numero de fibras.

Los mecanismos de regeneracion observados en la
rata son cuatro, y siempre tienen lugar a partir de las
células satélites, que son estimuladas por factores de
crecimiento como el FGF:

1. A partir de las células satélites que persisten dentro
de la lamina basal (que tampoco desaparece) de
las fibras musculares necrosadas. Estas células for-
man mioblastos que dan lugar a miotubos y final-
mente a células musculares adultas que se dispo-
nen longitudinalmente. Posteriormente, la lamina
basal emite invaginaciones que se introducen en-
tre las fibras y cubren la superficie de cada una de
ellas, originando asi a la ldmina basal de cada una
de las células musculares (Fig. 15.15.A).

2. A la parte no necrosada de las fibras musculares
se unen células satélites que fabrican nuevas mio-
fibrillas y aumentan la longitud de las fibras susti-
tuyendo la parte necrosada (Fig. 15.15.B).

3. Las células satélites supervivientes de las fibras
necrosadas se fusionan a las fibras que no han su-
frido dano formando nuevas fibras (Fig. 15.15.C).

4. Células satélites de origen desconocido se fusionan
formando fibras de diametros diversos, con nucleos
centrales. Algunas son fibras muy cortas y carentes
de inervacidon, semejantes a las observadas en al-
gunas distrofias musculares (Fig. 15.15.D).

BIOELECTROGENESIS

Algunos peces poseen una estructura especial que pro-
duce una corriente eléctrica, por lo que recibe el nombre
de drgano eléctrico. Estos drganos tienen un origen y una
distribucion variable. En general, consisten en un tejido
muscular estriado modificado para producir electricidad.
En la machete (Eigenmania) y el guarapo (Sternarchus),
estos 6rganos emiten pulsaciones eléctricas continuas de
baja densidad y alta frecuencia. Este campo eléctrico les
sirve como érgano de orientacion gracias a electrorrecep-
tores distribuidos por la superficie corporal; de esta ma-
nera se completa la vision rudimentaria que tienen esos
animales. En otros peces, como en las rayas eléctricas
(Narcine y Torpedo) y el gimnoto (Electrophorus electri-
cus), no se produce un campo eléctrico continuo, sino
descargas de gran intensidad (hasta 600 voltios), con las
que estos peces paralizan a su presa o al depredador que
los ataca. Por medio de 6érganos sensitivos situados en su
linea lateral, son capaces de percibir la aproximacion de
otros animales.

El cuerpo del E. electricus es alargado y mide alrede-
dor de un metro. El érgano eléctrico esta situado en la
parte ventral, ocupa unos 2/3 de la longitud del animal y
queda dividido en dos partes (derecha e izquierda) por
un tabique de tejido conjuntivo. Ambas partes consisten
en miles de fibras musculares modificadas, cada una de
las cuales constituye una electroplaca, que es la unidad
funcional del 6rgano generador de electricidad. Cada
electroplaca tiene forma de prisma rectangular muy alar-
gado, cuyo eje mayor se dispone perpendicularmente al
plano sagital de simetria. Cada electroplaca queda deli-
mitada por septos de tejido conjuntivo. Los septos verti-
cales, que separan las columnas de electroplacas. son
mas gruesos que los horizontales (Fig. 15.16).

La cara posterior de cada electroplaca presenta nu-
merosos penachos de cortas microvellosidades regular-
mente espaciados. En cada penacho establecen sinap-
sis varias terminaciones nerviosas colinérgicas. La cara
anterior de cada electroplaca posee numerosas micro-
vellosidades a modo de laminas muy alargadas. Bajo la
membrana plasmatica posterior se observan numero-
sos nucleos acompanados de los organulos citoplasmi-
cos habituales, incluido abundante glucégeno. Hay miofi-
brillas con miofilamentos delgados de actina y gruesos
de miosina, aunque dispuestos de forma irregular. Sin
embargo, en muchas especies la disposicion de los mio-
filamentos es regular y existen lineas Z que dan lugar a
fibras estriadas tipicas. Los espacios intercelulares estan
llenos de liquido tisular (que es un buen conductor) y fi-
bras colagenas.

La electroplaca actua del modo siguiente. Los estimu-
los para la descarga eléctrica se inician en un nucleo ner-
vioso en la region inferior del bulbo raquideo, desde
donde alcanzan las electroplacas a través de nervios mo-
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Figura 15.15. Cuatro modelos de regeneracién del musculo esquelético. A: En fibras destruidas, pero que conservan la ldmi-
na basal, las células satélites proliferan y se diferencian en musculares dentro de la ldmina basal. Esta se invagina entre las
nuevas células musculares formadas, rodeando cada una de ellas. B: En fibras no totalmente destruidas, las células satélites no
forman nuevas células musculares, sino que se fusionan con la parte conservada de las células musculares persistentes. C: En
fibras completamente destruidas, algunas células satélites sobreviven y se introducen en otra célula muscular bien conservada
formando nuevos elementos contrdctiles que, posteriormente, se individualizan como células diferentes de la anterior. D: En fi-
bras completamente destruidas, algunas células satélites supervivientes o procedentes de otras fibras realizan la miogénesis,
pero no lo hacen las células musculares neoformadas, que son cortas y carecen de inervacion.
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tores segmentarios. La liberacion de acetilcolina en las
sinapsis estimula la electroplaca causando una modifica-
cion local de la permeabilidad de la membrana plasmati-
ca, con aumento de la entrada de sodio al interior de la
célula y la consiguiente despolarizacion e inversion de la
distribucidn de cargas eléctricas en la membrana inerva-
da. Sin embargo, al contrario de lo que ocurre en el mus-
culo estriado normal, esa alteracion de la permeabilidad
no se propaga, sino que queda limitada a la cara poste-
rior de la electroplaca, estableciéndose una diferencia de
potencial entre ambas caras de la electroplaca, a modo
de una minibateria. El conjunto de las electroplacas fun-
ciona como las baterias conectadas en serie. La suma del
voltaje producido por cada electroplaca da como resulta-
do un elevado voltaje final. La fuente de energia para la
electrogénesis la proporciona probablemente el abun-
dante glucégeno acumulado bajo la capa de nucleos. A
partir del glucdgeno se obtiene ATP, que es degradado
por la enzima ATPasa (bomba de Na"/K*), detectada en la
membrana posterior de la electroplaca.

MUSCULO CARDIACO

ESTRUCTURA DEL MUSCULO CARDIACO
VENTRICULAR

El musculo cardiaco de los vertebrados, sobre todo el
que configura el miocardio de los ventriculos, es seme-
jante al musculo esquelético; no obstante, existen im-
portantes diferencias entre ambos tipos de musculo es-
triado, de modo que el musculo cardiaco merece ser
considerado como una entidad especial.

Caracteristicas generales

Las células o fibras musculares del miocardio se distin-
guen de las del musculo esquelético por las siguientes
caracteristicas (Figs. 15.17-15.22):
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Musculo esquelético normal

Electrophorus electricus
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Musculo modificado como drganos eléctricos
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Figura 15.16. Bioelectrogénesis
en Electrophorus electricus. Parte de
las regiones musculares ventrales
estdn transformadas en drganos
bioeléctricos (electroplacas). Cada
electroplaca es una célula muscular
modificada que presenta proyeccio-

Célula muscular modificada
conteniendo miofilamentos

- q

Electroplaca

nes a modo de microvellosidades
en la cara anterior y repliegues que
contienen terminaciones nerviosas
en la cara posterior. La descarga del
neurotransmisor produce una dife-
rencia de potencial en cada placa,
de modo que la suma de todas
ellas se traduce en una descarga
eléctrica. (Modificado de Junqueira
LC, Carneiro J, Lépez Saez JF. Bio-
logta Celular. México, Prensa Médi-
ca Mexicana, 1976.)

. No se disponen paralelas e individualizadas, sino
que se ramifican y unen en una red tridimensional
compleja y muy resistente (Figs. 15.17 y 15.18).

. Son de menor tamafo (150 x 10-50 um).

. Poseen un sélo nucleo (excepcionalmente dos),
en posicion central (Figs. 15.17 y 15.18).

. Se adosan longitudinalmente mediante los deno-
minados discos intercalares. El aspecto de estos
discos es el de complejos de unidon muy extensos
y de trayecto muy sinuoso, de disposicion trans-
versal pero con segmentos desplazados longitudi-
nalmente y que le dan un aspecto en escalera
(Figs. 15.17 y 15.18.C).

Discos intercalares

Los discos intercalares tienen dos componentes (Figs.
15.19.B-15.19.D y 15.20):

1. Un componente transversal, situado siempre en
lugar de una linea Z (por tanto, perpendicular a
los miofilamentos). Muestra un trayecto sinuoso.
Dentro de este componente se distinguen:

— La fascia adherens. Ocupa la mayor parte de la
extension del componente transversal. Su as-
pecto es como el de la zonula adherens pero, a
diferencia de ésta, no forma un cinturén alrede-
dor de la célula, sino una superficie que es mu-
cho mas extensa que la de una macula, y que no
es plana, sino muy irregular. Como la zonula ad-
herens, la fascia adherens es lugar de anclaje de
los filamentos de actina y contiene las proteinas
de las placas de adhesion (actinina o, proteina
de coronacion de los filamentos de actina, vin-
culina, cateninas y placoglobina, y la glucopro-
teina transmembranosa cadherina E).



— Varios desmosomas (macula adherens) interca-
lados espaciadamente por la fascia adherens.
Contienen las proteinas caracteristicas de la ma-
cula adherens, como las desmoplaquinas, des-
mogleinas y desmocolinas.

— Uniones del tipo hendidura, con una separacion
de 2 nm entre las membranas de las células
contiguas. Se distribuyen también espaciada-
mente por la fascia adherens.

2. Un componente longitudinal recto, que es una
union de hendidura. Cada componente une dos
componentes transversales contiguos, determinan-
do el aspecto en escalera que presentan los discos.

Miofilamentos

En el musculo cardiaco existe la misma estriacion trans-
versal y longitudinal que en el esquelético y, como en
éste, las mismas bandas y organizacion de los miofila-
mentos en las sarcémeras. Sin embargo, se aprecian
pequenas diferencias, como las dos siguientes:

1. Las miofibrillas estdn menos individualizadas que
en el musculo esquelético, su diametro varia am-
pliamente de unas a otras, e incluso a lo largo de la
misma miofibrilla, y se bifurcan y anastomosan con
las miofibrillas adyacentes (Figs. 15.17, 15.19.A y
15.19.B).

Célula

Fibras colagenas Vaso sanguineo

Lamina basal

Figura 15.17. Representacion del miocardio de mamifero.
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2. Los filamentos de actina son de longitud desigual,
por lo que la banda H es de contorno irregular. Por
eso, en cortes transversales efectuados en los limi-
tes de la banda H pueden aparecer filamentos
de miosina rodeados de menos de seis filamentos de
actina (Fig. 15.21.A).

Sistema sarcotubular

El sistema sarcotubular del musculo cardiaco es muy
semejante al del musculo esquelético, pero presenta
ciertas peculiaridades:

1. Los tubulos T rodean los discos Z y no las uniones
A-l; hay, por tanto, un tubulo T por sarcomera y
no dos como en el musculo esquelético de los
mamiferos (Figs. 15.21.B, 15.21.C y 15.22). Ade-
mas, los tubulos T del miocardio son mas anchos
(100 nm) que los del musculo esquelético (40 nm).

2. El reticulo sarcoplasmico no consiste en cisternas
transversales y longitudinales, sino en una red de
cisternas anastomosadas que se extienden entre
cada dos tubulos T consecutivos y, al establecer
contacto con éstos, los envuelven parcialmente y
en una extension muy variable, formando diadas
en vez de triadas.

Mitocondrias

Las mitocondrias del musculo cardiaco estdan aun mas
desarrolladas que en las fibras rojas del musculo esque-
lético. Son muy largas (a veces se extienden a lo largo
de varias sarcomeras) y poseen muchas crestas que ca-
si ocultan la matriz (Figs. 15.21.C y 15.21.D). Estas mito-
condrias se disponen entre las miofibrillas irregulares.
También se acumulan donde no hay miofilamentos, es-
to es, bajo la membrana celular y en los extremos del
nucleo (Fig. 15.19.A).

Otros organulos y componentes

En contraste con la posicion periférica de los nucleos
del musculo esquelético, la situacion central del nucleo
en la célula muscular cardiaca determina que el mate-
rial contractil no pueda ir siempre paralelo y tenga que
separarse al llegar al nucleo, lo que contribuye a expli-
car el aspecto irregular de las miofibrillas. Esto hace
que, en los extremos nucleares, se creen unos conos
sarcopldasmicos donde se acumulan organulos. En cada
cono, ademas de mitocondrias, hay pequehos comple-
jos de Golgi, ribosomas, algo de reticulo endoplasmati-
co rugoso, inclusiones lipidicas y numerosos granulos
de lipofuscina (sobre todo en edades avanzadas).

Bajo la membrana plasmatica, las hileras de nucleos
del musculo esquelético son sustituidas por agrupacio-
nes de mitocondrias y de los organulos citoplasmicos
contenidos en los conos sarcoplasmicos (Fig. 15.19.A).
También existe algo de reticulo endoplasmatico rugoso.
Entre las mitocondrias hay numerosas gotitas de lipi-
dos y abundante glucdgeno. Este ultimo puede apare-
cer también intercalado entre el material contractil.
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Figura 15.18. Mtsculo cardiaco humano. A: Seccion longitudinal del miocardio en la que se aprecia la estriacién transversal
de las células, idéntica a la del musculo esquelético. H.E. X550. B: Seccién transversal del miocardio en la que se aprecia la for-
ma irregular de las células, sus anastomosis (flecha abierta) y la posicién central de los nicleos (flechas). H.E. X550. C: Tincién
con hematoxilina fosfotingstica para poner de manifiesto la disposicién en escalera de los discos intercalares (flechas). X450.
D: Nédulo auriculoventricular. H.E. X60. (Micrografia de Bergmann RA, Afifi KA, Heideger PM. Virtual Hospital: Atlas of Mi-
croscopy Anatomy.) E: Células de Purikinje (P) junto a las células del miocardio normal (estrella). H.E. X60. (Micrografia de
UCDANS School of Medicine.)
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Figura 15.19. Miocardio ventricular de rata. A: Electronografia a poco aumento que muestra un nucleo (N) y un cono sarco-
pldsmico adyacente, con abundantes mitocondrias (estrella). X6500. B: Imagen similar a la anterior que muestra las sarcéme-
ras, discos intercalares (flecha) y largas mitocondrias (estrella). X6500. C: Disco intercalar en el que se observan el componen-
te longitudinal, que es una unién de nexo (N), y el componente transversal, que corresponde a la fascia adherens (FA)
interrumpida por desmosomas (D) y uniones del tipo nexo (flecha transparente). X50 000. D: Seccién transversal de un disco
intercalar que muestra las complicadas interdigitaciones entre células adyacentes. FA: fascia adherens. D: desmosoma. N: unién
de nexo del componente longitudinal. X25 000.
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Las fibras musculares cardiacas no muestran diferen-
cias morfoldgicas y funcionales entre si. A diferencia de
lo que ocurre con las fibras musculares esqueléticas, en
las que se observan diversos tipos de fibras seguin su es-
pecializacién (resistencia a la fatiga o rapidez en la con-
traccion), todas las celilas musculares cardiacas son
muy resistentes a la fatiga y se contraen continuamente,
del mismo modo y con una contraccion involuntaria.

En el musculo cardiaco no hay placas motoras. Exis-
ten nervios simpaticos y parasimpaticos que discurren
proximos a las fibras sin hacer verdadero contacto. Los
nervios estan tanto en el miocardio normal como entre
las células conductoras especializadas.

DIFERENCIAS ENTRE EL MIOCARDIO
DE LOS VENTRICULOSY DE LAS AURICULAS

Las células musculares cardiacas descritas corresponden
a las de los ventriculos. En las auriculas las fibras muscu-
lares son basicamente iguales a las ventriculares, si bien
presentan las siguientes diferencias (Fig. 15.23.A):

1. Son mas pequenas y con menos miofilamentos.

2. Los tubulos T sélo se aprecian en fibras muy grue-
sas. Probablemente este hecho guarde relacidon con
el tamano.

3. Los discos intercalares aparecen no sélo en las
uniones intercelulares terminales sino también en
las uniones laterales.

4. Contienen granulos densos de 0.3 um de didame-
tro situados cerca del nucleo, junto al complejo de
Golgi. Se les denomina granulos atriales o granu-
los de Jamieson y Palade. Contienen dos pépti-
dos: cardionatrina (con efectos natriuréticos y diu-
réticos) y cardiodilatina (que causa relajacion del
musculo liso vascular y vasodilatacion). Son mu-
cho mas numerosos en la auricula derecha.

CELULAS CARDIONECTORAS

Sistema conductor de los impulsos

Entre las células musculares cardiacas ordinarias exis-
ten otras especiales cuya funcién es generar los estimu-
los que hacen latir el corazon y conducirlos a las dife-
rentes partes del miocardio, de tal manera que las
contracciones de las auriculas y de los ventriculos se
sucedan adecuadamente y permitan al miocardio reali-
zar un bombeo eficaz de la sangre. Estas células se loca-
lizan en las siguientes zonas (Fig. 15.24):

1. Nddulo sinoauricular. Esta situado en la parte de-
recha de la insercion de la vena cava superior, en
el extremo del surco terminal.

2. Ndédulo auriculoventricular o atrioventricular. Esta
situado en la parte central del corazén, en la unién
de las auriculas y los ventriculos.

3. Fasciculo de His o fasciculo auriculoventricular o
fasciculo atrioventricular (como sinénimo de fasci-
culo se emplea también la palabra haz). Compren-
de el tronco (en la pared interventricular); las ra-
mas (dos ramas en las que se divide el tronco
dentro de la pared interventricular y que contintan
discurriendo cada una por la parte inferior de cada
ventriculo), y la red de Purkinje (multiples ramifica-
ciones de las ramas dentro de cada ventriculo).

Dentro de las células cardionectoras, las que forman
las ramas del fasciculo de Hiss y la red de Purkinje se
Ilaman células de Purkinje, mientras que el resto de las
células (las de ambos nédulos y las del tronco del fasci-
culo de His) se denominan células nodales.

Células nodales

Son mas pequenas que las células miocardicas norma-
les (25 x 10 um) y forman una red embebida en tejido
conjuntivo denso. Su aspecto es fusiforme y recuerda al
de los fibroblastos (véase Fig. 15.18.D). Las miofibrillas
son escasas, sobre todo en el nédulo auriculoventricu-
lar. Carecen de reticulo sarcoplasmico y tubulos T. No
se unen entre si por discos intercalares sino por unio-
nes adherens de anclaje de filamentos de actina, inter-
digitaciones y uniones de hendidura. En su proximidad
se observan fibras nerviosas simpaticas y parasimpati-
cas, y algunas fibras que contienen neurotensina o sus-
tancia P. Ninguna de ellas establece una verdadera si-
napsis con las células nodales.

Células de Purkinje

Son mas grandes que las células miocardicas normales.
Tienen forma irregular, algo alargada. Presentan uno o
dos nucleos centrales y escasas miofibrillas, orientadas
en sentido longitudinal (véase Fig. 15.18.E). La mayoria
de las miofibrillas estan en la periferia celular, aunque hay
algunas dispersas en el centro de la célula, que esta pre-
ferentemente ocupado por mitocondrias y abundante
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Figura 15.21. A: Detalle de la seccién transversal de una sarcdmera del miocardio humano a nivel de la banda A. Las estre-
llas de ocho puntas muestran seis filamentos de actina rodeando un filamento de miosina. Las estrellas de cinco puntas mues-
tran cinco filamentos de actina rodeando uno de miosina. X165 000. B: Seccién longitudinal de miocardio humano que muestra
tibulos T (T) rodeados por cisternas de reticulo sarcoplasmico (R) en la linea Z. X40 000. C: Grandes mitocondrias (M) de con-
torno ramificado en el miocardio de rata. Las flechas sefialan ttibulos T. X13 000. D: Detalle de las mitocondrias del miocardio
de rata con numerosas crestas y matriz muy densa. X40 000.
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Figura 15.22. Disposicion del reticulo endoplasmadtico li-
so (sarcopldsmico) y los tibulos T en el miocardio de ma-

mifero.

glucégeno. No hay tubulos T ni reticulo sarcoplasmico.
No establecen entre ellas discos intercalares sino uniones
adherens de anclaje de filamentos de actina y uniones de
hendidura muy extensas (Figs. 15.25 y véase Fig. 15.23.B).

FORMACION Y DESARROLLO
DEL MUSCULO CARDIACO

El origen y desarrollo del musculo cardiaco difieren de
los del musculo esquelético (Fig. 15.26). El musculo car-
diaco se diferencia a partir del epitelio de la esplacno-
pleura, algunas de cuyas células son mioblastos que se
dividen y diferencian mientras siguen manteniendo con-
tactos de tipo epitelial entre ellas. No existe fusiéon de los
mioblastos para formar miotubos. La disposicion epiteli-
forme de las células miocardicas se relaja mas adelante,
penetrando vasos sanguineos en la red miocardica.

En los mioblastos del musculo cardiaco, la primera iso-
forma de la actina o es la del musculo liso no vascular, que
después cambia a la isoforma cardiaca. La formacién de
una estructura peculiar, los discos intercalares, tiene lugar
en los contactos terminales entre mioblastos adyacentes.

En el musculo cardiaco no se ha observado regenera-
cion de las células musculares, a diferencia de lo que
ocurre en el musculo esquelético. Tras los infartos, en los

que mueren células cardiacas por la falta de oxigeno, no
se produce regeneracion del miocardio, sino sustitucion
de las células muertas por tejido fibroso. Recientemente,
se ha conseguido regenerar miocardio insertando célu-
las madre con potencialidad de mioblastos.

MUSCULO LISO

ESTRUCTURA DE LA CELULA MUSCULAR LISA

Las células musculares lisas de los vertebrados se en-
cuentran sobre todo formando las tlinicas musculares de
6rganos huecos y vasos sanguineos. Son fusiformes y
muy alargadas. Su longitud oscila entre 20 um (vasos
sanguineos) y 200 um (intestino). En su zona mas engro-
sada pueden alcanzar 5-7 um de didmetro (Figs. 15.27.A-
15.27.C). Durante el embarazo, en el Utero hay hiperplasia
(aumento del nimero de células por mitosis) e hipertrofia
(aumento del tamafo) de las células musculares lisas,
que llegan a medir hasta 500 um de longitud.

El nucleo de estas células es central, alargado y con
extremos redondeados. La cromatina esta finamente dis-
persa excepto bajo la envoltura nuclear, donde forma una
banda de cromatina densa (Figs. 15.28.A y 15.28.B.) En la
contraccion el nucleo aparece sinuoso. Con el microsco-
pio optico el citoplasma o sarcoplasma presenta un as-
pecto eosindfilo (mucho mas que el coldgeno) y homogé-
neo (Fig. 15.27.A-15.27.C). Con el microscopio electrénico
se observan abundantes miofilamentos, que se disponen
longitudinalmente dejando libre el cono sarcoplasmico y
no forman sarcomeras. No hay lineas Z sino zonas den-
sas, también llamadas cuerpos densos (Fig. 15.28).

Los miofilamentos comprenden los dos tipos presen-
tes en las células del musculo estriado: miofilamentos
gruesos de miosina de 14 nm de didmetro, y miofilamen-
tos delgados de actina de 6 nm de didmetro (aunque su
longitud no estéa bien definida al no observarse sarcome-
ras). Una diferencia importante con respecto al musculo
estriado es la ausencia de troponina, titina (conectina) y
nebulina. Ademas, la proporcion filamentos delgados/fi-
lamentos gruesos es mucho mayor en el musculo liso
que en el estriado. Los valores medios que se han hallado
van desde desde 15:1 hasta 40:1. En realidad, el numero
de filamentos gruesos varia mucho de un musculo a otro.
Asi, mientras que en el musculo de las arterias y del con-
ducto deferente se observan con claridad un buen nime-
ro de filamentos gruesos (Fig. 15.28), en el musculo intes-
tinal son dificiles de observar estos filamentos.

Hay también numerosos filamentos intermedios de des-
mina, aunque en menor proporcion que los miofilamentos.
Unen entre si las zonas densas (véanse Figs. 6.23 y 6.24.A).
Se observan también algunos filamentos de vimentina.

Las zonas densas o cuerpos densos son lugares de
anclaje de los filamentos de actina (placas de adhesion).
Se encuentran dispersas por toda la célula pero, sobre
todo, adosadas a la membrana plasmatica (Fig. 15.28).
Las zonas densas adosadas a la membrana plasmatica
contienen las proteinas caracteristicas de las placas de
adhesion de filamentos de actina a la matriz extracelu-
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Figura 15.23. A: Miocardio auricular de gato. Las células son mds pequefias que en el ventriculo. Los discos intercales pueden
observarse no sélo en los extremos celulares, sino también en los laterales (DI). Se obervan grdnulos atriales (GA) préximos al nu-
cleo. C: centriolo. L: lipofucsina. M: mitocondria. X10 000. (Tomado de McNutt NS, Fawcett DW. J Cell Biol, 1969; 42: 46-67.)
B: Célula de Purkinje del ventriculo humano. Las miofibrillas ocupan un escaso volumen y se sitian preferentemente en la perife-
ria celular (asterisco), por lo que son mds dificiles de observar en los cortes realizados mds en la profundidad de citoplasma (es-
trella). Se observan uniones intercelulares muy extensas (UI). X7200. (Tomado de Legato MJ: Circulation, 1973; 47: 178-189.)
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Figura 15.24. Localizacién del tejido muscular especiali-

zado de conduccion en el corazén humano.

v

lar, como la proteina de coronacion de filamentos de ac-
tina, actinina o y vinculina. Esta ultima se ancla a inte-
grinas de la membrana plasmaética, las cuales, a su vez,
se conectan mediante la talina a la fibronectina y el co-
lageno de la matriz extracelular. Si las placas de fijacion
no estan adosadas a la membrana plasmatica sino en la
profundidad del citoplasma, contienen los mismos com-
ponentes que las lineas Z, esto es, proteinas de corona-
cion de filamentos de actina y actinina o.

En el citoplasma de la célula muscular lisa se ven los
organulos habituales: centriolos, pequenos complejos de
Golgi, numerosas mitocondrias (largas, delgadas y con
numerosas crestas), algo de reticulo endoplasmatico ru-
goso, numerosos ribosomas libres, glucégeno (a veces
abundante) y reticulo endoplasmatico liso. Estos organu-
los aparecen sobre todo concentrados en los conos sar-
coplasmicos, donde no hay miofilamentos, pero las mi-
tocondrias se distribuyen también por toda la célula y el
reticulo endoplasmatico liso se encuentra también proxi-
mo a la superficie celular.

Bajo la membrana plasmatica se aprecian cavéolas
(Figs. 15.28.C y 15.28.D), que abundan en las tunicas
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musculares ricamente inervadas como la del conducto
deferente, mientras que son escasas en las que poseen
menor inervacioén, como la tunica muscular intestinal. Se
ha sugerido que esas cavéolas intervienen en la transmi-
sion de algunas senales mecanicas y hormonales.

La membrana plasmatica estd recubierta por una
membrana basal consistente en una lamina basal y fibras
reticulares situadas externamente a ésta (Figs. 15.28.C y
15.28.D). En las tunicas musculares el espacio intercelular
es de unos 40-80 nm. En ciertas zonas se establecen unio-
nes de hendidura que intervienen en la coordinacion de
la contraccion (Fig. 15.28.D). En las zonas en que las célu-
las estdn mas separadas, los espacios intercelulares con-
tienen fibras colagenas, fibras elasticas, capilares sangui-
neos y nervios.

En las tunicas musculares de las arterias, las células
musculares lisas pueden fabricar fibras coladgenas vy elas-
ticas.

ORGANIZACIONY DISTRIBUCION
DE LAS CELULAS MUSCULARES LISAS

Las células musculares lisas de los vertebrados pueden
hallarse de tres formas:

1. Células aisladas. Se encuentran en: a) la capsula o
en el estroma de algunos drganos como la capsula
del bazo, la tunica albuginea testicular o los cuer-
pos cavernosos del pene; b) el tejido subcutdneo
del escroto, la aréola y el pezon; y c) el corion de
las vellosidades intestinales (musculo de Brucke).

2. Tunicas musculares. Estas células forman capas dis-
puestas longitudinal o transversalmente alrededor
de la luz de vasos sanguineos y de 6rganos huecos
como el tubo digestivo y las vias urinarias, genitales
y respiratorias (véanse Figs. 15.27.A-15.27.C). Se ubi-
can de forma que la parte mas engrosada de una cé-
lula coincida con la parte mas fina de otras. Las fibras
reticulares aseguran la cohesion entre ellas, y las fi-
bras elasticas, la recuperacion tras la contraccion. Un
caso especial es el de la pared del utero (miometrio),
donde las células musculares lisas forman capas mal
definidas de haces gruesos anastomosados.

3. Pequenos musculos lisos. Estos musculos son poco
frecuentes. Entre ellos estan los erectores de los pe-
los y los musculos constrictor y dilatador del iris;
(excepcionalmente, este ultimo es de contraccién
rapida).

CONTRACCION DEL MUSCULO LISO
Mecanismo

La contraccion del musculo liso se realiza de modo simi-
lar a la del musculo estriado, mediante el deslizamiento
de los filamentos finos sobre los gruesos por la interac-
cion de la actina con la miosina. La diferencia esta en que
no hay una organizacion de ambos miofilamentos tan
perfecta como en el musculo estriado. No se forman ver-
daderas sarcomeras, ya que no hay verdaderas lineas Z
espaciadas regularmente ni los miofilamentos se dispo-
nen aparentemente en registro. Los filamentos de actina
se insertan en las zonas densas que son equivalentes a
las lineas Z, pero estas zonas, al menos aparentemente,
se sitian de un modo desordenado, generalmente an-
clandose en la membrana plasmatica, pero también en
otros puntos del citoplasma (Figs. 15.28.C y 15.28.D).

Una diferencia importante con respecto al musculo es-
triado en el mecanismo de la contraccion reside en la au-
sencia de troponina en el musculo liso. A lo largo de la
tropomiosina se asocian dos proteinas, denominadas cal-
desmodn y calponina. Ambas limitan los movimientos de
la actina inhibiendo la interaccidon actina-miosina, por lo
que desempehnan el papel de las troponinas T e | en el
musculo estriado, pero no el de la troponina C. Al igual
que en el musculo estriado, la contraccion muscular se
dispara por el incremento del Ca? en el citoplasma. Sin
embargo, en el musculo liso, y en cualquier célula que no
sea musculo estriado, el Ca?* actua a través de la calmo-
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S de M. Arroyo Ferndndez.)

Figura 15.26. Desarrollo del corazén en el embrién de pollo. A: Formacion del miocardio ventricular (estrella) en un em-
brién de 10 dias. X60. B: Detalle del miocardio de la figura anterior. Se aprecia el ensamblaje de los mioblastos. X450.
C: Electronografia de la imagen anterior. Las miofibrillas estdn configuradas aunque las células tienen escaso volumen.
X5200. D: Corte semifino del miocardio ventricular en un embrién de 16 dias. X800. E: Electronografia de la imagen anterior.
Las células son mds voluminosas, aunque las miofibrillas no llenan todavia el citoplasma. X5200. (Las figuras son cortesia
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dulina, que media las respuestas sefalizadas por Ca? en
la mayoria de los tipos celulares. Al complejo calmoduli-
na-Ca? se une la enzima quinasa de la cadena ligera de la
miosina (CLMK), que fosforila una de las dos cadenas li-
geras de cada cabeza de miosina. Cuando la miosina esta
desfosforilada, las cadenas quedan plegadas, como pega-
das a la cabeza. La fosforilacion hace que las cadenas se

desplieguen, la molécula se torne recta e interaccione con
la actina. Se ha sugerido que la miosina del musculo liso
s6lo forma filamentos gruesos cuando estad fosforilada,
por lo que estos filamentos son inestables y no siempre
son observables en las imagenes de microscopia electro-
nica. Sin embargo, es dificil aceptar que los filamentos
gruesos puedan montarse y desmontarse tan rapida y
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Figura 15.27. A: Seccién transversal del intestino de rata que muestra dos capas de musculo liso: circular (estrella) y longitudi-
nal (asterisco). E: epitelio. Tricrémico de Masson. X125. B: Detalle de la capa muscular circular de la figura anterior en la que el
musculo aparece seccionado longitudinalmente. X250. C: Detalle de la capa muscular longitudinal en la que el musculo aparece
seccionado transversalmente. X450. D: Inmunotincién positiva para la desmina en el musculo liso de una arteriola (flecha abierta)
y en los miofibroblastos que rodean a los tubos seminiferos (cabezas de flecha). La tincién es negativa en los fibroblastos (fle-
chas). X450. E: Inmunotincién positiva para la vimentina en las células de Sertoli del epitelio seminifero (flecha abierta) y en los
fibroblastos del intersticio testicular (flechas), pero no en los miofibroblastos (cabezas de flecha). X450. (Las figuras D y E son cor-
tesia de L. Santamaria. Departamento de Morfologia, Facultad de Medicina, Universidad Auténoma de Madrid.)




CAPiTULO 15: TEJIDO MUSCULAR

chas: lamina basal. B: X5000. C: X35 000. D: X40 000.

Figura 15.28. A: Seccion longitudinal a poco aumento de células musculares lisas (M) de la tinica albuginea humana. Estre-
lla: tejido conjuntivo. X6000. B-D: Secciones transversales vistas con diferentes aumentos del musculo liso del conducto defe-
rente de rata. Las flechas sefialan los filamentos gruesos. Z: zonas densas de fijacién de filamentos. V: cavéolas. Cabezas de fle-

/

frecuentemente, por lo que algunos autores han sugerido
que el caldesmon y la calponina tal vez podrian mantener
desplegadas las moléculas de miosina aun cuando éstas
no estuvieran fosforiladas, conservandose asi permanen-
temente la organizacion del filamento grueso. El complejo

calmodulina-Ca?* se une al caldesmoén y a la calponina, li-
berandolos de la actina. Ahora la miosina puede unirse a
la actina y generar el deslizamiento, iniciando la contrac-
cion. Cuando la miosina se desfosforila (miosina inactiva),
la cabeza de miosina se disocia de la actina. La miosina
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del musculo liso y de las células no musculares hidroliza
el ATP diez veces mas lentamente que la del musculo es-
triado, por lo que la contraccion es mas lenta.

Control nervioso y hormonal

La contraccion del musculo liso esté regulada por diver-
sos factores. El estiramiento de las células musculares
lisas inicia su contraccion. Ademads de este procedi-
miento mecanico, la contraccion viene regida también
por impulsos nerviosos y hormonales.

Inervacion

En el interior de las tunicas musculares existen finas fibras
nerviosas amielinicas, cuyos axones estan soélo parcial-
mente recubiertos por células de Schwann. Estos axones
forman varicosidades que discurren préximas a las célu-
las musculares lisas, a veces insertadas en canales o inva-
ginaciones de su membrana plasmatica (Fig. 15.29.A). En
las varicosidades hay vesiculas sinapticas, generalmente
del tipo noradrenérgico. En algunas células musculares
las varicosidades de los axones llegan a establecer verda-
deros contactos sinapticos con una distancia menor de
20 nm entre las membranas plasmaticas del axon y de la
célula muscular. En algunas tunicas musculares, como la
del conducto deferente, se ha observado una cisterna sub-
sarcolémica de reticulo endoplasmatico liso en toda la ex-
tension de la sinapsis (Fig. 15.29.B).

La inervacion puede ser de dos tipos (aunque exis-
ten también tipos mixtos):

1. Tipo unidad mdultiple. Cada célula muscular recibe
una terminacion nerviosa. No hay conduccién de
unas células a otras. Se da en vasos sanguineos y
esfinteres. Determina una contraccion parcial cons-
tante (contraccion tonica).

2. Tipo unitario. Una terminacion nerviosa llega a una
célula muscular y de ahi se comunica el impulso a
las células adyacentes mediante las uniones de hen-
didura. Se da en las tunicas musculares de visceras.
Determina una contraccion peristaltica ritmica.

Regulacion hormonal

La adrenalina, la noradrenalina, la oxitocina, la vasopre-
sina, algunos péptidos reguladores del sistema neuro-
endocrino difuso y las prostaglandinas contraen o rela-
jan la musculatura vascular y visceral, dependiendo de
los receptores sobre los que actuen. La noradrenalina,
en concreto, estimula los receptores adrenérgicos 3 de
la membrana plasmatica de la célula muscular lisa, lo
que produce un aumento del cAMP, al que sigue la fos-
forilacién de la quinasa de cAMP. Esta quinasa compite
con la quinasa de la cadena ligera de la miosina, por lo
que el musculo permanece relajado. Si la noradrenalina
actua sobre receptores adrenérgicos o, se inhibe la ade-
nilato ciclasa y la produccién de cAMP, con lo que se fa-
vorece la contracciéon muscular. Otras hormonas provo-

na subsarcolémica de reticulo endoplasmadtico liso. X35 000.

Figura 15.29. Inervacién del musculo liso del conducto deferente de rata. A: Fibra nerviosa (estrella) que discurre en una de-
presiéon de una célula muscular. X22 000. B: Varicosidad axdnica (estrella) en contacto con una célula muscular lisa. Flecha
grande: membrana plasmadtica del axén. Flecha pequeiia: membrana plasmadtica de la célula muscular. Cabeza de flecha: cister-




can la relajacion del musculo liso activando, mediante
fosforilacién, la quinasa C, que compite con la unién del
Ca®* a la calmodulina, e impidiendo, por tanto, la con-
traccion muscular.

La hipertrofia y la hiperplasia de células musculares
lisas que se producen en el Utero durante el embarazo
parecen estar mediadas por hormonas sexuales.

Los factores FGF y PDGF estimulan la proliferacién
del musculo liso.

CELULAS MUSCULARES LISAS ESPECIALES

Ademas de la célula muscular lisa descrita, en los verte-
brados existen otras variedades que se apartan en ma-
yor o menor grado de ella pero que, en todos los casos,
tienen en comun la presencia de abundantes miofila-
mentos de actina, de miosina y de lamina basal. Las va-
riedades mejor conocidas son las siguientes:

Células musculares ramificadas
de las arterias elasticas

En la tunica media de las arterias elasticas las células
musculares lisas difieren de las de la media de otros va-
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sos sanguineos y de las tunicas musculares de 6érganos
huecos por su aspecto ramificado con numerosas pro-
longaciones. Estas células fabrican las abundantes fi-
bras elasticas de estas arterias (Fig. 15.30.A).

Células mioepiteliales en cesta

Se encuentran alrededor de los acinos mucosos y sero-
sos de las glandulas salivales, asi como alrededor de
las unidades secretoras tubuloalveolares de la glandula
mamaria o de la porcion secretora tubular contorneada
de las glandulas sudoriparas. El citoplasma emite va-
rias prolongaciones que rodean parcialmente a las célu-
las glandulares (Fig. 15.31). La contraccion de las célu-
las mioepiteliales, inducida por los factores nerviosos u
hormonales mencionados, provoca la compresién de
las unidades glandulares, exprimiendo su secrecion.

Células mioepitelioides

Son células musculares lisas que se han diferenciado ha-
cia células secretoras. Las mas conocidas son las células
yuxtaglomerulares de la arteriola aferente del glomérulo
renal y las células mioepitelioides de las anastomosis ar-
teriovenosas.

Asterisco: glomérulo renal. X750.

Figura 15.30. A: Células musculares ramificadas (M) en el subendotelio de una arteria eldstica. E: endotelio. Estrella: fibras
colagenas. X6000. B: Células mioepiteliales yuxtaglomerulares (flecha) en el riién humano. Cabeza de flecha: macula densa.

/
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tamento de Histologia, Universidad de Navarra.)

Figura 15.31. Células mioepiteliales (estrellas) en una gldndula sudoripara humana. X2800. (Cortesia de J.J. Vdzquez, Depar-

/

Células yuxtaglomerulares

Las células yuxtaglomerulares han sustituido a las mus-
culares lisas tipicas de la tunica media de la arteriola
aferente del glomérulo renal en la zona de entrada al
glomérulo (Fig. 15.30.B). Estas células presentan tam-
bién miofilamentos gruesos de miosina y finos de acti-
na, solo que en mucho menor nimero y en haces irre-
gulares. También poseen zonas densas.

Los nucleos son mas irregulares e indentados y mas
grandes que los de las células musculares lisas norma-
les. El reticulo endoplasmatico rugoso esta bien de-
sarrollado, al igual que el complejo de Golgi. Ademas,
hay microtubulos en cantidad moderada y microfila-
mentos que forman una banda periférica bajo la mem-
brana plasmatica. En las proximidades del complejo de
Golgi el reticulo endoplasmatico es del tipo mixto, con
ribosomas en algunas zonas y liso en otras. Destaca la
presencia de numerosos granulos, de tamano variable
pero semejante al de mitocondrias, y con un contenido

mas o menos denso que corresponde a la hormona re-
nina, que es segregada a la sangre. Hay ademas peque-
fas vesiculas por toda la célula.

La renina activa la angiotensina Il que, a su vez, esti-
mula a la corteza suprarrenal para que segregue aldos-
terona. La aldosterona hace que los tubulos contornea-
dos distales del rindn reabsorban Na* y segregen K+,
reteniéndose agua.

Células mioepitelioides de las anastomosis
arteriovenosas

En la tunica media de las anastomosis arteriovenosas
del tipo glomus neurovascular, las células musculares
lisas experimentan una diferenciacion especial similar a
la de las células yuxtaglomerulares. Al igual que éstas
las células mioepitelioides presentan miofilamentos y
granulos de secrecion, pero éstos no contienen renina
sino otros componentes, posiblemente catecolaminas.
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X20 000.

Figura 15.32. A: Ldmina propia del testiculo humano que muestra miofibroblastos peritubulares (M). E: epitelio seminifero.
L: ldmina basal. X5.500. B: Detalle del ntcleo y citoplasma adyacente de un miofibroblasto como los de la figura anterior.
G: complejos de Golgi. C: centriolo. Cabeza de flecha: ldmina basal discontinua. X20 000. C: Detalle de las prolongaciones cito-
plasmicas del mismo miofibroblasto. Flecha: zonas densas de fijacion de filamentos. F: filamentos. P: vesiculas de pinocitosis.

v

Estas células se han relacionado con el sistema nervio-
so y con el sistema neuroendocrino difuso.

Células mioides (miofibroblastos)

Este término se aplica a las células de aspecto fibroblasti-
co que aparecen en algunos tejidos conjuntivos y que
presentan caracteristicas intermedias entre fibroblastos
y células musculares lisas (Fig. 15.32). Como los fibro-
blastos, muestran prolongaciones citoplasmicas, contie-

nen abundante reticulo endoplasmatico rugoso y la mio-
sina no forma filamentos gruesos. Al igual que las célu-
las musculares lisas, contienen mucha mas actina y mio-
sina que los fibroblastos, numerosos filamentos de
desmina y escasos de vimentina (véanse Figs. 15.27.D y
15.27.E). Ademas, los miofibroblastos poseen numero-
sas zonas densas de anclaje de filamentos, abundante pi-
nocitosis y una lamina basal discontinua (Figs. 15.32.B y
15.32.C). Los miofibroblastos mejor conocidos son las
células peritubulares de los tubos seminiferos del testi-
culo de los mamiferos. La contraccién de estas células
facilita el desplazamiento del fluido tubular.
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ELTEJIDO MUSCULAR DE LOS INVERTEBRADOS

CARACTERISTICAS GENERALES
Y CLASIFICACION

En los invertebrados el tejido muscular estda también
muy extendido. Es comparable al de los vertebrados
aunque muestra notables diferencias que permiten cla-
sificarlo en tres categorias; todas ellas pueden formar
tanto musculatura visceral como somatica:

1. Musculo estriado propiamente dicho o de estria-
cion recta. Estas células son similares a las del
musculo esquelético y cardiaco de los vertebra-
dos aunque difieren de ambos en multiples as-
pectos estructurales. El término estriacion recta se
emplea para distinguir este musculo del de estria-
cion oblicua que se menciona a continuacion.

2. Musculo de estriacion oblicua. La estriacion no es
perpendicular al eje longitudinal de la célula, sino
que forma un angulo no recto con dicho eje.

3. Musculo liso. Es similar al de los vertebrados,
aungue suele presentar mayor proporciéon de fila-
mentos gruesos, lo que determina un mayor nivel
de organizacion. Existe una amplia variedad de
musculos lisos y la organizacién de sus miofila-
mentos varia gradualmente, dando como resulta-
do desde un musculo similar al liso de los verte-
brados hasta un musculo similar al de estriacion
oblicua.

Los filamentos gruesos de los musculos de los inver-
tebrados, ademas de miosina, contienen la proteina pa-
ramiosina, de 220 kDa y 140 nm de longitud. Esta carac-
teristica es comun a todos los tipos de musculo y a todas
las especies de invertebrados. La paramiosina se ha en-
contrado también en cefalocordados, pero nunca en los
vertebrados. Esta proteina queda en el interior del fila-
mento grueso recubierta de miosina, y parece que alcan-
za toda la longitud del filamento (Fig. 15.33.E). Tanto el
grosor como la longitud de los filamentos gruesos son
muy variables, pero generalmente son mayores que en
los vertebrados. Los filamentos finos tienen 6 nm de es-
pesor y estan constituidos por actina, como los de los
vertebrados, aunque su longitud suele ser mayor. Como
en los vertebrados, asociada a la actina se encuentra la
tropomiosina; dependiendo del tipo de musculo, hay
también troponina (musculos de estriacion recta y obli-
cua) o caldesmon y calponina (musculos lisos).

MUSCULO ESTRIADO
(DE ESTRIACION RECTA)

Los artrépodos, los quetognatos, los procordados y al-
gunos moluscos poseen un musculo estriado similar al
de los vertebrados. Al igual que en éste, los miofila-
mentos se organizan formando sarcomeras en las que
los miofilamentos son perpendiculares a las lineas Z

que las delimitan. Los filamentos gruesos tienen un es-
pesor variable (mayor de 14 nm). Los filamentos delga-
dos tienen 6 nm de didmetro. Las sarcdmeras presentan
también nebulina y una variante de la titina o conectina
de los vertebrados denominada proyectina o contracti-
na (twitchin). En las lineas Z hay actinina o.

Sin embargo, existen diferencias entre los phyla zoo-
l6gicos mencionados, segun se trate de lineas Z bien in-
dividualizadas, como las del musculo estriado de los
vertebrados, o de lineas Z discontinuas.

MUSCULO DE ESTRIACION RECTA )
CON LINEAS Z CONTINUAS (ARTROPODOS)

De todos los musculos estriados de los invertebrados,
el mas parecido al de los vertebrados es el de los artro-
podos, cuya musculatura estd exclusivamente formada
por este tipo de musculo (Fig. 15.33.A). Aunque hay di-
ferencias entre especies y entre los diversos tipos ana-
témicos y fisioldgicos de musculo de un mismo indivi-
duo, todos los musculos de los artrépodos poseen
células multinucleadas que contienen varias miofibrillas
cilindricas, prismaticas o en cinta, que se disponen pa-
ralelamente y separadas entre si por hileras de mito-
condrias (Figs. 15.33.B y 15.33.C). Los miofilamentos
forman sarcomeras con bandas A e | bien definidas y
delimitadas por lineas Z similares a las de los vertebra-
dos. Los nucleos se sitian generalmente en el centro de
la célula, aunque en los musculos indirectos de vuelo
de algunos insectos pueden encontrarse en la periferia
celular.

Las sarcémeras suelen ser mas largas que en los
vertebrados; y miden de 2 a 14 um de longitud, segun
los musculos. En los musculos rapidos las sarcomeras
son mas cortas que en los lentos. La proporcién de fila-
mentos delgados/gruesos varia desde 3 en los muscu-
los de vuelo de los insectos hasta 6 en los musculos so-
maticos de los crustaceos. En ambos casos, el nimero
de filamentos delgados que rodea cada filamento grue-
so duplica (6 y 12) el cociente mencionado (3 y 6); esto
quiere decir que cada filamento delgado es compartido
por dos filamentos gruesos (Fig. 15.33.D).

Los filamentos de miosina, ademas de poseer para-
miosina (Fig. 15.33.E), son mas gruesos (desde 20 hasta
50 nm de didmetro) y largos (desde 2 hasta 6 um) que
los de los vertebrados. El mayor grosor puede estar re-
lacionado con el mayor nimero de filamentos delgados
que rodean cada filamento grueso y con los cuales de-
ben interaccionar las cabezas de la miosina en la con-
traccion, lo que requiere un mayor numero de molécu-
las de miosina. Por tanto, si en el musculo esquelético
de los vertebrados la miosina se dispone por parejas a
lo largo del filamento grueso, en el musculo de artrépo-
dos se dispone en trios, tétradas, etc. (Fig. 15.34). En al-
gunos musculos de insectos los filamentos gruesos,
vistos en las secciones transversales, tienen aspecto de
microtibulo (véase Fig. 15.33.D). Estos filamentos tubu-
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Figura 15.33. Mdsculo de estriacién recta de artrépodos. A: Musculo somadtico de crustdceo (Carcinus maenans) en el que se
observa la estriacion transversal (estrella). X250. B: Seccién longitudinal de musculo intestinal de Drosophila melanogaster que
muestra una estructura muy similar a la del musculo estriado de los vertebrados. X7000. C: Seccidén transversal del musculo es-
triado (estrella) del insecto Schistocerca gregaria. Las miofibrillas aparecen seccionadas en la banda A y quedan rodeadas por
tdbulos T que establecen uniones de tipo diada con el reticulo sarcopldsmico (flecha). N: terminacién nerviosa. X32 400. (Cor-
tesia de L. Montuenga. Departamento de Histologia. Universidad de Navarra.) D: Detalle de una seccidén transversal de la ban-
da A de un musculo indirecto de vuelo de D. melanogaster. Nétese el aspecto microtubular de los filamentos gruesos. Cada fi-
lamento grueso queda rodeado por seis filamentos delgados, como en los vertebrados, pero los filamentos delgados quedan
alineados con los gruesos de modo que cada filamento delgado es compartido por dos filamentos gruesos, y no por tres, como
en los vertebrados. Compdrese con la Figura 15.5.C. X125 000. E: Detalle de la seccién longitudinal del mudsculo anterior en la
que se ha realizado inmunomarcaje con oro coloidal con anticuerpos anti paramiosina. El marcaje se extiende a lo largo de los
filamentos gruesos. M: linea M. Z: linea Z. X65 000.
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lares se encuentran solo en un determinado numero de
especies y, dentro de ellas, en ciertos musculos. Es mas,
estos filamentos sélo ocupan parte de cada miofibrilla.
En el musculo de Drosophila se ha descrito una protei-
na de 55 kDa, que esta asociada a la paramiosina, y a la
que se ha denominado miniparamiosina.

Los filamentos delgados son mas largos que los de
los vertebrados. Presentan varias isoformas de actina
mas basicas que las de los vertebrados. Ademas de las
proteinas sarcoméricas caracteristicas del musculo es-
triado de los vertebrados (o sus equivalentes), también
se ha encontrado distrofina. Se cree que hay también fi-
lamentos intermedios del tipo desmina.

Existe también un sistema sarcotubular para la trans-
mision del impulso nervioso en la contraccion muscular.
Los tubulos T se forman por invaginaciones de la mem-
brana plasmatica y rodean las miofibrillas, como en los
vertebrados. En algunos musculos forman cisternas apla-
nadas (cisternas T) mas que tubulos. Puede haber dos
cisternas T por sarcomera (bordeando ambos lados de la
banda A), como ocurre en los musculos directos de vuelo
de algunos insectos, o sélo una (rodeando los discos Z),
como en los musculos indirectos de vuelo y en la mayoria
de los musculos somaticos o viscerales de casi todos los
artropodos. El reticulo sarcoplasmico forma una red de

tubulos y cisternas anastomosadas que rodean cada mio-
fibrilla. En muchos musculos el reticulo sarcoplasmico y
los tubulos o cisternas T forman diadas en vez de triadas
(véase Fig. 15.33.C). En ellas el reticulo sarcoplasmico no
se adosa al tubulo T de forma continua sino de modo in-
termitente, apareciendo en el corte como una cadena de
vesiculas. Como en el musculo estriado de los vertebra-
dos, la unién entre el reticulo sarcoplasmico y el tubulo T
es del tipo hendidura y con un espacio entre membranas
de unos 10 nm. Los musculos de estriacion recta de los
artropodos estan inervados por fibras nerviosas amielini-
cas que establecen contacto con las células musculares
sin desarrollar las complejas estructuras de la placa mo-
tora (véase Fig. 15.33.C). En algunos musculos, las células
musculares estan inervadas por dos fibras: una excitado-
ra (colinérgica) y otra inhibidora (GABAérgica).

Los musculos de los artropodos carecen de cubiertas
de tejido conjuntivo, de modo que las fibras musculares
quedan bahadas directamente por la hemolinfa. La in-
sercion al exoesqueleto se realiza a través del epitelio
epidérmico, con el que las fibras forman uniones pare-
cidas a las del tipo fascia adherens del musculo cardia-
co. En los insectos, el oxigeno llega a las células muscu-
lares a través de finisimas traquéolas que se situan en
intimo contacto con ellas.

o
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A Filamentos finos/gruesos = 2 (musculo estriado de los mamiferos). La miosina forma parejas. Figura 15.34. En el musculo

Ay

B Filamentos finos/gruesos = 3 (musculo volador de Drosophila). La miosina forma trios.

Dol

C Filamentos finos/gruesos = 4 (musculo de cucaracha). La miosina forma tétradas.

estriado de los artrépodos los
filamentos de miosina son mas
gruesos y largos que en el de
los vertebrados. Este mayor gro-
sor estd relacionado con el ma-
yor nuimero de filamentos del-
gados que rodean cada fila-
mento grueso y con los cuales
deben interaccionar las cabe-
zas de las moléculas de miosi-
na en la contraccién, lo que re-
quiere un mayor numero de
moléculas de miosina. Asi, si la
proporcioén filamentos finos/fi-
lamentos gruesos es igual a 2,
como ocurre en el musculo es-
quelético de los vertebrados, la
miosina se dispone por parejas
a lo largo del filamento grueso
(A). Si la proporcion filamen-
tos finos/filamentos gruesos es
3, como en el musculo de vue-
lo de Drosophila, la miosina se
dispone en trios (B). Si la pro-
porcién es 4, la miosina se dis-
pone en tétradas (C).




Los quetognatos y procordados presentan una mus-
culatura parecida a la de los artropodos.

MUSCULO DE ESTRIACION RECTA
CON LiNEAS Z DISCONTINUAS (MOLUSCOS)

En los moluscos se encuentran musculos de estriacion
recta, de estriacion oblicua y musculos lisos. El musculo
estriado recto se ha descrito en la porcion translucida
de musculos abductores de algunos bivalvos y en el co-
razén de algunos gasterépodos (Fig. 15.35.A).

Este musculo difiere del de los vertebrados y artrépo-
dos en la escasa definicidon de las lineas Z, que tienen un
aspecto discontinuo y consisten en multiples cuerpos den-
sos entremezclados con tubulos T (Figs. 15.35.B-15.35.D).
La escasa delimitacion de las sarcomeras puede llevar a
clasificar erréneamente estos musculos como de estria-
cion oblicua o lisos. Las células poseen un Unico nucleo
central y, si se trata de musculo cardiaco, numerosas y
desarrolladas mitocondrias. Las sarcomeras miden unos
1.5 um de longitud, y cada filamento grueso esta rodeado
por 12 filamentos delgados; por tanto, la proporcién fila-
mentos delgados/gruesos es de 6:1 (véase Fig. 15.34.E).
Los filamentos gruesos tienen un espesor de 17 a 30 nm.
Estan también presentes las demads proteinas sarcoméri-
cas del musculo estriado de los vertebrados (o sus equi-
valentes). No se han visto ni distrofina ni filamentos inter-
medios.

El sistema sarcotubular comprende tubulos T (que
rodean discos Z) y reticulo sarcoplasmico (Figs. 15.35.C
y 15.35.D). Este consiste en tubulos que se disponen de
dos formas: a) paralelos a los tubulos T estableciendo
contactos intermitentes (diadas) con éstos, constituyen
el componente longitudinal; y b) paralelos a los miofila-
mentos extendiéndose entre cada dos tubulos T, for-
man el componente transversal.

MUSCULOS DE ESTRIACION OBLICUA
(ESPIRAL O HELICOIDAL)

El musculo de estriacidon oblicua es un tipo de musculo
muy comun en los invertebrados no artropodos. Ha si-
do descrito en platelmintos, nematodos, anélidos, mo-
luscos y braquiopodos. La caracteristica mas impor-
tante de este musculo es que en él los miofilamentos se
disponen oblicuamente a las lineas Z (que contienen ac-
tinina o), de tal manera que, en secciones realizadas en
los tres planos del espacio perpendiculares entre si (XY,
YZ y ZX), pueden observarse simultdneamente las ban-
das A e |l y las lineas Z, hecho que, en los vertebrados,
solo se da en los planos longitudinales (YZ y ZX) (Figs.
15.36-15.41). Como las lineas Z son oblicuas al eje lon-
gitudinal de la célula, las sarcdmeras describen un tra-
yecto en espiral, por lo que estos musculos han sido
también Ilamados de estriacidn espiral. Estas fibras tie-
nen la particularidad de que, en la contraccion, las li-
neas Z se enderezan (aumentan los grados del angulo
que formaban con los miofilamentos en el estado rela-
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jado), consiguiendo asi una mayor contraccién que las
fibras de estriacion normal.

Los musculos de estriacion oblicua poseen caracte-
risticas especificas de los musculos estriados, como la
presencia de troponina, proyectina (contractina) y nebu-
lina, junto con la ausencia de caldesmoén y calponina.
Por ello deben encuadrarse entre los musculos estria-
dos y no entre los lisos.

Estudiaremos como ejemplos los musculos de es-
triacion oblicua de nematodos, anélidos oligoquetos y
moluscos cefalépodos.

NEMATODOS

En el nematodo Ascaris (lombriz intestinal), la muscula-
tura de la pared del cuerpo esta constituida por una ca-
pa de grandes células musculares longitudinales. Cada
célula comprende: 1) una zona central, que contiene el
nucleo y abundante glucégeno; 2) prolongaciones peri-
féricas, que van a la epidermis y contienen los miofila-
mentos; y 3) una prolongacion sin miofilamentos que
va al cordén nervioso dorsal o al ventral (Fig. 15.36.A).

Las prolongaciones periféricas son contractiles. Los
miofilamentos ocupan la periferia de la prolongacion, y
el centro de ésta se encuentra ocupado por numerosas
mitocondrias y organulos celulares (Figs. 15.36.B-15.36.D
y 15.37). Los miofilamentos no se disponen en miofibri-
llas, sino ocupando toda la extension de la prolongacion.
Las sarcomeras miden unos 12 um de longitud y la pro-
porcién filamentos delgados/gruesos es de 1:2. Los fila-
mentos gruesos miden 6 um de longitud y unos 23 nm
de espesor.

Los filamentos de cada sarcomera no se disponen en
un plano perpendicular al eje longitudinal de los filamen-
tos sino que cada filamento estd desplazado respecto al
anterior un cierto trayecto, es decir, las lineas Z no forman
angulos rectos con los miofilamentos. De este modo, el
corte transversal de una de estas fibras (plano XY) mues-
tra multiples bandas en vez de una sola. De los dos planos
posibles de corte longitudinal, uno de ellos (plano YZ)
muestra una imagen semejante a la obtenida en los cor-
tes longitudinales de las fibras estriadas de los vertebra-
dos, mientras que el otro plano longitudinal (plano ZX)
muestra la disposicion oblicua (Figs. 15.36.C, 15.36.D y
15.37).

Las lineas Z son mas anchas que en los vertebrados y
contienen haces de microfibrillas (haces de filamentos Z),
cuerpos densos que contienen actinina o y tubulos T aso-
ciados intermitentemente al reticulo endoplasmatico liso
formando diadas y, a veces, triadas (Figs. 15.36.D y 15.37).

Hay puentes citoplasmicos que comunican células
vecinas. Estas también se unen mediante uniones de ti-
po hendidura. En las sinapsis con el cordon nervioso se
observan axones con grandes mitocondrias y vesiculas
sindapticas. La hendidura sinaptica es de unos 50 nm.

ANELIDOS OLIGOQUETOS

En los anélidos oligoquetos como Lumbricus y Eisenia
(lombrices de tierra) hay fibras musculares en la pared
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Figura 15.35. Musculo de estriacidn recta del corazén del gasterépodo Helix aspersa. A: Corte semifino del ventriculo. X450.
B-C: Secciones longitudinales que muestra la estriacién recta con lineas Z discontinuas. A: banda A. I: banda I. Z: linea Z cons-
tituida por tibulos (flechas negras) y zonas densas (flechas blancas). B X18 500. C X90 000. D: Seccién transversal que muestra
la disposicion discontinua de los tibulos (flechas negras) y zonas densas (flechas blancas). X49 400. E: Detalle de la figura an-
terior que muestra que cada filamento grueso estd rodeado de numerosos filamentos delgados (circulo). X90 700. (Las figuras
son cortesia de R. Garcia-Anchuelo. Departamento de Biologia Celular y Genética. Universidad de Alcald.)
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Figura 15.36. Musculo de estriacién oblicua del nematodo Ascaris. A: Detalle de una seccién transversal del nematodo que
muestra el musculo de estriacién oblicua bajo el tegumento (asterisco). Se observa una proyeccion citopldsmica sin filamentos
(estrella grande) que se dirige al cordén nervioso ventral, una parte central (estrella pequeia) que comprende los orgdnulos ha-
bituales rodeados de filamentos, y una proyeccién ocupada principalmente por filamentos (flecha) que se dirige hacia la epi-
dermis. Azul de metileno. X250. B: Corte semifino de la porcién subepidérmica de una célula muscular como las de la figura
anterior. Se aprecia la estriacion oblicua. Azul de metileno. X1000. C: Seccién de los miofilamentos en el plano ZX de la Figura 15.37.
Se aprecian las bandas A (A) eI (I). Estas tltimas quedan divididas por las lineas Z (flecha). Estrella: citoplasma con orgdnulos.
X18 000. D: Observacién a mayor aumento de parte de la figura anterior. Los miofilamentos aparecen seccionados longitudinal-
mente. Se aprecia la disposicién oblicua de los filamentos respecto a las lineas Z. Estas consisten en tibulos (flecha grande) en-
tremezclados con material denso (flecha pequefia). X32 000.
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del cuerpo. Estas células son bastante mas pequehnas que
las de Ascaris y se encuentran envueltas por tejido con-
juntivo laxo. Se distinguen dos capas de células muscula-
res: a) circular externa, con abundante tejido conjuntivo
entre las células; y b) longitudinal interna, con menos teji-
do conjuntivo, aunque éste forma gruesos tabiques a los
que quedan fijadas las células por un extremo, quedando
el otro extremo en el tejido conjuntivo laxo (Fig. 15.38.A).

Las células musculares de ambas capas son similares.
Poseen un unico nucleo que, junto con las mitocondrias,
ocupa una posicion central, mientras que los miofilamen-
tos quedan en la periferia celular. Los miofilamentos se or-
ganizan en sarcomeras con estriacion oblicua (Fig. 15.38.B)
y, como en los nematodos, el corte transversal permite
observar la secuencia de las diferentes bandas de la sar-
comera (Figs. 15.39 y 15.40). La proporcion filamentos
delgados/gruesos varia de 6:1 a 10:1 segun las especies
(Fig. 15.39.C). Los filamentos gruesos miden unos 4 um

de longitud y tienen la particularidad de ser fusiformes,
de modo que en su porcién central miden hasta 50 nm
de diametro y tan sélo unos 10 nm en los extremos. Al-
gunos datos sugieren que existe algun filamento inter-
medio diferente a los de vertebrados.

Las lineas Z se disponen con regularidad dividiendo
en dos partes las bandas |. Consisten en barras Z y tubu-
los dispuestos alternativamente (Figs. 15.39.B, 15.39.D y
15.40). Algunos autores consideran que se trata de tubu-
los T, pero otros piensan que corresponden a reticulo
sarcoplasmico y que no hay tubulos T. Sin embargo, en
algunas especies se han descrito verdaderos tubulos T,
conectados a la membrana plasmatica. El reticulo sarco-
plasmico suele estar desarrollado, y en algunas especies
se ha descrito un sistema longitudinal y otro transversal,
este ultimo formado por los considerados tubulos T. De-
bido a que las barras Z (que son el lugar de anclaje de los
filamentos delgados) no cubren toda la linea Z, algunos
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Figura 15.38. Musculo de estriacion oblicua del anélido oligoqueto Eisenia foetida. A: Parte de la pared corporal con las dos
capas musculares: circular externa (estrella) y longitudinal interna (asterisco). E: epidermis. Tricrémico de Masson. X170.
B: Corte semifino que incluye parte de la capa circular, donde las células aparecen seccionadas longitudinalmente (estrella) y
parte de la capa longitudinal interna, donde las células aparecen seccionadas transversalmente (asterisco). Se observa la estria-
cién oblicua. Azul de metileno. X1000. (Las figuras son cortesia de M. Royuela. Departamento de Biologia Celular y Genética.

Universidad de Alcald.)
.

J

de estos filamentos deben curvarse antes de llegar a la li-
nea Z para poder anclarse en la barra (Fig. 15.40).

MOLUSCOS

En los moluscos se han descrito fibras musculares de
estriacion oblicua en los musculos tentaculares de cefa-
l6podos, en los musculos de la porcion translicida del
manto y abductores de algunos lamelibranquios y en la
masa muscular bucal, molleja y conductos deferentes
de algunos gasterépodos.

Estas células son fusiformes y tienen un nucleo cen-
tral. La proporcion filamentos delgados/gruesos suele ser

de 6:1. Los filamentos gruesos son fusiformes, con longi-
tudes comprendidas entre 2 y 4 um y didmetros variables:
desde 20 a 60 nm en el centro de los filamentos y desde 5
a 10 nm en los extremos. Se han descrito filamentos in-
termedios aunque no se ha podido precisar su tipo.

Las lineas Z son discontinuas, como en el musculo
de estriacion recta de los moluscos. Cuando los fila-
mentos de actina se aproximan a la linea Z para anclar-
se en ella, pierden su disposicion paralela y convergen
hacia el cuerpo denso mas cercano (Fig. 15.41). El siste-
ma sarcotubular es como el explicado en el musculo de
estriacion recta de los moluscos, y comprende tubulos T
y los componentes longitudinal y transversal del reticu-
lo sarcopldsmico.
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Figura 15.39. A: Seccién de una fibra muscular de la capa circular de la pared corporal de Eisenia foetida que muestra fila-
mentos seccionados en los tres planos del espacio (XY, YZ y ZX). En los tres planos se observan las bandas A (A) e I (I); estas
dltimas estan divididas por las lineas Z (flechas). X11 000. B: Detalle de una seccidén transversal de los miofilamentos en el pla-
no XY. Se observan simultdneamente las bandas A (A) e I (I). Las lineas Z consisten en barras Z (flecha) y tdbulos (flecha
abierta). X54 000. C: Detalle de los miofilamentos de la figura anterior. Se aprecian variaciones en el didmetro de los miofila-
mentos gruesos debido a que éstos son fusiformes. Cada filamento grueso estd rodeado por numerosos filamentos delgados
(circulos). X59 000. D: Seccion de los miofilamentos en el plano ZX. Las lineas Z muestran una disposicién sumamente oblicua
respecto a los miofilamentos. A: banda A. I: banda I. Flecha: barras Z. Flecha abierta: tdbulos. X40 000. (Las figuras son corte-
sia de M. Royuela. Departamento de Biologia Celular y Genética. Universidad de Alcald.)
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MUSCULOS LISOS DE
LOS INVERTEBRADOS

El musculo liso estd muy extendido en los invertebrados.
Se ha descrito en celentéreos, anélidos, moluscos, bra-
quiépodos y equinodermos, y esta ausente en artrépodos
y quetognatos. Como en los vertebrados, la célula mus-
cular lisa de los invertebrados es fusiforme y posee un
nucleo central y numerosos miofilamentos delgados de
actina y gruesos de miosina que no forman sarcomeras y
se anclan en zonas o cuerpos densos. El resto del cito-
plasma esta ocupado principalmente por mitocondrias y
por un moderadamente desarrollado reticulo endoplas-
matico liso (Fig. 15.42).

Sin embargo, las células musculares lisas de los inver-
tebrados presentan una gran variabilidad no solo entre
especies, sino incluso dentro de un mismo individuo
(Figs. 15.42.A y 15.42.B). En general, puede decirse que
los filamentos gruesos, ademas de poseer paramiosina,
son mas numerosos, gruesos y largos que los del muscu-
lo liso de los vertebrados. La proporcion filamentos delga-
dos/gruesos puede variar entre 6 y 12 (Fig. 15.42.C). Los fi-
lamentos gruesos pueden ser homogéneos o fusiformes
y sus diametros, medidos en la parte central, varian entre

25 nm y 125 nm, aunque se han descrito filamentos de
hasta 230 nm. La longitud de estos filamentos es dificil de
determinar, pero suele guardar relacién con su espesor.
Estas variaciones en los filamentos gruesos dependen de
la especie y del musculo, aunque en algunos musculos de
lamelibranquios se han descrito células con dos tipos de
filamentos gruesos. Los filamentos delgados son como
los del musculo liso de los vertebrados y, como éstos, ca-
recen de troponina y poseen caldesmoén y calponina. En
contraste con lo que ocurre en los vertebrados, en el mus-
culo liso de algunas especies de anélidos y moluscos se
han descrito proteinas sarcoméricas de la familia de la titi-
na o conectina, iguales a las encontradas en los musculos
de estriacion oblicua de esas mismas especies.

En vista de la amplia variedad de tipos de células
musculares lisas presentes en los invertebrados, Matsu-
no propuso en 1987 una clasificacion del musculo liso
en cuatro tipos:

Tipo A. Es muy similar al musculo liso de los vertebra-
dos. Presenta miofilamentos gruesos de 14 nm de didme-
tro, zonas densas pequenas y aparentemente desordena-
das, y moderado desarrollo del reticulo sarcoplasmico.
Se encuentra en algunos musculos abductores de lameli-
branquios y en varios musculos de equinodermos.
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J

Tipo B. Difiere del tipo anterior principalmente en el
mayor grosor de los filamentos gruesos (unos 40 nm) y
en el mayor tamafo de las zonas densas, que también
aparecen desordenadas. Presentan células de este tipo
algunos musculos abductores y retractores de lameli-
branquios, la pared muscular de algunos gasteropodos,
el disco oral de algunos celentéreos, la capa muscular
interna de los seudocorazones de algunos oligoquetos
y algunos musculos de equinodermos.

Tipo C. El didametro de los miofilamentos gruesos va-
ria entre 50 y 120 nm. Las zonas densas son como en el
tipo B. Se encuentra en algunos musculos abductores
de lamelibranquios.

Tipo D. El didametro de los miofilamentos gruesos va-
ria entre 14 y 40 nm. Las zonas densas son mas abun-
dantes que en los otros musculos lisos y se encuentran
regularmente espaciadas, por lo que resulta bastante
parecido al musculo de estriacion oblicua. El reticulo
endoplasmatico estda mas desarrollado que en los otros
tipos mencionados. Este tipo se ha descrito en la pared
intestinal de algunas especies de oligoquetos, cefalépo-
dos y holoturoideos.

Aunque el significado funcional de estos diferentes
tipos se desconoce, y posiblemente, puedan establecer-
se otros, esta clasificacion proporciona una idea del po-
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Figura 15.42. Mdtsculo liso de los invertebrados. Células musculares lisas del intestino del molusco gasterépodo Helix asper-
sa (A-C) y del tegumento del trematodo Dicrocoelium (D-E) en seccién longitudinal (ml), oblicua (mo) y transversal (mt). Se
observan zonas densas de fijacién de miofilamentos (ZEP y ZEI). Las zonas externas o subplasmalémicas (ZEP) son de mayor
tamafo que las internas (ZEI). Los miofilamentos gruesos de miosina (cabezas de flecha) son muy abundantes y varian consi-
derablemente en didmetro de unas células a otras; cada uno de ellos estd rodeado por numerosos filamentos delgados de actina
(circulos). N: terminacion nerviosa. A: X12 600. B: X36 000. C: X72 000. D y E: X30 000. (Las figuras A y B son cortesia de Y.
Alba. Departamento de Histologia, Universidad de Navarra. La figura C es cortesia de R. Garcia-Anchuelo. Departamento de
Biologia Celular y Genética. Universidad de Alcald. Las figuras D y E son cortesia de P. Garcia Corrales. Departamento de Biolo-
gia Animal, Universidad de Alcald.)
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limorfismo de la célula muscular lisa en los invertebra-
dos. En general, puede decirse que debido a la gran
cantidad de filamentos, con abundante proporciéon de
filamentos gruesos, y a su tendencia a una cierta orga-
nizacion, a pesar de la ausencia de lineas Z netas, la or-
ganizacién de los miofilamentos del musculo liso de los
invertebrados recuerda mas a la de la sarcémera que a
la del musculo liso de los vertebrados. De hecho, existe
una transicién casi imperceptible entre las fibras de es-
triacion oblicua cuyos discos Z no presentan la linea
vertical densa caracteristica del musculo estriado tipico
(en moluscos, por ejemplo) y el musculo liso de mu-
chos invertebrados, en concreto con el tipo D mencio-
nado.

CORRELACION ENTRE
ULTRAESTRUCTURAY FUNCION
EN LOS DIFERENTES MUSCULOS

La resistencia del musculo a contracciones repetidas de-
pende de la abundancia de mitocondrias, que producen
la energia necesaria; asi, son muy resistentes los muscu-
los voladores de insectos y el del corazén del caracol.

La rapidez de la contraccidon (numero de contraccio-
nes por unidad de tiempo) es directamente proporcio-

nal al desarrollo del reticulo sarcoplasmico (muy de-
sarrollado en los musculos voladores de los insectos) e
inversamente proporcional a la longitud de las sarco-
meras (muy cortas en el corazon del caracol).

El grado de acortamiento (distancia que recorren los
filamentos delgados cuando se deslizan sobre los grue-
sos) es directamente proporcional a la longitud de las
sarcomeras (muy largas en los musculos con estriacion
recta de los crustaceos y en casi todos los musculos de
estriacion oblicua), y a la presencia de discos Z oblicuos
(en todos los musculos de estriacion oblicua), y de dis-
cos Z discontinuos (tanto en los musculos de estriacion
recta como en los de estriacion oblicua del caracol).

La fuerza de la contraccion (nimero de puentes actina-
miosina establecidos en toda la célula) es directamente
proporcional al tamano celular, la longitud de los filamen-
tos gruesos, y la proporciéon de filamentos delgados/grue-
sos. Esos tres parametros pueden ser integrados en la si-
guiente formula: (densidad de volumen de los filamentos
gruesos/densidad de volumen de los filamentos delga-
dos) x volumen celular total. El resultado de esa férmula
muestra un valor creciente en el siguiente orden: musculo
liso, musculo de estriacion oblicua, musculo de estriacion
recta con discos Z discontinuos (corazén de caracol) y
musculo de estriacion recta con discos Z continuos (mus-
culos estriados caracteristicos de artropodos y vertebra-
dos).
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