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I. lntroduccidr: 

La investigaci6n en neuro!ieiolog!& ha sido r••lisada 

principalmente con objeto de ser aplicada a la medicina. Se 

ha obtenido in!ormacidn a partir de organiamoa marinos, apro-

vechando laa ventajaa que ofrece la simplicidad sor!oldgica 

de algunoa cocponentes de au sisteca nervioso. 

Entre laa estructuras c'a i:portantea exieie el axdn gi-

gante de calaaar cuya utili~ac1dn en estudios !ieioldgicoa 

fue iniciada a finales de la dfcada de 19)0 1 por ~.L. Rodb~in 

1 ha hecho posible la explicac1dn de propiedades de cecbrana 

y fend:enoe coso la generaci6n 7 trar.a&iaidn de i:pulaoe ner-

viosos y la os:orregulacidn, er.tre otros. 

Existen adn cuchas interrogantes sobre fisiología evolut~ 

va, adaptativa y comparativa, en la eaeala zooldi1ea, que po-

drían rcuolvurae, por medio de ea;udios en org&cis:os :ar1nou 

si tomamos en cuenta l& diveraiadat aniEal 'ue existe en loo 

oc~anoa. 

ldem,o, con el enfoque que abora se ve al i:ar, cc:c fuen-

te do recursos naturales, se presentan problemas cor.cretoa do 

investigación en los eeree ~arinoa. El acercamiento a la aol~ 

ción de ea toa pro'bl.,mae ae ve lii:itado tllo1call'er.te ;or la ''!,al_ 
-, __ 

ta de 1nfora;aci6n y Ucnicas ea¡iec!~ica11. Genera.l:ur.te se ro-',, 

curre a. mod1f1cacionen de loe c~toeoe ei:plea~os o a ~a. extra-

polac16n de los d~toa o'bteni¿os en eotui1os ie vertebradon t! 
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rreetr•s -frecuentemente mam!feroa-, por lo que los resulta-

dos a&! obtenidos no eon co~pletuiente confiables, Esta •• la 

aituaeión actual de ~lgunas ireas de la Biología Marina. 

Un ejemplo de esto se presenta en el reciente deaarrollo 

de la fal"lllac~logía Marina, que tiene principalmente importen-

La necesidad de conocer l~ forma de acción de las toxin~• 

marinas se ve no sólo en el uso que •• pueda hacer de ellas, 

sino en el tratamiento efectivo de los eaaoa de intoxicaci6n. 

4otual:eo~e se cuenta con T&liosaa recoplie&.cionea sobre este 

tfl::a ( 3aslow, 19691 lialstné., 1965, 1967 1 1976 ). &n ella e loa 

~ autores !:.an optado por preseo~&.rlas en di•iaioro11s taxor.ó~lc•a. 
las pro;ieiadea tdxicaa Y&r!an de una ••pec¡e a otra 7 a~n ·~ 

tre ir.áiwiduca de la ziac~ especie, derend1endo entre otros 

factores, da la época del af.o ¡ del meiio en que •• deaarro-

ll•n. A esto es necesario agregar la falta de uni!icac~dn de 

:átodoa de extraoc1dn, •~cacer.ac:iento y bioen•ayo. General:e~ 

te 1 lan dosis aplicada& ex,:eri111entalc:ente aon :ia;rorea -.ue las 

~ue lle~an a la v!cti:• por Qecaniac:os o~turales, eat• hec~o 

debe considerarse tacb1•n en los efectos que ae regialran. 

Pro~ablec:ente exista un ciamo cecantamo de acción e. nivel ce-

lular, pero distinta respuesta de integr&ci6n 1 en el o:::ganis-

zo. 

~ara caracterizar en forma máa n~tural a las austacci~u 

biológicamente activas que ae axtraen de organiamos ~arinon, 

es necesario oonocer el afecto que 6at•a provoc•c en los ••-

rea vivoa que nor~aleente interactdar. con loa p~oduc1oren da 

t()Xl nn.a. 
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El objetivo del preeent& trabajo ea analia&r las l!naaa 

que ha eaguido la utiliE&cidn de organiamos m~rinos en el ee

tu~io de la neurofisiolog!a 1 conocer la perspectiva que ofr~ 

ce la inveatigacidn en este campo, con interla especial en el 

terreno de la Farmacología. 

Para llevar a cabo eata ravisi6n adlo fueron selecciona

dos loo trabajos que han representado Qport&cionen i2portan

tes, ya se trate de nueva información o de :odificaci6n de 

t~onicae experimentales, en los pbyla Coelen•erata, Wolluaca 

1 Arthropoda. 

A ccn~inuaci6n ee presenta un cuadro resu~e~ 7 la revi-

~ ei6n de cada uno de loa tres phyla. 



Caracter!sticas de la red ner•ioaa 

Organiacio usado 

~edusa Aurelia 

Varias especies de :edusas 

Referencias 

Eimer, 1814. Romanea, 1876. B•

the, 1903. Ka7er, 1906. Horrid

ge, 1954. 

l'i.n tin, l:t l). I!uH.ock, 1943. 

Trans11asi6n de impulsos nerviosos 

Varias especies de an4monas 

•n,cona ~etridium ~ 

Wedusa Ger¡onia protosci-

~ 

Orisen del sistema nervioso 

liidro~~duss ~. sifon6-

!"oro l!ippopodius 

F.yár& .!._lttoridin., Gor.ione

~ :!._~, Hal1clystis ~

~. Aurelta ~· Cnr;y 

~ ,u1nquecirrha, ~

~ lagallens~s, ~etridiuci 

~· 
S1for.6!ora ¡¡:¡p;po::odius 

fllr111:.co log! a 

Pantin, l935a-d. Hall y Pantin 1 

19 37. 

Roas, 1552. 

liorril:ge, 1955. 

Kaclcie, 1970. 

i.:aci:.í e, 19 7 6. 

A.n~mon11. Calliactis parasítica Roas _7 Par.Un, 1940. Roaa, 1')45, 

ª• b. 
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Anómona ~etridiu& senil• 

}ledu11aB Aurelia, Cassiopea, 

Cbrysaora 1 ~anea, Pelagia. 

1n6mona Aiptasia tagetea 

ªºªª' 19')2. 

Horrid.ge, l9'JB. 

KeHriclr. 1 19 65. 
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Phylum Molluaca 

Prcpiedadea de membrana 

Organismo usado 

Calal:lar Loligo 

Caoli.mar Sepia officin.:.lis 

e a. l o.111 ar Lo ligo 

7ranemisi6n de i:pulso& 

Calu.!'>ar Lo ligo 

Cala.r.:.r :;ep1a 

:::alu:F<r Lollgo 

Gaeterópodo ~plyaia 

Ca.lasar Loligo vulgarie 

Calamar Loligo pelaii 

Calamar Doryienpnz bleelteri 

Ca.lamur Loligo 

Al~eJ~ ~orcenarla 

Calamt•r Loligo vulgarie 

Referencia& 

Young, 19 3 6. 

l!odgltin 1 Kat.z, 1941. Eoo:igltin 

1 K.eynea, 1953, 1955. 

Caldwell, liodgltin, Ieyr.e» 7 

Sh:.w, 1960. Keynea, 1963. koore 

Narah;.shi 1 Scot.t., 1967. Calá.

well 1 Lea., 1973 1 1975 1 l97ó. 

Eodgkin 1 l9l7. liodgltin y nuxley 

l9l9, 1942~ Curt.ia 1 Cole, 1942. 

l:!odgidn 1 Huxley 1. I&tr. 1 1949, 

-1952 •.. Hu:dey 1' _Sta:pfli 1 1950. 

Keynes 1 1951. 

~eynea y Lewia 1 1951. 

l!odgkin 1 liuxley, 1952-e.;..e, 1953 

Fro.nkenbiaeuaer y Eodgltin, 195·¡, 

Tauc, ¡95a, 1959. 

Hagiware. 1 Taaalti 1 195S. 

Be.leer 1 Silaw, 19 61. Ba.ker, Hodit 

ltin 1 Shaw, 1962. 

l!ama 1 19 62. 

Fallt 1 ra\\ 1 1964. 

Cottrell, 1967. 

lti ledl., 19 66, .llllecH 'f Slater, 

19 66. Y.e.a 1 li.ilecH, Vi l6. 



Cala.: ar Lo ligo vu l ,;¡a ri s 

Inteoracidn nervios& 

Oaater6podo Aplxeia :.!.li

forn~ca. 

r .. r:> :.colo g! a 
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Cefalópodo úctopus vulgaris 

Cunter6podo Aplysia 

Ano<iontia ~ 

Gasterópodo Apl;sia 

Cefald~odo Cctopua doeflini 

.ll~eJ~ ~erounaria 

Cefa'-d;:odo uctopus 

Gasterópodo 3ucclnum ~ 

tu:. 

31valvo V.y~ilua 

Gas~erdpodo ~plyaia' 

Keynes y Rojas, 1976. 

Eccles, i964. 

Kandel y Coggeehall, 19 67. 

Srspamer, 195~· 

Oerscb.enfeld y Tauc, 1961. 

Dettbarn y Boesenberg, 1962. 

Gerschenfeld, 1964. Geracnenfeld 

y Chiarandani, 1965. Qersc!lt:r.-

feld y Stefa.ni, 1965, 1966 • .lailer 

Gerschenfelti 7 Ti<uc, 1966. 

Zs-liagy, 19 5). Si<lankT, Eiripl. y 

La.bos 1 1966. 

Dabl, 1966. 

Lo e y Flo:rey, 19 66. 

Co\\rell 1 1:;66 1 196( • 

r'lo rey y #i nea do rf'ar, 19 67. 

Co\\rell y Laverack 1 1963. 

Twa.ro g, 19 69. 

asber 1 kartyy Naild 1 197&. 



-8-

?h1lum Arthropoda 

Propiedades de membrana 

(.;rganis:to usado 

Cangrejo Carcinus 

LanGosta Hom~rus 

Contracción ~uscular 

Crustáceos Camb«rua, 

l'anulirus y~ 

Crust.iceoa :ila.lanus y~ 

Cirripedio Balanus 

?a.rmacolo¡.¡ía 

Langosta Homarua america.nua 

Cangrejo c~rcinua 

Lant:osta 

Crust:ioeo Pa.nulirua !.!.l!!:.!!. 

L0<n,~osta Hamo.rus a.merica.nus 

Referenc1aa 

Hodgk:in, 19:>2. 

Hodgltin 1 Rushton, 1946. 

iioyle 1 f1ersma, 1956. 

Hoyle 1 S~it~, 196:>. Caldwell 7 

~alster, 1963. Weber 1 Herz, 

19 63. 

ílagiwara. 'l liaka, 19 64. Ridgewa7 

y A.able7, 1967 ... snle;y 1 llidge

way, 1900. 

Xravitz, 1962, Kravitz, tu!!ler 

1 Potter, 19 63, 

Cnaplin et al., 1965. 

la.rahaabi, ~ocre y Scott, 1964. 

Takata., Moore y Kao 1 1966, 

Dando ;y Selverston 1 1912. 

iallace et al. 0 1974. 

Cull-Cand1, 1976. Ruaaell, 1976. 

Marder.1 Pa~pardin, 1978. 

Xohiahi 1 Xravitz 1 1978. 
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II. Ph¡lum Coelenterata 

Las redea nerviosas de los celenteradoa forman un e1ateaa 

nervioso primitivo que efectúa algunas !unciones de integra

ci6n aemejantea a les de eistemaa m~s oomptejoe, por ejemplo, 

rscilitacidn 7 actividad espontánea. El hecho de preeentar t~ 

les propiedadee y una estructura m(s sencilla ba sido motivo 

pera que se estudien como modelo de sistema nervioso central. 

Los organiscos pertenecientes al pbylum se encuentren en 

forca de p6lipo o de medusa. 

Un eje=plo de p6lipo son las an4monas 1 que son snimalea 

edsiles de cuerpo cilíndrico. ?reeentan ritmos c!clicoe de ·~ 

tividsd lenta (aproxicadacente 15 minutos) y respuestas pro

tectoras rápidas que ee csnifieetan como contracci6n de la c~ 

lucna ¿el cuerro. ~ichas res~uestas son muy notables y pueden 

produclrae oxperimentalmente por estimulaci6n eléctrica y re

gistrarue ficilconte con ayuda de un quim6grafo. Calliactie 

f&rasitica ¡ ~etridium ~soportan porfecta~ente estimula 

ci6n cada 5 ::inutoe por periodos de 5 a 6 horas, sin que oxi~ 

ta ca=t!o aparente en la velocidad o en la magnitud de la re~ 

:pueet<>. Esto se ha aprovechado desde hace tiempo en estudios 

de ac:ivi1ad r.ervíosa. Pantin (1952} afirma que la ventaja de 

usar :.r.tozoarios en estudios de neurofiuiolog!a co1:1parativa,_ 

no re 3 ~1e a6la~ente en que sean primitivos filogon4ticamonte 

sino, ado~ls, en que al ser sésiles, nue actividades pueden 

ser a.r.alizadf!.& co:r.pletilir.ente y con baulanlo os:ac•., lud. r:n 
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otras tdcnicas es necesario trabajar con órganos o tejidoe 

aislados, o con anin:ales compl·etos inmovilizados. No se sa.bo 

basta qud punto esto interfiere con el fenómeno estudiado. 

Las medusas presentan un cuerpo en forma de campana con 

tentáculos de longitu6 variable y cuyo ndmero depende do la 

especie. Los eje:plares ~adures de algunas especies tienen un 

diámetro de 25 c: o :!s en la base de la ca::pana. Las venta-

jas que se tienen al trabajar con estos a.nioales son la fácil 

y rdpida. localización de las fibras nerviosas. Es suficiente 

adelgazar el te;i~o de la ca:pana 1 para observarlas al micro~ 

copio. Responden eL forma de~inida a la estimulación, se man-

tienen bien en acuario, sobreviven varias horas en condiclo-

nea de experi~~"tación y son comunes en todos los ccéanoa la 
~ 

cayor parte del a~o. 

Los primeros trabajos reportados eobre neurofisíolcg!s de 

meduun provienen de Eimer ( 1874) y Romanes ( 1876), Ellos ob-

servaron en la :eduea Aurelia fibrae que se extienden desde 

cada uno de loa ocho ganglios car,;;inales (ver Horridge, 1954). 

Ei=er loe consideró fibras nerviosas responsables de la tran~ 

misidn de la onda de contracción. Pero Rocanes, por falta de 

&videnciaa, sCílo les did el cari1cter de "líneas de descarga o 

de continuidae fisiológica•, Las localizó por medio de la re-

l:i.cidn entre est!:ulo y grado de _contracción en __ diferentes 'Z2,_ 

nas de la c«i:.par.a. 

TrabdJOD posteriores se orientaron a caracterizar eotaa 

eetructuraa por =edio de su función, En 1901 Betbe demootró 
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~ue la contracci6n p~e~e ser p~cyacada en ireas sin cúsculo. 

~ayer (1906) observ6 ~ue er. es~a fu~c~6n es necesaria la pro

sencia de fibras nerviosas y que ~~ede propa~arse ta::bién 

cuando el cúsculo ha sido anestesiado con ~g++. 

'.i'i.ntin ( 19 35) y 3ullock ( 1943) re¡;istraron un período re

fract~rio en m~sculos de varias especies de medusas, mayor 

que al per!odo refrac1.ario de los ele::.entos conductores. La 

!'ª~imulaci6n aplicada du:-ante el ;er~o:io ::-efractario de estos 

m~sculos provoca res?uestas de con~racción en la banda de te

jido. La estimulaci6n dada en el período ::-efractario de loa 

elementos conductores no provoca ::-ee;uesta. 

Eorridge (1954) demostr6 las pro;iedadee de respuesta "t~ 

do o nada", per!odo refractario 1 propagación del potencial 

de aoci6n, directacente en las fibras de Aurelia ~· Con 

estos resultados afi:n:i6 que la contracción de la campana de 

la r,cduoa, es trane::itió.a a través de las fibras que observa

ron Eimer y Romanes, y por lo tanto, que eran fibras nervio

s"ª• Sin ombargo 1 con el estudio de la ultraestruotura de so

tes teJidos conductores, se sabe ahora que no se trata propi~ 

::er.te de neuror.as 1 sine de un epitelio capaz de oor.ducir aeii~ 

:es e1Gctric~s. Es~o se trat~ ~delante con mayor de~~!le. 
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a) ~ranccinid~ de icpclsos nerviosos. 

Varios trab'1joc (F,:int:.n, 1?35J.-<!; '-oss, l~:,2) de::.ues~r-&.r. 

una resJ:uesta m~xir::a, s.6lo si se a;,l1cca ur. tren de est!c.·.¡!oa, 

con in~crvalou de 3 secur.dos. hato significa que la tranc~1-

sidn r,erviosa, se rc~liza por facili!aci6n. 1 

ftlGunas propiedades de la facilitacidn neurocuscul~r pro

vienen de investigaciones sobre la in!luencia de diversoa tr~ 

t,:i::.ientos en ané~onas. Eall y Pantin {l93i) mostraron que es-

te proceso es modificado por cambios de temperatura. Ll esta-

do de facilitaci6n se prolonga por enfriaAiento y se acorta 

por calentamiento del agua de mar que baña al animal. 

Pantin (1935a-d) menciona, aunque auperficialmento 1 haber 

detectado pequef.os movi~ientos de di!erentes tipos, después 

de estimular en serie, con intervalos de 3 6 m's segundos. E~ 

te es otro mecanismo de transmisi6n que ?resentan los celent~ 

rados en común con s1atecas nerviosos de aniQalea superiores, 

conocido cowo actividad eapont~nea. 

La explicaci6n a este proceso en vertebrados, es ~ue ies-

puéa de una eaticul~ci6n repetitiva, se presenta la reapuesta 

l. Un s61o est! .. ulo que no ~ro~oca un cambio notable en 

una célula excita.ble, l• deja en est~do de facilitación, de 

tal mancira. que, un segundo est:[,,.ulo é.e íg".ial ::i:.¡;ni •.u:!, 1•¡¡ede 

provocar !u trann:1si6n de un i:pul,o. Lato se obuerYa tant~ 

en la unión neuro:~ocul~r como en l• unt6n interneuron~l. 
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facilitada probablemente por incremento en la cantidad de 

transmisor liberado, Este transmisor tal vez persiste, de :&

nera que una fibra facilitada, previa estimulaci6n ~nic• en 

la v!a aferente, da una respuesta repetitiva atrasada, Esto 

también puede deberse al retraso de impuloos o a la conduc

ci6r. en circulo, Otros autores han dado nocbres distintos a 

este ~ecanismo. Katz (1966) lo llama potenciaci6n postactiv& 

7 Aidle¡ {1915) potenciaci6n postet~nica, 

La actividad espontár.ea fue observada con ~ás detalle por 

Eorridge en 1955, ¡ate autor observ6 en la medusa Ger¡on:a 

que la red circular y la red radial están separadas, La res

puesta de la red radial es lenta y mantenida¡ la de la circ~

lar es espasm6dica, aparentemente producto de actividad ea~o~ 

tánea. 

b) ?robable origen del sistema nervioso. 

Estudioe en diversos tejidos animales 1 vegetales, :uea

tran ;ue la conducci6n no es una propiedad ex~lusiva del sia

te~a nervioso. En particular, los epitelios excitables ae ~an 

utilizado durante los ~ltimos años, con el objeto de encon

trar bases evolutiva.a sobre la formación de los siste~~• n~r

viooos en general, 

El cornplojo co1tportar::iento de hidroi::.edus1u _¡ la ue::-.cillel'. 

rol~tiva do ou s1otema nervioso) han reaultado ideales p~ra 

estu:iL•r loo orígeneo de la transr::isi6n de i!!>puloos. h~tc.s 

ani1taleo preoontan conducci6n neuroíde 1 mioide, a t~~Y4~ de 
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epitelio simple y mioepitelio. Con estos tér=inos se define 

la propagación de impuleos eléctricos en loe que no intervie

nen fibrae nerviosae ni musculares. La conducci6n mioide ade

más provoca contracción. El concepto de neuroide fue introdu

cido por Parker en 1919 para describir la propagación de oxc~ 

taci6n en tejidoe de esponjas, aunque adn no se tienen regie

tros eléctricos en este grupo (ver Uackie, 1970). 

Del registro de conducción neuroide ¡ mioide en campana 

de hidro~edusas del género Sarsia 7 eifon6foros de los géne

ros ~ano:~a e Sippopodius se ha obtenido informacidn par• ca

racterizar los epitelios conductores. 

La conducción neuroide sigue la le7 del todo o nada. &a 

más lenta que la conducción nerviosa en el ~iamo animal. Ko 

es polarizada, es decir, se propaga en todas direcciones. Ti~ 

ne un período refractario corto. Como medio de transferencia 

de infor~~ción no es menos eficiente que la conducción norvi~ 

sa, En entoo animales, las respuestas elaboradas, graduadas 1 

locales son controladas por el sistema nervioso. Las respues

tas simples generalizadas dependen de la conducción neuroide. 

En loe eritelios neuroides y mioidee sdlo se conoce eanaib1ii 

dad tactil. La conducción neuroide no siempre propaga camb1oa 

eláctricog y cuando lo hace, no siempre transmita informac16n. 

Los epitelios de la exumbrela y la subumbrela conducen inde

pendi6ntemente, El epitelio de la eubumbrela est4 asociado 

con loa movimientos de retracción en reepuesta a un eet!mulo 

negat1vo. 

l 
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Yackie realiz6 en 1976, el primer intento de registro 1~ 

traoelular en epitelios excitables de invertebrados utiliaan

do el epitelio glandular del hidrozoario Hippopodiua (l~• re-

1ultadoe anterioree ee obtuvieron con electrodos de aucoidn, 

'fer ~aoltie 7 Pa11sano, 19 68 ). El tejido es transparente 1 tie

ne c6lulas grandee, lo cual ea una ventaja porque la prepara

oidn ;•rmite observar cambios anatdmiooe duran!e la eetimula

cl.dn, in estado de reposo, las células eon planas y lisas. 

Después de ser estimuladas tienen apariencia globosa no lisa, 

debida a la presencia del producto de eecrecidn en forma de 

pequeI:.ae gotae. 

Estimulando células de este epitelio se registra cambio 

de voltaje en células vecinaa. Esto indica la existencia de 

!lujo de corriente en el tejido. 

Loa potenciales de accidn que se producen en el epitelio 

aon !la+ dependientes 1 provocan la liberaci6n de _la __ aecrecidn 

por un mecanismo ca•+ dependiente. 

La actividad secretora de este epitelio edlo se'logra 

por eetimulacidn tactil externa. Es entonces un medio de pro

tecci6n que podría 1er compara.do con laa aecreciónes tdxice.e 

que ;:roducen e.lgunoe invertebrados marinos. R&ca··ralt&. probi>r 

directamente el papel de esta euetancie. 

Sobre el origen de cdlulae conductoras, Maoki• (1970), 

bace las aiguientee consideracionee1 una c6lula conductora d~ 

be tener una membrana excitable rodeada por un medio !luido 
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de baja reeistencia. Su forma 7 au medio interno deben permi

tir el flujo de corriente -•e ba obserTado que c•lulaa aat•ri 

cae o eubeafAricae no son capacee de propagar una eeüal el6o

trica-. La excitabilidad de la membrana en diversas o4lulae 

puede tener el misDo principio 1 deberes al movi;iento de io

nea diferentes. La electrog4neais de espigas ae logra con di

ferentes iones en distintos tejidos, adn en el ~iamo indivi

duo. Esta diversi4ad de mecanismos idnicos refleja la evolu

cidn independiente de loe medios de conduccidn, que se han o~ 

tenido como respuestas adaptatiTae a diferentes circunstan

cias. 

Segdn este autor, las mismaa rutas por las que se lleva 

a cabo el transporte de metabolitoe en estos tejidos, podr!an 

ser usadas p~ra permitir el paso de corriente el4ctrica. La 

evolucidn de la conduccidn es inseparable de la evolucidn de 

la eapecializacidn de unidn 7 ambas están sujetas a los rsqu~ 

rimientoa de ho:eostasia del tejido. 

So podr!a suponer que originalmon~e la ooaunicacidn era 

co:plutamente qu!mica y que el movimiento de iones causaba m~ 

nifestaciones el6ctrioae que no ten!an car{oter de transmiso

ras de informaci6n 1 adlo eran un efecto de ajustes idniooa d~ 

bidoa al movi~iento de metabolítoa. Probablemente esto rue el 

inicio de verdaderos impulsos. 

En loa •iatemae nervioso• •• tienen dos tipoa da •inap

sia1 olectro\6nica. 1 qu!mica.. La preponderancia. de ainapaia 

qu!mioaa •obre •inap•is elaotrotdnicaa, en todos loo eiotema.a 
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nerviosos, puede deberse a su potencial de amplificación, a 

la superioridad de inhibición y a la actividad de :ayor dura

ción. 

Parece ser que en ningdn sistema neuroide h~7 transmi

aión química. Si es as!, la transmisión el4ctrica reprenenta

r[a un método prici~iTD que pudo haber surgido "de novo• on 

epitelios conecta~os ;or puentea de baja resistencia para in

terc~cbio de ~etabv:itca. 

~ackie propon& cc:o origen del tejido conduclcr en meta

zo~rios, la capa :e mioepitelio de celenter~dos. ~n éste cada 

c4:ula ser!a capa& ie :levar a cabo recepción, transm1s~ón y 

contracción. El te;~!c :uscular se habría ori&inado pcr sial~ 

miento de células contr~ctiles. De la misma forca se origina

rran cálulas sensoriales 1 nerviosas. En zonas doc~o ~~rsis

tiera el e~itelio primitivo, se formarían epitelios r.t~roiden 

y mioides 1 oo:o lo~ qae ae ven abora on los celenter~doa, 

Un sisteca ner~icao puede ser entonces, un slste:a neu

roide muy especiali:ado, en que los eleccntoa conductores ha

brán ad~uirido loa rasgos morfol6gicoe de neuronas. La trane

for:aci6n de la capa primordial de c6lulas conductoras inclui 

r!a la polarización de la transferencia de in~or3ación. 

Las caraeter!sticae eetructuralea de estos siste~as tam

bién se han estudiado reciente~ente. Lau primeras obserT&cio

nea al microscc~zo e:eetrdnico sobre sinapeia interneuronal 
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de ~edusas las describen como ~orfol6~ica:ente no polarizadas, 

es decir, en ellas se presentan ves!culas que probablecente 

contengan la sustancia neurotrans:isora, en las me~branae de 

las dos c~lulae, Fos~eriormer.te otras observaciones mostr~ron 

en algunos celenterados, sinapsis interneuronales y uniones 

neuro~usculares pol~~izad~s. 

•estfall (1973) anal1z6 las relaciones celulares en v!as 

r.curo=~scul~res de ~l~wnGB bi!ro~oarios 7 antozoarios, Loc&l~ 

z6 conexiones entre cél~l~s de cioep~telio por desmoeocas 1 

es;acios. ~e subi~:e q~e estos desmoao:as sean los si~ios de 

trans=isi6n e:ectro~6nica entre células del epitelio, Se ob

serv~ron sina;sis ~ntre ax~nes sin neuroelia (cálulas con ru~ 

ci6n de soporte y probab1ecente trófica) y células gangliona

ree, células mioepíteliales, axones ~el =ismo tipo y otras 

r.euror.as. Estas sinaps:s se clasificaron como uniones polari

zadas, según la d1stri:uci6n de ves{culas sobre las ~embr~r.as. 

Lan c~lulas aensor~ales reciben el est!mulo externo, por 

=edio de o6lulas &ang~ior.ares 1 eate ast!mulo es transmitido a 

c6luiao mioepiteliales. La ?ropagac16n de la seEal entre es

tas células causa la contracción muscular del tent~culo com

pleto de las e3peciee tratada& (Eydra littora1io, Gonionecus 

vertene, P.aliclystus aurieula, ~urelia ~· Chrysaora 

quinguecirrha, ~strir.Jia lasol:ens:a y Uetridium ~). 
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e) ::irrn-;.colo¿:;ía.. 

En 1940, Ross y i'a.ntin iniciaron estudios sobre fa.cilit!_ 

cidr. en anénor.a.s, analizando l~ accí6r. que ten!~n en este ~e-

nociéa. Concluyeron que existen dos f~sen en la trans::i~~6r. 

litac16n o desarrollo de sensibiliaa.d en la unidn neurc:uzc~-

la.r, y una se¡;unc.a. fase de exci ta.c16n que ae ::anifiesta co:o 

contracci6n 7 s6lo sucede desr.u~s de la ~ri:cra. 

A ?~rtir de eatas obserYaciones se trat6 de encon~rar un 

cocruesto químico con propie~ades facilit~doras~ tri:ero en-

tre las drogas cuyos efectos son ya cor.oc1doa en vertebrados 

y pos\erior~ente en extractos de la' propias ~~éo~naa. 

~n 1945 1 Roas analiz6 la acci6n de diversos fár::acca so

bre 13 actividad neuro:uacula.r de la an,:ona. Calliactis f'.l.ra.

~· tn el experi:ento oe ap!icaron Geocáreas el~ct:ican y 

se res1utr6 la respueota. del ::.~sculo =~r~~nal del esf!nter en 

un quu:6grafo 1 colocando a.l a.nii::al en a;;u:> de i:.ar 7 en ag-.¡;;. 

de oar con droga.. La.a drogas usadas se dividieron en cumt~a 

gr-..:¡:osi i) colino!-:-~icas 1 ; ii) adrená-:-;;ic:.a 2
; iii) sun~anc.aa 

l. ,.cetilcolina. \•>Ch) e11 ¡;¡ tr:.n:;::.~:>or e.e u1a6n :::eur~=u!. 

CUlJ.r, termin .. c;.or,f!s f11''0_:!ani1ior. ..... re3 ni~p~~lC"l!l J te!"!:l.n!~z~o-

r;c·,,¡ror.J.~1 que liberan nen ne conocer. co::.o coli::órgicas. -:-.x;.s

ten o traa dro~J.~ que exc: t:an o lnhi ter. e :it.4.Ls s1r.~p31 s, r¡ .. :.i.a 
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diferentea de las anteriores, que se sabe producen al&~=-~ ~1-

~eTac16n en sinapsis de vertebrados; iv) drogas encontrad~a 

en i::.vertebrados m~rincs. 

~n el prime-r srupo, ACb, eaerin~, r.icotins., atroy:..r.u, 7 

c~rare, de~o~tra~on que el ~ecaniamo transmisor en an~~oL~s 

r.o es co=.o el de U'lionea de vertebrados donde ,,en es el ~:-:.::f. 

!:..n el segundo ~rupo, tiracina, t.ripta.mina. y 7 331 : p'!.;~:-~ 

d:no::.~tilbenzodioxano), sugieren que en Calliactis par~s!~~:a 

exisie un proceso qu!cico parecidó al que se presenta en ~er

~in~ciones nerviosas adrenéróicas, aunque las auGtancias ;~e 

tienen efecto sobre ellas, .~reducen uno diferent~ al ~ue ae 

observa er. vertebradozÍ~· Este~·becho y la falta do vfectin!>~i 

ie la adrenalina, in1ic<>n diferencias de naturaleza q-.::í::.-.:cs 

en la transmi:>i6n a. est·e nivel. 

En el tercer grupo se usarons pi~uitrina, veratrin~, ea-

tr1cn1 º"• guanid!na s-bist:u:rina• -·Ta:iri:ri.Sn con e&hs-prueiiza se 

~e~ustrnn las diferencias de las propied3des fisiol6~icas en

'tre los :listecias nerviosos de anémon:i11 ;y vertebrados. 

que también so denomin¿ colinérgicas. in\re ds~as se en~:en

trsn nicotina, atropina y curare. 

2. Adrenalina (Adr) es el ·neurotranlltlll.ctor de nerv1cj s:::_ 

pát1cos rout¡;anL;líonarea, Ls.u nouron'.is 'llFJ 1ib(;r:.n .. dr r;;!:: 

lla~'"'dn;,j atlron6r¿;ícaa. Las drotiua adrcrl6r;,:icas uon l'."\::, -:;;~!f: 

tienen efecto nobre l~n s1n~pa1u adro~6rgica~. Al6u~~b :4 ~s

ta.s drot.;no ::ion er(;otoxin~, 1no; rcna!.ina J ar:fe~" ... :.ir,..a. 
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Dentro del cuarto grupo se inclu7eron1 hidróxido de te-

trametilamonio (que tal vez aea el veneno de la anémona !.:.!.!_

~equina), dxido de tetrametilamina, hidrocloruro de beta!-

na, tirosina, histamina 1 guanidina. 

La conclusión de lo anterior es que el sistema neuromua-

cular de la an6mona ea aenaible a drogaa con e!ecto simpático 

en Yer\ebradoa. No hay evidencia de efecto de drogas par&a1n

patocic6ticas como la ACh. 1 

Sin e:bargo, an4lisia cás reciente1 (•ood y Lenz, 1964) 

demostraren la Fresencia de epinefrina, noerepine!rina (adre-

n6rgicoa), 5-hidroxitriptamina (transmisor central) 1 acetil

colinesterasa (enzima que degrada ACh), en sistema nervioso 

de an~:onas. Esto indica la existencia de :ecanismos nervio-

sos colin~rgioos y adrenérgicoa en el grupo. 

Teniendo como base la hipótesis del facilitador, se eap~ 

rar!a que una anémona expuesta a esta eustancia, presentara1 

l) au:ento en la magnitud de la respueata; 2) respueata al 

primer oot!~ulo1 l) retraso en al decaimiento de la facilita-

cidn. Loa dos primero& puntos se ouaplon, paro con variacio-

nas cu¡ amplias, no predecibles por la bip6teais. El tercer 

punto no se presenta. 

l. Se consideran drogas con efecto e1mpatomiu.ático l~a 

que txc1iar. o1 sistema nervioso simpático, ¡ drogas con erec

to r~raai:patomimGtico las que excitan el oiste:a nervioso 

parasi~p~tico en vertebrados. 
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Rosa (1945b) realizó don dif~rentes pruebas con eecrecio 

nes y extractos de anémonas. En la soluoi6n que baña anémona.a 

esti~uia.da.s, no se detnct6 ninguna sustancia facilitador&. Si 

hubo liberaci6n de alguna, no fue una cantidad suficiente pa

ra eeti:ular otro animal. &n otra prueba. 1 agreg6 directamente 

extracto de anecona al agua de mar en que se encontraban loa 

anima.lee experimenta.les. Coco resultado se produjo respuesta 

al pr¡:er est!culo. nespués de unos cinutos se recuperd la f~ 

cilitacidn y cis tarde al extracto produjo una acci6n depreei 

va, reacción similar & la produc \cl:a por a.plicaci6n de droga.a 

efec~ivas en esti~ulaci6n periférica. Los efectos consisten

tes ¿el extracto son respuestas a un solo estímulo 1 efecto 

depresivo. No se produjo incremento en la respuesta, que ea 

una cara.cter!stica del efecto da las drogas. 

El experimento muestra que el extracto contiene una aue

tanc:a con algunas propiedades de facilitador que, & diferen

cia de 11'.11 drogas, eJ ere e eu e!scto con regularidad, Esto su

giere que loe efectos eensibiliaantea de &mboa, ee deben a di 

ferectea eustanciaa 1 probablomente a diferentes formas de a~ 

ci6n. Kl extracto tampoco retarda el deoaimiento, como se es

peraba., 

~n au dlti~o reporte de asta aeri~, Roa~ (1952) prapar6 

extractos de 11n611onae estimuladas por m&nipulac16ny corte. 

El extr1'.oto control ee preparó con anémonas corigeladae con a~ 

re líquido. No hubo di!ersnoia significativa entre laa activ~ 

dades de ambos extractos • .-domtte, se hicieron dos ti¡io11 de ex 
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traotosa uno con la fraooi6n disco-eaf!nter 7 otro con la 

fraoci6n aubesf!nter. La primera reault6 m(s efectiva. Esto 

reYela que la austa~cia estudiada ae encuentra an ma¡or oanti 

dad en el disco 1 loe tent,culos, que en el resto del cuerpo 

7 tal Yes est' asociada con la diatribuci6n de loa nematooia-

to a. 

61 efecto de loe extractos incrementa enormemente la pr~ 

babll~dad de una respuesta ráyida a eet!mulos sencillos, ea 

dec .. :-, a. :.ayer dosis de extracto corresponde :.a;¡or frecuencia. 

de respu9s~as en el primer minuto. TaQbi4n hay relación entre 

el tle~;c en que aparece la respuesta y la cantidad de extra~ 

to i:::~:ro~ució.o 

lio se acepta la presencia de un facilitador por haborae 

froauci:io efectos similares con dif,rentes trat&1Dientoa. Tal 

Yez este efecto es sólo una respuesta general a sustancias 

que "or:alnente no se encuentran en el medio. Sin embargo, ·~ 

te "º es ·,:lli.:io para loe extra.otos. Otro hecho contrarío a la 

t~;!teaia oe encontrar la =isma actividad en el extracto de 

~=i:alea no estimulados. 

Roas concluye con estos resultados, que las dos faeea 

que ya haofan detectado -facilitaci6n 1 excitación- se produ

cen por :ecaniscos independientes. Se conoce la existenc1~ de 

la faci::.t .. ción sólo a trav6s de la raupueata ri1pid11. pero pu!_ 

de taber reerueata ripida ver otra cauo~, por ejemplo un eati 

ir;u!o de :agr,1 tud ::iayor o igual al u:llbral. 

Loa últimos trabajos que se reportan sobre !acilit~ci6r. 

pro•l&nen C.e eatudiou en mam!ferou. Lau in,·eatigacion111: re1&-
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liaadas por Ross y Pantin fueron independientes de aqusllaa. 

Ya se :enciond antes la explicación que ae da a la facilita

ción en Tertebrados. Este hecho demuestra que no hay oompleta 

valide~ al ~ozar resultados obtenidos en vertebrados para in

terpretar ac~ividades en invertebrados. 

l!orri~ge {1;;)8) basa.do en loa trabajos :realizado& por 

RoaA, trata de explicar el rit~o de nado de las medusas. So

bre es:o ce se conoce origen ni control, pero se ha pensado 

en ~n ~eca~:smo :e ~arcaraso. Existe un patrón constante en 

los ic:erva:os ¿e los movi~ientoa de contracción, que se ve 

altera!c ;cr la aparición de intervalos mayores que los nor:~ 

lea cuacio se provocan contracciones adicionales. Despuó3 de 

esta pa~sa, el :ovi:iento rítmico original se restabluoe. 

Frcbacio la influencia de algunas drogas en este proceso 

se ot~ervó ~ue la triptamina tiene efectos de aceleración er. 

el rlt:o ~· contraccidn ¡ que la concentración efectiva de;e~ 

de de : .. eo;;ec:..e utilizada. J.Ch 1 A.dr 1 cura.re, efedrina e hia

ta.::inh, no ;revocan cambio significativo. Estos resultados i~ 

dicsn ;ue ~ .. :b:4n el marca.paso es farmacoldgicamente diferen

te de :eco.~:s:os an~logos en otros phyla. 

?or :4toCos histoqu!micos se ha encontrado histamina en 

diferen\es tejidoe animales 7 vegetales. t:xiste ::u1t1 infor1u.

cióc sobre el papel de ea\a sustancia en vertebradot1 que cr. 

in-.erte't.ri.!os. En algunos invertebrados : .. rinos se le u.tribu

yen runc1ones de defensa ¡ ataque por baberao detectadu un el 



tas conce:-.traciones en aecre~1o::es venenos.as ( Nood y Ler,z, 

1964). :::n n.e:::itocistos de: ~n";:..zoario r.1¡:.tru;i~ tae;;etes se en

cuen~ra e~ co~ce~~racionec :uy sltas {~ettrick, 1965) r,~~6n 

por la cual es~e ani~a! ~u~~e ser ~e :ucL~ ~~ud~ en detttr~i

nar la ~utc~6n Ce es~e coz~u~s~o. 
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III. Phylu: ~ollusca 

Las fibras el~ctricamente excitables proveen al animal 

de un iccdio rjpido é.e comunicaci6r. interna. E..n !ort!-~ tuhiloga 

a Jos cables concuctores, est~s fibras aucent~n su velooidad 

de lrans~is16n al cor aislad~s del medio a:biec\e o al aumen

tar uu sección tr6nsversal. 

i;~t:ls iios ·1ariantes se i.~r. ¡:resentado a lo largo de la 

evoluci.ón ª"' los siste:::as r.er-<iosos. l.a ro=ación de unu. capa 

aialante -mielina- es lo que se presenta en vertebrados 1 el 

desarrollo de "fibras gic;antes" io .<tue se prasent;a en invart!. 

braJos. Es~e último rasgo es caracter!stico de aoluscos 1 ta 

sido utilizado co~o objeto de expari:entacl6n en fisiología. 

a) Propie~ades de membrana. 

El conceptó;de~liia-mlirana iielular l:a sHo aaj)Ha1:1erite dis

cutido. Sin emb~rgo, adn en la actualidad se explican con di

versos modelos suo ¡;ro¡:iedadea. Los primeros estudios reali.z!_ 

doo en a.x6n gigante de cala.Ciar estuvieron enrocados precisa

mente a este tdpico y abarcaron proble:aa :elaeionados con e~ 

true tura, con-;enido y funcicna:aen to de l;. me:t':>r:.na. 

El ax6n ei.sante de c~iaaar na si~o :~y usado por loa ne~ 

roriai6logoa a partir de la descripc~6n realizada por rcung 

on 1936, La fibra gigante del -pri.,.or nerví.o -ea telar puude al

canzar un Cii.l!motro de di,metro y ade:~o ea :~7 resintqnte. 

Estas caracter!stícaa pormi~en un caneJO rel~~iv~:ento acnci_ 
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llo. Su interior puede ser vaciado f'cilmante 1 lo cual hace 

posible analizar cuantitativamente su contenido. Este taa-

b~~~*'ede eer sustituido por soluciones de cocpoa~ci6n qu!m~ 

ca conocida, manteniendo su capacidad normal de f~ncionamlen-

to. 

~or extracción de axoplasma se han daterainaio laa con-

oentraoionee idnicas que existen a ambos lados de la cembrana. 

Hod~kin (1958) obtuvo los siguientes valores en fibra gigante 

de cala.mara 

Tabla l. 

i6n ¡(~ xg•+ laethionato Áni~aee 

mil int 50 

mil ex t 4 60 

400 40-100 0.4 

10 540 

Cr !"~át: i CG U 

10 ea. 110 

La dist~ibuci6n aaic6trica de iones en el interior y ex-

terior celular ea un requisito para que ocurran los cu:bios 

el6ctrioos y con esto la transmlai6ri ¿el impulso. 

La detección del mo~imlanto da lono~ dentro &e la c6lula 

y a trav6e de la memb~ana¡ a~ ~a realizado por distictoe mdt~ 

dos, principalmente por el uso de iones radioactivos \Eodgkin 

1 K&.tz, 1949¡ Hodgkin y Keynas, 1953, 19)5). 

Los iones se distribuyen bajo diferentes ~ec~nís=oe, co-

mo resultado de las
0
cáracter!sticas de la me~br&na celular. 

Sodio, potasio y cloro han sido loa meJor astudíadoe por 

su importancia en los ca~bios eláctricoe de la actividad ner-

vioaa. 
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~ovimiento de iones K+. 

Tomando como base la teor~a de equilibrio de Donnan para 

explicar el potencial de membrana en reposo, •e ha propuesto 

la hipóteeie del electrodo de K+, Seglln 6eta, el potencial s~ 

ría determin~do principalmente por el gradiente electroqu!m1-

oo del i6n K•. Hodgkin y Keynes (1955) al estudiar la rcla

oidn entre potencial de me=brana y oonoentraoidn externa de 

K+, obtuviere~ resultados semejantes en axón tratado con 2.4. 

din1 trofenol ( DliP) y axdn norcial. Los valores obtenidos y los 

teóricos par~ potencial de mecbrana por medio de equilibrio 

de iones K+ (EK~) son similares cuando se trabaja con concen

traciones externas de potasio ~ayores de 10 m~. 

En el c~lculo teórico se considera que las concentracio

nes de K~ corresponden sólo a potasio en forma iónica. Enton

ces, par~ aceptar esta explicaci6n 1 es necesario demostrar 

que todo el ;otasio interior se encuentra en !onia iónioa {el 

total oo lo que se deter~ina por an~liais qu!mico). 3n 1953 1 

llodgkin y Keyneo demostraron que todo ol potasio radioactivo 

que se inyectd en un ax6n colocado en un campo el4ctrico lon

gitudinal, se desplaza hacía el c;ttodo. Este hecho apoya la 

hipdteeis ant,.rior, 

Hodgkin y Katz (1949) encontraron en ax6n gigante da !!_

~ offioinali1, que el Na+ externo tiene un efecto ma7or so

bre el potencial de membran& cuhndo la concentración externa 

de K~ eo bilj&, 
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, ... 
.... a • 

~1 m~vi:iento de Na+ del interior al exterior de 1~ célu 

la se h~ce contr~ un gradiente químico .:r eléctrico ~ver ~abla 

1). Pro?orciones constan~e= de ionen h~• son r=:uvidas de la 

cdlula en intervalos succ3ivos iguales (Hodckin 7 Keynea, 

1)~5a). ~s\o se estudió en axón de Se¡.ia, z:;usti tuycnc.o ;;or .... na 

radioac~ivo todo el ha+ interno J midiendo la radio~ct1vidad 

de ln solución externa a difertntcs tiecpos. 

El coviciento de ia• hacia afuer~ es un proceso activo. 

Se ha probado ~ue consume entrcía de co~puestos orgánicos ro~ 

f11tados (Hou¡;ki:, y Keynes, l955a; Caldwell, fiode;l:in, i:e;rnou 7 

Sn&w, 1~60). ~1 adicionar al cedio inhlbidores respiratoriua 

como ~~p o cicnuro, el eflujo de iones la• dismlnu7e notable-

~ente y alc~nza su valor nor~al con inyecciones de adenoain

tnfo:;f.:.to \ •. ':"¡:}, fosfato '1r.;inina (..;.P) o f¿sfoenolpiru7a.to. 

Este eflujc de lis• parece estar acopk do con la concen-

tración Di \err.• de K+, yo. «Ue_ se ___ ha_ o))_ae_! ... ~t:l_o (\Ue el tr'>nspo!. 

te actlvo de no se efeot~a si el m~dio externo queia li-

bre de ior.cs ... 
/;. . 31n embargo, en el axdn envenen1do con clan~ 

ro, no existe este acoplamiento si so usa hTP co~o fuente 

ene:¡;~uca, ¡:ero oí al usar .li' (Caldwell et al., 1960). La ª!. 

plic~c1ón a esto es que proJablemonte ol sisteca no cdlo re-

quiera AT?, sino también una relaci6n ATP/ADP alta. ~i ocurre 

la rua•;cidn .,r • .,:J¡p : 4TP1- 1.:i. c .. ntiduil de nDf oe mantiene 

baJa ... d u6lo intervi_one_:,Ti', ee produoo A:ll', al 11er ,.qu61 

oo nuu:: 1 do. 
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Eodbkin y Keyr.es (19;5} reportaron otro aspecto de la r~ 

lación entre el movimiento de esto3 dos iones. Usando axón ée 

Sexia officinalia, observaron que en una fibra a la que se 

aplica cian-.iro, el cui>l inbibe l.'.l. bo:nba cetab6lic:i. de !ia\ la 

can~i~aa de ra• ~ue sale, disminuye conaiderablemen:e, La ca~ 

tidad de ~a+ ~~e entra no aufre nin,;ún cambio, Al miamo tie:

po se observa dis~inución del influjo de z.+ y ninguna altera

ción en eflujo del miamo ión. Esto indica que el influjo 4e ¡• 

es ~c~ivo y ~atá acoplado con el oflujo delia+. 

~ovi=ien~o de iones Cl-. 

!or diversos ~étodos se ba probado que la membrana es 

per:e&ble al Cl-. Cuando se estudió por primera vez el movi

cien:o de este i6n en mdsculo de rana (Boyle y Conway, 19Cl), 

se obtüv,eron valores de flujo que eran consistentes con el 

cocanisco de diEtribución pasiva, 

r:e¡nes (1';163) analizando el contenido del axoplasma de 

axón et¡.:anh de calamar detect.cS .. valorea de concentracidn to

t;-.l ce cloro interior superiores a lo que ae esperaba, t:ate 

autor llev6 a cabo ex~erimentoa para conocer la causa de las 

concenLraciones tan altas del idn. El pensó que lan altorna

tivss eran qu~ parte del cloro medido eet.uviera unido a 

otras especies quí~icas y la otra ~ar\o correspondiera erecti 

va:ente al i6n Cl- o, que el cloro estuviera eiendo tranaFor

t:.<!o contra un gradiente· ··electroqu:Cciico, en forma activa. tl 

valor 1ue ae obtuvo par:. actividad do oloro del axopl~nra lc

dic6 que todo el cloro eetaba en forma iónica, vtra ~rueba 

que se h1zo conaiati6 en colocar doe aet:l"entos de un ~is:o 
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36 
axón en una eoluci6n de Cl, en uno de ellos se aplicó ade-

mds DHP como inhibidor metabdlico. En ol interior del segmon-

to normal se registrd una cantidad alta de cloro zarcado. Ln 

al segmer.to envenenado el influjo fue reducido aproximada~en-

te a la mitad del valor normal. 

4plicando ouabaína, sustancia que bloquea la smlida de 

sodio sin interferir en el metabolis.!!!o 1 no oo alteró el infl~ 

jo de cloro, Zl mecanismo activo que tr~nspcrta Cl- hacia el 

interior de la fibra ea entonces independiente de la bomba do 

?la.+. 

Estos ciscos tratamientos se hicieron sobre aflujo d• Cl-

sin obtener diferencia alguna entre axón envenenado y axdn 

normal. Significa esto que la salida de Cl- no ee un proo~ao 

activo. 

So se sabe si el transporte activo de Cl- ea funcional-

mento importante, o ai ea una conaecuoncia de la relación en-

tre influjo de cloro y_moyimiento _de J~lgiin otro ión. 

La bomba de cloro ae h~ detectado en axón do varias oap~ 

cies do cu.la::iar, pero no se ha probado en otros tejidos exci-

tablee. 

l.!ovii::iento de otros iones. 

A travé1 da la membrana del axón ee realiza transporte 

de a1:1ino<1cidoe ( Caldw:ell 1 Lea, 1975 ). Ea to se ha comprobr<do 

por oxtruei6n del axoplasma· deapula el.e un período de expoll1-

oi6n a aminodcidoa marcados -glioina, glu\tmico, aspdrtioo, 

arg1n1n&-, 
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El flujo de cada aminoácido fue reducido aplicando ouab~ 

!na. Esta inhibicidn es diferente a la que se produce en la 

bomba de Ka+ y se presenta con retraso. Parece no eatar aco

plada con ella, ya que loe ca~bios de Na+ interno y externo 

no alteran el flujo de aminoácidos. 

Caldwell y Lea concluyeron que la entrada de amino4cidoe 

en l~ fibra es debida a un sistema de transporte cuya inhibi

ción por ou~baína no está relacionada con la inhibición de la 

booba de Na•, producida por la mis~a sustancia. 

Recien~eoente se ha desarrollado una nu~va tácnica para 

cuantificar a::iino,cidos careados en el axoplaema de calamar 

por oedio da un centellador intracelular de vidrio (Caldwell 

y Lea, 197E). Con este ~6todo se han obtenido resultadoa aiml 

lares & los de la t~cnica de extrusidn de axoplasma y ant1li

sis posterior de •ste. 

Los &~inoácidos que llegan al interior de la fibra ee 

distribuyen uniforme~ento. Caldwell y Lea (1973 1 1978) han·~ 

tudiado p~r~~cularmente el flujo de glicina y han observado 

que se realiza por doe diferentes mecanismos. Uno ATP depen

diente y el otro parece aer un proceso de di!uai6n. Este ~l

timo probablemente envuelve un sistema de intercambio de ami

no,cidos ya que el flujo da glicina al interior y exterior de 

la cálula no presenta una r-elll.o-i.Sn i1l{aiguno~ o-tros amino~

cidou \ ci&teln;; 1 alanina 1 --aerina, :fenilalanina 1 _Jauoina, 1110-

leuoina, tira.i:iina) son intercambiables oon glicina. 
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Se cuenta también con estudios sobre las caracter!stioaa 

f!sicas de la propia membrana. ~oore, Narabasbi 7 Scott (1967) 

han tratado de conocer la concentraoidn de poro• en.la membr!. 

na. Su experimen~o muestra que 13 moléculaa de tetrodotoxina 

2 deben ser absorvidas en una )4 de membrana para bloquear loa 

canales de 5a~. Suponiendo que cada mol•cula bloquea un canal 

y que la distribución de dichos canales es uniforme, ds\os de 

ben entar separados entre s! aproximadamente pcr 2000 i, 

b) ~rans~iai6n de impulsos. 

La transcisi6n de impulsos se analiza, generalmente, en 

dos niveles: i) cambios de potencial 7 mecaniomos de propaga-

ci6n de la señal el6ctrica a lo largo de una flbra nerviosa o 

muscular y; ií) paso del impulso a través de los l!ci\es de 

las c6lulaa, en sinapsis. 

?ropagacidn del cambio de potencial dentro de una fibra. 

La pricera teor!a sobre potencial de accídn fue propuso-

ta por Bernstein en 1902. El pensaba quo la cegbrana era ae

lectivaoente pe:-::eable al potasio 7 que al ser exci~ada, su 

permeabilidad se extendía a todos lo~iones, tendiendo a anu-

lar el potencial el4ctrioo entr~'el =edio intracelular y ol 

medio extracelular. 

Lea ~r1ceroe rugiatros que se bioier~n pa~a oonoo~r el 

ca~bio de ~ctencial durante la actividad de una fíbrá, ne bi-

ciaron en axón éo cruotáceo, usando electrodos externo~ (Uod~ 
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kin, 19 39 ), Los resul tadoa no fueron satisfactorios ya que 6~ 

lo ae obtuvieron valoreo relativos de la diferencia de poten

cial, entre distintos puntos en el exterior del axón. 

El esiudio de los cambios de potencial a travfs do la 

membrana usar.do electrodos intracelulares lo hicieron por pr~ 

mora vez Hodgkin y ~uxle7 en 1931, y con una técnica uimilar, 

Curtio y Cole en 1940, usando co~a preparaci6n el ax611 gigan

te do cala::.a.r. 

Ll electro¿o ír.tracelular era un capilar de vidrio de 

10~ de di~e-.ro, l:eno de a.gua. d.e ma.r (:!oii¡;kin y !!uxley, 

1942) a de una solucidr. de KCl isot6nica. al agua ce mbr (Cur

tia y Cole, 1942). Se insert6 a través del ex-.rea:o cortado 

del axón y se introdujo ~a&-.a un nivel a partir del cual oo 

obtuvo a::.plitud constante para el potencial de acción (aprox~ 

a:adaa:onte a. lC-i::= del ext::-eco). Ll potencial de me::.·crana se ob 

tuvo de la. diferencia- entre potenoi&l del microelec\rodo den-

tro de ln oéluia l su potencial en ol agua de mar. 

En cada uno de los dos trabajos, al estimular oon elec

trodos externos, el registro indic6 que el potencial de ac

ción no es s6lo despolarizscidn, sino inversión del potencial 

de reposo, pero loa resul\adoe no coinoidieron cuantitativa

mente, El cayor potencial de scci6n quo obtuYieron Hodgkin y 

liuxley ruo de 95 aVJ 111 de Curtis y Cole fue de 168 mV. l'ro-

bablemonte el error ae deb16 ul estado de las fibra.o, yu que 

se cooprob6 que el potencial de 40ci6n ea modificado por uso 
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y tie1:1po de aisl.;.:::iento. Los :po1.enc:.a:..es de :::ec·or:.n:. en re¡,~ 

so son semej~ntes en ambos. ~ate result:.do no se es;eraba PºL 

que era contrario a la teoría de E~rnstoin sobre la :embrana 

activa. 

En estos e~;eri~antos se supo que la ~~gni~u~ del poten-

cial de accidn depende de las con~icionea e~ que ae encuentra 

la fibra. La mec~rana es distensible. Ee\o lo =~eatra ol din 

pocitivo ex:pcrioenlal de Eodg~in 1 iux!ey, cua~~o la inser-

c16n de un ~icroelectrodo no provocd despl~~amieotc de axo-

plasma, aunque el incremento del di~cetro del a46n, oc fue m~ 

yor del 2;.~. 

;•or diferer.tes e:i:p,1>rimen:t_os se demostró que la 11xcitai>i

lido.d depende del lla:i.·~·x~t)ri~'r, dis::linuye o.• deaa;:ance al ser 

retirado este idn de.l•~ed.i~ .exte~no { ~odgi:in, Euxle7 7 J(atr., 

llocgkin y Huxley 

una serie de re-
:'';;-::,~: ,_:,;···· ~<;· .:-"'.'

acciono n en ciclo, di:f!cile11 d~ estudiar. :Sl t:éto:l.o de "con-

trol de vol ta.je, id~a~~,~~r Hodgkin, !iu:r.le7 y htz ( 1952) 

permitid el an.Hit.i~ ~~~pleto del potenci3.l de :..ccl.dn. 

todo e3Ll b~aado en el concepto de potencial de equllibrio de 

un idn, ~ado por l~ ecuacidn de Nernat1 

en donde, ~ ea el pot•ncial de :eobr~na, Res l~ conuLanLo 



-36-

universal de los ¡;ases, T es la te::.pera~ura absoluta del sin-

teca, ? es la constante de Paraday, z es l& carga del i6n, x1 

y x 2 son l~s concentraciones del i6n a !on l~dos de la ~embr~ 

na. 

ista tócnica consiste en controlar el ~otencia! de cem-

br~na bajo valore~ constantes y por ~e1io de l~ cuan~ifica-

ci6n de ca:nbios ó.e ;;a+ exterior, conocer e: ir.c:-e::.e:i.to de co!!. 

duct.rncia del sodio ( gl;a+) ;¡ e: fl;;Jo :;;"cia el ex:eri.or. 

~or este ::.l~odo se demuestra que la corrien:e inicial 

que provoca la despolarización, se debe al ::.ovi:ien:o de io-

nea adentro. El potencial al cual la corriente ae 

invierte corres~onde al potencial de equilibrio ae sodio 

La corriente lenta mantenida hacia afuera T que repelar~ 

za la fibra, es c~usada ?Or el movimiento de iones ~+ {Eodg-

kin y huxley, 1953). 

La dttopolarizacidn produce-entoncov-tres~e~eci;oa1 rápido 

incremento de ~Ha• (flujo hacia a.dentro)¡ lento decremento de 

glla• (flujo ha.oí.a afuera); lento increm1rnto de gr.• (flujo ha-

cia afuera). 

La dirección de- la. corriente i6nice. ca::ibia cuando el po-

tencio.l de accidn se encuentra en el' potencial da equilibrio 
; 

Es iu:portante hacer notar que lo.:i per.:eabilida.dao de 

J; a.+ y ){+ no au.:ien tan en fo rea oicu 1 -..in ea, 

El incremento de gtta• ea ol ractor regenerat~vo que ro-

fuerza el creciciento do la espiga. Significa esto quo al de-

JO.r la mo~brana el estado de reioso, loa 1cnea ~a· entran ~ia 
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rápido, se hace ~~s positivo el interior con respecto al ext~ 

rior, disminuye el potencial y esto provoca la entrada de mde 

cargas positivas y la re-petición de todo el mecanismo. 

Como factores de autorrepsración funcionan incre~ento de 

gK• y gCl-, tue ?rovocan la ca!da de potencial a au nivel ort 

ginal. La :nemb!"ana vuúlve a eu per:neabi lidad idnica inicial. 

El tiocpo que toe~ esto corresponde al período re!ractario. 

El ucbral corresponde al punto de equilibrio entre flujo de 

r.a• y flujo de Y.+ y Cl-, lo que mantiene la despolari~ación 

en una f~se inestable. 

En este :nis:no trabajo, se obtuvieron valoree de gsa• y 

gY.+ par~ distintos potenciales de ce~brana. En todos apare

ció pril!lero incremento de glla+ y despufs incremento de g;;:•. 

Los autores expresaron los resultados en ecuaciones con las 

que hiciaron predicciones de coniuctancia en potencial de ac

ción non:ial, que resultaron correctas. 

S118'1n esta teoría de la conducc_ión neryioaa, existen 3 

iones pr1ncipales on la determinación dol potencial de membr! 

na1 Ha+, r.•, Cl-. Eate se despla::.a hacia el-potencial de equ!_ 

librio del i6n de mayor conductancia. en eee comento. 

Si la teoría iótiioa. es ~ierta, debe haber una tranaferc~ 

c i a ne ta de ce..rgae po si ti,vae ,,_ o a ea 1 debe entrar una can ti dad 

de Na• mayor-que la-oántidad-de'lC+ __ que aale,durante la doap~ 

larizacidn. 

Keynee y Lewia (1951) ueando ionea radioactivos, Clidie

rcn el interoacbic neto de lla. 4 1 K+ en actividad nervtoaa, 
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comparando el contenido de eatos iones en ax6n de Sepia en r~ 

poso y axdn estimulado durante un tiempo. La entrada neta da 

Na+ ea de 3.ó x 10-~ 2 mol/cm 2/imp. La p•rdída neta de K+ ea 

de 3.6 x io-12 Rol/cm2/i~p. 

Para explicar las bases moleculares de los c&mbios de 

per=•abiliiad ae nan propuesto diversos mecanismos. úeade la 

re .. l~zacidn de los pr111>eros experimentos es conocida la in

fluencia del idn ca•+ en l~ ~ctividad de las c~lulas excita-

bles. Una alta concentración externa de ca•+ provoca incre:e~ 

to en poteLcial ie u:bral 7 en resistencia de la mecbrana. 

Una dis~inuc16n de la ccncentraci6n externa de ca•• llega a 

provocar respues~as espontáneas. ~ato sugiere que el oalcio 

en el cedio externo y el sistema que controla ~6a+ 1 gi•, ea-

tiln asociados. 

Yrankenhaeuser 7 Bodgkin (1951) propusieron la hipótesis 

d~ que el ca•+ae encuentre bloqueando poros o acarreadores de 

Na•, sobro la ::ie::brana, de tal munera que 1 la disminuc~dn de 

ca•• e~ ol exterior, hace al tejido máa excitable porque re-

quiere un~ aenor despolarización para alcanzar el nivel en 

que gNa+ eea ma1or que gK+, factor necesario parn producir el 

potencial de acción. 

Otra hipdtesis basada- en ca.mb_íoa da _gN·:~+ y gr..• ea que e~ 

toa doe iones ¡¡~aa.n por poros comun-08;- Sin embargo 1 !lare.h.1al:.i, 

Woora y Scott (1964) a.l aplicar tetrodotoxina bloquea.ron ex

clua1vamen\e los canalea de Va+ 1 no loa de K+. 
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Deade 1937 •• contaba con tlcnic•a para ob\aner el axo

plaasa de axonea de calamar. En 1961, Baker 7 Shaw uaaron fi

braa preYiaaen\e Yaoiadas 7 obserYaron que rellen•ndolaa oon 

aelucionea iactdnicaa de aalea de ~+, ae registraban en ellaa 

nueYaaente iapulaes el•ctricoa durante doa o trea horaa, 

Otra foraa de demostrar que la meabrana no es dañada por 

la ext:-uei6n de axoplaaaa, es remover el axoplaema de la •1-
tad de una fibra y llenarla con el axoplaama dá la otra aitad, 

Eate aegaento aodificado de ax6n excitable, propaga el poten

cial de acci6n con la aisma acplitud que lo hac!a antes de la 

operacidn. 

~n el experimento que realizaron Baker, Hodgkin y Shaw 

en 1962 mostraron el efecto qua produce el llenar una fibra 

coc aalee de potasio. iataa fibraa dan potenciaiee de acción 

•?rox~:ada:ente del tacar.o normal, Usando una aoluci6n isot6-

ClC& :e sulfato de~~. que tiene una cayor conductividad e:{~ 

trie& que ~: axoplaemn, se obtuvieron potenciales de acc16n y 

velocidad de oonducc1dn mayores que en el axdn intacto. 

Se v16 tncbidn que a medida que aumenta el volumon dg la 

~~=ra, :a ~agnitud de la respuesta ea mR7or y el tiempo de 

conducci6n es :enor. 

~os axones que fueron llenados con aoluoionea artificla-

lea t1~bi6n fueron sometidos a eatimulacidn maaiva hasta que 

la respuesta dejaba da aer "todo o nadah, Axones intactoa 1 

axones rellenoe nlcan~aron un promedio de 5 x 105 icpulaoa~ 
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:eaando los datos de Ie7nea 1 Le•ia (1951) de salida de 

1• 1 ent7ada de wa•, •• calculd la cantidad de eodio que au-

aenta 1 la cantidad de potaeio que diaainu7e en el interior 

de la !ibra al aer excitada, Renovaron el tlu!do interno con 

la idea de •rejuvenecer" la fibra 1 obtuvieron reepueetae nu~ 

vaaente. Sin e&bargo, no aaegllran que esto •• debiera al caa-

bio de la concentracidn interna o al grado de expaneidn del 

Ee~iaulando a diferentea temperaturas (Ie7nea 7 Lewis, 

1351), los ax~nes ~ellenos con I 2so4 , ee observa que la dura

c~dn ~el potencial de áccidn es nayor a baja temperatura. Lo 

nis&o reportan Eodgkin 1 Iatz en 19~9, trabajando con axones 

in~actos, por lo que se cree que la teaparatura influye direc 

t&.:en~e sobre membrana j no en axoplaama. 

Ecig~in 1 Huxle7 (l952e), uean~o un codelo teórico con 

propi~~adee de cable (nedidas en experimentos anteriores, de 

los a~smca autores 1952a-d) idánticae a las del axón, aplica-

ron r~lcoo "16ctricoa obteniendo la mlr.ma forma de espiga, BU 

caráct~r "todo o cada", las cantidadea de intercambio iónioo 

1 ~a Telocidad de propagacidn. 

Cuando a• aplicaron pulsos el6e\ricoa de la •iaaa aagni-

tud, ~ero de aigno contrario sobre la membrana, •• for2aron 

corr¡e~\ea aaimftricaa. Sin embargo, ae eaperar!an corrienteo 

ig'1•¡•• ¡ opuest&a, S• explica esta aai~•tr!a por la ex1a\en-

oia ~. part!oulaa a6Tiles oargad~e, ~ue forman parte 4e la 

••~erar.a. 
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Haciendo una coaparaci6n entre el comportamiento de ••

ta• partícula• 7 el de ccnductancia de sa•, en fibra& en re

pceo 7 fibra& •n acti.vidad, [e7nea 7 Bojae (1975) han enccn

contrado una gran si&ilitud 1 las han identificado como la• 

part!culaa de entrada de ia•. A eetae part!culaa ee lee atri

buye el control de la abertura de loe canales de Na+ cuando 

la ~e:brana ae dee~olari~a. La comparación ade~áe sugiere que 

exieten tres de estas ~art!culaa por cada canal. 

Traneaisi6n al,ctrica en sinapsis. 

Jebido a las ~ro~iedades de cable de las neuronas, la a~ 

r.a: el~ct~ica no Tl&Ja :~a de l 6 2 me sin disminuirse 7 dis

torsionarse cona1áerablezen:e. Adem4s 1 la corriente longitud~ 

nal decrece al auce~tar la distancia 7 una part~ de ella ae 

pierde por la conductancia de la membrana. El alcance de la 

8 ecal da~ende de la res~etencia de le me~brana y del cedío i~ 

~erco ~Palk y Patt, 1;54). Ante aataa propiedades del :edio 

conductor queáa el problema de conocer el mecanismo por el 

cual, ae eTita la aten~aci6n del impulso tr~namitido en la rt 

bra nerviosa. 

El estudio da la tranemiai6n el•otrica en sinapsis fue 

iniciado en 1931 por Eodg~in. El detect6 algunas propiedadee 

de cable ~unductor en las fibras nerviosa• 1 la necesidad del 

acopla.:aiento entre ellas para que pud1era haber transmisión 

de ca:bioe el6ctr1ooe. La corriente que lle~a a la membrana 

poate1n,pt1oa d11J2inu7• au potencial basta un nivel en que ae 

produce excitaci6n 1 ou:bio de potencial amplificado, mandan 
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do una corriente capas de excitar a la regidn siguiente. Al 

aplicar anest6sicos locales, ae bloquea la propagaci6n del ·~ 

t!mulo sdlo en form:a local. Norcalmente el incremento de po

tencial es tan gr,nde que puede pasar oobre la regi6n no excl 

tada y continuar ex:itando. Para bloquear completamente es n~ 

ceeario anestesiar una región ma7or. 

En cierta forna Hodgkin plantea la posibilidad de otro 

mecanismo de tranenisi6n, al obserYar que 6sta diaminu7e not~ 

blemente al in•erca:ar una nembranÁ, 1 es muy remota si ne ·~ 

p~ran dos partes ¿~: axón por un eapacio aproximada..:iente de 

l~O ~. distancia ~:;e ae obserYa er.tre algur.a.e sir.apsis. Eo de 

c1r, que segú:¡ ¡aa c~racter!sticas de la sinapsis, la transm!._ 

e1dn se ~odr' real~zar direciace&;e ~or la propagacidn de ca~ 

bioe aláctricos o ~or alg~n neurotrans:tsor qu!micc que viaJ& 

da una fibra a la otra. 

Transmisión qu!aica en ainaps1a. 

Loa axones gigantea de cala:ar taab16n han aido usadou 

en al eatud10 de la trsnsmiaión en ainap1ia. Como otra posi

ble preparación p~ra eata tipo de axperimentos, Tauc (1958 1 

1959) augiere los ganglio a de Ai::lysi .. que tienen r.euronaa do 

BOOJ'--de diáme~ro, en las que ee can regiotrado intracelular

mente potencialea poetsin,pticoa excitatorioa e ir.bibltorioa. 

Loa eetudioa ~e sinapsia gigante de calaaar 1 con miaroa

copio electrónico :oetraron la exietencia de prolongacionne 

axopl,am1oao de la !ibra poata1n,ptica hacia la p~eeináptiaa. 
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Con el fin de conocer el mecanismo de transmisión del 1~ 

pulso nervioso a ~rav6s de sinapsis, Hagiwara y Taaaki (1958) 

realizaron una serie de experimentos. 

Demostraron ;~e existe un aislamiento el6ctrico perfecto 

entre loe doa axones. Produciendo una deapolarizaci6n oubum~ 

bral, o una al~a r.iperpolarizac•6n del ax6n presináptico, no 

obeervdron cuibioa en el potcnci~l de membrana del axón poat-

aináptico. Ta:poco la fuerte despolarización o hiperpolariza-

ci6n en ax6n poetair.~ptico produjo variac16n en la membrana 

del axón preeln~?~:co. 

~idiendo el :otencial el,otrico a trav~e de las fibras 

sin!pticas, obae:-raron que el pequeño espacio que existe en-

tre ellas tiene ~= potencial ei:ilar al del =edio extracelu-

lar circ~ndan!e. 

Observaron aiem~s un paralelismo entre potencial sináp-

tico y cor.ductar.~ia del ax6n postsináptico, 

Esto11 becbos, J':.lnto con la,~compro'iiaCicSn;de'°J~fi°_retr~ao a!_ 

niptico on h trr.r.amisidn de ·aaadé~·su~1e;~~ Q.·tl~' 6sta es una. 

sinapsis química. 

' . ' : ;.:·········:··."·,·.•.·.~.~.:·.~.~ ...•. ·<'. (; i ' ' . ' .· ,~:·).:.~}~:'.':.· . ' 
,.-_:· _;e-·,. ··«._'·/ 

Por estudioll histol6gi.,oóa {H~:~~;': i9:¡fa)'9~ ~¡b.~anaron en 

ainape1a de cala.::ar, vee!culas en la ~~~~r~~(~~as¡n~;ti~a y 

una completa se?aracidn de las membranas. 

En axones !onde hay contacto sindptico, se diotinguan 3 

tipo u d" vc.a!cul .s, ta.l vo& cada ur.a anoolada con un neurohu-

mor eep .. c!f1co. ~sto ae ha vLsto en gangllo visceral y nervio 

cardiaco de la i.:::eJ<> Carcen!lria (Cottrell, 1965). 
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La liberación de paquetes de transmisor en sinapsi8 qu[

mica produce un potencial de subumbral en la fibra postsindp

tica, que 98 registra como "potencial ainiatura". Esto suoodo 

en todas las •inapsis químicas y se ba demostrado en sinapoia 

g¡gante de cala=ar, Ln ésta, probablemente L-glutamato aea el 

transmisor (lilileó.i 1 1966). 

La sir.apsis de ganelio estel~do, entre los axones gigan

tes del cerebro 7 r.euronas que inervan diversas parteG del 

~ar.to de calamar ban sido investigadas por varios autores (~l 

leH, 1966; Katz] l.tiledi, 1966¡ kiledl. y Slater, 1:'66). 

En esta preparación se ha visto que al hiperpolar¡zar la 

!lbra presir.Jptica, lo cual aument~ el potencial de acción, 

au:enta el tamano del potencial po5tsináptico exc1tator10 (~P 

S?), cientras que la despolarización lo disminuyo (Tasaki, 

l'.l~t: ). Esto significa que aiientras mayor otaa el potencial de 

acción presinilptico, mayor es el número de quantoe transmiso

res llbur1l<loa (lüledi y Slater, 1966} 

c) lntegracidn nerviosa. 

Diferentes ramas de una neurona pueden causar excitación 

er. unas sinapsis e inbibioión en otraa (Kandal, Cogbesball, 

¡'t 6'/). Di!erentes neuronas de g1.n¡;llo abdociinal de Apl¡111a 

californica fueron estimul'1das, despu6n se registrd oii::.ult.t

r.earoento l& respuesta. en dos o :olla d1t oet&s célul:la ... e ·lia

ron potenc1&lea poatsinápt1coa aincronl~ados de signo contra

rio, ~ntre ciertas combinaciones de células eugtriendo qua la 

acoidn prea1nf.ptica estaba medi~da por la aiisma inturneurona. 
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Cuando •ata ge despolarizaba, ae registraron potencial•• de 

niperpolarizacidn en ur.as células y potencial de deepolariza

cí6n en otras. La latencia constante 1 breYe de la respueata, 

1 la naturaleza todo o nada de los potenciales, indica que h~ 

b!a conexiones unitarias :onosin~pticas entre la interneurona 

1 las o~lulas cie L~s que se obtuvo el re,;i.:itro. Las c6lula 9 

que fueron hipe:-polanzadas sin.tptic~:nente, también fut.ror. h.!_ 

perpolarizadaa al a~ll:a.:- ACh, est~ ~ustancia también ~espol~ 

ri :d células que !"uer~r. :les¡:iol,.:-izadaa ain'1pticamon1.e. Curare 

blo~ue6 los do3 •ipos ~e respuesta, co:o resultado de l~ a.et.!_ 

Ya.ci6r. d.e 13. i~~1.erneuron;!. ~e =cl.nerc;a. q,u'!, .r1.'.;h, on una neurona 

puede excitar un ~ipo C.e sir.:>psia e inn1bir otras. Este tra.b:t_ 

JC es la pri:era iemostracl6n definitiva de esto fendi::eno. 

!.ún no ae sabe s~ es~o es un p!"oceso restrint:ido al sistei::a 

nervioso de al;;unos ir.7ertebrados o si es algo m~a general 

( Ecclos, 19 64 }. 

d) r'ar1ucolo¡;!a. 

En tejidos de inTertebrados ae han detectado sustancias 

de icportancia ra.~accl6gica en concentraciones rel:itivar.ente 

altas, esto los hace ~reparaciones ideales para la investisa

ci6n. 

Probables neuro lransc:isoras. 

)-nidroxitripta.sina. 

Actualmente la inwesl1~aci6n de 5-h1droxitriptamina (S 

BT) en invertebra6on en:~ a la van¿u~r11a do loa ontud1oa oo

bre la func16n :ie est't. &.;:;inn.. 5-H'l', su ¡iro9ursor '>-t11dr0Ki-



triptorano (5 BTP), laa enziaaa 6eceaariaa para la convars1dn 

da 5HTP en 5H! 7 la actividad de Este, •• han detectado en 

a1ateaa nervioao da moluscos. 

Por eatudios histoldgicoa sobra localizacidn y diatribu

eidn neuronal de 5nT en el gaa;erd;odo Buccinua undatum {Cot

trell y Laveraclt, 1966), se ha identificado este compuesto en 

alteo concsntrac:.ones dentro del cuerpo celular 7 al axón teL 

minal. Ln la may0r parte del ax6n la concentrac16n as baja. 

Se croo quo la sir.tesis se lleva a cabo en el aoma, el trans

porte so hace a lo largo del axdn 1 el almacenamiento er. las 

ter~inales presin~p\icaa. 

En ganglio de la almeja Yercen~ri~, ACh y 5ET ao encuen

tran unidoa a ¡:iart!culas. Loa eamb:.os de pH, te!:tperu.tura ¡ t~ 

n1cidad provocan una liberación cuan•it~tiva a1:ilar de loa 2 

compuestos. Esto indica que los c~canismos de acción de ambos 

con estas partfcul..1.s, son eemeJantea (Cottrell, 1966). 

Bn ~oluseos gasterópodos existen ganglios con c'lulaa 

que preoontan una reepuesla inb.ibi\or1a prolongada a la eoti

mulac16n presir,1µtica, a las que se conoce como c'lulas ClLDA 

( Gerschenfeld 7 Stefani., 1965, 15'66). Batas neuronas son exc!_ 

~adao y se di.sp~ran en potencial de acción por la aplicacidn 

de 5!1T. 

El comporta~iento de 5HT ea ••=•Janle al de !Ch en estas 

cálulao, La apllcacidn repetida de 51:7 provoca deaansi bi. h z1>

c16n, on la m1asa toras en que receptoreo de ACb. non de•enai

bil1zados al recibir un ••timula~or col1n6rgico. Cezo •• eap~ 

rar!a, si 5HT actúa como trana~iaor en estas célulao, debe al 
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terar la oonduotanci& de la meabrana. ACh ta.mbi•n despolariza 

la.a c6lulaa ClLDA, pero en forma nenoa potente que )ET. Atro

pina (a.ntagonito de.ACh) bloquea. la reapueata de eetae neuro

na.e tanto para ACh como para. 5ET. ~ntonoes, en aiate~a nervi~ 

ao de gaeter6podo, 5HT iiene !unción de neuro tra.nui sor. 

En células CILDA, ACh y 5BT ca.usar. la ~ie~a. respueota. 

por olro lado, en estas miema~ neu~on~s. en el gas~e~dp~do 

A?lyui~ ee ha. observa.do excitación por tra.r.s:iscres col1nérgt 

cos, oon el misa.o reaul,a.do (Asher, Gerachenfel<i y !a.uc, 1966). 

En enta. preparación 5llT ea otro trans~isor colir.érgico. 

Una for:a. de acción distinta. de 5ET, ae ha detecta.do en 

el cúaculo retractor del biso anterior del bivalvo ~zt1lu 8 • 

Esta. preparación es cuy usada en !isíolog!a dehido a la. res

puesta áoble que presenta ante la eatimulaci6n el4ctrica. L& 

actividad de les elecen,os contr,ctilea es controlada por un 

uistema colln~rgico, la relaJ&Oi6n del músculo ea causada por 

5ET. Este compuesto disminuye el umbrbl a la estinulaci6n ne~ 

vioea, incrocer.:a la a.cplitud 1 frecuencia de la.a es~lg&s de 

potencial y refuerza la recuper&clón de la preparac:ón. 

En 1969, Twarog demostró que la aplicación de SBT en ee

ta preparación provoca. relajación y ning11n c::&abio en poten

cial de membrana, de a.qui plante6 la poaibilida.d de acción de 

eeta sustancia, ,. r.1vel in~racelular. Se tendrían que :-eali

zar eatuilioll t:iatoquimioos m4a !inoi; pa.rb deters1nar la looa

lizacidn celular de 5HT en oate a1et•:a. El autor ~& ooaer•a

do que 5llT promueTe la unidn intracelular de iones Ca.·•, y la 
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oontraooi6n t6nic& depende de co~centracione• altae de ••to• 

ion•• dentro de la c6lula. 

La funei6n tranemieora de 5ET •• muy discutida porque no 

cumple totalmente loo criterios propueotoe por Florey en 196~ 1 

p~ra un tranacisor químico. ¡o hay pruebas definitiYae sobre1 

aeci6n de 5ET en ~embrana poetain1rtic•¡ localiKaci6r. de 5HT¡ 

liberacidn de 5BT desde terminaciones nerviosas i~rar.\e la ·~ 

timulaoidn. Sin emoargo 1 Cottrel::. 1 Laverack (J.?:,:} argumen

tan que estas caracter!stieaa corresponden a uno de loe tran~ 

miserea meJor estudiados, ACh, y no debería esperarse que to

doa los neurot~~nsnisores tuv1e~an ~ropiedades i~~n~icae. Unn 

sustancia. p:-o·:abler:.ente tenga ur..a !'orma de acci6:: ae2eJa.r:.te a 

la de un trar.s=1Lor 1 en ele~er.toe 7ec1nos al ei•:o de libera

ci6n, y otra distinta, se~eJar.te a la de una neuroaecrec16n, 

en elemen~os distantes. 

5HT ta~cián se ha localizado en tejido no r.~rYioao. Se 

descubrió en la.a glándulas ealiYaleu productoras !e loxina de 

Octopue V•1La.ria (l:rapamer, 19'.d) y desde entor.ce:i Be ha. de

tecta.do en el veneno de varla.11 eepeciee. Probab:e:er.te eu fun 

cidn, al ser aplicado el veneno, tLllbl'n aea de ~rar.e:isor. 

e a teco l '1rainas. 

Por medio de fluore•cencia pueden detectarse ca.tecolazi

nae en tejido nerYioao (Da.lll et 11.l., 196)). Se e .. o't:.aerY&do 

que en g .. nglio da moluaoo la fluore•c•nci~ car .. clar!etica de 

o .. teoolaminae repreeent .. e6lo 3.4.dih1droxifenil .. lar.1na (DOPA 
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mina), cocpuesto inter&eiio en la síntesis de adrenalina. a 

partir de tirosina. Algunas neurona• en que se han detecta!o 

catecolaminaa, aon sensoriales. ~oluscos tratados con reser~~ 

na en grandes cantidades presentan discinuci6n de eata cate

colamina (Cottrell, 1967). 

Er. aplysia depilans, coco en otros ;aster6podos 1 existen 

dos tipos de neuronas1 células H, que son neuronas biper?o24-

rizadas con una entrada inhibitoria colinérgica 7 células ;, 

que son neuronas despolarizadas por bCb, con vías a!ere~~es 

exci!:J.torias. Adreu ... lina y noradrenalina excitan las cé!ul .. 11. 

B e inhiben las cálulaa D. Ln ellas nora1renalina ee caai 10 

vece• :.ita aotiva que adrenalina, El erecto en c•lulas I> es 

aproxi:.adacente 10 veces mayor que en c6lulas lt (Gerscben~eld 

y "auc, 19 61 ). 

Posteriormente se encontr6 un nuevo tip~ de células (GeL 

aci.onfeld, 1964) 1 las-D-inbi,- que no--reci'ben entrada directa 

inbi bito ria colin~rgioa. Se vid que el potencial postt!ín;{¡,ti

co inhibitorio es resultado del incre~ento selectivo a la pe~ 

oeabilidad do x•. Entre todas las austancias naturales e~say~ 

daa ~CFÁoina fue la c4s activa (Gersehenfel~ 7 Chiarandani, 

19 65 ). Es necesario hacer'.no tar que esta enteco lamina es la 

que se ha 

Aoetilco 

So tienon de locali~acl6n hls~ol6~1ca 

de 1Ch, colincsierasa 1 colinacetilaaa on ~xón eieante !• ea-
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lamir. Las cás altas concentraciones de estas sustancias ae 

encontraron en sinapsis distal de ganglio eatelado t•ebb, Del 

tbarn y Brzin, 156). 

La retina del ojo de cala11:ar ta::b16n contie!'le J..Cb. En 

ganglio dptico del cafaldpodo OctOfUS doeflini se detectó co

linesterasa y ~co, ésta última en altas concentracionea, Otroo 

ganglios del sisteca nervioeo central tambi6n prob~rcn eer rl 

coa on estas sustancias. Existe correl~ción entre la activi

dad do acetilcolinesterasa y el contenido de ACh an diTersos 

ganblios. Loe y ~lorey {1966) señalaron que el ganglio dptico 

de Q• doeflini será una preparacidn excelente para estu~iar 

la localización subcelular de ACh, ya que en ea~~ órgano la 

concentración es de 50 a 200 veces mayor que an cerebro de ma 

c!fero. 

Por ~étodo3 químicos tambi6n ha sido posible asociar ACh 

con la actividad nerviosa en moluscos. La centrifugación de 

toJ ido cerebral- de-Oc to pu a_ proporcione. _una_ trJ~cci_6n rioa. en 

ACk 1 que tiene terminacioneo nerviosas con vesículas ainápti-

caa (~'lorey y Unesdorter, 1967). 

r:n estos anime.les ea he.n de'ter111inado di.atintos tipo11 de 

colinesterasa. ~n Aplyaia be.y evidencias bicqu!nicaa de acet~ 

lasa ( Dettb:i.rr. y Rosaenberg, 1962). En J..nodonti& cz:rnea ( Sa-

l:.1nky, Hiripí. y Laboa, 1966) se encontrd ur.e. acetil-colinoot!_ 

riLsa eer-ecíf'ics queº hidroliza aceUl-:t:etilcolína 1 ~e~ .. Sin 

embargo, en la a111ma especie Za-!ie.¡;;y l 196)) re;>c:rtó no habur 

dotoctudo sctiv1óad de actil-colínestersaa, 
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Tetrodotoxina. 

Estudios recientes realiza~os por Asher, Wart7 y Seild 

(1978) sobre antagonitos de ACh ¡part1cul~rmente curare y ba

xamethoníum) en sistema nervioso de ~?l;aia ~poJan la hipóte

sis de que la for~a de accidc de estas suatancias es de blo

queadores de poros abiertos por 1Cb 7 por tacto q~e co so tr~ 

ta de un anta~or.is~o competitiYo. 
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IV. ?hylu~ Arthropoda 

En estudios a nivel de menbrana, trano:isí6n de impulsoa 

y con\racci6~ cub=~l~r, Ge .. mu7 usadas las preparaciones do 

axones y fí~r~s cusculares gi~~ctes do cruat,ceos. 

a) Propiedadea de mec~rana. 

Los ~ri~eros estudios realizados con tejido de artrópo

do tornan co~o funda=ento las t4cnicas ozpleadas en axón giga~ 

te de calaw~r. 

l~ l~o patas c~~inadoras ~e lan~ostas F.o~~rus, se encue~ 

tran neuron~s grandes. Us~ndo el axón de estas c6lulas Eodg

kin y iuah:oc (1946) obtuvieron ~1s pruebas que apoy~n la ~eo 

r!a de "cable con~uc:or", es !ecir, que el axón en forca pasi 

v3, se co~porta como un cacle pobremente aislado. 

EoSgkin \193E) localia6 ea crustlceos, ner7ios forcados 

por axones no :ielinizadon en las p~tas del cangrejo Carcinu3. 

Los selecciond para realiiar auo experimentos porque pena6 

que en ellos se not~r!an neJor que en axones cielinizados, 

las propiodadeo el6c~ricae. :::Urente el desarrollo de eu trab~ 

JO, notó que era posible sep~rar una adla fibra, se~ejante a 

la del oalru::ar pero :áa corta. utra ventaja que se tiene al 

utilizar es~a neurona, reside en la facilidad de eliminar te

jido inactivo circundante, esto permi~e ob~ener un registro 

m4e real do loo potenciales que se.generan. 

Eod,kln llevó a cabo diferen~ea pruebas sobre la relu

cidn ~ue 0xiste entre magni~ud de estimulo y c~:bioa ul6ctr1-
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cos provocados en la me:brana del ax6n. Aplic6 dos clases de 

est!mulosa est!aulo anodal, que consiste en hacer paaar co-

rriente hacia el interior a trav•s de la membrana y¡ eat!mulo 
; 

catodal, en el que la oorrien"e va hacia afuera.~ ?ara eat!-

culos pequeños se obtienen en acbos casos ca:bios de poten-

oial de ce:brana de igual cagni~ud, pero de sentido contrar10. 

Bl est!~ulo anodal h~ce :11a nega~ivo el potenc~al. Sl estímu-

lo Clitoia.l lo naco cite posi:¡vo. Cuar.do el e:¡~f:ulo es sur1-

ciente:ente grande ~alcacza e: po:encial de un~:~l), provoc& 

al disparo del potencial de acc¡~n. 

s: fen6ceno de adic¡6n laten~e se observ~ por pricera 

vez en es:a preparac16n. ~e detec\6 que por un tiecpo breve, 

después de la eeti:ulaci6n catodal se requiere :enoa corrien-

te para disparar un potencial de acci6n. 

b) Contracción muscular. 

AlgunoB a.rtr6podoe marinoa, )>&l'ticu!:insente crust.1c_eoa 

0011:0 Balar.u" y ~· han resultado 11u7 llhlea en el eat\ldio 

de la con~rac~i6n muscular ~or presentar !ibrse musculares 

mu;r gra.nó.es. Su dil1:etro varía entre O.) T 2.0 mi::. (l:ío¡le y 

Sci\h, 196~). 

~n una de las primera& investigacionea realizadas cor. el 

fin de conocer la relaci6n exiatentB entre ca.abioa el4ctricoa 

l. t:l sentido de la corr1ent.e ae deter:r.ina por el movi

miento de electrones. 
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de ~embrana 7 oontracci6n de una fibra muscular, se utiliza

ron fibra• de orutdceoe (músculos abridores 7 extensores d• 

Cambarus, Panulirua 1 ~). La vent&Ja que prea•ntan eatoa 

músculos ea que están asociado• a dos o m'e mecanismos excit~ 

torios 7 uno o dos mecanismos inhibitorios (Bo7le y Wioraaa, 

19 58). 

Cuando es activsd.a una neurona e:r.citatoria, se produce 

deapol~r1zac16n en el ::.úaculo. Invera~ente 1 la. activación i• 

un .. "!" int.ibitoria repol<>riza la fibra. Es posible apl1car 

est!mulcs excitatorios e inhibitorios de t~l ::.ar.era que ~or 

ca.e.a. 'Jt:o de estos dos u.ecanis=.os ae alca.nce tic ::isc.o po• .. •n
cial de ::.e::brana. La. res;iuesta f!sica del ::.:;sculo no es la 

ci~~a en cada caso. Se piensa que probable2er.te existe una !a 

ee in:er~edia, en la que hay transporte de ur. :ón ~ tr&T~a ée 

la ::.e::.crar.a, que provoca el inicio de la contracción. De a~~! 

ae oonclu7e que la con~racci6n no eat' asociada directa:en~e 

& c1.:tb~o de potencial sino _a la permeabilidaé. d.e algún i6n. 

Cb:dwell y Walster (196l} desarrollaron una tácnica p•~a 

in¡ectar eolucionee al interior de fibras cusoulares en el 

cangrejo ~· con esto fue posible snali~&r el papel del ;6n 

ca•• en la contrscoidn muscular. 

Laa primaras austanci&a que ae probaron en este eatu~~o 

fueron loa cloruroa do Ca, Ba 1 I, ~a 1 Wg. Se contaba con •l 

dato d• que las doo prim1ra1 producen oontr1.ccl6n en :úeculo 

de rana, mientras qua laa tres reatantao no lo hacen. S• e~n-

oluy6 que a6lo CaCl 2 cau1a con\r&oci6n en eata preparación, 



-55-

i;;n otro e11tudio ( lleber 7 Herz, 19 63) ae encontr6 que la 

ooncentrací6n de Ca++ nece11ario para producir la contracción 

era sigftificativameate cercana a la de Ca++ necesario para ac 

tivar el aietsma de ~TPaea en microfibrillaa aieladae. 

Existe una medusa que produce destellos biolumin1acentea 

debido a la reacción entre una proteína, llacad~ aequorium, 7 

loe iones de Ca++ libres. Se ba extraído 7 utili~ado eota pr~ 

te!na en determinaciones de cambios en la concentración de 

Ca•+ er. el sarcoplaema. 

Se inyectaron soluciones de aequoriuc en fibras cuacu:~-

res del c~rrípedio Balanus nobilia y desp~éa de aplicar ea~!

mulos se cuantificó con un tubo fotomultiplicador la ec1s1óc 

de lu~, que necesariamente se deb!a a la concentraci6n de ~o

nes Ca-• en el interior de la fibra. Como resultados experl

mentsies ae observó que la concentración de calcio aumenta 

después de la estimulaci6n (Ridgewa7 7 Aehle7, 1961¡ ÁShle7 1 

Ridgeway 1 1968). 

El \tempo que dura la bioluainiuoeccia lo definieron loa 

autores ooao el transitorio de calcio (t,c,). Algunas de laa 

caraco;er!s-;ic'1s del t. c. aon1 aumento. con el grado de ies:.ol_:: 

rización, aobre cierto umbral¡ el deaarrollo de tenai6~ ~u&c~ 

lar au~en:a con el t.o.¡ el t.o~ ee inicia deapu6a de u~~~

r!odo latente T dieminu1e inmediatamente deapu6a del ~ulso de 

el es".ímulo1 la tenaid°n~~v·a7un°'.pococdefaa~da¡ aumenta T alcuo

"ª au má:1e1mo cuando el .t.·o •. ~hn __ \.erain_ado. 
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Tambi~n ae ha demostrado que a diferencia de lo que •uc~ 

de en axón gigante de calamar, la reepueata de la aembrana de 

fibra muscular de crua\,oeo cirripedio, no ae debe al flu~o 

hacia adentro de Na•, eino de ca•• (Hagiwara y N•ka, 1964). 

e) Farmacología. 

Aci~o gamca-acínobut!rico. 

~er.aniemos inhibitorios han sido explicadoe a partir del 

estudio de sin~peis periféricas de cruat~ceos y muestran una 

gran sisilitud con los vertebrados, Por esta razón, en una ª! 

rie detrabajoe que realiaron Kravitz, Kuffler y Potter (1~6~) 1 

aeleccicn~ron oiste~a nerviooo de crust~ceo para identificar 

comfueetos que act1an como transmisores ein~ptlcos. 

El !cido gam=a-acinobut!rico (GABA) bloquea lae descar

gas del receptor extensor, esto sugiere que GABA o un cocpue~ 

to relacionado eatá envuelto en el proceuo inhibitorio. GABk 

eólo en b•bfa reportado en oistemu nervioso central de mam!f! 

ros. Eatoa autoree identificaron tres p:-incipalee agentee bl~ 

queadorea en extractoa de SNC de langoeta1 GABA (que es el 

cl1e activo), taur!.na 'J" bet~ína. Ademi1s ee vi6 que el cor.teni

do de GABA. aumenta en la misma forma que la propo:-ci6n de ax~ 

nea inhibitorios de la muestra. Sa oree que en !ibrae inhibi

torias eata sustancia tiene función de transmisor, ya que cu~ 

ple tre• de loa requisitos que marca Patton ( 1958)1 la neuro

na preaináptioa contiene y sintetiza la ouetancla1 la aplica

ción de la euetanc1a a la fibra postnín11ptica repro~uce el 

efecto de la trannm1sión normal¡ la aoción de la sustancia 88 
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afectada. por agentes bloqueadores competitivos, en la misma 

forma que la transaiaidn eináptioa. 

En eatudioa relacionadoo con propiedades !armacoldgicas 

de circuitos neuronales, ha aido muy estudiado el gangllo ea-

toma.togástrico de crutáceos decápodos (Dando y Selveraton, 

1972¡ Rusaell, 1976; lta.rder y Paupa.rdin, 197~ ). Eata. prepara-

cidn per~1te analizar potencia.loa poste1ndpiicos excitatorioe 

e 1nn1bitorios, dentro del gan¿lio y ol ree'l.o del sistema ner 

vioao y en conexiones neuro:usculares. 

Co~o transmisores en sin~psis de oste ganglio en el can-

grojo Cancer pagurus, se han reportado L-gluta.mato, G~BA y 

ACh en conexiones sinápticas inhibitoria.a. latos compuestos 

pueden yrovocar un incremento en gK+, gCl- o una despolari~a-

cidn (ka.rder y ?aupardin, 1978}. Los transmisores de algunos 

grupoe do cálulas de este ganglio adn .no aa conocen. 

i.cí<lo glutámico. 

Trabajos rea.U r.a.d.oa por c:~~1d ,et al. (19 65), incH can 

que el ~cido glutúico ea un i~·~:~b~li,to importante en c111rtas 

uniones neuromusoulares···('p.l"o~abl~~ente- relacionado con inhi b!;_ 

e i dn). :;¡ tejido nervio so de · artrdpo dos y el músculo de C ere i 

~ ~ier.an grandes oantid&d.es de.· este 11.cido. Talllbilln se h&n 

detect:.do en algunos crust!o-eoa enÚma'is- ciue tra.bajan en la 

bioaar.aforaiacidn de 11.cido glutámioo (Kravits,_ 1962). 
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Te\rodo toxina. 

Ea\a austancia, que es •l principio activo de la \oxina 

del pez globo, ha permitido eaber que los meo&niamos de gla• 

y gK• son esencialmente diferentes (t&o 1 1966). Bloquea la eo 

rriente de Na+ del potencial de aoeión 1 pero no afecta la eo~ 

due\.i.neia. de K:+, coz:.o ::::uestran los exporimentos de cor1trol de 

voltaJe en axón gigan\a de langosta (Na~ahashi 1 Moore y Sco\t., 

19 6~¡ 'Iakat.a. 1 Ji.ocre y r.ao, 19 66). 

Cuan¿o se aplicaron corrientes deapolarizantes mayore3 

que el potencial de e~uilibrio del Na+ a travéa de la membra-

na de axón de langosta, en presencia de t.etrodotoxina 1 el mo

vimiento de iones Wa+ hacia afuera disminuyó. 

La tetrodotoxina parece entonces bloquear la propagao16n 

d9l potencial de acción en nervios y músculos por una aec1Gn 

espec!fiea de ·tr.ansfereneia de lila+, a través de membrano.n ac-

La selectividad.inhibitoria 'd• ••ta toxina sobre la oon

ductaneia de sodio, ae ha. probado \amliién en axón gigante del 

teJido circu.meaofágico da lane;osta, Romarua america.nus, 1 que 

es cás fuerte que drogas co:o coca!na 1 proc~ína, que t&&bi6n 

a!ectan el paso de Na+ a trav~s de la membrana. 

En esta ~reparación, la concentrac16n de umbral de totro 

dv~ox1na ua de 5 x l0-9 gm/ml o menor¡ la. da cooa!na y procal 

ne. va de 10-) a l0- 4 gm/ml. 
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Octopamina. 

E•te compuesto ea un !enol an~logo a la noradrenalina. 

En sistema nervioso da mu:!!ero •• ha detectado octopamina ao 

pequeñas cantidades en cerebro 7 neuronaa aimp,ticas psrit•rt 

caa, aiecprs asociado a noradrenalina, por aeta raadn e1 dif! 

cil conocer su funcidn. 

W1llace et al. (1974), de1cubrieron en SBC de langoeia, 

Hocarua americanua, neuronas que sintetizan 1 acumulan octop~ 

c1n3. La estimulacidn de estas células produce activacidn pe

ri!árica colin6rgica. Este hecho y la localizacidn de las c6-

lulas con relscidn a SNC sugiere que ee~n una forma an~loga 

pri:itiva de sistema nervioso de aam!fero. 

Los últimos estudios realizados •obre la funcidn de neu

ronas que contienen ¡¡,:¡¡inas, en sistema nervioso de langosta, 

tienen un enfoque sobre integracidn nerviosa, mu7 interesante 

que no se na entendido completamente. Analizando concretamen

te la funcidn do octopamina y eerotonina (Iohiahi 1 Kravita, 

197ó), ae sabe que ambas se encuentran en ganglios tor~cicoa 

de langosta Rom~rus americanue (serotonina en una cantidad 6 

veces :encr que octcpamina) y no ae ha determinado si se loe~ 

lixan a:bos ccmpuaetoe en las mismas c6lulaa nerviosas. rodan 

las neuronas ~e este ganglio son colin6rg1caa, por tanto de

ben eatar aaoci~daa a neuronas sensitivaa, Al ser excitadas 

libera~ las aminas nacia la hemolinfa, do aquí aon diotribu!

daa a todo el organismo, principalmente al corazdn. Serotoni

na 1 cotopacina incrementan frecuencia e intensidad de loa la 
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tidos cardiacos. Los oambios de temperatura afectan la excit~ 

bilidad de eetae o~lulas, dentro del rango de te•peratura (10 

l7ºC) a que son sometidas en condiciones naturales las lango~ 

taa. T .. bifn ee ha deetaoado el cambio oonductual eataoional 

de setos •nimal••• 

Ea poaible que exista relaci6n entre •etas variaciones. 

Se pi•n•• que la actividad de las neuroaaa que contienen aai

na1 representa un medio de control neurohumoral dentro del o~ 

g&nlaflO. 

?ara conocer la causa que activa este sistema sería neo~ 

sario inves•igar las células sensoriales que tienen conexidn 

con él. 
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VI. Conclu•ione• 

in e•\a reTi•idn •• deetacan le• •icui•ntea a•peoto•1 

Existen organi••o• aarino• que •• uean u:plia•en\e en ••tu

dios de n•uro!isiolog!a general. 

Ex1a\en organia•o• ••rino• de i•portancia adn potencial ta~ 

\o en neuro!isiolog!a como en faraacolog!a. 

- El efecto que tiene una sustancia neuroactiva sobre sis\eaa 

nervio•o de~~nvertebra4o• no siempre ea el aismo que el que 

se ~iene en 9\ate~a n~~vioso de vertebr~dos. 

Para entender la relac:6n que esto t1ene con la Far:scol~ 

g!a ~arina, coneidere~o• que1 deede ~ace algunos ar.os, ae re

conoce la i~portancia de •uatancias biológicamente activas e~ 

traídas de organi..::os ~~rinoe en proc:e•as b1omédicos. ~ene

ralc~nt~ los exp&ri:en:o~ real~z&dos cocsisten en la ex~r&c

oi6n d• eataa eue~anciaa ¡ &ll eciminiatraci6n por diferentes 

vías a anl:alea intactos (ratonoa, ccn&Joa o ranas son los 

cáe ueedos), o a la~ preparacionea cl,sicae de drganos a1sle

dcs. De aqu! ae han ob\enido agentes neurotrópicoe valioaoe, 

un BJ•mplo de 6stoa •• la tetrodotoxina. 

Como en suchos proble~aa de lf naturaleza, aer!a :u1 con

veniente para el ho:b~e, nacer una claaífic&ci6n de estas eu~ 

tanc1aa rara una u~il~1aci6n afectiva. Tal vez la m~Aor claot 

r1cac1ón ner!~ la~~- ~átural, ea dec1r, aquella que ~oca en 

cuenta el ai~n1f1cadc ada~tat1vo de la toxin~ desarrollada, 

iato implicar!a estu:i~~ cada una ~e estas suetanciau en erg~ 
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nieaoa con los que eat' r•l•cionada en for:ia natural. Poat•

riormente, la utili~acidn m•dica podría llevar•• a cabo la• 

si•ilitud•• 1 diferencia• qua •xisten entre •i•teaa nervio•o 

d• lo• animales afectado• y •i•taaa nervioao hu•ano. 

De aqu!, •• Te la neceaidad d• deaarrollar 1 sdlo en el 

campo de la Far..~colog!a Karina, :!neas de eatudio •obrea 

1) Ecolog!a !isioldgica da las toxinas marina1. ln1cial

mento, co:o sucede en la :a7or!a ¿e los te:ao de in~estiga

cidn cient~fica, las toxinas fueron conocidas de ~anera acci

dental, por efecios noc~voe ie dlstlntoa grados sobra el hom

bre, por ir..ges::6r. e ¡:or contacte con los anima.les ~dx1con. 

Sabiendo que ia:es sustancias exlsten 1 podría deoarrollaroo 

el estudio de nu&vas sustancias por medio del análisis da las 

relaciones bio:dglcas de los organismos. 

2) Fisiolog~~ ie las es;ecias atacadas. Una vez identit1-

cadas las relaciones de estoe a~i=alee, sobre todo laa aooci~ 

das a aofenaa 1 ataqua 1 aer!a necesario conocer detalladamen

te al ~ecanis:o de acción de loe compuestos ~u!micoa involu

crados. 

3) Fiaioleg!a comparativa. Uientrao cayor sea el conoci

miento de Bates mecanismos fisiol6gicoa1 Bn particular loa 

neurotdxicos 1 ea podr! establecer una cejor comparaci6n de 

funcionamíentc con la risiología bu=ana, 

A partir de esto, ae derivarían otros problemas sobre !1-

siolog!~ de org&n1amoa =•rinoa 1 cu7 probablemente ae looo1i

zar!an nuevas t4cn1oae 7 preparacionee útiles a la fiaiolog!a 

general, como fue al principio el hallazgo del axón gi~ante 

de calamar. 



-6l-

Vl. Bibliograf!a 

l. Aidle7 D.J. (1911). The Phzaiologz of Excitable Cella. 

Ca•bridge UniT. ·Pre•&· 46é p. 

2. Aeher p., E.lil. Gerachen!'eld z .... Tau.o ( 1966). ExcitaUon 

•ynspti~ue d'un •••e neurone central de l'Aplzaie trane

miae par deux mediateurs differenta. J. Phy•iol. (Paria) 

~8, 200. 

3. Auher P., A. l<&r\z y T. O. !ieil<i ( 1978 ). The moda of ac

tion of ant~goniHtB of tbe excitatory response to acetyl

choiine in ¿plzsia neurones. ;. Physiol. (London). 278, 

207-235. 

4. Aehley e.e. 1 E.E. aidgewa7 (196&). Siz:ultaneous recording 

of 2emb=ane potential, ealciun transient and tension in 

single :iuacle fibras. liature \!.on:ion). 219, 1166-1169. 

5. Bar:.er P.F., .1..L. ::iodgkin y l.¡. Shaw (1962). Repla.cement 

of the axc,lasz: of gia.nt nerve fibres with artificial sol~ 

tions. J. Pl:7siol. (London). 164, BO-l54. 

6. Ba~er ?.F., .o..:. Eodgi:in 7 'i.!. Sil.a• (1962). 'ice effects 

of cba.nges in internal icnic concentrations on tne electr~ 

Ct4l pro;iert1ea of perfuse:i g:..<>nt axona. J. Pil¡siol. (Lon

don j. 164, 35)-)74. 

7. Eak .. r P.F, :f ':',LSh.;w (1)61). keport fer 1960-61. J. J.:ar. 

biol. Asa. l'.i:. 41, :J5). 

6. Bo.slow J.L.S. \ l'i69 ). ;.. S~u¿y of 'iox~ns and otb.er lliologica.l 

ly Active Substa.nces of l.:.,.ri,;e úrigin. The 'iilli"'"'ª and 

1il lkine Co, Ea.ltimcre. <.!; 6 p. 

9. Jletne 1190~}. Cia<io er. i:'.o:rr1j.ge O.A. \1954). 

10. ílullock '!.!i. il;.4;:. ;;iiado en Horri<ige G.A. (195t.). 

11. Ca.ldwel 1 ?. :. t Eo d.gk.in ;. •• ~., ñ.. :.. !:.e;rnes 1 "!·.l. Shaw 

(1960). 7ts effects cf inJeC~~ng "enargy-ricb" pboupb~te 

oompounde on tbc active \rt4nsport or ions in tbe g1ant 

uons of Loligo. J. i'h;rstol. {London). 152, )61-)90. 

12. Caldwell ?.C. ;r 'I',J, Lea (197.)). Us• o:· an intrac•Jllulu.r 

glaea acintillator for t~e continuoua ~easure:ent of \he 

uptu.ke o! 14c-l~bolled ¡lycine into eq~id gi•nt a1ona. J. 



-64-

Pb7sio l. ( London). 23 2 1 4-5P. 

13. Caldwell P.C. 1 T,J, Lea (1975). Some •ffecta on ouabain 

on tbe tranapori of a111inoacida into equid gia~t azona, J, 

Pbysiol. (London), 245 1 9l-92P, 

14, Caldwell P.C. 7 T.J. Lea (1918). Gl;rcine rlu.xea in aquid 

giant axona, J, Ph7aiol, ( London), 278 1 l-25. 

15. Caldwell P.C. 1 G.i:.. Walater (1963). Studiee on the aicro

injection of Yarioue eubstances into craD auscle tibre 6 , 

J, Ph;rsiol. (London). 169 1 353-:n:>, 

16. Cbaplin .A..a. 1 .A..K. Higgins (1965). Cit..lio u r.e:-ir.ut G.J.., 

L.D. Lealte 1 a.. S!l:.¡:ira, S. Cowr.n 1 R.J. Wa.her (1965). 'file 

presence of glu•a~ate in nerYe-muacle perfuaates of !!.!ll!_ 

Carcinus and. Periplaneta. Comp. :Siocnea. PtqHol. 15 1 4&5-

502. 

11. Cottrell G.A. 7 ll.S. Laver .. clt (1966). lnvarteo:-ate l'barc:.a

colog;r • .l.nn. i!ev, Pila.rma.col. &, 213-29E.. 

18. Cottrell G.J.. ( 1966). Se¡:a:-auon and p:-cpe:-Hea or nubcel

lular pa:-ticles a.ssociated •1til 5-h1drox1t:-1~ta..&ine, witt 

acet;rlc~cline anc with an unid.entified car~10-excitator1 

aubstance fro~ ~ercen~ria nervous tiaaue. Coap. Biochem. 

Phyaiol. 11, 691- 5<0/. 

19. Courell ;:;.;.. ( 1967). Qcctsrrence of dop;utine o.:c,:i noru.<iren:_ 

lino ln ;be nervoun tisaue of aome inverte~~a.te apec1eo. 

B.1t. J. i>ha.rmacol. ¿r;:,, 63-69. 

20. Culi-i;ar::!y s. (j. ( 197 6). Two typea of ex:~:--aj:.~ct.ional L

glut~~~te recep~ora in locu"t muacle fibres, J. Physiol. 

( Loncon;. 25), 449-464. 

21. Cur\i.s F.. J. y í:. :;. Cole ( 1'142), J.!eir.brane :-eating and actlor. 

potent1als ln g:a~t !ibres of squid nerTe. :. Cell. Comp. 

Phyeiol. 19 1 l:l?-144. 

22. ;Jahl !.., :;. Falr., c. van Kecklenburg 'J S. liyrberg (196~) • 

.A.n adre~ergic nerYoua eyatett in eea ane~ones. ~uart. J. 

liicroecop • .;cL 104 1 ':dl-))4. 

2l. Da11do ll. B. y .l. l. Selveraton ( 1912). Cci:ottan:! f1br110 froi:. 

the aupraoeaophageal gar.gllon to the stoi:.Qtcgaatrio gan-



-65-

glion iD th• P&nulirua ~· J, Coap. Ph7aiol. 78, 138-

175. 

24. Dettbarn W.D. 1 P, Roaaenberg (1Sc2). Acet7loholineetareae 

111 Aelrah Bioobia. Biophya. Acta. 65, 362-363. 

25. locl•• J.C. (1964). The Pb7aiolog7 o! a7n&p•••· Spri»ger

Verleg. Borli11. 316 p. 

26. iiaer ( 1874). C·it•~o ea Horriclg• G.A. ( 1954). 

27. Erapaa•r V. 1 B. •••re (1953). Iaolation of entera.aine 

trom exir&ota o! Ootopua •ul¡•rie &nd o! Lisco5loaeu• E.!,:.

~ 1kin. J. Biol. Cht11'l, 200, 311-318, 

28. l"&lk G. 1 P. F&tt (1964). Line&r •l•ctric&l properti•• of 

atri&ted muscle fibrea obserTed •1tb int~&cellular electr~ 

d••· Proc. ao¡. Soc. (London) aer.b. 160, 69-12:,. 
29. l"lore:r E. (1965). Cita.do en Cottrell G.A. 7 LaTeracit 11.S. 

( 1966 ). 

30. Florey E. 1 J. •ineadorfer ( 19 67). Cho linerg~c nerTe end

inga fro11 Octopus br&in. F•d. Proa. 26 #2840. 

31. Prankenhaeueer B. :r A.L. Bodgkin (1957). The action of c•l 

cium on tte electrio&l propertiea of squic axons. J, Ph¡s

iol. (Lon<ion). 137, 218-244. 

32. Gerochenfeld E.M. ( 1964). A. non-cholinergic s¡n,.ptic inbi

b1 tion 1n tbe central nerTous a¡atoa of molluac. iature. 

203, 41)-416. 

33, Gerachenfold í!.W. y D.J. Cni.ara.ndan1 (1965). lonic llecban

is11 asaociated w1th non-cholinerg1o aynaptic inh1bi\icn in 

molluecan r:eurone. J. lieurcphys1ol. 28, 110-72:). 

34. Geraohen!eld E.M. y E. S"tefani (1965). 5-hydro:n'oriptaalne 

receptora and synaptic tranami&aion in Wolluacan neurone~. 

H&ture, 205, 121&-1218. 

35. Geraohenfeld H.W. y E. Stefani ( 1966), .l.n elect:-cph7slolo

gioal etudy of 5-hydroxitriptamino reoep~ora of nouronea 

in tho molluecan n<;rTouo aystem. J. !'hyoiol. 1':5, 6!"4-'/00. 

36. Geraobenfeld H.W. ;y L. Tauc l 1961 ). Pb"rlll<"Coicgic:al up0:cl.

fic1liea of n&uronea in an elecentary nerTous syc\bm. ~atu 

re. lB9, 924-925. 



-66-

37. Ragiwara S. 7 K. Kaka (1964). Th• initiation of apik• po

tantial in barna.ole •usol• fibrea under lo• intraoellular 

ca••. J. Oen. Ph7aiol. 48, 141-162. 

38. Bagiwara s. 7 I. Taaaki (1958). A atu47 of th• ••oaanie• 

of iapulae tranamiasion acrosa'th• giant a7napse of th• 

squid. J. Ph7siol. (Londoa). 143 1 114-l:H. 

39. Balstead B.W. (1965).Poisonous and lenoaoua Marine Ani•

ale of tha Iorld. U.S.Go•t. Printing Offioe, Waabing. 

D. C • .,..,¡ I, 994 P• 

40. Balatead B.W. (1961). Poiaonous and Venomoua ~•rint 4nia

als of tha •orld. U.S. Oo'ft. Printing Offica, Washington, 

n.c. •ol 2, l010p. 

41. Balstead B.T. (1978). Poiaonous and Venomous Marine !ni~ 

ala of tba World. The Darwin Presa, lnc. Princeton, ••• 

Jerae:r. 1043 p. 

42. Ball D.M. :r C.F.4. Pantin (193?). Tbe ner•e net ot the ~

hnozoa. J. Exp. Biol. 14, 11-18. 

43, Ba.aa. i::. ( 19 62 ), Soma obser•ations on the fine structure o! 

the giant e7nnpse in the stellate ganglion o! tbe equid ~ 

r¡tenpb.¡ bleei:eri, z. Zellforacli. 56 1 4:l'7-444. 

44. Hocgkin .L L. ( 19 :n ). ETidai;ca !or eleotrical tra.n1mi.,1::.on 

in ndrTa, J. Phyeiol. (Londoo), 90, 183-232. 

45. Ho¿gkir. A.L. ( 1938). Tbe eubtilrea.b.old potenti&ls in a cru.!. 

tacea.r. norTe flbre. Proa. Ro7, Soc. London ser B. 126, &7-

121. 

46. Hodgltin 4.L. 1 .l.F. !luxley (1939). 1ction po\eotiala ra

corde.:1. fro11: insida a nerTa fibre. llature. (Lon:ion). 1,4, 

no. 
47, Hodgltio 1.L., 4.F. Buxley 1 B. ICat:r. (1949). lonic currenta 

undarlying activity in tb.e giant axon of tbe aqui~. Arch, 

Sci. Pb.zaiol. 3 1 129-150. 

48. Hodgl:in 1.L., 4.F. Huxley z B. ICat& (1952), lo!euuremer.t of 

current-Toltaje relations in the iaembrane of tr.e g\an~ 

axon of Loligo. J. Ph¡~i.ol. (London). 116, !2¿-44!J, 

49, Rodglcin 4.L. 1 4.1". Huxle7 (l952a) Currents cerrud b7 10-

dium ~nd potaeeium iona through tb.e membrane of tbe e~ui~ 



-67-

giant axon of Lo ligo. J. Ph;raiol ( London). 116, 449-472. 

50. Hodgkin A.L. y A.F. Huxley {1952b). The co•ponentea of ··~ 

bran• conductance in the giant axon of Loligo. J. Ph¡eiol. 

(London). 116, 473-496. 

51. Hodgkin A.L. y A.F. Huxlay (1952c), The dual effect of ••• 

bran• potential on sodium conduotance in the giant axon o! 

Lo ligo. J. Phylriol. ( Loncion). 116, 497-506. 

52. Hodgkin A.L. y A.F. Huxley \1952d). A quanti~&tive deacriL 

tion of membrana currant ani ita applica'tion to conduction 

and exci tation in narve. ;; • Pilysiol. ( Lond.on). 117, 500-

~44. 

53. Hodgk.in A.L, y A.F. l!uxley ( 19)3). i.:ova:tenis of radioacti

va potassiu~ and mecbrane curren• in a giant axon. J, Phy

siol (Len.ion). 121, 403-41.;, 

54. !!od.gkin A.L. y B. Katz (1?49). Tbo effec't of aodiuc iona 

on the electrical activit7 of the giant axon of tha squid. 

J, ?hys::.ol. (London). 1oa, 37-17. 

55, Hodgkin A.L. y R.D. Ke7nes (1953). Tha mobilit7 and dLfru

sion coafficiant of potassiu= in giant axons fro3 Sepia. 

J. Physiol. \.London), 119, 513-528. 

56, Hod!';\on A.L. y R.D. Keynes (1955). ActiTe trar:s;ort of ce.

tionn ír. gtt.nt axonB !roi. Sepia and Loligo. J. ?h;ra~ol. 

(London). 122, 28-GO. 

51. liou¡.;1<1n A. L. y ~.A. ll, Eusnton ( l94G), Tb.e e lec tri.cal oons

ta.nts o~ a crustaoean nerve fibra. Proc. Rc,7. Scc. London 

eer. il, i:n, 444-419. 

58, Eorridge A.. ( 1954). The nervea and muocles of :ecuaae, l 

ConUuction in the nervous ayatem of Aureli~ ~· J. 

Exp. 3io l. 31, 59 4-600, 

59, llorridgo J.A. ( 1955). Tho nervaa and musclee of :uduoa.e, 

11. Goryonie. proboacidalia J, Exp. Biol. 32, 5))-)&b. 

60. Horr1á;;o G.A. ( l'J5b). The nervaa and 11usc:ea o:· ::edu~ae, 

VI. rile rily thm. J. t;xp. 310 l. 35 1 7 2-9 l. 

61. l!oyle G, y J. Smith ( 196)), lieuromuaoul~r ¡¡llyslolop,y o! 

gie.nt musclo fibras o! a barnaclo Bal~nus no~il1a, Uar•~n. 

Comp. B1oohom, Phyuiol. 10, 291-314. 



-68-

62. Bo7le G. 1 C.A. Wierama (195Sa). Excitation at neuro•uecu

lar junctions in Crustacea. J. Ph¡siol. (London). 143, 401 

425. 

63. Hoyle G. 1 C • .ó.. Iieraas (1958b). Coupling o! aembrane pot~ 

ntisl to contraotion in cruetaoean auacl••· J. Pb7aiol. 

143, 441-453. 

64. Huxle¡ A.?. ;y R. Staap!li (1951). E!teot of pot&••ium and 

uodium on reeting and action potential• of •ingle myelina

ted nerve fioree. J. Pbysiol. (London). 112, 496-508. 

65. Kandel E. ;y G. Coggeshall (1967). Oppo•ite a7naptic aoti

ons cedi~ted by different brancnea of an ider.tifiable int

erneuron in Aplya1a. Science. 155, 346-}t.9. 

66. Kandel E. ;y H. Kupfermann ( 1970). The f\Onct1ona.l organiu

tion of invertebrate ganglia • .ó.r.n. llev. Ph;siol. 32, 198-

258. 
67. Kao C.L (1966), Tetrodotoxin, aaxitoun ar.d their u1gnl.!!_ 

canee ic the stud:r of sxci tation phenocei:>a, Pha::-aa.col. iiev 

18, 997-1049. 

68. Y.atz B. y R. ~iledi (1966). lnput-output relation of a 11~ 

gle syna.pse. llature. 212, 1242-1245. 

69, Y.atz B. {1966). Nerve, Muscle and S:rnapae. Me Graw Hill. 

l bb p. 

10. Keyrioo :<.D. { 1951 ). The ionic 11ovezaenta during nervoue ac

tivity. J, Physiol. (London). 114 1 119. 

?l. Ktlynes B.. D. ( 196)). Cbloride in tbe aquid giant a.xon, J. 

Pbysiol. (London). 169 1 690-705. 

12. Keynes B..D. y P.R. Lewis (1951). The eodiua a.nd pota•aiuc 

content of cephalopod nerve fibrea. J. ~b;ysiol. (London). 

114, 151-::.62. 

¡3, Y.eynes í!. !>. y E. íloj'l.B ( 1976), 'l'he tempora.l a.nd steady

ata.te rel~tionshlpu between activation of tbe sodium cond~ 

ctsnce a.nd movement of the sating particlea in tbe aquid 

gh.nt axon, J. Phyuiol. (London). 255 1 157-169, 

14. Koniohl s. y E.A. Kra.vits (191B). 'l'he phyaiologioal pro~e~ 

tie• of a.mine-contain1ng neuronea in the lobster nerYoue 

eyutem, J. Phyaiol. 219, 215-229. 



-69-

75. IraYitz E.A (1962). Enz7aatic foraation of gaaaa-&J1in•

butiric &cid in the peripheral and central nerToua •::rstem 

of' lobet•ra. J, lieuroche111. 9, 363-310. 

76. KraYitz E.A,, s.·¡, lCuffler 1 D.D. ?oUer (1963). :;a& .. a

aainobutiric acid and other block:ing oompcunds in Cruata

cea, III. Their relative concentrations in aeparate4 aot

or and inhibitor::r axona. J, !ieuro¡;h¡siol, 26, 739-7)1, 

77. Loe P. B.. 1 E. Flore¡ ( 19 66). The distri bu \ion of' aeet¡lch!!.. 

lin• and oholinesteraae in the nerYous syste~ and in inne~ 

Yated organs of Uctopus dofleini. Co~p. Biochea, ?hysiol, 

17' 509-522. 

7e,, li!.ack:ie, G,ú. (1910), lleuroid con:·~otion and tte eTolutíon 

of conduetir.g tissues • .,.uart. Rev. ihol. 45, }19-332-

79, llackie G,O. ( 1916). Propagated s¡;ikes and secretioll in a 

coelenter&te glandular epithelium, J, Gen. Ph7siol. 68, 

313-325· 
80. J.;acltie G.ú. y :..i.:. Pa11Sano (1963), t.pith.,lial cord.uction 

in hydromedusae. ·J. Gen. ?h7siol. 52, 600-621. 

51. ~arder E. y L. Paupardin (1978), ~he ph~rcacological prop

ertiea or some crustacean neuronal acetylcholine, gs::a

aminocu liric aeid, and L-glutr.zate responses. J. Physiol. 

2B O, 213-2 3 6, 

82. Uariaoul R.5. {1914), Experimenlal ~arini 3iolcig7. Aeadem

ic Pronu 1 lnc. li. Y.. )13 P• 
33. l!ayer ( 1906). Citado en liorridge G.A. { 1954). 

84, ~ettriclt D.:, y J.l.:., Telford ( 1965). The b.istaJr.ine content 

and histidine decarboxylase ac~ivity oi some :erine and t~ 

rrestrial aniaa.la from the líeat lnt11ea, Comp. ::!iochec. Pb;t 

siol. 16, 541-559. 
S). Wilodi (196l). ~iniature syn~ptic potontials in squic nor

v e e o 11 e , li a tu re ( Lo n don ) • 21 2 , 1 2 4 0- l 2 4 2. 

S6. J.:i101H ~ .• y c. R. SLter ( 1966). 'tne aaUon of caloium on 

nournnal synapnea in the aquid. J. Phyaiol. ( London ), 11\4, 

413-498. 
87, Woore J,';i,, T. 1laraba11bi y T.I. Sbaw (1967). it.n upper lim

it to the nucber of aodium ctannels in nerTe me~brano? J. 

Phyol.ol. (l.on'1on). 188, 19-10), 



-10-

8B. ~iarallaahi T., J.S. J.loore y 1.ii.. Scott (l9ó4). 7'etrodoto:rln 

blockage or aodium conductance increasa in lo~s'Oer giant 

a:ions. J. Gen. l'hysiol. 41, 9 65-914. 

89. ?antin C. F.A. (1935a) 'i'he nerve net of the Actinozoa. I. 
r'aci 1 i ta<;ion. J. E:ip. Biol. 12, 119-136. 

90. Pantin C. F.A. ( 19 35b}. ~·ne nerve nei of tbe J.ctino~oa. II. 

Pl:.n of tne nerve net. J. B:ip. Biol. 12, 139-155. 

91. I'antin C.;:,;.. ( 1935c). The ne:::"•'e net of the •ctinoitoa. III 

F'oLi.rity an1 after-dischc;.rge. J. Exp. Biol. 12, 156-164. 

9~. ?antin C.i'.;.. ( 1935d). The nerve net of tJ:,e J.cHnozoa. IV. 

r'aci.litation and the "stair-ca.ae". J. t:xp. Biol. 12, 3B9-

39 b. 

93. ?antin c.:'.~ (1952). ·1'he ele:antary nervous e¡steir.. ?roe, 

i\oy. Soc. ser B. 140 1 11.7. 

94. Farker (1919), Citado en Jllackie G.O. (1970). 

9 5. ?atton .,,. ;:;. Y. ( 1958 ). Central and aynaptic tranamiaaion in 

the nervous syatem. A. Rev. Pbyaiol. 20, 431-410. 

9 6. i!o:iu.nes ( 187 6). Citado en iiorridge G • .I:.. { 1954). 

97, Rosa D.~. (1945a}. fac1litation in.sea. ane:ones. I. The a~ 

tior. of drugs. J. Exp. Biol. 22 1 21-:H. 

;¡6. Ron a ::. J.:.. ( 1945b). Facilitation of aea aneaones. II. Teata 

on extracta. J. Exp, Biol. 22, }2-j6. 

9':J. i!oaa U.lo!. ( 1952). Facilit&tton on sea ane:ones, III. l(uicl<: 

respor.ue11 to single etii::uli in 11.etridium ~· J, Exp. 

Bio l. 29 1 2)5-;:54, 

l O O, Ro s s :; • !.! • y C • :'. .al. P a. n ti n ( 19 4 O ) , C i ta. do en Ros s D. ll. { 19 4 5 

a.). 

101. Rusaell D.F. (1976). Rhytbmic excitator::r inputa to the lo~ 

ster sto~3toga.otric ganslion. Bra.in iea. 101, 582-588. 

102. Ruaeell, F.t:. (1971), llarine Toxinil :rnd "ter.011:ou11 a.nd Pois~ 

nous lo!e.rine Anirnals • .:.cade:üs ?renn. lnc. \ l.ondon). 116 p. 

lll), Su.lt>nicy 5., L. li1r1pi y E. Lahoa ( l'Jb6). ":la.do en Cottrell 

G. J... y k. s. Laveri.ck \ l'.H-B }. 

104. Tairnta lo'.,, J.:t, 1.'.oore, C.Y. Kao 1 1-'.A. r·..;,::-1!.an (1966). Blo:_ 

k•ge of nodium conóuct~nce increuoe 1n lobster g1ant axon 

by tar1cha;oxin ( tet:-o::otoxi.n). J. IJen. ?l::.ys1ol. 4'J, '111-

9BB. 



-11-

105. Tauc L. ( 1958 ). :rocessus post-synapüque d' exci tation et. 

d'inhibition dans le eo:a neuronique de l'Áplysia et de l' 

iscargot. Arch. l\al. Biol. 96 1 ?B-1:0. 
106. 7auc L. { 1959 ) .• Inte:::-action non s7na;-~1~ua entra deux neu

rons adjacents du ganglion abdo:inal ie l'Áplysia. C.r. 

hebd. Seauc. Acad. Sci. (Psris). 246, le57-ló59. 

101. Twarog B.W. (1966). Ca~ch an~ the :ec~~r.ia: of action of 

5-hydroxitript&:ine {serotonine-5li1') on ::olluscan ci1.111clea 

a spacul:ition. Life 3ci. 5 1 1201-1?13. 

108 •. hllt>ce B.G., B.:a. Ta.l'llllo, P.D. ?.vi.ns 1 :; • ..i.. Kravit: (1974) 

Octopamine1 selecti•e association ••~h s;ecific r.euror.s in 

lobat.er nervous syst.ei::. llrain <;es. 7 !. , jt,.1-355. 

109. llebb '.J. D., ·1. :J. ;;et~b~::-n y Li. 3ri:r. ~ lj 6Sj. 3ioche&ic&l 

~nd ph~rma.cological as .. ects of ~he s¡na;aea or tte squ~d 

stellate gan6iion. 3iocaec. Fh~::-&~cc!, :5, lol3-lél9. 

110. •eber ..;.. y R • .:ier:: \ 1963). Ti:.e :i:.n:ing o! calciuc to acto

~yosin systems in rel~t1on to the1r biologlcal ac~ivit7. 

;. biol. Chec. 235, 599-605. 

111. óestfall J.4. ( 1973). Ultra.structure ev1dence for neuro:au!. 

cul:;r systea:s in Coelenterates. J..mer. Zool. 13, 231-2.!6. 

112 •• iood J. IJ. y T. L. :enz i 1964). Eistoc!:.e:s.ica.l locali::a.tion 

of a.cil.nna in lly:ira ar;d sea aner.on<>a. Jiature. 201. 8~-$9. 

113. Young J.;:. (l9H). :ne gian~ nerve !'ib!"e& ar.d ep1aiellar 

boa;¡ ar coph:ilopods. ;,¡. Jl. microoc. Sci. 78, )67. 

ll-1. 1.s-liagy 1 y J. Sa.lo.nl:y (1965). !iic~ocne:nca.l investiga.ti

ons of cholinestera.ae in differan\ :oll~scs wit~ refer~nco 

to functionc.l con:iitions. J. !i&ture. 206, €:42-843. 



-11-

105. Tauc L. (1950), :rocessus post-synaptique d'excitation et 

d'inhibition ~ans le soca neurociquo de l'aplysie et del' 

::>se argo t. a::-ch, 1 tal. Bio l. 9 6, ¡f,-11 o. 
106. Tauc L, (1959). Interaction con s7naptique entre deux neu

rona adjacents du ganglion ab~o:inal de l'Apl7sie. C,r, 

hebd. Seauc, Acad. Sci. ( Paris). 248, 1B57-1B)}. 

107. Twarog B.W. (1366). Caten an~ ~~e mech~nisc of ac\ion of 

5-hydroxitrip~a.::ine ( seroto1nne-5:ii') on ::olluscan musclea 

a spoculation. Life 3ci. 5, l2:Jl-1213. 

108. 'Nallace B.G., B.R. 'i'ala.mo, r.:;, Í'.Vflns y :..A, í:::-a.vitz (1974) 

Octopamine1 selective assoc¡a.t1on •lth s~ecific ceurons in 

lobster nervo:is s;rsteu;. Bra1:0 :.ea. 1 ¿, 349-355. 

109. 'liebb ~. !), 1 ... ::.. :iet•b~rn y I<. ?.r1zn \ 19 66). oioc:Cemical 

and ptarmacologica.l aspects of ~ce synapses or the squid 

ntella.te gar.¡;:ion. Biocnec. ?h¡;rz:.col. 15, lel3-l819. 

110. Neber ;., y :!. iieri: ( 19 6}), !e.e ·oin:iing of calcium to aoto

myosin aya~e~s in rel~tion to tae1r biological ectivity. 

J. biol. C:C.e::::i. 238, 599-605. 

lll. 'll'estfall J,.i.., ( 1913). Ultr&st:r.:cture evidence ror neuro111u!. 

cular systeits in Coelenterates • .\.1:1er. Zool. 13 1 237-246, 

112. ;/ood J.O. 1 1.L. Lenz (l:f6~). E!.stoclle:aical localization 

of eininou in Hy:ire and sea enu:ones. Ke.ture. 201, 88-t\9, 

113. Young J.;,, ( íJ 36), The gian~ nervo fibres ar.d. e¡::istellar 

bod;r of ceph::.lopods, "· Jl, :icr<:>ac. Sci. 78, 361. 

114. Zs-tiagy l y;;, Sa.lanky (1965). !i1ctoche::::iice.l investigat1-

ons of cho~inesterase in different Eolluscs with reference 

to functional conditions. J. liature. 206 1 842-843. 


	Portada
	Índice
	I. Introducción
	II. Phylum Coelenterata
	III. Phylum Yollusca
	IV. Phylum Arthropoda
	V. Conclusiones
	VI. Bibliografía



