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I NT RODUCC ION 

1).- ORGANIZACION ANATOMO-E=UNCIONA1_ DEL OJO CO1•1PUESTO DEL ACOCIL. 

1 
1 
1 
1 

La organización del ojo compuesto del acoci 1 es similar en - 

sus aspectos fundamentales a la que se : nr_u nt ra en todos los crus t¥3ceos de-

cápodos (Prosser y Brown, 1961; Horridge y Bullock, 1965), Desde finales del 

siglo pasador Parker realizó estudios que hasta ahora no han sido superados 

en sus aspectos esenciales y que lo llevaron a proponer cuál es la organiza-

ción anat.omofuncioval de los ojos de estos organismos (1891, 1895, 1897)• - 

Desde esa época, se puso de manifiesto que la unidad funcional del ojo com- 

puesto, la onrat i di a, está formada por un sr. tema conductor de la luz, un sis- 

tema  transductor de la señal luminosa en señal eléctrica y un sistema regula 

dor de la cantidad de luz que llega hasta los fotorreceptores, 

El aspecto externo de cada tallo oculat del acoci1, es el de 

un pequeño ci 1 indro nxSvi 1, que se encuentra un ido por su parte proximal a 1 - 

cuerpo del organismo, 

En un corte longitudinal del tallo ocular (figura 1), se ob -

serva en su parte externa una gruesa cutícula incrustada de sales de calcio -

que le dan una dura consistencia; esta cutícula se adelgaza bruscamente ha- -

ciéndose translucida en la región distal del tallo donde forma la córnea del 

ojo, que cubre la retina, Bajo esta cutícula se encuentra la hipodermis, que 

se engruesa para formar la retina (Parker, ¡895). 

El sistema conductor está integrado por la córnea, estructu-

ra que forma una faceta visible desde el exterior- y que es secretada por dos 

células corneágcnas de origen epidérmico las que se localizan en su ¡.)arte in 

ferior; más abajo se encuentran cuatro células que forman el cono cristalino 

el cual es una lente cuyo vértice termina en las células fotorreceptoras me-

diante un largo filamento llamado tallo del cono cristalino, Esta organiza- 

ción permite que la luz que incide sobre la superficie de la córnea llegue - 

hasta los fot:orreceptores sin que haya un grado de dispersión excesivo. De - 

hecho, es la longitud del tallo del cono cristalino la que determina la capa 

cidad de que la luz excite a los fotorreceptores, por lo que no es de extra-

ñar que sea precisarnsnte esta característica la que cambie en las especies -

(diurnas o nocturnas) dependiendo de que el ojo compuesto funcione como un - 
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ojo en el que se forman las imágenes ''por aposición o "por superposición". 

El sistema transductor del ojo compuesto del acocil, está - 

formado por 7 c€lulas fotorreceptoras que se arreglan alrededor del eje lon-

gitudinal de la omatidia, seis de estas células se han asociado con la capta 

ción de la luz y la séptima con la visión de colores y la detección de la 

luz polarizada (Waterman y Iiorch, 1966). Junto a estas células receptoras, -

se encuentra una octava célula de menor tamaño, llamada "célula basal excén-

trica" (Waterrnan, 1961). Las 6 + 1 células fotorreceptoras forman la retínu-

la, en cuyo centro se encuentra el rabdo:no, estructura fotosensible formada 

a partir de las prolongaciones tubulares o rabdómeros de dichas células, El 

rabdomo contiene el pigmento visual del ojo, la rodopsina, y es por lo tanto 

el sitio donde se lleva a cabo la reacción fotoquímica primaria (Eguchi, E., 

1965). En el acocil y otros dec¥7podos con ojos por superposición, se ha ob-

servado que cada rabdomo está formado por capas periódicas perpendiculares -

al eje óptico. Estas capas están integradas por 3 o 4 sectores, cada uno for 

nado por una de las siete células retinulares. Una de estas células es más 

grande que las otras y ocupa todo un lado de los cuatro que componen el rab-

domo; un par de células más pequeñas ocupa cada uno de los otros tres lados. 

Como se observa en la figura 2, las capas alternadas del rabdomo provienen -

de células localizadas en los lacios opuestos del mismo. Así, una capa la for 

man los rabdómeros de las células 1, 4 y 5, mientras que la siguiente estará 

formada por las células 2, 3, 6 y 7 y así sucesivamente. La microscopía clec 

trón¡ca ha mostrado que las fibras que forman al rabdomo están formadas por 

microvellosidades de diámetro entre 500 y 1000 A. 

El sistema regulador de la cantidad de luz que llega al rab-

domo, lo forman diferentes clases de células, las que en conjunto forman el - 

sistema de células pigmentarias accesorias, Estas son: las del pigmento dis- 

tal (P.D.)., las del pigmento proximal (P.p.) y las del pigmento reflector -

(P.R.). Las células del pigmento distal se encuentran rodeando a los conos  

cristalinos y contienen. gránulos de color oscuro, cuya composición química -

aún no ha sido bien establecida, La posición de dichos gránulos depende del 

grado de iluminación al que se exponga el ojo (Sondeen y Brown, 1952) según 

detallaremos un poco más adelante, Las células del pigmento proximal se en- 

cuentran en la base de las células retinulares y tienen gránulos oscuros cu 

ya posición, al igual que la de los gránulos del pigmento distal, depende - 

también de la cantidad de luz a la que se someta al sistema. Por último, hay 
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1 
células 	con un pigmento ocre y que se encuentran en 	la base de 	la omatidia, 

I las que se 	conocen con el 	norhbre de 	células 	del 	pigmento de 	reflexión, 	ya 	- 

que 	contienen 	pigmentos 	a base 	de 	purinas y 	pteridinas 	que 	se 	caracterizan 

reflejar 	la 	luz 	que 	incide 	sobre 	ellos 	(Kleinholz, 	1961). 'por 

La membrana 	banal 	está atravesada 	por 	las 	fibras 	nerviosas 

provenientes 	de cada 	una 	de 	las 	células 	retinulares, 	las 	que 	continúan 	su 	- ' camino hacia el 	sistema nervioso central 	y establecen 	su 	primer contacto con 

las 	neuronas 	de 	la capa ganglionar. ' Además 	de 	las 	fibras 	sensitivas 	visuales, 	el 	nervio óptico - i contiene axones eferentes que 	se 	dirigen hacia 	los músculos que mueven el 	ta ' llo ocular 	(Parker, 	1895). 	También 	se 	ha encontrado 	un 	tercer 	tipo 	de 	fibras 

en 	el 	nervio 	óptico, 	las 	que 	tienen 	carácter 	secretor y que 	son 	fibras 	que 	- 

terminan 	en 	los 	diferentes 	ganglios, 	en 	especial 	en 	la 	glándula 	sinusal. 	Es- 

ta estructura se 	conecta 	con 	un órgano glandular, 	el 	llamado órgano X, 	me- ' diante 	axones que 	forman 	un nervio, 	llamado nervio óptico de 	la glándula si- 

nusal, 	Esta glándula se considera 	el 	más 	importante 	de 	los 	receptáculos de - 

neurosecreclones de estos 	organismos y se ha 	relacionado con 	la 	liberación - ' de neurohormonas de muy diversos 	tipos. 	Entre 	las 	distintas hormonas que 	se 

han 	encontrado están 	la que 	regula 	la migración 	de 	los 	pigmentos 	retinianos ' y 	de 	los 	cromatóforos 	tegurnentarios 	(Smith, 	1948; 	Kleinholz, 	1961), 	la 	res- 

ponsable 	de 	la 	muda 	(Kleinholz 	y 	Bourquin, 	1941; 	Brown, 	1961), 	la 	que 	regula 

los niveles 	de 	la 	glucosa en 	la hemolinfa 	(`(leinholz, 	1973) 	y 	probablemente 

muchas otras cuyas 	funciones aún se desconocen. ' Las 	fibras 	nerviosas 	retinulares 	pasan 	desde 	la parte 	proxi- 

la 	 la mal 	de 	la retina hasta 	masa ganglionar que se 	encuentra en 	parte cen- 

tral 	del 	tallo ocular y 	que 	consiste 	ele 	cuatro 	capas 	neuronales 	(figura 	1). 

El 	primer 	ganglio o 	"lámina 	gangIionar'', 	es 	c1 	más 	pequeño, 	tiene 	aspecto 	de 

cúpula y 	sigue 	la 	forma 	dL, 	-la 	retina, 	Los 	axones 	provenientes 	de 	esta 	capa 	- ' se 	decusan 	formando el 	primer quiasma óptico, 	antes de entrar 	en 	contacto 	- 

con 	la"médula" o segundo ganglio óptico, 	el 	cual 	es más grueso que 	la 	lámina 

I ganglionar y 	tiene 	forma convexa en 	la 	región distal 	y cóncava en 	la 	región 

proximal. 	Los axones que emergen de esta 	capa ganglionar, 	vuelven 	a cruzarse 

formando así 	el 	segundo quiasma, 	antes 	de 	llegar 	al 	tercer ganglio. 	Es en 	es 

te 	tercer neuropilo, 	llamado 	'complejo 	lobular" donde 	termina 	la 	mayoría 	de 

t  las neuronas, 	aunque 	algunas 	fibras 	pasan 	directamente 	hasta 	el 	nervio ópti- último 	 - co. 	El 	cuarto y 	neuropilo es 	un 	conjunto de masas 	ganglionares 	que 
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forman 	los llamados focos ópticos, De los cuatro neuropilos, es éste el de 

mayor tamaño y del que sale el nervio óptico para ingresar a través del pro-

tocerebro lateral y llegar al lóbulo óptico del ganglio supraesofgico o ce-

rebroide, 

Funcionamiento del ojo compuesto del acocil, 

Optica de la ornatidia.- Desde 1897, Exner describió el sistema óptico del 	- 

ojo compuesto de algunos artrópodos y desde entonces no se ha avanzado mucho 

más en éste campo, debido a la dificultad que presenta la composición gelati 

nosa de las estructuras que forman el sistema dióptico de estos organismos. 

En el acocil, el ojo compuesto corresponde a un ojo con su-

perposición óptica de las imágenes, lo que significa que la capa rabdomérica 

queda en un sitio relativamente orofundo con una zona de material claro en-

tre ella y las facetas de la córnea. Exner deITrostró que la luz que entra des 

do un punto distante llega a un gran número de facetas aunque debido a la - 

longitud del tallo del cristalino, el que es particularmente grande en estos 

ojos, todos los rayos llegan a un punto en la capa receptora. En el. sistema 

óptico del acocil se encuentra un arreglo cuadrado de espejos que se acomo-

dan en forma radial y que hacen que la formación de imágenes sea erecta y a-

focal. Algo que resulta ventajoso de la organización de los ojos por superpo 
sición es que tienen una gran "pupila'' (o sea el sistema de entrada de luz), 

ya que muchas facetas contribuyen a que llegue luz de las distintas regiones 

del espacio hasta la retina, por lo que la incidencia de luz en esta región 

es considerablemente mayor que en los ojos por aposición. 

Funcionamiento de los fotorreceptores 	El funcionamiento de los fotorrecep- 

tores visuales del acocil se pone de manifiesto cuando se genera una serie - 

de cambios eléctricos característicos de estas células ante la llegada de un 

estímulo luminoso, 

La respuesta inicial de estas células, corno en todos los fo-

torreceptores estudiados corresponde al llamado ¿,potencial temprano'', el que 

se caracteriza por las siguientes propiedades: no tiene latencia o si la tie 

ne no se ha detectado hasta ahora) la forma de la onda depende de la tempere 

tura ya que si ésta es elevada la onda es sólo negativa presentándose un com 

ponente positivo conforme la temperatura disminuye; se mantiene aún después 

de los procesos de fijación química; mantiene, hasta llegar a la saturación, 

una relación lineal con respecto a la intensidad de la luz; es insensible a 
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los 	cambios 	fónicos 	del 	medio y 	por 	último 	tiene el 	mismo espectro de 	absor- ' ción que caracteriza al 	potencial 	de 	receptor. 	Se 	considera que este poten- 

cial 	coincide 	con 	las 	primeras 	etapas 	de 	degradación 	de 	los 	pigmentos 	foto- 

sensibles 	así 	como con 	los 	primeros 	procesos 	de 	resíntesis 	de 	los 	mismos; 	- 

también 	se ha propuesto que 	no se 	relaciona con 	los 	cambios de 	permeabilidad 

de 	la 	membrana, 	sino más 	bien 	con 	corrientes 	capacitivas 	que 	resultan 	del 	- 

cambio 	de 	cargas 	de 	las 	moléculas 	del 	pigmento orientadas 	en 	forma 	semejante ' que han 	capturado 	los cuantos de 	luz, 

Potencial 	de 	receptor,- 	El 	potencial 	de 	receptor 	es 	un 	voltaje 	lento que 	se 

presenta 	en 	los 	fotorreceptores 	retinianos 	corno 	respuesta 	a 	la 	aplicación 	de ' un estímulo 	luminoso, 	Esta 	respuesta es graduada y 	depende de 	la 	intensidad 

y 	la 	duración 	del 	estímulo, ' En 	el 	acocll, 	el 	potencial 	de 	membrana 	tiene 	valores 	entre 	- 

-,30 a 	-70 rnV 	en 	ausencia 	de 	la 	luz, 	Al 	incidir 	un 	destello 	luminoso 	hasta 	el 

1 rabdomo; 	que ya hemos dicho que es 	el 	sitio donde se encuentran 	las 	microve- 

llosidades 	que 	contienen 	al 	pigmento 	fotosensible, 	se 	lleva 	a 	cabo 	una despo 

larización, 	en 	la que buen 	número de autores 	(Burkhandt 	y Autrum, 	1961; 	Na- 

ka, 	1961; 	Lasansky y 	Fourtes, 	1969; 	Harndorf, 	1979) 	ha encontrado dos 	compo- 

nentes; 	una 	fase 	rápida 	dependiente 	de 	la 	intensidad 	del 	estímulo 	y 	que 	se 	- ' conoce 	como 	la 	respuesta "transitoria" y otra 	lenta que depende de 	la dura- 

ción del 	estímulo y que 	recibe el 	nombre de "estacionaria',. 	La dependencia

1  
	- 

entre estímulo 	y 	respuesta 	es 	lineal 	a 	bajas 	intensidades 	y 	no 	lineal 	(loga- 

rítmica) 	a 	intensidades 	elevadas 	cercanas 	a 	la 	saturación. 	El 	origen 	del 	po- ' tencial 	de 	receptor no se conoce aún cuando se han propuesto dos explicacio- 

nes: 	una 	de 	ellas 	(Benolken, 	1961) 	dice 	que 	durante 	la 	iluminación 	hay 	un 	au 

I mento en 	la conductancia de 	la membrana del 	fotorreceptor, 	lo que causaría 	- 

un 	régimen 	de cambio de 	los 	iones 	en 	la membrana que provocaría que se gene- 

rara 	el 	potencial 	de 	receptor. 	Por 	su 	parte, 	Smith 	en 	1968, 	propuso 	que 	du- 

rante 	la 	iluminación 	se 	presenta 	un 	cambio en 	la 	actividad 	de 	una bomba elec 

trogénica, 	lo que provocaría que 	transitoriamente se 	suspendiera 	la 	expul- 	- ' sión 	activa 	de 	sodio y 	la 	retención 	activa 	de 	potasio 	con 	la 	consiguiente 	- 

despolarización 	característica 	del 	potencial 	de 	receptor. 	Hasta 	ahora, 	sin 	- ' embargo, 	la 	controversia 	se 	mantiene ya que 	se han 	aportado datos que 	apoyan 

una 	y 	otra 	posibilidad. 
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Electrorretinograma.- Otra forma de registrar-  la actividad eléctrica de los 

fotorreceptores cuando responden a la luz, es mediante el 'relectrorretinogra 

ma" (ERG). Esta es la respuesta de grupos de fotorreceptores que se excitan 

por la llegada de un estímulo luminoso y tiene características bien estable-

cidas (Naka y Kuwabara, 1959)que dependen del estímulo y del sitio donde se 

coloque el electrodo (extracelular, por supuesto). En un ERG de acocil, se - 

encuentran dos componentes¡ una de ellas, la llamada H ,responde al encendí 

do de la iluminación y la otra que se conoce como H II, se mantiene todo el -

tiempo que dure la aplicación del estímulo. Los mismos autores propusieron -

que, por lo menos en el acocil, la componente H 1 se origina en el rabdomo y 

la H II en la célula retinular. 

Al estudiarse la dinámica de la respuesta a la luz de los fo 

torreceptores visuales se ha observado no sólo modificaciones en los regis-

tros eléctricos sino también cambios estructurales detectables con rnicrosco-

pía óptica o electrónica, como consecuencia de haber sometido al organismo a 

condiciones de obscuridad durante tiempos prolongados del orden de semanas -

(Eguchi y Waterman, 1968; Fuentes-Pardo y García, 1979). Se pudo así compro-

bar que en estas condiciones hay un gran aumento en la sensibilidad a la luz 

de los fotorreceptores, además de modificaciones estructurales notables so-

bre todo en lo que se refiere a la organización de los rabdomos. Por el con-

trario, si los fotorreceptores se han visto sometidos a una iluminación pro-

longada, se provoca una reducción de la sensibilidad a la luz, que se mani-

fiesta en hechos tales como que los receptores se aparten en su comportamien 

to de lo esperado según la ley de Weber. 

Si los registros se hacen en la vía aferente, se pueden re-

gistrar potenciales de acción cuya frecuencia depende de la Intensidad del - 

estímulo y de la zona del ojo que se ilumine, ya que se ha encontrado que - 

hay interacciones de tipo excitatorio e inhibitorio entre los diferentes cam 

pos sensoriales (Wiersma y Yamaguchi, 1967), No se conoce, sin embargo, el 

lugar dónde están los somas de las neuronas que originarían estas respuestas 

y mucho menos todas las interacciones posibles entre ellas. (Hay que recor-

dar que cuatro neuropi los y por lo menos dos quiasmas, suponen un grado de - 

complej idad en la organización de estos elementos que hasta ahora no estamos 

en condiciones de aclarar). 
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II).- ORGANIZACION DE LOS SISTEMAS CIRCADICOS, 

El término circ5dico o cir'cadiano (del latín circa - ''alrede 

dor'' y dien - ''día"), fu c asignado a la propiedad de las estructuras vivas - 

de "manifestar perir>dos diarios que no difieren mucho de las 21r horas'' (Hal-

bery y cols,, 1959). 

' 

	

	
La ri tmicidad ci rcadica es un fenómeno que se encuentra en - 

un gran número de sistemas vivos tanto vegetales como anirnales, lo que ha he 

cho que muchos autores acepten que la capacidad de oscilar es una caracterís 

tica inherente a la organización de la materia viva. Esta propiedad tiene 

I 

consecuencias muy importantes para las células, sobre todo si pensaras que - 

en ellas predomina en ciertos nximentos el catabolisrno y en otros el anabolis 

rno, y añadirnos la ventaja que les significaría la posibilidad de sincronizar 

I se con el neriódo de rotación de la tierra. Hay que aclarar, sin embar•go,que 

no se sabe cuándo se generó en la materia viva la actividad periódica y rre- 

1 
	

nos aún, cómo y cuándo pudo entrar en fase con la rotación terrestre, 

En esta sección se haró un breve resumen del desarrollo que - 

' 	se ha presentado en el estudio de los ritmos circ5dicos, haciéndose énfasis - 

en los principales trabajos que per•mi tieron queez;cryieri cl cona; )to de "ci r 

.I 	 c¥ídico'r¥ presentaremos después las principales características de los ritmos 

circádicos y las ideas que ha habido .obre la posible ubicación de los relo-

jes biológicos y rn s tarde ubicaremos nuestro trabajo en un contexto amplio: 

el estudio de los r•i times ci rc.5dicos en el ::3coci l y estructuras aisladas del 

mismo. 

'' l 	Breve 	historia 	del 	de 	los ,- 	 estudio 	ritmos 	ci rcdicos, 

desde 	1729, 	el 	astrcinomo 	De 	,1ai ruin, 	de.scr'ibió el 	cambio 	- IVa 

que 	presenta el 	movimiento de 	las 	hojas en plantas mantenidas en 	condiciones 

' 

constantes 	de 	luz 	y 	de 	temperatura. 	Durante 	todo ese 	siglo, 	algunos 	investi - 

La (]adores 	realizaron 	observaciones 	similares, 	pero 	siempre 	en 	vegetales. 	SI_ i 
guíente etapa en 	el 	estudio 	sobre 	los 	ri tilos 	ci rc5di Los, 	se 	presentó en 	el 	- 

' ' siglo XIX, 	cuando 	en 	Europa, 	algunos 	investigadores 	conxx 	De 	Candolle en 	1835, 

Dutrochet 	en 	1837 Y 	Hofmieist:er en 	1867 	concluyeron 	cada uno por su cuenta 	- 

' que 	las 	plantas 	tienen 	una ''tendencia 	inherente" 	a presentar movimientos pe- 

riódicos. 	Años 	después, 	en 	ese 	mismo 	sio 	(1880), 	Darwin 	describió 	la 	carac 

' terística 	hereditaria 	de 	estos 	ritmos 	y 	Kiesel, 	por 	primera 	vez 	en 	18914, 	des 
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J 
eribió un 	ritmo circádico en animales, 	como es el 	que 	presentan 	los 	artrópo'- 

' dos en 	la coloración de 	su exoesqueleto al 	mantenerlos en 	condiciones 	cons- 

tantes 	de 	iluminación. 	A partir de este momento, 	empiezan 	a 	florecer 	traba- 

1 
jos que describen 	oscilaciones 	de 	este 	tipo, 	y entre 	los 	investigadores 	de 	- 

la época que más 	aportaron en este 	sentido, 	no sólo por 	describir 	la 	presen- 

cia de actividad periódica en algunos organismos, 	sino sobre 	todo por 	poner 

de manifiesto ya 	algunas 	de 	las 	principales 	características 	que 	los 	distin- 

guen, 	se 	encuentra 	Pfeffer 	con 	sus 	trabajos 	en 	Caléndula y 	Phaseolus 	(1873, 

' 1915). 

En 	1910, 	Stroppel 	sugirió que 	estos 	ritmos 	no 	se 	debían, 	co- 

1 Pfeffer 	lo 	había propúesto, 	a 	cambios 	intrínsecos 	de 	los 	organismos, 	sino 

más 	bien a 	cambios periódicos 	en 	la 	atmósfera que 	los 	afectaba. 	Estos 	anteco 

' dentes ponen de manifiesto que 	fue Pfeffer el 	primer exponente 	de 	lo que aho 

ra se 	llama corriente endógena 	de 	los 	ritmos, 	en 	contraposición 	con 	la exóge 

", na, 	Esta considera que 	el 	"reloj" de 	los 	organismos 	vivos 	funciona según 	los 

factores ambientales, 	los que 	son capaces 	de traspasar todas 	las 	barreras 	- 

que se pongan entre ellos y 	los organismos aún cuando se 	trate de mantener a 

I éstos en condiciones 	constantes; 	la corriente endógena, 	en 	cambio, 	considera 

que el 	sentido del 	tiempo se genera en 	los organismos 	independientemente del 

' medio ambiente y que 	es 	capaz 	de 	transmitirse y mantenerse a 	lo 	largo de mu- 

chas 	generaciones. 

' Apoyándo esta 	última 	idea, 	la 	de 	la 	permanencia 	de 	los 	rit- 

rnos 	a 	través 	de 	generaciones 	sucesivas, 	están 	los 	estudios 	de 	Btlinning 	en 	- 

' 1935, 	de 	Pittendrigh 	en 	1951r 	y 	de 	Pittendrigh 	y 	Bruce 	en 	1957, 	quienes 	mos- 

traron 	la 	posibilidad 	de 	que 	la 	periodicidad 	circádica 	de 	la 	eclosión 	de 	lar 

vas 	de 	insectos, 	se 	herede 	durante 	1 11 	generaciones mantenidas 	en 	obscuridad 

' constante, 

U 

2,- 	Características 	de 	los 	ritmos 	circádicos. 

Muchas 	otras 	características 	de 	los 	ritmos 	se 	pusieron 	de 	rna 

nifiesto en 	la 	primera mitad 	del 	siglo XX mediante experimentos 	muy 	variados 

entre 	los 	que 	destacan 	los 	realizados 	por 	Aschoff 	, 	Pittendrigh 	y 	BUi!nning 	y 

que 	fueron compilados por Aschoff en 	1960. 	la 	importancia de estos 	experimen 

I tos 	radica en el 	hecho de que 	llevaron 	a 	la concepción de 	la 	llamada "regla 

circádica de Aschoff" 	cuyo enunciado se 	puede 	resumir de 	la siguiente manera: 

U "las características 	básicas 	de 	los 	ritmos 	circ¥ídicos 	como 	son 	la 	frecuencia, 
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la amplitud de la oscilación y la relación entre los tiempos de actividad y 

de reposo (relación a /p ), aumentan en los animales di urnos cuando aumenta - 

la intensidad luminosa, y disminuyen en los animales nocturnos ante la misma 

situación ambiental', 

Pdern¥5s de seguir 1 a regla de As.chof f se puede afirmar que 

los ritmos cir•cádicos tienen las siguientes características: 

a).- Tienen una frecuencia natura) de oscilación, cuyo perió 

do es cercano a las veinticuatro horas, y el que se pone de manifiesto al co 

locar la estructura en condiciones ambientales constantes (Aschoff, 1960; Pi 

ttendrigh, 1960 . 1965; liüinning, 1960), 

b).- Tienen la tendencia a contrarrestrar los cambios de tem 

peratura ambiental, por lo que se considera que poseen 'h:er_anismos de compen 

sación de la temperatura". El término de compensación no debe confundirse - 

con el de "independiente" de la temperaturas ya que si esto sucediera se po- 

dría sup'::ner que ningún paresrnetro de los ritmos circ;idicos se ve afectado - 

por cambios térmicos lo que es evidentunente erróneo ? ya que en particular -

la amplitud se afecta ante cambios de esta naturaleza, Los mecaniSrí-os de com 

;sensación de la temperatura se han puesto de manifiesto al aplicar a los sis 

tenias eirc.idiros cambios de temperatura de tipo r'escalón", y comprobarse que 

el periódo circádico no se modifica. Sin embargo, si los cambios térmicos se 

presentan en forma periódica o como una función ''impulso'', se puede provocar 

cambios de fase (atrasos o adelantos) que dependen de la forma de aplicación 

del estímulo térmico. 

c).- Los ritmos circádicos son susceptibles de ser sincroni-

zados por señales externas, Esta propiedad tiene implicaciones adaptativas -

de gran importancia para el organisnx, ya que ante los cambios externos pe- 

riódicos como la luz o la temperatura, el organismo sufre un ajuste en su - 

frecuencia natural de oscilación que • le permite seguir la frecuencia de ta-

les cambios por lo que su relación con el ucdio y con otros organismos, no -

se per't:urba, Cabe sin embargo aclarar que estos cambios de frecuencia sólo -

se presentan dentro de un margen de variabilidad relativamente estrecho. - 

Cuando los cambios externos son señales únicas, la sincronización se mani- 

fiesta por cambios de fase, sean atrasos o adelantos, del ri tino; se ha podi- 

do comprobar que estos atrasos o adelantos dependen del momento en que se a-

plique la señal externa, lo que se ha interpretado como el resultado de que 

los elementos responsables de las oscilaciones cambian su reactividad a los 
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estímulos externos a lo largo del ciclo de veinticuatro horas. 

d). 	Los sistemas cirr.idicos mantienen su estabilidad ante u 

na gran variedad de inhibidores químicos, narcóticos, estimulantes del crecí 

miento, antimetabolitos y en general, ante cualquier cambio químico que ac-

t'e sobre ellos. Son pocas las sustancias con las que se ha logrado afectar 

al periódo o a la fase de los ritmos y entre ellas están el óxido de dente- 

rio (Bruce y Pittendrigh, 1960; Enright, 1971; Dowse y Palmer, 1972) y el al 
cohol etílico (Enright, 1971). 

e).- Los ritmos circ5dicos son innatos y hereditarios, lo - 

que se ha probado en diversas estructuras (Barnett, 1966, 1969; Stadler, --

1959; Bruce, 1952; BUinning, 1935) observando los ritmos circádicos en algu-

nos casos durante 1 1 4 generaciones sucesivas, También se ha logrado estable-

cer en algunas especies el lugar genético donde radica la capacidad de pre-

sentar un periódo circ9dico (Barnett, 1966) habiéndose provocado modificacio 
nes en el mismo gracias a las manipulaciones sobre los genes correspondiera - 
tes. 

Otras propiedades son; autosostenirniento, amortiguamiento 

después de cierto tiempo de permanecer en condiciones ambientales constantes 

ubicuidad, presencia de "transitorios" (etapas de ajuste) después de un estí 

mulo externo que altera el ritmo, 

3.- Posible ubicación de los relojes biológicos, 

Son muchos los experimentos con los que se ha tratado de di-

lucidar dónde radica la capacidad de medir el tiempo de los organismos; con 

base en ellos, algunos autores han llegado a la conclusión de que el reloj - 

(o posiblemente más de uno) reside en cada célula de los organismos multice-

lulares o en cada individuo de las poblaciones formadas por organismos unice 

fulares. 

'E 
1 

'Entre los trabajos que apoyan esta proposición están los de-

sarrollados por Sweeney en 1960 en los que al trabajar con el dinoflagelado 
'Gonyaulax,  la autora logró separar un individuo de la colonia y comprobó que 

continuaba oscilando. En 19614 Tharp y Folk registraron actividad circádica 

en corazones aislados y células del miocardio de mamíferos. Strunnwwasser en 

1 	1965 y Jacklet en 1969 trabajaron con neuronas del ganglio visceral y con fi 
bras del nervio óptico del molusco Aplysia, respectivamente y en ambos casos 

se encontraron patrones circ9dicos en la actividad eléctrica espontánea o - 
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provocada. Sweeney y Harro en 1961 comprobaron que el ritmo de la respuesta 

fotosintética de las células de Acetabularia se mantiene aún después de la - 

enucleación. Resultados similares se han obtenido en las respuestas de seg-

mentos multicelulares aislados de organismos complejos corno los que presentó 

Enderle en 1951 al trabajar con fragmentos de zanahoria; BÜinning en 1958 - 

con el intestino aislado del criceto; Andrews y Folk en 1964 con glándulas 

suprarrenales aisladas del criceto; Wilkins en 1959 con mesófilos aislados; 

Sánchez y Fuentes-Pardo en 1976 con tallos oculares aislados de acocil. 

Por otra parte, también se ha propuesto que en ciertos orga-

niemos multicelulares hay grupos celulares con propiedades oscilatorias que 

ejercen control temporal sobre determinados procesos que se originan en o-

tras porciones del organismo imprimiéndoles su propio ritmo de actividad. Es 

te control se puede ejercer por vía humoral (Harker, 1954; Truman, 1971) o -

mediante impulsos nerviosos (Brady, 1969 y 1971; Page y Larirner, 1975a y - 

1975b). 

4.- Ritmos circádicos en el acocil, 

Los ritmos circádicos más estudiados del acocil son los de - 
actividad motora (Roberts, 1941, 191114; etc.) y los de respuestas espontáneas 

o provocadas del sistema visual. Así por ejemplo, Bennit registró en 1932, - 

la persistencia de un ritmo diurno en el movimiento del pigmento retiniano - 

proximal del acocil Cambarus virilis; Welsh detectó en 1939 y en 1941 un rit 

mo en el diámetro de la seudopupila, el que se usa como índice de la posi--
ción de los pigmentos retinianos accesorios proxirnal y distal. Aréchiga y - 

Wiersma demostraron en 1969 la existencia de cambios circádicos en la ampli-

tud del electrorretinograma (ERG) y de la frecuencia de descarga de las in-

terneuronas que integran la información sobre la intensidad luminosa. Aréchi 

ga, Fuentes y Barrera observaron en 1973 los cambios de amplitud del ERG y - 

comprobaron que son dependientes de la cantidad de luz y que se relacionan - 

con la hora del día. Aréchiga y Fuentes demostraron en 1970 que existe una - 

correlación entre la posición de los pigmentos retinianos accesorios y la am 

plitud del ERG en la que también se puede comprobar un carácter circádico. - 

En 1981, Fuentes-Pardo e Inclán mostraron el grado de correlación que existe 

entre el ritmo del ERG y el ritmo motor del acocil, etc. 

Pero a pesar de estos y muchos otros estudios realizados en 

el acocil, quedan todavía por demostrar muchos aspectos fundamentales sobre 
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la organización de los sistemas circádicos en este animal como son, por ejem 

plo, el papel del sistema nervioso en dichos ritmos, si el resultado de un -

ritmo es el resultado de uno o muchos ''relojes', y en este último caso si es 

tán o no acoplados y suponiendo que lo estuvieran, la forma como se generó 

el acoplamiento, etc. 

III).- 	PAPEL 	DEL 	CALCIO 	EN 	LAS 	OSCILACIONES 	810LOGICAS. 

En muchos 	trabajos 	se ha 	demostrado que el 	calcio desempeña 

U un 	papel 	importante en 	el 	origen y 	el 	mantenimiento de 	las 	oscilaciones 	in- 

fradianas.que se presentan en 	las 	células, 	tanto de origen 	citoplásmico como 

de origen 	membranal. 	En 	1979, 	Tsien 	encontró que 	el 	mecanismo oscilatorio de 
las células del 	marcapaso cardiáco se 	relaciona con 	oscilaciones del 	calcio 

mioplásmico, 	probablemente debido a 	la 	salida y 	la entrada 	de 	calcio del 	re- I tículo sarcoplásmico, 	Resultados 	similares 	han 	sido observados en 	una 	gran 	- 

1 
variedad de preparaciones neurofisiológicas 	entre 	las que 	se 	incluye axones 

de cangrejo 	(Connor, 	1978), 	nodos 	de 	Ranvier 	de 	rana 	(Bergman, 	Nonner y 	St5m 
pli, 	1968) 	y 	somas 	de 	neuronas 	de moluscos 	(Connor y 	Stevcns, 	1971; 	Gorman 	y 
Thomas, 	1978). 	En 	esta misma 	1rnea, 	Rapp 	y Berridge 	(1977) 	han propuesto que 
el 	calcio y el 	AMP cíclico 	(AMPc) 	pueden 	ser 	los 	mensajeros que afectan 	la 	- 

permeabilidad a 	los 	iones de 	la membrana 	por 	lo que el 	potencial 	de membrana 

cambiaría en 	forma oscilatoria originando de esta manera 	las ondas cíclicas 

del 	potencial 	del 	marcapaso. 

Experimentos hechos en muy diversos 	tipos celulares han pues 

to de manifiesto 	la participación 	del 	calcio en 	la 	generación de oscilacion 

U nes de 	tipo 	infradiano, 	Así, 	Meech observó en 	1979 que 	se pueden 	inducir os- 
cilaciones en 	el 	potencial 	de membrana de neuronas aisladas 	de diversas espe 

U cies de moluscos y encontró 	también que 	la 	frecuencia de 	los 	trenes 	de 	res- 

puesta 	depende 	del 	régimen de 	retorno del 	calcio 	Intracelular a 	sus 	receptá 

U culos. 	Por otro 	lado Matthews 	y O'Connor en 	1979 observaron que 	la glucosa y 
otros 	azucares 	del 	rnetabol¡sino, 	inducen 	la 	aparición 	de 	oscilaciones 	en 	el 	- 

potencial 	de 	membrana de 	las 	células 	13 del 	páncreas, 	lo que 	los 	autores ex- 

pl icaron 	con 	un modelo en 	el 	que 	incluían 	en 	la ecuación 	de Goldman 	la acción 

'

de iones 	divalentes, 	en 	especial 	de 	los 	iones 	de 	calcio. 

Por 	último es 	particularmente 	interesante el 	trabajo de 	Nel- 

son y Henkart 	(1979), 	quienes 	estudiaron 	las 	células- 	L 	(fibroblastos) 	y com 

U probaron que 	al 	afectarlas 	con 	diversas 	clases 	de estrmulos 	les 	provocaban 	- 
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• respuestas hiperpolarirantes de carcter Oscilatorio, Los autores exp1 icaron 

	

1 	estas respuestas con base en el ¿-Turnen to de la pe rm ,;3b i I i dad de la n;emb rana - 

a l potasio, aumento que a su vez dependería dei i ncrerrento de 1 a concent ra- 

	

' 	ción del calcio libre ci top lasrncítico, Con estos datos, propusieron un modelo 

en el que se reproducen las oscilaciones del potencial de membrana cuando se 

cambian los niveles de calcio. 

En apoyo a este modelo, cstin los trabajos de Romero y Whi t-

tam en 1971 quienes encone r,-ar•on que un aumento en la concent ración del cal - 

cio 1 ibre intracelular produce un ami>cnto en la pe roe ah¡I idad de la rrx;nibrana 

al potasio, De a;bí que al inyectar calcio a la célula se produjeran hiperpo-

lar i zac iones las que eran acompañadas de un incremento en la conduct anc i a de 

la membrana, Por otro lado, la aplicación de 1,5 rn11 de EGTA en el medio ex- 

	

' 	tracelular de macrófagos suprime tanto la respuesta espont inca como la hiper 

polari zante (Gal l in et al, 19J5) y por el contrario, si se aplica un ionófo-

r•o del calcio, el A23187 por ejemplo, se producen hiperpo lar i naciones prolon 

fiadas de la membrana. 0kada y col abo rada res observaron en 1978 que al quitar 

'el calcio externo se suprime 1,1 respuesta hi{:erpolarizante oscilatoria de - 

las células- L. 

Diversos estudios morfológicos han servicio de apoyo al nade- 

	

, ' 	lo propuesto, ya que se ha observado en las células- L que el retículo ondo- 

p1,srnico forma aposiciones con la superficie de la membrana de manera scme- 

	

, 	jante a las que se observan entre el retículo sarcoplsrnico y el sistema de 

túbulos transversos o entre la superficie de la membrana y las tríadas en el 

I músculo estriado, Una aposición semejante entro el retículo endoplásrnico y la 

superficie de la membrana ha sido descrita en neuronas (Rosenbleuth, 1962; -

Henkart, Landis y Reese, 1976). 

Estos resultados funcionales y rnu río lhgicos sugirieron el mo 

lelo• de Nelson y Henckart con el yue•los autores pretendieron explicar las - I oscilaciones hiperpol<ari¿antes de las células- L, y según el cual la estimu-

lación se acoplaría con algún n) canisrno que liberaría calcio desde sus cis- 

	

' 	ternas u otras regiones del retículo endoplásrnico, lo que afectaría directa- 

mente la superficie de la membrana incrementando su perneabi lidad al potasio. 

	

' 	Este cambio de permeabilidad induciría a su vez la captura del calcio por la 

mitocondria o el retículo endopl,:3smico o provocaría su sal ida al exterior, - 

generándose así las oscilaciones de la respuesta hipe rpolar¡¿ante, Con base 

en este modelo los autores propusieron que esta clase de cambios pudiera tam 
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bién provocar oscilaciones de larga duración, 

' 	IV).- HIPOTESIS DE TRABAJO, 

• 'Regresando al 	problema 	de 	las 	oscilaciones 	de 	frecuencia 	- 

circódica que presentan 	muchos 	de 	los 	organismos, 	órganos, 	tejidos 	o 	células 

estudiados, 	hay que 	hacer énfasis en 	el 	vacío de 	conocimiento que 	significa 

hasta el 	momento 	la 	falta 	de 	información 	sobre 	los mecanismos 	involucrados 	- 

en 	la 	génesis 	de 	estas 	oscilaciones. 	Ha 	habido, 	sin 	embargo 	intentos 	por 	ex 

1 plicar este origen 	los que en 	términos generales, 	podemos 	incluir en 	dos 	- 

grandes grupos. 	En 	uno 	de 	el los, 	el 	más 	tradicionalista, 	quizá, 	se 	ha queri- 

' do 	encontrar 	el 	origen 	de 	la 	ritmicidad 	circádica 	en 	la 	acción 	directriz de 

estructuras 	cuya 	capacidad 	intrínseca 	de "medir" el 	tiempo 	les conferiría 	la 

I 

posibilidad de 	imponer esa misma medida a 	otras estructuras. 	Dadas 	sus 	rela- 

ciones 	con 	estructuras 	diversas, 	los 	elementos 	más 	abocados 	para 	cumplir 	con 

esta 	función 	serían 	los 	de 	tipo 	nervioso o 	humoral. 

En el 	otro grupo, 	se 	incluyen 	trabajos que 	intentan explicar 

las 	oscilaciones 	circ.dicas 	en 	la 	capacidad 	bien 	establecida 	de 	las 	células 

' de presentar, 	en 	practicamente 	todas 	sus 	funciones, 	oscilaciones 	de 	frecuen- 

cia muy variada 	sobre 	todo en 	la gama de valores 	infradianos, 	según 	los de- 

' Tensores 	de esta 	teoría, 	de 	la 	interacción de esas oscilaciones podrían 	gene 

rarse oscilaciones 	diferentes, 	de 	menor 	frecuencia, 	hasta 	que 	emergiera 	la 	- 

1 
Oscilación 	circadiana 	como 	tal. 	Este 	acoplamiento de osciladores 	requeriría 

de algún 	(os) 	sistema 	(s) 	especializado 	(s) 	en 	comunicar 	unos 	elementos 	con 

otros 	haciéndoles 	"entrar 	en 	Fase", 	Volverían 	a ser 	los 	sistemas 	nervioso o 

I endócrino 	los 	candidatos más 	fuertes 	para 	desempeñar el , 	hasta ahora, 	hipoté 

tico papel 	de 	''sincronizadoresr: 	de 	las 	oscilaciones 	infradianas. 

El 	análisis 	objetivo 	de 	estos 	dos 	grupos 	de 	teorías 	nos 	lle- 

vó 	a 	considerar 	la 	posibilidad 	de 	que, 	efectivamente, 	la 	oscilación 	circ¥3ci- 

' ca dependa del 	acoplamiento 	de osciladores 	infradianos, 	y es en este 	sentido 

que 	ideamos el 	presente 	trabajo en el 	que 	planteamos 	como hipótesis princi- 

' 	, pal 	que 	los 	osciladores 	infradianos 	presentes 	en 	un 	sistema 	relativamente 	- 

simple 	(el 	sistema 	visual 	del 	acoci1) 	son 	susceptibles 	de 	rnodificar 	su 	sin- 

cronización cuando 	se 	les 	quita algún 	(os) 	factor 	(es) 	que 	los 	mantiene 	aco- 

plados 	(el 	sistema 	nervioso 	central, 	por 	ejemplo), 	por 	lo 	que 	algún 	ritmo 

circádico 	propio 	del 	sistema 	visual 	como es 	el 	de 	la 	amplitud 	de 	la 	respues- 

ta 	la 	luz 	(ERG), 	debería 	de 	 al 	regis- eléctrica 	a 	 presentar modificaciones 
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trarse de un animal íntegro o de un tallo ocular aislado, Mas aún, entre los 

factores de acoplamiento deben encontrarse elementos cuya ubicuidad en las - 

células aseguran su participación en muchas de sus funciones, en particular 

las que nos interesa analizar desde el punto de vista de las oscilaciones - 

que presentan. Dicho de otra manera; elemento, como el calcio, del que se co 

noce su importancia en el mantenimiento de la permeabilidad de la membrana, 

en el origen de la respuesta eléctrica a la luz de los fotorreceptores, etc., 

es posible que sean elementos que jueguen un papel determinante en los cam-

bios periódicos que sufren esas mismas funciones, De ser así, tendríamos de-

recho a esperar que al cambiar el calcio disponible de las células del siste 

ma a estudiar (el tallo ocular aislado) mediante cambios en la concentración 

del calcio externo, cambiara la oscilación circadiana por cambios provoca-

dos por el calcio en las oscilaciones infradianas en las que ésta se susten-

ta. 

II 

Hl 
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te: 

a). - 	Solución normal 	de 	Van Harreveld: 

COIm)ue5to t r/l 

NaC1 12.0 

KCI 0.4 

Ca 	C1 2 1.5 

11g 	C1 2 0,25 

Na 11 	003 0.2 

b).- 	Solución de 	Van 	Harreveld 	rica en 	calcio 	sin 	magnesio. 	- 

Para aumentar 	la 	concentración de 	calcio 	sin 	variar 	la 	osmolaridad 	se 	susti- 

tuía 	la 	cantidad equivalente de 	1.1g 	C1 2 	por 	la 	de 	Ca 	C1 2 	(ver 	tabla 	1). 

c). - 	Solución de 	Van 	Harreveld 	rica 	en 	calcio. 	Se preparaba 	- 

uumentando al 	doble 	la concentración del 	Ca C1 2 	conservando 	todos 	los de- 

más compuestos en 	las mismas proporciones 	(ver 	tabla 	l). 	fuá el 	ünico 	caso 	- 

en 	el 	que 	la 	osmolaridad 	total se 	incrementó 	ligeramente 	debido 	a 	la 	presen- 

cia 	del 	exceso 	de 	calcio. 

d).- 	Solución de 	Van 	Harreveld 	sin 	calcio, 	el 	que 	era 	susti- 

tuído por 	magnesio. 	Esta 	solución se 	preparaba 	conservando 	las 	proporciones 
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bouvieri (Ortrnann), sin distinción de sexo, provinientes de Uruapan, Michoa-

cán. Una vez en el laboratorio, los animales se colocaban en piletas con a-

gua corriente y aireada y se les al i rnnt aba una vez por semana con trozos de 

ancas de rana y zanahorias. La iluminación ambiental era normal, 

Los registros de la respuesta elc:ctrica a la luz (ERG) se hi 

cieron en animales íntegros y en tallos oculares aislados, Poco artes de em- 

pezar el experimento con los tallos oculares aislados, el animal se colocaba 

en la oscuridad y en estas condiciones se extirpaban los tallos oculares. Pa 

ra ello se introducían las tijeras desde la parte anterior del rostro hasta 

la base del ojo cortando y colocando los tallos de inmediato a temperatura - 

constante de 12° C. y en la solución salina de Van Harreveld (Van Harreveld, 

1936). La solución ,jodía ser normal o rx:odific¿ida, aunque en todos los casos 

se mantenían constantes la osmolaridad (tr •¥0 miliosmoles) y el pH (7.2 a 7.4) 

La 	composición de los diferentes tipos de solución empleados fu é la siguien- 



rl 

1 

originales de todos los iones pero sustituyendo el Ca CI 
2 
 por el 1.1g C1 2   

(ver tabla l), 

e).- Solución de Van Harreveld sin calcio, Esta solución se 

hacía al sustituir el Ca 012 por 	la correspondiente cantidad de sacarosa y 

agregando ácido e t i l ened i'arn i na N' r  N' , N' r  iJ' — t t ra acá tico (EDTA) , 

H 
1 
al 

TABLA 1. 

Tipo de solución 

a).- Normal 

b).- Rico en Ca 	sin 11g 
t.t  

c).- Rico en Ca 
++ 	 1+ 

d) .- Sin Ca 	sust. 1,1g 

e).- Sin Caj+  

gr/I 

NaCI KC1 CaC1 2  MgCl2  NaHCO3  

12.0 0.4 1,5 0.25 0.2 

12,0 0.4 178  -•-- 0,2 

12.0 0.1 3 3.0 0.25 0,2 

12.0 0.4 --- 1.47 0,2 

12.0 0.4 ,- 	- 0.25 0,2 

EDTA Sacarosa 

1 ,148 	4.44 

Además de los registros c.1éetricos cuya duración dependía en 

buena medida de la sobrevida de los animales o de los tallos oculares aisla-

dos, se hizo también el análisis histológico, para determinar la posición de 

los pigmentos retinianos accesorios (distal y proxirnal), durante 5 días con-

secutivos, 

1).- REGISTROS DE LA ACTIVIDAD ELECTRICA, 

a).- En el animal íntegro. 

Un primer tipo de experimentos se hizo con animales íntegros 

los que se colocaban para su registro, durante no menos de cuatro días, en - 

una enmara de temperatura y oscuridad constantes, ayuilla de 19°C. y ósta só 

lo modificada por-  los destellos luminosos de prueba. El animal se sujetaba a 

una pinza mediante un corcho que se le pegaba en el dorso con cemento acríli 
,co y se le mantenía sumergido en agua aireada todo el tiempo que durara el - 

experimento. Los ojos se le inmovilizaban y se le colocaba sobre la córnea - 

un electrodo de acero inoxidable con punta de 5 a l0 lr con el cual se reco-

gía la respuesta eléctrica a la luz (ERG) que generaban los fotorreceptores 

en respuesta a los destellos de prueba que se les hacían llegar periódicamen 

te, Los destellos luminosos procedían de un fotoestimulador marca Grass mode 

lo PS 22, el que era accionado por un quinx5grafo Palmer con una frecuencia - 

de un estímulo cada tres minutos, La intensidad y la duracion del estimulo - 

1.7 
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luminoso fueron constantes, El electrodo se conectaba a un preamplificador -

marca Tektronix modelo 122, desde el que se enviaba la señal para su registro 

a un polígrafo marca Grass modelo 7. 

El an¥-ílisis de la respuesta se hacía rnidiéndo la amplitud del 

ERG a intervalos regulares (cada 20 minutos) y graficando1a con respecto al - 

tiempo, lo que permitía obtener curvas semejantes a la que se muestra en la - 

figura 5, en las que se ponía de manifiesto el carácter periódico de la ampli 

tud del ERG, su periodicidad cercana a las veinticuatro horas y la duración - 

de sus periódos de actividad y de reposo. 

b).- En tallos oculares aislados. 

1 
1 
1 
1 

Para observar las posibles variaciones en la amplitud de la 

respuesta eléctrica de los fotorreceptores del tallo ocular aislado del aco- 

cil a los estímulos luminosos, a distintas horas del día y en las diversas -

soluciones salinas, se utilizaron cerca de 50 organismos, los que se prepara-

ban de la siguiente manera: 

Al inicio del experimento, se separaba un tallo ocular del a-

nimal, introduciendo las tijeras y cortando desde la parte anterior del ros-

tro hasta la base del tallo, Ya separado el tallo ocular se colocaba sobre u-

na caja de Petri con parafina solidificada, la cual contenía 150 ml. de la so 

lución de Van Harreveld correspondiente (rica en calcio, normal o libre de - 

calcio con las modalidades ya descritas). Esta caja se introducía en una cáma 

ra obscura con control de temperatura (12°C.), condiciones que se mantenían - 

durante todo el experimento; sólo la obscuridad se interrumpía por los estímu 

los luminosos de prueba. Los estímulos eran de las mismas características que 

hemos descrito para el animal íntegro (intensidad 20 lux y duración 1 mseg.). 

El dispositivo que se empleaba para el registro del ERG de los tallos ocula-

res se muestra en la figura 3, y se puede observar que también es igual al - 

que se utilizaba para el animal íntegro. 

La duración del experimento la determinaba la sobrevida de la 

preparación la que, por promedio, era de cerca de 4 días, Con intervalos de -

20 minutos se medía la amplitud de la respuesta la que posteriormente se gra 

ficaba con respecto al tiempos construyéndose de esta manera gráficas que pu-

sieron de manifiesto que también en este caso el ERG presentaba fluctuaciones 

periódicas en la amplitud. Con las gráficas se calculaba el tiempo transcurra 

do de valle a valle o de cresta a cresta, el períudo de actividad cu (tiempo - 

18 



u Li 

1 
en el que la arnpl itud tiene un 50 ` o más de su valor máximo) , el período de 

I 

reposo p (tiempo en el que la ampl itud de la respuesta tiene menos del 50 % 

del valor máximo). Con estos datos se cálculaba finalmente la relación a/p - 

de cada registro. Todas las determinaciones se hacían para cada experimento. 

II).- ANALISIS HISTOLOGICO. 

1 Para 	hacer 	el 	análisis 	histológico 	de 	la 	posición 	de 	los 	pig- 

mentos 	retiníanos 	accesorios, 	se 	aislaron 	720 	tallos 	oculares 	y 	se colocaron 

B en los 	tres 	tipos 	de 	solución 	salina 	(rica 	en 	calcio, 	normal 	y 	libre 	de 	cal- 

c'io) 	durante 	5 	días 	consecutivos. 	Los 	primeros 	dos 	días 	en obscuridad 	y 	tem- 

peratura 	constantes 	(esta 	última 	de 	l2'C.). 	A partir 	del 	tercer 	día 	se aplica 

ba 	un 	estímulo 	luminoso 	de 	las 	mismas 	características 	y 	al 	mismo 	intervalo 	- 

que 	se utilizaba en 	los 	registros 	eléctricos. 	Cada hora 	se 	hacían 	las 	deter- 

' minaciones 	de 	la 	posición 	de 	los 	pigmentos 	proximal 	y 	distal 	para 	lo 	cual 	se 

seguían 	los 	siguientes 	pasos: 

1 l,- 	Fijación.- 	Para 	la 	fijación 	de 	los 	pigmentos 	proximal 	y 	- 

distal 	se 	utilizó el 	método de 	fijación 	por 	ebullición 	seguido 	por 	Bennit 	des 

I 

de 	1932, 	colocando 	los 	tal los 	inmediatamente 	después 	de 	la 	extracción 	en 	agua 

a 	temperatura 	de 	80°C. 	durante 	dos 	minutos, 	tiempo suficiente 	para 	lograr 	una 

I 

fijación 	completa 	del 	pigmento. 

2.- 	Corte.- 	Con 	una 	navaja 	afilada, 	se 	hacían 	los 	cortes 	en 	

- 

' • 
sentido 	longitudinal 	desde 	la 	córnea 	del 	ojo hasta 	la 	región mas 	proximal 	del 

tallo ocular aislado. 	Más 	tarde 	se 	colocaban bajo el 	microscopio estereoscópi 

co 	(Zeiss 	modelo 	f 	125) 	y 	se 	procedía a medir 	la 	posición que ocupaban 	los 	- 

• 
' pigmentos 	a 	las 	diferentes 	horas 	del 	día, 	El 	método que 	se 	siguió 	fue 	el 	pro- 

puesto por 	De 	Bruin 	y 	Crisp 	(1957) 	con 	algunas 	modificaciones. 	Las 	fórmulas 	- 

1 
utilizadas 	para 	calcular 	los 	índices 	de 	pigmento 	distal 	(IPD) 	y 	proximal 	(IPP) 

son 	las 	siguientes: 

P D -- a1 	+ 
 a' 

2r 

IPP =¥ 	5¥ 

1 
Donde: 

	

	r es la distancia comprendida entre la capa corne¥5gena de la 

parte dista] del ojo y la membrana basa] (ni. b.) en la posición 

proximal de la retina. 

a l es la distancia entre la capa corne5yena y la parte del - 

[1 	
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pigmento distal más cercana a ella. 

a2 es la distancia entre la capa corne5gena y la parte del -

pigmento distal más alejada de ella, 

b l  es la distancia entre la membrana basal y la parte más dis 

tal del ojo a la que haya llegado el pigmento proximal. 

b z  es la distancia entre la membrana basal y por debajo de és 

ta, hasta donde llegue el pigmento proximal, (figura 4). 

Los valores de los respectivos promedios de diez determinado 

nes'del IPP y del IPD, obtenidos cada hora a lo largo del nict5mero, permitían 

calcular cada punto de las gráficas, en las que se muestran los cambios de es 

tos índices con respecto al tiempo. 

El procedimiento se repetía para cada una de las soluciones - 

salinas estudiadas (figuras 13, 14 y 15). 

Finalmente, se debe hacer notar que para cada valor promedio 

se calculaba su correspondiente error est,ndar. 

11 	
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RESULTADOS 

1).- REGISTROS DE LA ACTIVIDAD ELECTRICA, 

a). - Del animal íntegro, 

Un registro típico del ritmo circ5dico del ERG obtenido de un 

animal íntegro se muestra en la figura 5, En estos experimentos se puede com-

probar-  que inmediatamente después de que se inicia el registro hay una etapa 

"transitoria" (que no aparece en la figura) en la qúe los cambios de amplitud 

del ERG no siguen un patrón predecible, Posteriormente el patrón de respuesta 

se estabiliza y se puede comprobar que hay un incremento en la amplitud del - 

ERG que se inicia a las 17,00 horas y que alcanza su máximo a las 24.00 horas 
La reducción en la amplitud del ERG se inicia a las 6,00 horas y llega a su - 
mínimo a las 10,00 horas, para que se reinicie el ascenso 22 horas después de 

que empezó el primer ciclo. El valor del periodo fue de 23.2 y la relación --

n /p de 1.03. 

b),^ De tallos oculares aislados. 

Los cambios de amplitud de la respuesta eléctrica a la luz de 

los tallos oculares del acocil puestos en solución salina normal y obtenidos 

durante cuatro días de registro ininterrumpido, se muestran en la figura 6. - 
Al observar esta figura con mayor detenimiento, se puede comprobar que la am-

plitud del ERG presenta, como era de esperarse del trabajo de Sánchez y Fuen-

tes-Pardo en 1976, cambios periódicos que permiten proponer un ritmo circádi-
co bien establecido. El período de este ritmo fuá de 23.5 horas como promedio 

y la relación entre los tiempos de actividad y dr, reposo (relación a /p ) fué 

de 0,9. Al analizar el ERG de los tallos oculares colocados en las soluciones 

salinas ricas en calcio (estuvieran desprovistas de magnesio o bien habiéndo-

les duplicado la cantidad de Ca Cl2  ) se encontró que, igual que en el caso - 

de la solución salina normal la amplitud de la respuesta mostraba fluctuacio-
nes periódicas circádicas sólo que había cambios sistemáticos en el período y 

en la relación cx /p siendo r`rquel de 21 horas y ésta de 1,25, como promedio - 

(figura 7). 
La figura 8 muestra un registro trpico de la amplitud del ERG 

durante tres días, obtenido de un tallo ocular sumergido en solución salina - 

desprovista de calcio. Se puede comprobar que. hay también actividad periódica 
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de tipo circádico y que el período es de 25,3 horas (el promedio de la pobla 

ción fué de 25, horas). Por lo que se refiere a la relación a /p fuá de 0.76. 

Otro hecho que se manifiesta en este registro es que el voltaje del ERG es 

particularmente grande grande ( del orden de los 4 mV en la fase nocturna) sobre to 

do si lo compararnos con la amplitud que se registró en las otras soluciones 

salinas (cerca de 2 mV en la misma fase). Estos hechos fueron semejantes en 

los registros obtenidos de la solución carente de calcio sustituido por.rnag-

nesio que es el que se ilustra en la figura 9, o de la solución carente de - 

calcio sustituido por sacarosa y con EDTA. 

Otro aspecto que cabe destacar, de los registros eléctricos a 

largo plazo de tallos oculares puestos en solución salina normal es la apari 

ción de ciclos de frecuencia cercana a 1/3 horas, superpuestos en las fases 

de ascenso o de descenso del ciclo circádico. Estos ciclos ya habían sido en 

contrados por Sánchez y Fuentes-Pardo en 1976 y aún cuando su significado se 

desconoce con certeza no es improbable que se relacionen con la pérdida de -

sincronía entre los diferentes osciladores involucrados en la generación de 

la oscilación circádica. 

Llama la atención que la ampl i I:ud y. la duración de esos ci-

clos muestren diferencias que parecen depender del tipo de solución salina  

del que provengan. Así, en la solución salina normal se presentan con toda -

regularidad (sobre todo en la fase de ascenso) cada tres horas (figura 10); 

mientras que en las soluciones ricas en calcio se tornan muy irregulares y -

su período es cercano a los 40 minutos (fi gi'rra 11). Al analizar estos ciclos 

en las respuestas de los ojos sumergidos en solución salina desprovista de -

calcio )  se comprueba que por promedio la frecuencia se eleva al doble con -

respecto al caso anterior ( 1 /20 minutos) (figura 12), 

II).- ANALISIS HISTOLOGICO. 

1 

Por lo que respecta a la posición de los pigmentos retinianos 

accesorios, los resultados que se muestran en la figura 13 corresponden a - 

las medidas que se obtuvieron del IPD (,curva superior) y del IPP (curva infe 

rior) durante un ciclo de veinticuatro horas, de tallos oculares colocados - 

en solución salina normal. Las medidas se hicieron cada hora y cada punto co 

rresponde a diez determinaciones. También se incluye en la figura el error -

estándard, Es claro que no se observa ninguna modificación periódica ni en -

el IPD ni en el IPP y sí en cambio ascensos y descensos que ponen de rnani - - 
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Tiesto 	la gran 	variablilidad 	de 	valores 	que 	se 	presenta entre 	los 	diferentes ' tallos 	oculares 	empleados, 

Algo semejante ocurre 	con el 	IPD y el 	IPP 	cuando 	los 	tallos 	- 

oculares 	habían 	sido 	sometidos 	a 	las 	soluciones 	rica en 	calcio 	(figura 	14) 	o 

carente 	de 	calcio 	(figura 	15), 	Si 	bien 	es 	cierto que 	en 	estos 	casos 	se obser 

modificaciones 	en 	la 	amplitud 	del 	IPD y 	del 	IPP 	que 	sugieren 	la 	posibi 'varon 

lidad de que 	haya ciclos 	de 	frecuencia 	relativamente 	elevada 	(figura 	14) 	o 	- 

de 	tipo 	circádico 	(figura 	15), 	no es 	posible 	descartar 	la 	posibilidad 	de que 

los 	cambios 	de 	amplitud que se observan correspondan, 	de 	nuevo, 	a 	variacio- 

nes 	propias 	de 	los 	diferentes 	tallos oculares empleados mas que a oscilacio- 

nes establecidas 	como tales. 	Con el 	objeto 	de 	analizar 	la 	relación que pudie 

ra 	haber entre 	los 	cambios en 	la posición 	del 	pigmento distal 	y 	los 	cambios ' en el 	ERG, 	se utilizaron 	las mediciones de uno y otro 	fenómeno y 	se correla- 

cionaron en el 	tiempo. 

En 	las 	figuras 	16, 	17 y 	18, 	se 	muestran 	los 	resultados 	de 	es- 

tas 	correlaciones obtenidas 	de 	tallos 	oculares 	inmersos en 	soluciones 	sali- 

nas 	normal, 	rica en 	calcio y carente de 	calcio, 	respectivamente. 	Se escogió 

un 	lapso de 	ocho horas 	(de 	las 	ltr 	a 	las 	22 	horas) 	por haber 	utilizado previa 

mente ese 	tiempo en 	el 	anílisis 	de 	los 	ciclos 	de 	alta 	frecuencia 	(figuras 	10, ' 11 	y 	12). 	Puede comprobarse que 	en ninguno de 	los 	tres 	medios 	se puede encon 

arar un 	cambio paralelo entre 	los 	dos 	fenómenos. 

1 

1 

1 

1 
1 
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1 	 DISCUSION ' El 	que 	el 	tallo 	ocular 	aislado 	rnuestre 	fluctuaciones 	circ5di- 

cas 	en 	la 	amplitud 	de 	su 	respuesta 	elétrica 	a 	la 	luz 	(ERG) 	es 	un hecho que 	- 

pone 	de 	manifiesto 	la 	relativa 	autonomía 	de 	los 	osciladores 	presentes en el 

tallo ocular 	con 	respecto 	a 	estructuras 	centrales 	del 	sistema 	nervioso, 	en 	- 

particular 	del 	ganglio 	cerebroide. 	Este 	hecho 	resulta 	interesante 	a 	la 	luz 	- 

de 	las 	proposiciones 	hechas 	por 	diferentes 	autores 	(Harker, 	195 	; 	Brady, 	- 	- 

1969; 	Rrown) 	Nastings 	y 	Palmer, 	1970;'Page y 	Larimer, 	1972) 	sobre 	la 	posibi- 

lidad de que 	el 	sentido del 	tiempo 	de 	un 	organismo 	sea 	dado por 	la 	actividad 

de 	estructuras 	centrales 	específicas, 	las 	que 	le 	conferirían 	a 	las 	estructu- 

1 ras 	periféricas 	su 	capacidad 	de 	presentar cambios 	a 	lo 	largo del 	ciclo 	de 	- 

veinticuatro 	horas. ' El 	tallo ocular 	es 	una estructura compleja en 	la 	que 	se 	en- 	- 

cuentra buena 	parte 	de 	los 	elementos 	involucrados en 	la 	integración de 	las 	- 

señales que 	se proyectarán 	finalmente al 	sistema nervioso central. 	Así, 	una 

primera etapa 	de 	esta organización 	la 	representan 	los 	fotorreceplores 	que 	- 

forman 	la 	retínula, 	sitio desde 	el 	cual 	salen 	las 	fibras 	aferentes 	para esta 

blecer 	conexión 	con .el 	grupo de 	células 	y 	fibras que 	forman un 	primer neuro- 

pilo que 	es 	la 	lámina ganglionar. 	A 	la 	salida 	de 	la 	lámina 	ganglionar 	las 	fi ' bras se 	decusan 	formando el 	primero de 	los dos 	quiasmas ópticos que se 	han 	- 

encontrado en 	la vía visual 	de 	los 	decápodos, 	ya que el 	segundo se 	forma 	a 	- 

1 la salida 	de 	las 	fibras 	del 	segundo neuropilo que comprende a 	la médula, 	In- 

cidentalmente 	diremos que 	entre 	estos 	dos 	neuropilos 	se 	encuentra 	la 	glándu- 

la 	sinusal, 	estructura que 	se 	caracteriza por 	ser el 	principal 	sitio de 	alma ' 
cenamiento de 	las 	neurosecreciones 	provenientes 	del 	sistema nervioso del 	aco 

cil. 	De 	la médula, 	las 	fibras 	se 	proyectarán 	hasta 	un 	complejo 	lobular 	prime 

de 	la 	del ro y 	a 	los 	focos 	ópticos 	en 	la 	última 	etapa 	antes 	de 	salir 	región 

tallo ocular 	para 	ingresar, 	a 	través 	del 	protocerebro 	lateral 	y 	llegar 	al 	- ' ganglio cerebroide. 

Si 	tomamos 	en 	cuenta esta organización y 	recordamos que 	la 	es 

1 tructura 	con 	la que 	trabajarnos 	se 	obtiene 	por el 	corte 	del 	tallo justo antes 

de 	la entrada 	del 	nervio 	óptico 	al 	ganglio 	cerebroide, 	resulta 	claro que 	el 

1 número de elementos que después del 	corte pueden todavía 	interactuar es con- 

siderable. 	Así, 	no es 	posible 	descartar 	la 	idea 	de 	un 	sistema 	de osciladores 

1 2u 
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1 
acoplados 	(al 	rnenas 	cada 	una 	de 	las 	estructuras 	rel.icionadas 	con 	la 	vía 	vi - 

cual 	podría, 	en 	teoría, 	oscilar 	con 	un 	ritmo 	particular) 	qúe al 	interactuar 

aún 	generen 	una 	salida 	con 	carG¥cter 	c¡ rcadiano, 	pero que ¿n perdido parte 	- 

1 de 	la 	sincronía original 	debido 	a 	la ause nc¡a 	de 	algunas 	
de 	las 	influencias 

que se ejercían 	desde el 	sistema ncrv¡oso, 	sca 	porque 	las 	fibras 	efercntes 	

- 

1 de 	éste 	que 	llegan 	hasta 	los 	distintos 	niveles 	de 	la 	
vía 	,oferente 	tienen 	en 

si 	rnisinos 	la 	capacidad 	de 	oscilar 	o 	de 	'`sincron¡ 	rr r ' 	a 	otros 	osciladores, 	o 

,

r 

bien porque 	la ausencia misma 	del 	sistema nervioso 	central 	
cambia en 	forma 	- 

importante 	la 	calidad, 	la 	cantidad 	o ambas 	características 	de 	las 	neurosecre 

clones que 	se 	acumulan 	en 	la 	g1,indula 	sinusal , 	las 	que en 	condiciones 	
norma- 

les 	(animal 	íntegro) 	también 	contribuyen 	a 	la 	sincronización 	de 	los 	oscila- 

{ dores 	del 	tallo ocular. r El esquema que prescnt,:+rnos 	y 	la 	explicación 	tentativa que 	pro 

ponemos 	corresponden a una 	interpre.t 	c.ión de 	los 	hechos que se observan en 	- 

el 	registro a 	largo plazo 	del 	ERG 	de 	los 	tallos 	oculares 	aislados: 	cuando 	se 

mantienen 	en 	solución 	salina 	nor•rnal, 	presentan 	un 	rr tino 	ci r•c5dico 	en 	la 	arn- 

pl i tud 	del 	ERG, 	pero este 	ti Uno 	se 	ve 	nx:.)di fi cado 	con 	respecto al 	que 	se ob- 

tiene 	de 	animales 	íntegros 	en 	lo que 	se 	refiere 	sobre 	todo, 	a 	la aparición, 

en 	el 	ritmo 	de 	los 	tallos 	oculares 	aislados, 	de 	ciclos 	de 	
rel¥itrv,mente 	alta 

frecuencia 	(I/3 horas) 	superpuestos en 	las 	fases 	de 	ascenso y 	de descenso 	
- 

ir 

Í del 	ritmo 	(figuras 	5 	y 	6)• 

t r Por otra porte, 	se 	encuentra en 	la 	1 i testara 	gran 	número 	de 

trabajos 	en 	los 	que 	se 	muestra, 	sin 	lugar 	a 	dudas, 	que 	la 	c,ipacidad 	de osci- 
{ 

lar es 	una 	propiedad 	inherente 	a 	la materia 	viva 	(Pittendr•igh, 
	1951+; 	Pitten- 

drigh y 	Bruce, 	1951). 	A muy 	diferentes 	velocidades, 	la conducta de 	los 	siste 

mas 	biolóyicos 	presenta actividad 	recurrente 	a 	intervalos 	
regulares 	por 	lo 	- 

' que 	se podría esperar 	fenómenos especiales 	de 	la 	interacción 	de 	las pobhcio- 

nes 	de 	procesos 	periódicos. 

Es en 	la generación 	de estos procesos 	periódicos así 	como en 

la 	interácción entre 	ellos, 	que el 	calcio podría 	jugar 	un 	papel 	importante 
	- 

; dada 	su 	ubicuidad 	en 	los 	sistemas 	biológicos 	y 	la participación que 	
le 	ha 	si 

do atribuida en 	la 	generación 	de procesos 	recurrentes 	relativamente 	rápidos, 

1 tales 	como 	las 	descargas que presentan algunas neuronas 	aisladas 	de 	
diversas 

especies 	de moluscos que mandan `trenes" de disparos oscilatorios que depen- 

' den 	del 	régimen 	de 	retorno 	del 	calcio 	intracelular 	a 	sus 	receptáculos 	(Meech, 

1979); 	los 	cambios 	oscilatorios en 	el 	potencial 	de membrana de 	células marca 
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paso cardiacas 	donde 	se 	ha propuesto a el 	calcio y 	al 	AMP cíclico 	corro 	los 

1 
posibles mensajeros que afectan 	la permeabi 1 ¡dad 	de 	la membrana 	creando así 

las oscilaciones 	del 	potencial 	de marcapaso 	(Rapp 	y 	Berridge, 	1977); 	las 	res 

puestas 	hiperpolarizantes 	oscilatorias 	de 	las 	células-L 	(fibroblastos) 	que 

dependen de un aumento de 	la permeabilidad del 	potasio que a su vez depende 

de 	un 	incremento en 	la concentración 	ele 	calcio citoplasmal 	(Nelson y Henkart, 

I 1979) , 	etc, 

De 	ser 	válida 	la 	interpretación de estos 	dos 	hechos 	(la pre- 

sencia de 	ciclos 	de 	alta 	frecuencia como manifestación 	de osciladores 	infra- 

diarios 	desacoplados 	y 	la 	participación 	del 	calcio en 	la 	generación de 	los 	fe 

1 
nónxenos 	recurrentes) 	tendríamos 	una explicación aproximada de 	los 	resultados 

más conspicuos de 	este 	trabajo según 	los 	cuales 	las 	características 	esencia- 

les 	del 	ritmo 	ci r'ccidico, 	corno 	son el 	período 	ci rc¥ádico y 	la 	relación 	entre 	- ' 

los períodos de 	actividad y 	de 	reposo 	(relación a /p ) 	se correlacionan 	con 

la 	cantidad 	de 	calcio externo disponible 	por 	el 	sistema 	(figuras 	6, 	7 y 	8) 	- 

ya que este elemento 	afecta 	las 	oscilaciones 	infradianas 	(figuras 	10, 	11 	y 	- 

12) 	que 	son 	la 	base 	en 	la que 	se 	sustenta 	la 	oscilación 	cir•cadiana. 	En 	el 	- 

, mismo sentido estarían 	los 	resultados observados en nuestras preparaciones 	- 

sobre 	el 	efecto de 	la 	concentración externa de calcio sobre 	la 	relación 	de 	- 

1 las duraciones de 	los 	períodos 	de actividad 	y de 	reposo 	(relación a /p 	) 	se- 

cuando 	 un 	aunx.nto en 	la concentración externa de 	cal cio 	- 9 n 	los cua les hay 

no sólo hay un aumento en 	la 	frecuencia 	de oscilación sino adernás se presen- 

ta un 	incremento en 	la 	relación c: /p 	confirmando con esto que 	las oscilacio 

nes se ven afectadas por 	la concentración externa de calcio ya que el 	efecto 

contrario 	se observa cuando 	se 	usan 	soluciones 	libres 	de calcio, 	y en 	la 	so- 

lución salina 	normal 	los 	valores 	de 	la 	relación 	a /p son 	intermedios 	(0.9) 	- 

' entre 	los 	valores 	obtenidos 	en 	la 	solución 	rica 	en 	calcio 	(1,25) 	y 	la solu- 

ción 	carente 	de 	calcio 	(0.76), 

' Por otra parte es 	bien conocido el 	hecho 	de que el 	calcio a- 

fecta 	la 	liberación 	de neurosecreciones. 	Se 	ha medido 	la cantidad de neuro- 

' hornx.nas 	liberadas en 	forma espontánea y por estimulación eléctrica de 	los 	- 

órganos pericárdicos 	aislados 	de 	cangrejo en 	soluciones 	salinas 	con diferen- 

tes 	concentraciones 	de 	calcio 	(Berlind y 	Cooke, 	1971) 	y 	se 	encontró que 	al 	- 

±¥ bajar éstos, 	habla 	una 	reducción 	en 	la 	cantidad 	de 	hormona 	liberada, 	ponien - 

do asf de manifiesto 	la necesidad de que haya calcio en 	cantidades 	suficien- 

tes 	para 	favorecer 	(por- 	un 	rnecan i srno que 	todavía 	no 	se 	determina) 	la 	1 i 	 ra- 

1. 
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ción 	de 	las 	neurosecreciones, 

I Este 	hecho 	se 	relaciona con 	nuestros 	resultados 	en 	la medida 

en que 	las 	neurosecreciones 	proviníentes 	del 	sistema 	nervioso y 	liberadas 	- ' hacia 	la 	glándula 	sinusal, 	sitio 	desde 	el 	cual 	salen 	al 	torrente 	circulato- 

rio, 	provocan 	modificaciones 	importantes 	en 	la 	posición 	de 	los 	pigmentos 	re 

tinianos 	accesorios, 	en 	particular 	en 	la 	del 	pigmento 	distal, 	En 	otras 	pala 

bras, 	 importante es 	posible 	que el 	calcio ejerza 	una 	acción 	dentro 	del 	ta- 

1 lo 	relacionada 	con 	la 	liberación 	de 	la 	hormona 	responsable 	de 	llevar 	al 	- ' pigmento 	retiniano 	distal 	a 	la 	posición 	de 	adaptación 	a 	la 	luz 	(HAL), 	lo 	- 

que 	a 	su 	vez 	significa 	modificaciones 	en 	la 	entrada 	de 	luz 	a 	los 	fotorrecep 

1 tores 	retinianos 	con 	los 	consiguientes 	cambios 	en 	el 	ERG, 	Según 	esto, 	el 	ex 

ceso de calcio de 	la solución 	puede provocar aumento 	en 	la 	liberación 	de 	la 

I HAL 	lo que 	influiría en que 	el 	ERG 	tuviera 	un 	tamaño 	relativamente 	pequeño, 

mientras 	que 	la 	ausencia 	de 	este 	ion 	reduciría 	la 	posibilidad 	de 	liberación 

de 	la HAL por 	lo que cabría esperar que 	los 	pigmentos 	accesorios 	tendieran 

hacia 	la 	de 	la posición 	adaptación 	a 	obscuridad 	con 	el 	consiguiente 	aumento 

en 	el 	ERG. 	Estos 	hechos, 	efectivamente 	se 	comprueban 	en nuestros 	registros 

1 donde 	se puede 	apreciar que 	la magnitud del 	ERG es 	sistemáticamente mayor - 

en 	los 	registros 	de 	las 	preparaciones 	puestas en 	las 	soluciones 	libres 	de 	- 

1 calcio que en 	cualquiera de 	las otras 	soluciones empleadas 	(compare 	los 	va- 

lores 	del 	ERG 	de 	las 	figuras 	6, 	7 	y 	8), 

Sin 	embargo, 	no se ve 	de manera 	obvia el 	papel 	que 	desempeña 

el 	calcio 	sobre 	la oscilación 	de 	los 	pigmentos 	accesorios 	ya que 	en 	ninguno 

de 	los 	tipos 	de 	soluciones 	probadas 	se 	encuentra alguna modificación'en 	las 

oscilaciones que 	tienen estos 	pigmentos 	(las que por otra parte 	son bastan- ' te 	irregulares 	y no de 	carScter 	circódico) 	que 	se 	pudiera 	atribuir 	a 	la 	con 

centración 	externa 	de 	calcio 	(figuras 	13, 	14 	y 	15). 

Más 	aún, 	cuando 	se 	compara 	la 	fase 	de 	ascenso de 	un 	ciclo - ' circádico 	del 	ERG 	con 	la 	posición 	de 	los 	¡pigmentos 	retinianos 	accesorios 	du 

rante el 	mismo 	período, 	no 	se 	puede establecer 	ninguna correlación evidente ' entre 	los 	dos 	fenómenos 	(figuras 	16, 	17 y 	18), 

Estos 	hechos 	nos 	llevan 	a 	sugerir 	la 	posibilidad 	de 	que 	el 	- ' calcio esté 	influyendo 	directamente 	a 	nivel 	de 	los 	fotorreceptores 	de 	tal 	- 
manera que por 	una 	parte 	afectaría 	al 	mecanismo por 	medio del 	cual 	se gene- 

la 	respuesta 	eléctrica 	a 	la 	luz, 	y 	por 	otra, 	influiría 	en 	los 	mecanismos I
ra 

subyacentes 	en 	la 	oscilación 	circ,dica 	del 	ERG 	dependientes 	de 	los 	fotorre- ' 27 
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ceptores. Evidencias de que el calcio influye en la generación de la respuesta 

eléctrica a la luz de los fotorreceptores existen en la literatura (trabajos - 

de Fu1puis y E3<aumann, 1969; Brown y B1inks, 1974; Lisman y Brown, 1975; Bader 

y cols. , 1976) quienes han demostrado que los cambios en la concentración de -

:".alcio tienen notables efectos sobre la forma y la amplitud de la respuesta a 

la luz, habióndosc propuesto que el aumento intracelular del calcio es un paso 

en la cadena de eventos excitatorios que llevan a la generación del potencial 

de receptor (Lisman y Brown, 1971; Bader y cols., 1976). 

Por nuestra parte, no podemos afirmar que esto esté sucedien 

do en nuestras preparaciones, ya que nuestros registros son extracelulares, pe 
ro sí podemos insistir• en el hecho de que la rncrgn i tud del ERG (que no hay que 
olvidar que tiene su origen sólo en la respuesta de los fotorreceptores) es mu 

cho mayor en las preparaciones colocadas en los medios libres de calcio que en 

los otros medios utilizados, lo que pudiera explicarse con base en un menor in 

greso de calcio al fotorreceptor, hecho dtic favorecería el ingreso del sodio - 

que se sabe que es el elemento fundamental en la generación del potencial de - 

receptor y que está:en competencia por los canales que ocupa el calcio en esta 

estructura. (Este hecho, no excluye, por supuesto , la posible participación - 

de los pigmentos accesorios llevados al estado de adaptación a la obscuridad, 

en el incremento de la respuesta que se observa en los tallos puestos en las - 

soluciones libres de calcio, hecho al que ya aludíaros en párrafos anteriores). 

Como datos que apoyen la participación directa del calcio en 

los mecanismos de oscilación del ERG que observamos, sólo disponemos de las mo 

dificaciones del período circ.3dico que se presentan en las distintas solucio- 

nes y que, al no poderlas atribuir a oscilaciones del pigmento accesorio, las 

tenernos que proponer como el resultado de la acción del calcio sobre los foto-

rreceptores o sobre eventos que afecten di rectamente la capacidad de osci lar.-

de los mismos. Así, es posible que la acción del calcio sobre la liberación de 

hormonas modif¡que (adem s de la acción ya descrita sobre los pigmentos acceso 

ríos) la capacidad de oscilación de los fotorreceptores, lo que no sería sor-

prendente que sucediera si tomamos en cuenta que los extractos de tal lo ocular 

(donde están contenidas las principales hormonas del acoci1) son capaces de mo 

di ficar la respuesta a la luz de los fotorreceptores según se desprende de los 

resultados de Vera Mendoza en 1978. Si por último, apl icamos las ideas bisicas 

de la teoría de los osciladores múltiples a nuestros resultados, el calcio po- 



1 
1 

dría 	estar afectando 	la 	capacidad 	de 	in teract Lid r 	de 	unos 	osciladores (los 	fo- I torreceptores) 	con otros 	(cualesquiera di ras 	de las 	estructuras presentes en 

nuestra preparación), 	hasta 	un punto en que 	la frecuencia 	resultante de 	las 	- 
interacciones 	se viera aumentada 	(medio 	rico en calcio) 	o 	disminuida (medio 	- 

pobre o carente de 	calcio) , 	tal 	y 	como se pudo observar en nuestras prepara-- 

1 clones. 
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CONCLUSIONES 

1.- El acocil presenta oscilaciones circrrdir_as en la amplitud de la respuesta 

eléctrica a la luz (ERG) de sus fotorreceptores visuales, las que se ponen de 

manifiesto cuando se coloca al animal en condiciones ambientales constantes. 

2.- Al seccionar los tallos oculares del acocil, colocarlos en solución sali-

na y mantenerlos en un medio ambiente cornstante, se comprueba que el ritino -

circádico de la amplitud del ERG persiste aun cuando presenta algunas diferen 

Bias con respecto al qué se observa en el animal íntegro. Una de esas diferen 

Bias se refiere a la aparición de ciclos de alta frecuencia superpuestos al. -

ciclo circádico. 

3.- Cuando los tallos oculares son colocados en soluciones salinas carentes o 
ricas en calcio, algunas características del ritmo circidico se modifican. A-

sí, el período y la relación a /p dependen del tipo de solución salina emplea 

da. También la frecuencia de las oscilaciones superpuestas a la oscilación .. 

circádica se ve afectada por la concentración externa de calcio. 

G.- El análisis de la posición de los pigmentos retinianos accesorios proxi-- 

mal y distal no permite proponer oscilaciones periódicas en la posición de 

los pigmentos paralelas a las que se observan en el ERG ni durante el ciclo -
circádico ni durante los ciclos de alta frecuencia. 
5.- Se discute la posible acción del calcio sobre la liberación de neurohorrno 
nas y la acción de estas sobre la posición de los pigmentos accesorios. 

6.- ta amplitud del ERG es mayor en los medios pobres o carentes de calcio --

que en el normal o el enriquecido con este ion. Este hecho se explica con ba-

se en el punto anterior y.con una posible acción del calcio directamente so-

bre el fotorreceptor,. 

7.- Se propone una acción del calcio'sobre el fotorreceptor tanto en lo que -

respecta al origen de la respuesta eléctrica a la luz como en los mecanismos 

relacionados con la capacidad de oscilación de esta estructura. 

8.- Se propone una acción del calcio sobre los mecanismos de acoplamiento de 

los osciladores presentes en el tallo ocular seccionado. 
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Figura 1 - Esquema de un corte longitudinal del ojo de un de-

cápodo (Tomado de Wateman et al, 1964) donde se muestran: 1.- Córnea, 2.- Ca 

pa dióptrica, 3.- Capa de células retinulares, 4,- Lámina gang1ionar, 5.- Mé 
' 	dula, 6,- Complejo lobular y 7.- Focos ópticos. Note el entrecruzamiento de 

fibras entre la lámina y la crédula y entre ésta y el complejo lobular. La - 

' 	glándula sinusal se localiza entre la l.5mina ganglionar y la médula. 

1 
1 
1 
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Figura 2 - Estructura de un ojo compuesto del acocil (Tomado 

de Eguchi, 1965) donde se observan diferentes aspectos de su organización es 

tructural: I. Arreglo longitudinal de sus componentes: córnea (A), cono cris 

' 	talino (B), células de pigmento accesorio (C), célula retinular (D), microve 

llosidades (E) y membrana basal (F). II. Disposición de las microvellosida- 

1 	des en capas transversales perpendiculares entre sr. III. Arreglo de las sic 
') 	•n  te células retinulares dentro de las microvellosidades (Ver detalles en el 

• texto) , 
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F OTO ESrMULADOR 
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REFRIGERADOR 

ELECTRODO 
TALLO OCULAR 

Figura 3 - Esquema del dispositivo para la estimulación lumi- 
nosa,' 	el registro de la actividad eléctrica generada por los fotorreceptores 

y la inscripción gráfica de la misma, utilizado en nuestros experimentos (Ver 

detalles en el texto). 
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Figura 4 - Diagrama tomado de De Bruin y Crisp, 1957 que mues 
tra la distribuei6n de los pigmentos retinianos ('dista) y proximal) en las - 

omatidias de un ojo adaptado a. la oscuridad (izquierda) 6 adaptado a la luz 

(derecha). (Detalles en el texto), 

34 



1 
1 
i 
1 

Tv 

1 W • • 	.¥ __ 	r 	• 	 i 	 • 	 r• 

• 

 

• 

■ N 	N 	• 	M 	• t1 	• 	:t 	N 	N 	• 	\ 	N 	•• 	• 	■ 	1• 

1 

1 
1 

Figura 	5 	- 	Registro 	típico 	de 	los 	cambios 	de voltaje 	de 	la 	- 

1 respuesta eltctrica 	a 	la 	luz (.ERG) 	de 	los 	fotorreceptores 	visuales 	obtenido 

de un organismo 	íntegro. 	Las fases 	de 	ascenso y 	de descenso de 	la 	respuesta 

ponen de 	manifiesto 	un 	ritmo circádico 	característico 	de 	un 	animal 	nocturno 

con un período de 	23.2 horas y 	una 	relación a /p 	de 	1.03, 
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IFigura  6 	- 	Registro 	de 	la 	amplitud 	de la 	respuesta eléctrica 	- 

a 	la 	luz 	(ERG) 	de 	un tallo ocular 	aislado 	inmerso en solución normal 	de Van 	- 

U 
Harreveld. 	El 	periodo 

tiempo externo. 

fue: 	de 	23,5 	horas 	y 	la 	relación a /p 	de 	0.9, 	Abscisa: 	- 
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Figura 7 	— Registro de 	la 	amplitud en 	la 	respuesta eléctrica 	- 

U a la luz (ERG) 	de 	un 	tal lo ocular 	aislado 	inmerso en 	solución 	de Van 	Harreveld 

rica en calcio, 	El 	período 	fu é 	de 	21 	horas 	y 	la 	relación a /p de 1.25. 	Absci- 

sa tiempo externo. 
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' Figura 	8 — 	Registro 	de 	la 	amplitud 	de 	la 	respuesta 	eléctrica 	- 

a 	la luz (ERG) 	de 	un 	tallo 	ocular 	aislado 	colocado en 	solución 	de 	Van 	Harre- 

veld carente de 	calcio, 	El 	periodo 	de 	la oscilación 	fu é 	de 	25,3 	horas 	y 	la 	- ' •relación ct /p de.0.76, 	Notese 	la magnitud de 	la 	respuesta en 	comparación con 

la de las figuras 	6 y 	7. 	Abscisa: 	tiempo externo. 

1 
1 
1 
1 
1 38 



3,0 
SS 

N • M 

e. 

2.0 

24 00 

M 
• MM •• • • 	• 	• • • • • 

• • • 	• • 	 • • M 
N • 	• • • 	 • 

	

•• w •• 	• w • 	• 
SS 

2400 	 2400 

hrs. 

1 

• • 

• N • • 

SS 

Figura 9 - Registro de la amplitud de la respuesta eléctrica - 

' 	a la luz (ERG) de un tallo ocular aislado colocado en solución de Van Harre-

veld sin calcio, sustituido por magnesio. El período y la relación a /p son - 

' 	muy similares a los obtenidos en las preparaciones colocadas en la solución -
carente de calcio (ver figura 8). Abscisa: tiempo externo, 
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1 

14 hasta las 22 horas. Note la regularidad de las oscilaciones de alta fre- 

cuencia (1/3 horas) que se superponen a la fase de ascenso del ciclo circádi-

co, El registro se obtuvo de un, tallo ocular aislado inmerso en soluci6n nor- 

mal de Van Harreveld
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Figura 11 - Oscilaciones de alta frecuencia en la amplitud 

del ERG registradas durante la fase de ascenso de un ciclo circádico. El - 

ERG se obtuvo de un tallo ocular aislado inmerso en soluci6n de Van Harre-

veld rica en calcio, Note la irregularidad de las oscilaciones. 
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Figura 	12 	- 

ERG 	registradas 	durante 

Oscilaciones 	de 	alta frecuencia 	en 	la 	amplitud 	del 

la fase de 	ascenso de un ciclo 	circádico. 	El 	ERC, 	se 	- 
obtuvo de un 	tallo ocular aislado colocado en 	solución de 	Van Harreveld taren te de calcio. 	Al 	igual 	que las 	de 	la 	figura 	11, estas oscilaciones 	son muy 	i- 
rregulares, 
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Figura 	13 	- Cambios 	en 	la 	posición de 	los 	pigmentos 	retinia- 

nos' 	accesorios durante el ciclo 	de 	veinticuatro horas. 	Cada punto de 	la cur- 

va superior corresponde 	al promedio 	de 	diez 	determinaciones del 	índice 	del 	- 

1 pigmento distal 	(IPD) 	con sus 	correspondientes 	valores 	de error estándar. 	Ca 

da punto de 	la curva 	inferior corresponde 	al 	promedio de 	diez determinaciones 

' del 	índice 	de pigmento proximal (IPP) 	con 	sus 	correspondientes valores 	de e- 

rror estSndar, 	Los 	tallos oculares 	de 	los 	que 	se hicieron 	las 	determinaciones 

' estaban 	inmersos 	en 	solución salina 	normal. 	Note 	la 	ausencia 	de 	oscilaciones 

periódicas 	por 	lo menos 	de car¥lcter 	circ5dico. 
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Figura 	14 	- 	Cambios 	en 	la posición 	de 	los 	pigmentos 	retínia- 

nos accesorios durante el 	ciclo de 	veinticuatro horas. 	Cada punto de 	la 	cur- 

va superior corresponde al 	prqmedio de diez determinaciones 	del 	índice de 	- ' pigmento distal (IPD) 	con 	sus 	respectivos 	valores 	de error estándar. 	Cada 	- 
punto de .la curva inferior corresponde 	al 	promedio de diez determinaciones 	- 

del 	índice 	de pigmento proximal 	(IPP) 	con 	sus 	respectivos 	valores 	de 	error 	- 
esta`ndar, 	Los tallos 	oculares 	de 	los que 	se 	hicieron 	las 	determinaciones 	es- 

taban 	inmersos en 	solución 	de 	Van 	Harreveld 	rica 	en calcio, 	Note 	ciertas 	"-a-• 

naciones 	a 	lo largo del 	dfa sobre 	todo del 	IPD, 	en comparación con 	las 	de 	- 

la 	figura 	13. 
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Figura 	15 	- Cambios 	en 	la 	posición de 	los 	pigmentos 	retinia- 

nos' 	accesorios durahte 	el ciclo 	de 	veinticuatro. horas. 	Cada 	punto 	de 	la 	cur- 

va superior corresponde al promedio de diez 	deterrninaciónes 	del 	índice 	de 	- ' pigmento 	distal (IPD) 	con sus 	respectivos 	valores 	de 	error estándar. 	Cada 	- 

punto de 	la curva inferior corresponde al 	prona. dio de diez 	determinaciones 	- ' del 	índice 	de pigmento proximal (IPP) 	con 	sus 	respectivos 	valores 	de error 	- 

estándar. 	Los tallos 	oculares de 	los 	que 	se 	hicieron 	las 	determinaciones es- 

taban 	inmersos en 	solución de 	Van 	Harreveld 	carente de 	calcio, 	Note 	ciertas 

variaciones 	a lo 	largo 	del día sobre 	todo del 	IPD, 	que 	no observamos en 	la 	- ' figura 	13, 
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Figura 16 - Medidas de la amplitud del ERG (círculos negros) y 

del IPD (círculos blancos), durante las ocho horas de la fase de ascenso com-

prendidas entre las 14 y las 22 horas de un ciclo circ5dico, Ambas determina-

ciones corresponden a un tallo ocular inmerso en solución normal de Van Harre 

veld, Note la falta de correlación entre ambos eventos, 
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Figura 	17 - Medidas 	de 	la 	amplitud del 	ERG 	(círculos negros) 	y 

del 	IPD 	(círculos 	blancos) durante 	las ocho horas de 	la fase de ascenso com- 

prendidas 	entre 	las 	1 14 	y las 	22 horas 	de 	un 	ciclo circ¥ídico, 	Ambas 	determina- 

clones corresponden a un tallo ocular 	inmerso en 	solución de Van Harreveld  

rica en 	calcio, 	Note 	la falta 	de 	correlación 	entre ambos eventos. 
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Figura 	18 	-- Medidas 	de la 	amplitud del 	ERG 	(círculos negros) 	y 

1 del 	LPD 	(círculos 	blancos) durante 	las ocho horas de 	la fase de ascenso com- 

prendidas 	entre 	las 	l4 	y 	las.22 horas de 	un 	ciclo circádico. 	Ambas 	determina- 

•1 ciones corresponden 	a 	un 	tallo ocular inmerso en 	solución de Van Harreveld - 

carente de calcio. 	Note 	la ausencia de correlación entre ambos eventos. 
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