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RESUMEN 

En lé rnc-.ycir.t.& de: 1•:1=: ir1vert.eL.ra•j.:1E l& r-ESJ:·uest.a .i;-].;act.t·ii:.c- & le 

ltJ:: d.:: l~=·~ fc•t.ei1·re1:ept.01·e=· <F"•:it.e:nc:iC\l die re•:eFt.1:1r-F'Fd es:. ,_,no 

citosol ~ t1·avés de l~ membr·ar1a celula~-, a l~ FE con el nivel de 

i::c-.l 1:i.:· libre int.rac¿lL.1lar: y al pot.as::.c, comc1 el r·esE=.,:•nsable di: la 

r-::;:· 1:0 l2t·i=ei.=i1.~:.r1. El F'F. diS le::. 1::.:-lulC\E. 1·-=i:1r1td2ss;. 1jE.l ~·:ci.::il ~~ 

un? r·e.::;(:'L.f~:::t.8 ·:i:.~'2 t~rí.t,ier1 e.!to. f·:•rmoi:ié. P·:•r 1 . .1na FT y unQ FE ·:¡ui:: 

é~·.te:•:.:·j~ B. la r~p~:.1a1·iz=.·:i1:.n. D.::l f·:it.::•t·re·:.::p'f:..:rr vi::•.~al de:l a·:•:11:1l 

ce.de.. 1.ff1a di:.· le.;: fc..'E.:;:: -=!l~E le• 1=ornF 1:•r1en. Ar1t.e 12:~t.e. f.sl t.a de 

infc1 rurc.c1c!1r1 =~ est1.~dio la part1ciFación del ~i:1dic• y del 1::é.lcic1 en 

obten1e el PR de le5 cé1uleE retinulares las c~eles estaban 

baf\adc:. pc1r 1.~r1a ::c1li..~1=ior1 salina en la ·:pJe se hóbia prc1duc.id1:• 

fulg1.H·1& rtl1:1dific:a::ión er1 l~ c.;1ncent.raci~;1"1 d~l se-die•, et-. l& d-:l 

de: r.'l?.ni fie:..t•:• q1)e en lé gi::r"1'5:ra 1:i1.>n dE: l& FT pat~t.i•:i¡:•ci.n t-Br1f:.c· ~l 

sodio comc1 el calci~; qt~~ la arnplitud y 15 du1·aciot1 de ie FE 

m~nt.i-::n~r-, l'na re:la•:1on de prc1p•:.ir-1=ic•t1al1da1j inver·sa ci:an la 

disponibilidad de calcio extracelular y con la F~sibilidad de que 

-::1 c&lcic• et"f:.rC:tvi~:: . .; le-. rn.;:rnbranc. d~l f•:•torreci::f:•t.c.1·. Con e:t.i:•=· 

rest~lt~dos y l& informacior1 disponitale en la lit~1-~t.ut·& se 

propc•ne lm rnc•delc· de f•:•t.o:•t.1·ansd1.io=ción aplicable a fot;.on·ecept.cws 

con PR despclerizante. 



ABSTRACT 

lr1 most ir.vertebral.es. lhe eleclr'ical response of the 

pholoreceplors lo light (receptor polenl1al, RP) consisls of a 

graded depolarizalion. relalively slow. which is formed by a 

tr an·s i enl phase C TP) f ol l owed b;,· a sl o•· d<?pol ar i zat ion or st abl e 

phase CSP). an+.-=•.::edi ng repolarizalion. In n.osl specie;;, TP has 

been associaled wilh lhe entranc& of sod1um t.o lhe cylosol 

lhrough lhe cell membrana. lh<? SP w1lh free inlracellular 

calciun1, and polassium c.s respons1ble for lhe repolarizat.ion. The 

PP of thE- relinular cells of crayfish is also formed by a TP and 

.;,,n SP anleceding repolar1z;.lion. Howevt?r, ne. syst.emo.lic sludy of 

lhe ior1ic dependencies has been m;.de in cr·ayfish v1su,o.l 

receplors. ln vie~ of lh1s lac~ of information, we sludied the 

pc.rl1c.ipat1or¡ of sc.:.diurr1 and calc1um ii·, RP g~ner·d.t..ion under 

cond1tions of slable o?quil1briu111. light adc..plat1c.n. ar1d dark 

;;,dapt . .;,t..1c•n. IsoJ.;,t.ed t?y<=st.alks wo;-rt? ust?d le' obta111 lhE' P.P of 

rt-t.inul,o..r cells inm.t?rsed ir1 salir.e solulion. lo which changa:. in 

sodium or c.;,lciurn cor1cent.r2.lic•n or bc·lh had b.;..;.n madt?. The 

r.;:sults J.r.dicated that bot.h c.;,lciurn .;nd sc>d1um p2.rlicip.;t.,;. in lhe 

gen~r·dtiorl oi TP and th.::..t the ,¡,mplilu..:ie c.r1d dur·cd.1ori of SF h~v.:

an invers• ro?l.;t.1or. lo lh• ava1l.;bility oi intr.;cellular calciu~ 

and wilh lht? po;.:;;ibilily of c.;.lciu111 c1-oss1ng lh8 pholoro?co?plor's 

m.,mbrane. W1lh lh.;.se r.;.sulls and '"'ith lhe infor·ma1 .. ior1 available 

in t.he scienlific lileralure "'e propose a pholoLransducUon modt?l 

t.hat can b8 applied lo lhe sludy of phol.oreceplors presenting a 

depolarizing RP. 
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INTRODUCCION 

El desarrollo evolutivc• de: los seres vivos está ligado 

estrechamente: con la aparición en ellos de: una gran variedad de 

estructuras especializadas en recoger senales del medio, proceso 

mediante el cual se inicia una serie de eventos que culminará con 

la respuesta que dan los centros integradores del sistema 

nervioso a las modificaciones ambientales. Estas estructuras se 

denominan receptores y han desarrollado como caracter1stica 

esencial la capacidad de transformar un tipo de energla en otro, 

la electroqulmica, la principal forma de energ1a reconocible por 

el sistema nervioso con el que comunican. Esto significa que los 

receptores actúan como verdaderos transductores de energla. La 

transduccion es un fenómeno complejo, sobre todo si se considera 

que se lleva a cabo en estructuras muy disimbolas como son, 
necesariamente, los distintos tipos de receptores que se 

encuentran en la naturaleza. De ahi que una forma de abordar el 

problema sea por medio de estudios que permitan encontrar, si los 

hay, aspectos comunes del fenomeno en cuestion. Es asi como el 
hombre ha encontrado que la transducción, lo mismo que muchos 

otros fenómenos igualmente complicados, muestra aspectos comunes 

en una gran variedad de estructuras receptoras en toda la escala 
animal, siempre que el nivel de análisis del problema trasciénda 

la compleja organización estructural y se mantenga a nivel 

celular y subcelular, por ejemplo. Lo que dicho en las palabras 

de Autrum (Autrum, 1979) significa que la fisiologla comparada 

provee de modelos relativamente simples en el estudio de 

problemas generales. 

Un fenómeno de transducción de gran interés es la 

fototransducci6n. Si continuamos con Autrum: "La fotorrecepci6n 

es filogenéticamente muy vieja. Por ello ha estado expuesta a la 

acción de muchos factores selectivos, entre los diferentes fila, 

órdenes, especies y subespecies. El resultado ha sido, por 
supuesto, una gran variedad de adaptaciones altamente 

especializadas, cada una de las cuales toma diversas formas, 

tanto en los vertebrados como en los invertebrados. Las 
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adaptaciones al habitat son extremadamente variables. 

"Otra consecuencia de la antigüedad filc•genética de la 

fotorrecepción es su casi ubicuidad en el reino animal. La 

diversidad de adaptaciones es menos sorprendente que la extrema 

constancia en la forma de un tipo de órgano visual" 

Esta constancia ha quedado claramente establecida en el 

desarrollo filogenético de los fotorreceptores en el que se han 

podido determinar dos lineas evolutivas bien definidas. la ciliar 
y la rabdomérica (Eakin, 1968). La linea ciliar parece tener su 

máxima expresión en los fotorreceptores visuales del vertebrado, 

los bastones y los conos; la linea rabdomérica encuentra su mejor 

exponente en la célula retinular de los insectos y de los 

crustáceos. Aun cuando entre ambas lineas existen muchas 
diferencias, también hay un buen número de semejanzas. Por 

ejemplo, los bastones y las células retinulares parecen poseer un 

grado de sénsibilidad luminosa muy similar ya que ambos tipos 

celulares son capaces de detectar diferencias de un fotón en la 

intensidad luminosa (Davis, 1961; Rushton, 1965; Borsellino y 

cols., 1968; Glantz, 1968); la excitación por luz se inicia con 

la degradación de un pigmento fotosensible el que, en ambos 

casos, corresponde a la rodopsina (Wald, 1968; Goldsmith, 1975), 

etcétera. 

La vi:si:on en el ojo del invertebrado 

En lo que respecta al organo de la vision, el ojo, se puede 

afirmar que a pesar de las diferencias que hay en las distintas 
especies de vertebrados e invertebrados, existe una organizacion 
basica similar en todos los casos, la cual consiste, en esencia, 
de un medio conductor del es ti mulo luminoso, un conjunto de 

células transductoras del estimulo que mantienen estrecha 

relación con el sistema nervioso y un sistema regulador de la 

entrada de luz. Las diferencias que suelen presentarse en los 

distintos grupos animales se refiéren a la forma, a la 

orr.anización alcanzada por cada componente y sobre todo, al nivel 

de desarrollo que muestra el sistema nervioso. 

Por su organización anatómica y funcional, el ojo del 

invertebrado parece ser, en general, de m~s f~cil acceso al 
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estudio experimental que el del vertebrado ya que en aquél se 

encuentran con frecuencia, grandes células fotorreceptoras que 

han permitido estudiar procesos básicos del fenomeno viiual. 
Los pigmentos visuales de la mayoria de invertebrados 

estudiados son cromoprotelnas que tienen caracterlsticas de 

absorción espectral similares y que se encuentran unidas a 

membranas; en la mayoria de los casos el cromóforo es el mismo 

que el de la rodopsina de los vertebrados 111-cis-retinalJ. En 
1957, Wald y Hubbard encontraron que una fracción membranosa de 

las células retinulares de la langosta contiene una sustancia 

análoga a la rodopsina; Goldsmith en 1958 descubrió el retinal y 

Goldsmith y Warner en 1964 encontraron en la abeja la presencia 

de retinol. Las diversas investigaciones en artrópodos mayores 

(langostas y cacerolas de mar) y en cefalópodos han llevado a la 

ubicación del fotopigmento en los rabdómeros. Su estructura 

molecular corresponde a la de una cromoprotelna, el cromóforo es 

el 11-cis-retinaldehido, un carotenoide liposoluble de 20 átomos 

de carbono que se encuentra unido a la porción protéica que es la 

opsina. Esta molécula (también llamada retineno o rodopsinal es 

isomerizada por la luz a la forma trans <metarrodopsina). En los 
cefalópodos, y al parecer también en la mayorla de los 

crustáceos, las reacciones inducidas por la luz se detienen en la 

formación de intermediarios de la metarrodopsina, de manera que, 

a diferencia de lo que ocurre en el vertebrado, la opsina y el 

cromóforo no se separan; las dos formas tautoméricas de la 
metarrodopsina (la ácida y la básica) son entonces reconvertidas 

a rodopsina por absorción ulterior de luz sin necesidad de 
aportar un nuevo cromóforo, hasta que se alcanza un 

fotoequilibrio según se ilustra más abajo. Este sistema de 

excitación .. regeneración parece estar ampliamente distribuido en 

los receptores de invertebrados (Wald y Hubbard, 1957; Hubbard y 

St. George, 1958; Wald, 1967; Wald, 1968; Autrum, 1979; Hamdorf, 

1979: Stryer, 1987). En la oscuridad el equilibrio,se desplaza 

hacia la conversión de metarrodopsina en rodopsina. 
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Se ha propuesto un modelo de funcionamiento del sistema de 

fotopigmento de los fotorreceptores rabdoméricos. Se ha sugerido 

que las moléculas de rodopsina (R) regeneradas o provenien~es de 

la adaptación a la oscuridad inician la excitación de la membrana 
a través de la captura de los fotones que pueden causar la 

transición de R a metarrodopsina (MR); esta MR libera energia que 

es utilizada en sitios activos de la membrana durante cierto 

tiempo del proceso excitatorio. La MR puede ser reconvertida en R 

gracias a la absorción de fotones; la captura de fotones que 

pueden causar esta reacción inversa, no causan excitacion cuando 

ocurren antes de que la MR libere su energia. Si' la energia ya se 

liberó, la pérdida de ella previene la reaccion de MR a R 

(Stavenga, 1974; Hamdorf, 1979). 
La respuesta eléctrica que dan los f otorreceptores visuales 

ante un estimulo luminoso se ha estudiado desde mediados del 

siglo pasado. A decir de Hartline y sus colaboradores (1952): 
" ... Hace cien a~os Holmgren descubrió el potencial de accion de 

la retina ... " A lo que seguramente se referia Hartline es al 

electrorretinograma (ERG). Es este mismo autor en 1928, uno de 

los primeros en estudiar la respuesta eléctrica a la luz de los 

ojos de insectos y crustáceos por medio de un dispositivo análogo 
al electrocardiógrafo de Einthoven. 

El ERG de algunos invertebrados, en particular el del acocil, 

se considera debido únicamente a la actividad de los 

fotorreceptores (células retinulares) (Naka y Kuwabara, 1959); 

aunque esto podria ser una ventaja en el estudio del proceso de 

la fototransducci6n, es insuficiente, ya que se trata de una 
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respuesta en el tiempo y en el espacio de un conjunto de células, 

las que constituyen la retlnula. De hecho una mayor comprensión 

del fenómeno se ha obtenido por el uso del registro intracelular. 

Son otra vez Hartline y sus colaboradores ll952) quienes por 

primera vez la utilizan en el estudio de la actividad de los 

fotorreceptores visuales de Limutt.<S. Estos autores obtuvieron dos 

clases de registro, uno de tipo espiga, es decir una 

despolarización rápida ·o potencial de acción, y otro de tipo 

lento, también despolarizante o potencial de receptor. 

La respuesta que dan los fotorreceptores ante un estimulo 

luminoso es un cambio de voltaje lento, una despolarizacion de la 

membrana que corresponde al llamado potencial generador o 

potencial de receptor !Davis, 1961). En nuestros dlas el término 

potencial generador ha quedado para lós potenciales graduados que 

generan espigas, mientras que el de PR se usa cuando la respuesta 

también es graduada pero es provocada por estimules sensoriales 
(Jarvilehto, 1979), por lo que en este trabajo emplearemos este 

término. 

En las células f otorreceptoras se han detectado dos tipos de 

actividad eléctrica; uno de ellos aparece después de una latencia 
fácilmente medible y asociada con cambios en la conductancia de 

la membrana, es el llamado potencial tardio de receptor o 
simplemente potencial de receptor (PR). El otro tipo de respuesta 

fue observado inicialmente por Brown y Murakami (1964) y se 

registra sólo cuando se aplican estimules luminosos muy intensos 

(Jarvilehto, 1979), se le conoce como potencial temprano de 

receptor lPTR). Dentro de las caracteristicas del PTR destaca que 
su latencia es minima y resulta muy dificil de detectar (se ha 

calculado en el orden de los nanosegundos)(Hillman y cols., 

1973). Se sabe también que su polaridad depende de la 

temperatura, a temperatura ambiente o mayor (24°C a 37•C) es 

positivo y se vuelve negativo a temperaturas del orden de los 

lO•C. Por otro lado el PTR no desaparece cuando la preparación se 

fija en formaldehido ni es sensible a los cambios en el medio 

i6nico. La amplitud del PTR es linealmente proporcional a la 

intensidad luminosa. El PTR tiene el mismo espectro de absorción 

que el PR (Hillman y cols., 1973). Se ha propuesto que está 

asociado con las primeras etapas de la isomerizaci6n del 
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fotopigmento, y tambi~n con su res1ntesis (Cene, 1967, Hagins y 
HcGaughy, 1967). No se genera por cambios en la permeabilidad de 

la meabrana (Brindley y Gardner-Helwyn, 1966), sino mas bien por 

una corriente capacitiva consecutiva a la absorción de fotones, 

que resulta de un cambio en la carga de las moléculas del 

fotopigmento que tienen la misma orientación espacial en la 

membrana de las microvellosidades rabdoméricas (Jarvilehto, 
1979). 

Coao resultado del cambio confor•acional del fotopigmento se 

presentan cambios en la conductancia de la •embrana, que originan 

. pequeños cambios de voltaje conocidos como despolarizaciones 

miniatura unitarias o "despolarizaciones cuánticas" debido a su 
semejanza con los potenciales de placa neuromuscular que 
provienen de la liberación de quanta de transmisor quimico. su 

nú•ero parece ser proporcional a la intensidad luminosa y su suaa 

podria dar origen al PR (Yeandle, 1958; Adolph, 1964). Las 

despolarizaciones cuánticas también se pueden presentar en 

condiciones de oscuridad constante por lo que se ha propuesto que 

su origen podrla ser tanto la isomerizacion térmica de las 

•oléculas de rodopsina como el daño de algunas áreas de la 

me•brana (Srebro y Behbehani, 1972; Behbehani y Srebro, 1974). Se 

ha propuesto que cada una de las despolarizaciones miniatura es 

consecuencia de que se abran del orden de cien canales de sodio 

(Cone, 1973). Se han construido algunos aodelos matemáticos que 
pretenden representar esta su•a lineal o que analizan el 
co•portamiento de las despolarizaciones cuánticas y que en •ayer 
o •enor aedida se ajustan a las condiciones i•puestas por los 

autores. Con base en ellos se puede afir•ar que la amplitud de 
las despolarizaciones cuánticas es independiente de la latencia 

de las aisaas y de los niveles extracelulares de calcio; por otro 

lado, la latencia parece estar relacionada con el grado de 

oscuridad previa, con los niveles de iluminación y con los 

niveles extracelulares de calcio ya que la reducción de este ion 

significa un auaento en la latencia (Srebro y Behbehani, 1971; 

Stieve y Bruns, 1980, 1981, 1983; Wong y cols, 1980a, 1980b, 

1982; Payne y Howard, 1981). 

Gran nú11ero de autores está de acuerdo en que otra 

consecuencia de la isoaerización de la rodopsina, que resulta de 
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la llegada de wi estimulo luminoso, es un cambio en Ja 

permeabilidad de Ja membrana del fotorreceptor. Este.cambio es el 

c..nt.e•:i::dent8 i nmed i & t.1:1 B la genE:rac ~ ón de: 1 F'R, e 1 c•.~o 1 es •Aria 

desp·:1lariza1=ion re:lat1 vament.i: lerita que cr:1r1sist.e de d1:1s fases: 

wia, la fase rapida o transitoria CFTJ, y otra, la fase sostenida 

o eslable CFEI, a pa1t1r de la cual se inicia la repolarización. 

Et1 la mayor pa1-t8 de loE ir1ver·teb1-ados 1 la 1·espuesta a la luz es 

esen·=ialmente la misma~ a•Jnque en al91.u·1c1s casos el peit.en,=ial de 

1·ecept•:w p1_1ede esta1· precedid·:• de •.ma 1·espuesta de tipc• espi9a, 

adem~s de laE fas~s transitoria y estable~ como sucede en la 

célula excéntrica del OJO lateral de Limu!us y en los 

f·:•torreceptcwe=: vis1.1e.les del z¿.1·,9anc• (Apis me11 iferaj CNaka y 

Eo;uchi, 1962; Bader Y cols., 1976; Baumann, 1968; J~rv1lehto, 

1979). 

En términos generales, se puede decir que el orio;en de cada 

fase del PR es incierto. Sin ernbargc• se ha p1·op1_1esto q1_1e la 

i:c•meri:za1=i6r1 de la rc•dC•Psina provee. la enero;1a nece:.ar-ia para 

•=11.~e se des.en•:e<dene: r.ff1 carnb i 1:1 er1 1 a cernd•.~ctanc l & de 1 e rnembt· Cina 

CHamdorf, 19791. Este cambio afecta principalmente al sodio, ya 

que su retiro del medio extracelular, en casi cualquier tipo de 

preparaci1:1ne~., •:1rigin~ 1.~nei t·educ•:ión t"11:.t.cible er1 la aropl it.ud del 

PR (~Jashiz1_¡, 1964¡ E91.1ehi, 1965; Fulpn1s y Bc-.umann, 1969; 

Mille·=düa y MaLiro, 1969a, 1969b; Bade1· y cols., 1976; Mi_lijser, 

1979; C~inn y Gillary, 19851. Awique l& falta de Na reduce la 

amplitud del PR no anula la respuesta; de hecho no ha sido 

PC•Sible ha•=er- desaparecer la FT e• t.•:•d•:• el PR mediante la 

red1.lc•=ión iónica e:":tra•=elular C• mediante la aplicación de 

blc•q1.1ead•:<res de los s_ist'E:mas de ATP-asa pese a que se ha 

propuesto la existe~=ia de bombas electrogénicas que podrlan et.ar 

Participando en la generaci6n de la FT del PR CSmith y cols., 

1968; Brown y Lisman, 1972; Baumann y Mauro, 1974; Chinn y 

Gil lary, 1985). Aún n•:• hay Wi ac1.1e1·dc• sc•bre el papel qi_;e 

desernpeflan en la FT los iones de calcic., p1_1es no se han podidc• 

descartar come• un posible acan·eador· de corriente en ninguna de 

las especies en las q•.1e se ha est.1.1diadc• s•.1 part-icipaci6n en el PR 

<Fulpius y Baumann, 1969; Millecchia y Mauro, 1969a, 1969b; Bader 

y cc•l s. , 1976; M1.li jser, 19791; sin embargc., en aflc•s recientes han 

aparecid•:i datos que apc.yan la part-icipaci6n del cc.lcic• 
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directamente en el proceso de generación de la FT (Bolsover y 

Brown, 1985; Bacigalupo y cols., 1986; Payne, Corson y Fein, 

1986). La FE parece desencadenarse como consecuencia de la FT. 

Durante la FE el nivel de calcio libre intracelular (Cai) se 

eleva en una secuencia que semeja el curso temporal de la 

despolarización. De hecho parece ser este nivel de Cai el que 

determina la amplitud y la duración total de la respuesta de 

manera que cuanto menor es la Cai mayor es la duración del PR y 

lo opuesto es también cierto (Fulpius y Baumann, 1969; Lisman y 

Brown, 1972; Brown y Blinks, 1974; Brown y Lisman, 1975; Bader y 

cols., 1976; Brown y cols., 1977; Muijser, 1979; Lo y cols., 

1980; Hochstrate y Hamdorf, 1985; Levy y Fein, 1985). Esto 

equivale a decir que el calcio esta también intimamente ligado 

con la posibilidad de que se inicie la repolarizaci6n del PR, 

fase que, por otra parte, depende en buena medida de la presencia 

de K+ (Millecchia y Mauro, 1969a, 1969bJ. 
El papel del calcio en el proceso de la f ototransducci6n ha 

sido ampliamente estudiado en los invertebrados. Los trabajos de 
Washizu (1964) en Calliphoro, de Eguchi (1965) en Procambarus y 

de Millecchia y Mauro, 1969a, 1969bl en Limutus pusieron de 

manifiesto que la reducción en la concentración de calcio 

extracelular (Ca&) produce cambios en el PR que son del mismo 
tipo de los encontrados como resultado de la adaptación a la 

oscuridad; es decir, crecimientos en la amplitud y 

fundamentalmente en la duración de la respuesta. También 

demostraron que el exceso de Cae origina cambios en sentido 

opuesto tal como lo hace la adaptaci6n a la luz; esto es, 
respuestas de magnitud peque~a y muy corta duración. Con los 
resultados obtenidos con el empleo de técnicas de microinyección 

de calcio por presión o por microiontoforesis, y con el uso de 

quelantes de calcio o de sustancias luminiscentes sólo en 

presencia del calcio, Lisman y Brown (1972) propusieron al calcio 

como el segundo mensajero y principal responsable del proceso de 

adaptación a la luz en los fotorreceptores ventrales de Limulus 

(Baumann, 1968;Brown y Blinks, 1972, Lisman y Brown, 1972). Con 
el empleo del mismo tipo de tócnicas de microinyección de calcio, 

de agentes quelantes de calcio como el EDTA o el EGTA, de 

sustancias luminiscentes en presencia del calcio como la ecuorina 
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y el Arsenazo III, o de sustancias que al modi~icar .el 

metabolismo celular elevan el nivel de Cai (Brown y"Lisman,· 1975; 

Lisman y Brown, 1975; Brown y cols., 1977; Wong y cols., 1979; Lo 

y cols., 1980; Levy y Fein, 1985), se ha llegado a la conclusión 

de que la concentración de Cai aumenta como resultado de la 

iluminación, se mantiene en niveles altos en el citosol todo el 

tiempo que ésta dure, y disminuye durante la oscuridad debido a 

que es retirado hacia el exterior o hacia los depósitos 

intracelulares que lo mantienen en forma no ionizada. 
Han sido muchos los trabajos orientados en apoyo a la 

hipótesis de Lisman y Brown de que el calcio es el segundo 

mensajero en la adaptación a la luz y parecen indicar que, en 

efecto, durante la adaptación a la luz de la mayorla de los 

fotorreceptores de invertebrado estudiados, el incremento en el 

Cai es el determinante de la disminución de la sensibilidad a la 

luz. Si embargo, én anos recientes se ha propuesto la existencia 

de un segundo mensajero en el proceso de la fototransducción para 

los f otorreceptores del invertebrado que no es directamente el 

calcio; el candidato mas viable para cumplir esta función es 

alguno de los polifosfatos de inositol (Berridge e Irvine, 1984). 

Se ha implicado a los polifosfatos de inositol como 

intermediários en un gran número de aspectos de la función 

celular que dependen del calcio, de manera que la hidrólisis de 

estos fosfolipidos de la membrana parece representar una etapa 
básica y obligada en los procesos de transduccion de los 
receptores. El comportamiento de las c6lulas esta gobernado por 

sistemas de senales que traducen la informacion externa en un 
repertorio limitado de senales internas, los segundos mensajeros. 

Los receptores en la superficie celular funcionan como elementos 

que captan información externa (antenas moleculares), la cual es 

luego transducida y amplificada en los segundos mensajeros que 

regulan muchos procesos celulares como el metabolismo, la 

secreción, la fototransducción, etc. (Berridge e Irvine, 1984). 

Los__segundos mensajeros se han estudiado sobre todo con respecto 

a las acciones hormonales y de neurotransmisores; fue en el 

páncreas donde se encontró que la acción de la acetilcolina 

implica un aumento en la incorporación de P92 en los fosfolipidos 

de la membrana que precede a la secreción (Hokin y Hokin, 1953). 
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Posteriormente, Durell y sus colaboradores (1969) demostraron que 

la acción de la acetilcolina implicaba un aumento en la 

hidrólisis de los fosfolipidos de la membrana y que éste podría 

ser el mecanismo de acción general de los receptores. Por otro 

lado Michell propuso que el metabolismo del inositol concierne 

sólo a los agonistas que elevan el calcio intracelular (Michell, 

1975). Son muchos los agonistas que aumentan el metabolismo de 

los fosfatos de inositol de la membrana (acetilcolina, 

vasopresina, noradrenalina, hormona liberadora de tirotropina, 

luz, etcétera; Berridge, 1984); como caracteristica común a los 

receptores a estas sustancias está el que son de naturaleza 

multifuncional y que se les ha implicado cómo parte de un 

mecanismo de transducción general para la movilización del 

calcio, la activación de la proteina quinasa e, la liberación de 

ácido araquidonico y la estimulación de la guanilatociclasa 

(Berridge, 1984). El término fosfoinosit6lido se ha utilizado 
para describir a tres fosfolipidos aniónicos que contienen 

mio-inositol en sus grupos principales. El más abundante de ellos 

es el fosfatidilinositol el cual contiene mio-inositol unido a un 
fosfato en el hidroxilo de la posicion 1; los otros dos fosfatos 
de inositol se forman por fosforilaci6n secuencial de los grupos 

hidroxilo en las posiciones 4 y S. Estos fosfolipidos se 

encuentran localizados en la hoja interna de la membrana 

plasmática y en la propia membrana se localizan las enzimas 
responsables de la fosforilación y del proceso inverso. Estas 

enzimas son la fosfatidilinositol quinasa que fosforila en la 

posición 4 para producir fosfatidilinositol-4-fosfato; la 
fosfatidilinositol4-P quinasa que fosforila el hidroxilo en la 

posición 5 para formar fosfatidilinositol-4,5-difosfato. Las 

reacciones inversas son llevadas a cabo por dos 

fosfomonoestearasas que especificamente remueven el fosfato. de 

las posiciones 4 y 5. Al parecer existe un equilibrio muy fino 

entre la f osf orilación y la reacción inversa de estos 

fosfolipidos de manera que las proporciones de ellos se ajustan 

en función de su utilización (Berridge, 1984). Bajo la acción del 

agonista (hormona, neurotransmisor, luz) la membrana celular 
sufre una "perturbación" (que puede ser un cambio conformacional 
en alguna de las proteinas membranales) que inicia una cascada de 
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reacciones que se bifurca en un ciclo lipldico y en el ciclo del 

fosfato de inositol: la perturbación activa a una.fosfodiesterasa 

{fosfolipasa C) la cual rompe el fosfatidilinositol4,5-Pz dejando 

libres sn-1,2-diacilglicerol y trifosfato de inositol. Se han 
identificado dos isómeros del trifosfato de inositol, el l, 4, 

5-trifosfato de o-m!c-inositol y el l, 3, 4-trifosfato de D- o L 

mio-inositol. El más conocido es el isómero l, 4, 5. El 

trifosfato de inositol parece ser el segundo mensajero y parece 

unirse a las membranas del retículo endoplásmico donde promueve 

el eflujo de calcio hacia el citosol {Seyfred y cols., 1984; 
Burgess y cols., 1984). Posteriormente, el trifosfato de inositol 

es desfosf orilado en forma secuencial por tres fosf atasas de 

manera que el inositol es reciclado hacia la membrana en donde la 

diacilglicerol inositol fosfátido transferasa resintetiza 

fosfatidilinositol. Por el lado del ciclo lipídico, la acción de 
la diacilglicerol lipasa libera ácido araquid6nico y 

monoacilglicerol: el primero puede funcionar como segundo 

mensajero o como sustrato para la sintesis de otros compuestos. 

Sobre el diacilglicerol también actúa una quinasa la cual produce 

ácido fosfatídico {que ha sido propuesto como un ion6foro de 

calcio sobre la membrana plasmática, Seyfred y cols., 1984): 

sobre él ácido fosfatídico actúa la CTP-fosfátido citidil 
) 

transferasa que resintetiza CDP-diacilglicerol el cual sirve de 

sustrato para la nueva síntesis de fosfatidilinositol {Berridge e 

lrvine, 1984). El propio diacilglicerol actúa en el plano de la 

membrana celular mediante la activación de la proteína quinasa e, 
lo que implica la fosforilación de proteinas especificas que 
contribuyen a diversos procesos f isiolo6gicos especialmente 

aquellos que ocurren en forma independiete de los niveles de 

calcio o frente a niveles muy bajos del ion. 

Desde el punto de vista de la fototransducción se ha 

encontrado que la inyección de 1, 4, 5-trifosfato de mio-inositol 

en el fotorreceptor ventral de Limulus induce cambios de 

corrie.nte a través de la membrana fotorreceptora del mismo tipo 

que los producidos por la estimulación luminosa e incluso se 

produce una desensibilización del receptor {adaptación) tras 

inyecciones sucesivas de polifosfato, del mismo tipo que la 

producida por la luz (Brown y Rubin, 1984; Brown y cols, 1984). 
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Se ha demostrado que la corriente y la adaptación del receptor se 

acompa~an de un aumento en el Cai de manera que el 1, 4, 

5-trifosfato de inositol podria cumplir con la función de segunde• 

mensajero entre la isomerización de la rodopsina ·(la perturbación 
o cambio conformacional en la membrana plasmática) y la elevación 

~e los niveles de ca, que acompa~an a la adaptación a la luz 

(Brown y Rubín, 1984; Corson y cols., 1984; Fein y cols., 1984; 

Payne y cols., 1984; Payne y cols., 1986; Corson y Fein, 1987). 

De los resultados de estos trabajos se puede plantear que la 

estimulación luminosa induce la hidrólisis de los fosfolipidos de 

la membrana, en forma análoga a como lo hace la unión 

agonista-receptor probablemente como consecuencia de la 

isomerización de la rodopsina, lo que da como resultado la 

producción del 1,4,S, trifosfato de inositol. Este compuesto 

seria el responsable de la liberación de calcio desde el ret1culo 

endoplásmico, El diacilglicerol liberado en el ciclo del 

fosfatidilinositol, u otros productos como el ácido fosfatidico, 

modificar1an la permeabilidad de la membrana plasmática al calcio 

con lo que se tendr1a una fuente interna y una externa o 

transmembranal para elevar el Cal cuyos niveles determinan la 
adaptación a la luz del fotÓ\.receptor (Payne y cols., 1986; 
Corson y Fein, 1987). 

Adaptacion a la l\L>? ~ a la o~curidad 

Los fenomenos de adaptación a la luz y a la oscuridad los 

podemos enfocar desde el punto de vista de los fotorreceptores o 
del de las estructuras pararreceptoras. En el primer caso se 
puede decir que, en general, la capacidad de respuesta de las 

células fotorreceptoras depende fundamentalmente de la 

disponibilidad de fotopigmento. Durante la adaptación a la 

oscuridad, el pigmento se acumula en forma de rodopsina, lo que 

significa que la célula incrementa su capacidad de respuesta a la 

luz. Al mismo tiempo, disminuyen los niveles de Cal, ya que éste 

es secuestrado y almacenado en depósitos intracelulares que lo 

mantienen fijo y también es expulsado hacia el medio 

extracelular. Durante la adaptación a la luz, los fenómenos se 

invierten, pues la mayor cantidad de fotopigmento pasa a la forma 
trans Cmetarrodopsina), lo que significa una menor capacidad de 
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respuesta por parte de la célula fotorreceptora. Por otra par'te 

el Cai aumenta como resultado de su salida desde los depOsi'tos 

intracelulares, como ocurre en el ojo de Sa!an~s. y de su ingreso 

desde el medio extracelular como sucede en el ojc, lateral de 
Limu!us (Brown y Blinl:s, 1974). Se ha propues'to que durante la 

fotorrespuesta los niveles intracelulares de calcio ionice siguen 

una secuencia temporal muy parecida a la de la respuesta 

eléctrica hasta un punto tal que se le ha asociado con el 

fenómeno de la adaptación caracteristico de los receptores 

sensoriales; es decir, que por una parte el PR tiene una 

determinada amplitud al inicio de la estimulación luminosa la 

cual decrece con el tiempo aun cuando el estimulo permanezca 
constante, en tanto que, en forma paralela. el ingreso de calcio 

libre al citosol es también máximo al inicio de la estimulacion 

luminosa y disminuye durante la iluminación sostenida. De hecho, 

el aumento experimental en la ca~ significa en muchas especies, 

un incremento en el Cai que tiene efectos comparables en todo a 
los de la adaptación a la luz y la disminución en la 

concen'traci6n del ion mimetiza en todos sentidos los efectos que 

se derivan de la adaptación a la oscurida·d (Baumann, 1968; Lisman 

y Brown, 1972, 1975; Brown y Blinks, 1974; Brown y Lisman, 1975; 

Bader y cols., 1976; Brown y cols., 1977; Lo y cols., 1980; 

Fuentes-Pardo y cols., 1984; Levy y Fein, 1985; Payne, Corson y 

Fein, 1986). Desde el punto de vista morfológico se han 

encontrado diversas modificaciones en la ultraestructura de los 

fotorreceptores que parecen asociarse con los estados de 

adaptación a la luz o a la oscuridad. Estas incluyen cambios en 
la longitud del rabdomo, destrucción del arreglo de los 

microtúbulos, aparición de cisternas en o cerca del rabdomo que 

se han asociado con el almacenamiento de calcio, aumento en el 

número y el tama~o de los cuerpos multivesiculares (Eguchi, 1965; 

Horridge y Barnard, 1965;Eguchi y Waterman, 1967, 1976; White y 

Lord, 1975; Tsutsumi y cols., 1981; Meyer-Rochow y Eguchi, 1984), 

etc"'tera. 
En.lo que se refiere a las estructuras pararreceptoras es 

necesario hacer alusión a los llamados pigmentos accesorios de 

los insectos y de los crustáceos. En ellos las células que 

contienen a estos pigmentos funcionan como sistemas que regulan 
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la entrada de luz a los fotorreceoptores. En terminos generales 

se puede decir que durante la adaptación a la luz blindan el 

rabdomo de aanera que la cantidad de luz que llega a la regic•n 

fototransductora se reduce; durante la adaptación a la oscuridad 

se redistribuyen dejando coapletamente libre al rabdomo con lo 

cual todo haz luminoso que ingrese al ojo tiene la posibilidad de 

estiaular alguna región fototransductora. En la aayoria de los 

insectos y de los crustáceos estudiados, estas estructuras se 

encuentran bajo la acción reguladora del sisteaa neuroendocrino 
(Hernández Falcón, 1984). 

En resumen, con base en los estudios hechos en gran nuaero de 

especies de invertebrados se propone que la fototransducción se 

ajustarla al siguiente esquema general: la iluminación causa la 

isoaerización del retineno; coao consecuencia de ello, y con la 

participación de un segundo aensajero como el trifosfato de 

inositol, auaenta la conductancia de la aeabrana al sodio lo que 

induce una despolarización de la célula; se produce un auaento en 

la conductancia al calcio y en la concentración del Cai que 

determina el inicio de la FE, la duración de la cual depende del 
nivel intracelular de calcio y del pH intracelular (Brown y 
Heeé:h, 1976); el inicio de la repolarizacion se lleva a cabo una 

vez que la conductancia al sodio ha disminuido y prevalece la 

salida de potasio (Hillecchia y Mauro, 1969b; Goldsaith, 1975; 
Autrum, 1979; Jarvilehto, 1979; Berridge e Irvine, 1984; Brown, y 
cols . , 1984; Payne y cols. , 1986) . 

Or6ani2ación funcional del ojo compuesto del acocil. 

La organización general del ojo coapuesto de los insectos y de 
los crustáceos se basa en la presencia de múltiples unidades 

estructurales y funcionales que se conocen con el noabre de 

o•atidias. Desde los trabajos de Exner (1889) y de Parker (1932) 

se sabe que la oaatidia está constituida par una porción 

dióptrica, una retinular y una reguladora de la entrada de la 

luz. De la priaera foraan parte la córnea, el cono cristalino y 

las células pigaentarias accesorias (en la aedida en que éstas 

absorben algunas longitudes de onda del estiaulo aejor que 
otras). 

En 1889, Exner estudió el aparato dióptrico y los pigmentos 
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visuales de los insectos. De estos estudios se originó la 

clasificación de los ojos de los insectos, que luego se 

extenderla a los crustáceos. en dos grandes grupos: ojos por 

superposición y ojos por aposición. En los primeros la formación 

de imágenes depende de la organización de múltiples· omatidias con 

rabdomos cortos, lo que permite que en la retinula se formen 

muchas imágenes que se superponen. En los ojos por aposición las 

omatidias tienen rabdomos largos y la imagen se forma en sólo un 

punto de la retlnula. Por otro lado, hay ojos compuestos que, 

dependiendo de la posición que tengan los pigmentos accesorios, 

pueden funcionar tanto por superposición como por aposicion. El 

ojo del acocil pertenece a este grupo aunque funciona 
principalmente por superposición y sólo cuando está totalmente 

adaptado a la luz lo hace por aposición. 

La segunda parte de la omatidia la constituyen las 8 células 

retinulares por omatidia que se encuentran en la base del cono 

cristalino y descansan sobre la membrana basal. En cada célula 
retinular se encuentra un rabdomero formado por microvellosidades 

que no son otra cosa que pliegues de la membrana que contienen el 

pigmento fotosensible y que al entrelazarse con los de las otras 

células de la misma omatidia forman el rabdomo. El rabdomo está 

constituido por capas alternas de rabdómeros de manera que en una 

capa son las células 1, 4 y 5 las que contribuyen a formarlo; en 

la siguiente son las células 2, 3, 6 y 7 las que lo hacen 

(Eguchi, 1965) (Fig. 1). Hasta ahora no está muy clara la 

posición de la célula 8 como parte del rabdomo habiéndose 

propuesto que podr1a participar en la detección de la luz 

polarizada (Meyer-Rochow, 1975; Nassel. 1976). 

El proceso de la fototransduccion se lleva a cabo justamente 

en el rabdomo el cual se continúa con la porción de cada una de 

las células·retinulares en la que se inician los cambios 

eléctricos Ces decir el PR) que anteceden a los potenciales de 

acción que viajan a lo largo del axón de las células retinulares; 

los axones llegan hasta la lámina ganglionar que es el sitio en 

el que se establece la primera sinapsis de la via aferente. 

Aunque en algunos invertebrados y moluscos parece haber uniones 
comunicantes que permiten la comunicación eléctrica entre las 

células de una misma omatidia, éstas no se han identificado en el 
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Figura l. Diagramas de una omatidia del ojo compuesto del acocil. 
I: corte longitudinal a través del eje 6ptico. Las estructuras 
que se muestran son: células corneágenas (A), cono cristalino 
(8), célula pigmentaria (C), célula retinular (0), rabdomo (E), 
membrana basal (F). Il: diagrama estereográfico de una parte del 
rabdorno. IlI: secci6n transversal de la retinula a nivel de dos 
capas vecinas; los números se~alan a las células retinulares. 
Nótese la participaci6n de las células 1, 4 y 5 en una capa y de 
las células 2, 3, 6 y 7 en la siguiente. (Modificado de Eguchi, 
1965). 
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acocil (Lasansky, 1967; Eakin, 1971). Sin embargo si parecen 

existir uniones de otro tipo. Justo a un lado del rabdomo se han 

identificado desmosomas en banda que rodean a la omatidia y que 
parecen mantener la estructura de la misma (Shroder y cols., 

1979; Shaw y Stowe, 1982). También se han encontrado uniones 

entre las células de los conos cristalinos las cuales también 

parecen jugar el papel de sustentadoras de la estructura de la 

omatidia (Roach, 1976). Por último, las terminaciones axónicas de 

las células retinulares parecen tener uniones comunicantes entre 

ellas o entre las de otras omatidias al menos en los insectos 

IRibi, 1978; van Hateren, 1986). 

La porción reguladora de luz de la omatidia la constituyen las 

células de los pigmentos accesorios. En 1890, Stefanowska estudió 

los pigmentos oculares de los insectos y sus modificaciones por 

la luz. Lo mismo hizo Szczawinska en crustáceos. Entre 1891 y 

1897, Parker realizó estudios sobre los ojos compuestos de los 

crustáceos, la migración de los pigmentos con los ciclos de 

luz-oscuridad y la participación del sistema nervioso en esta 

migración. Por su parte Exner y Stefanowska, hablan de una área 
de reflexión de la luz en la córnea, la 'que más tarde (Parker, 

1897) recibió el nombre de pseudopupila. 

En el acocil, alrededor de los rabdomos y de los conos 

cristalinos, se encuentran las células pigmentarias accesorias 

(Eguchi, 1965;Eakin, 1971).Estas células son de tres tipos: 

distales, proximales y de reflexión; en las dos primeras se 

encuentra un pigmento quimicamente similar a la melanina y en las 
últimas el pigmento es del tipo de las guaninas y pteridinas 
(Kleinholz, 1966). La iluminación del ojo provoca que los 

pigmentos proximal y distal se aproximen entre si y cubran al 

rabdomo; en la oscuridad el pigmento distal se desplaza hacia la 

córnea y el proximal lo hace en sentido contrario con lo que el 

rabdomo queda descubierto y llega la luz con más facilidad. En 

consecuencia, estos pigmentos influyen sobre la sensibilidad del 

ojo a la luz. Es esta migración de los pigmentos lo que permite 

los cambios de tama~o de la pseudopupila al incidir y reflejarse 

la luz sobre el pigmento de reflexión (Stavenga, 1979). La 

posición de los pigmentos proximal y distal se encuentra regulada 
por la llamada hormona de adaptación a la luz la cual se libera 
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desde la gllndula sinusal, organo neuroendocrino ubicado en el 

tallo ocular y desde el que salen a la circulación general un 

buen número de neurosecreciones provenientes de distintas 

regiones del sistema nervioso. Bajo la acción de la hormona de 

adaptación a la luz el pigmento distal se distribuye a lo largo 

del eje mayor del cono cristalino, lo que limita la entrada de la 

luz a los fotorreceptores solamente a aquellos rayos que son 

perpendiculares al eje longitudinal de cada omatidia. El pigmento 
proximal parece mostrar también una redistribución bajo la acción 

de la misma hormona aunque su sensibilidad es menor que la del 

distal (Welsh, 1939; Kleinholz, 1966; Hernández Falcón, 1984). De 

hecho se sabe que sus movimientos en la omatidia dependen, en 

buena medida, de los cambios del potencial de membrana del propio 

fotorreceptor. El pigmento de reflexión no presenta migración 

alguna, sólo queda cubierto o descubierto por el pigmento 

proximal según la posición que éste asuma. 

Cuando en el ojo de un acocil, se introduce un microelectrodo 

a diferentes profundidades y se aplica un estimulo luminoso, la 

forma de la respuesta cambia dependiendo de la profundidad a la 

~ue se encuentre el microelectrodo. Si una vez retirada la córnea 

el electrodo se coloca en la superficie que resta, se obtiene un 

trazo que corresponde a una respuesta extracelular, 

electrorretinograma -ERG, que se denomina HII; al descender el 

electrodo, la amplitud de la respuesta crece. Si se continúa el 

descenso del electrodo, aparece otro trazo de signo contrario al 

de HII, denominado componente HI, cuya amplitud crece a expensas 
de la componente HII, Cuando el electrodo se coloca muy cerca, o 
en la superficie de la c~lula retinular, la componente HII 
desaparece. Si el electrodo se hace descender aún más, se observa 

una brusca calda de potencial del orden de los 40 mV, que 

corresponde al potencial de membrana en reposo de la célula 

retinular que se ha atravesado (Naka y Kuwabara, 1959; Hernández 

Falcón, 1984). Si en estas condiciones se aplica un destello 

luminoso, la respuesta qµe se registra cambia totalmente y es 

sustituida por una respuesta despolarizante conocida como PR. 

Cabe destacar que no se tienen aún pruebas histológicas, de 
tinci6n intracelular, que demuestren, sin lugar a dudas, el 

origen intracelular del PR del acocil. Sin embargo los valores de 
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voltaje (10 a 12 mV) de la respuesta, el registro de una calda 

brusca de potencial que se obtiene, tanto en penetraciones 

longitudinales como perpendiculares al rabdomo, las respuestas 

ante luces de distintos ángulos de polarización o diferente 

longitud de onda; y la obtenición de un potencial de inversión 

obtenida con tecnicas de fijación de voltaje, permiten afirmar, 

con poco riesgo de equivocarse, que en el acocil las respuestas 

conocidas como PR, realmente corresponden a respuestas 

intracelulares (Naka y Kuwabara, 1959; Huller, 1973; 

Fuentes-Pardo y cols .• 1984; Hernández Falcón, 1984; cummins y 
Goldsmith, 1986) 

El PR de las células retinulares del acocil tiene 

esencialmente las mismas caracter1sticas que se encuentran en los 

fotorreceptores de otras especies de invertebrados. Es una 
respuesta graduada que consiste de una despolarización rápida, la 

FT, cuya amplitud mantiene una relación logaritmica con respecto 

a la intensidad del estiaulo aplicado (Glantz, 1968), seguida de 

una despolarización sostenida, la FE, que antecede a la 

repolarización. La FE depende de la duración del estimulo, del 

estado de adaptación a la luz o a la oscuridad y de la 

disponibilidad de calcio en el medio (Naka y Kuwabara, 1959; 

Eguchi, 1965; Glantz, 1968; Stieve y ClaBen-Blinke, 1980; 

Fuentes-Pardo y cols., 1984; Hernández-Falcón, 1984; Farias, 

1989). No se conoce nada acerca de los •ecanismos inherentes a la 

repolarizacion. 

Co•o en todas las células receptoras, el PR de las células 
retinulares del acocil muestra una reduccion progresiva ante la 
presencia de un estimulo constante (adaptación). Se sabe que 
junto con los efectos que tiene sobre el fotopigmento, la luz 

puede alterar la estructura de los co•ponentes subcelulares de 

las células retinulares y provocar, por ejemplo, la destrucción 

del arreglo de los microtúbulos, el aumento en el núaero y el 

taaaKo de los cuerpos •ultivesiculares, y algunos otros efectos 

que han sido descritos por diversos autores (Eguchi, 1965; 

Horridge y Barnard, 1965; Eguchi y Wateraan, 1967; Eguchi y 

Water•an, 1976). 

Aunque se conocen adeaás algunos otros aspectos iaportantes de 

la organización y el funcionamiento de las células retinulares 

20 



J 
J 
1 
J 

1 
1 

~ 

., 
J 
. i 

' 

del acocil, se desconocen muchos otros más. Asi, por ejemplo, es 

muy poco lo que se sabe de la relación entre las características 

del estimulo y las de la respuesta; no existe un estudio 

sistemático de las dependencias i6nicas del PR ni mucho menos de 

cada una de sus fases (Eguchi, 1965; Stieve y ClaBen-Linke, 1980; 

Fuentes-Pardo y cols., 1984); se ignora la participación del 

calcio en el proceso de la fototransducción; etcétera. El 

presente trabajo pretende contribuir a que se amplie el 

conocimiento sobre las propiedades que caracterizan al PR de las 

células retinulares del ojo del acocil con énfasis en la 

participación de los iones de sodio y de calcio en la generación 
de la fase transitoria, de la fase estable y de la duración de la 

respuesta. Para ello se emplearon tallos oculares seccionados de 

los que se obtenía la respuesta eléctrica a la luz de las células 

retinulares (PR) las cuales estaban ba~adas por una solución 

salina en la que se habla producido alguna rnodif icación en la 

concentración de iones de sodio, de calcio o en la de ambos 
iones. El registro se hacia en condiciones de estado estable, de 

adaptación a la luz y de adaptación a la oscuridad y de él se 

analizaba el comportamiento de las fases transitoria y estable y 

de la duración del PR. Del análisis de los resultados se puso de 

manifiesto la posibilidad de hacer generalizaciones aparentemente 

válidas sobre la participación del sodio y del calcio en el PR 

que nos llevaron a asignarles a estos dos iones un papel en la 
generación del PR y a proponer al calcio, en particular, corno un 

elemento determinante de la amplitud y la duración del PR, asi 
como a formular un modelo teórico sobre el origen del PR en el 
que se incluyeron tanto nuestros hallazgos corno un cierto número 
de datos sobre la fototransducci6n disponibles en la literatura. 
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HJPOTESIS 

El PF: de las céli.ii'as 'ret.ímilar:e<s· del accu:il es w·1a r·esPLie:;t.a 
'·-, .·. :·. ;:. 

despc.• 1 ar· izant.e: qlie mllest.ra: e.l m,.isin..o .. ~)F"~'. de.•· cornpone:nt.es qLHe e 1 F'R 

:::~:::: o~:~~:::~;~::::f;~~~;~~l~í~f r:-:~::~:;::: d~:: :: veo so, 

inved.ebrado, han mc.•st.ra.dc. qÜ~:;~:~~0tfa'.i.de la llegada d"'l esUm•.ilc.• 

l•.urii nc1s.1:1 s.e isc•me1· iza le. rei.d6:d.~,i"f~1~,\-: ·h:1:imc1 re:s1.~l t.&d:1 d€: el le• se 

pt·eiduc~r1 cambic•E er: la cor1dlict.an·=ia d-=: la mernbt·ana 

el resF•:•nsablo: de la dismir1Liciór1 er·, la sensibi l ida•:l del 

fc1t.i:1rre1=ept.ci1· durante l& Bdapt.aciór·1 c. le 11.~z; y al F·•:it.osic• c•:1rno 

.::1 reSF·cinsa~·le d.;: p1·,:·ce::.1:1 do: repc1lar i::&ciión. En ..::1 

f•:1tc·1·recept.1:1r vi::i.4ol dt:l acc .. :i 1 ni:: s.; hei.n e:st1.~diB.dc1 E:n f•:1rrnc 

celul~r par·ece de~e1·mit1~t· la arnplitl~d y la dltt"&ción dE la 

1·e=.p1Jest.a; del fenómer10 de t"E:J=· 1:1 l~1-izcc16n nc1 se tien€: 

i 1·1f C•t·rnc.'= i ón. 

La FT del PR de las c•lulas retinulares del acocil disminuye 

et1 amplitud cuando se reduc~ el sodi~ extra~elular·; no se conoce 

est.á adaptada a la luz que cua~j0 esta adaptada a la oscuridad; 

Cliando:• no:. hay s•:•d1•:• en la sc.•l•.i 0:ion de pr·ueba la FT ne• desaparece 

ni se ha p1·opLH:st.c• la participación en el le; de ot.rc.•s iones. Peor 

C•t.ro ladc•, la FE decrece cLiar1do se eleva el Ce..,. y aumenta en 

arnpl itl1d y dlwación c•.iando !:·e retira el calcio de la solución de 

prueba; no están clar·as las relaciones ent.re la FT y la FE. A 

•partir de esta información, surge la necesidad de estudiar las 

dependencias iónicas del PR, asi como las careacteristicas del 

mismc• tanto en condiciones de adaptación a la luz cc•mc• en lc1s de 

adaptación a la oscuridad, t.rata11do de establecer el papel del 

sodio y del calcio en la generaci6t1 de la FT. Er1 cc.nsecuencia se 



pu~den for·mlJl&r· lB5 ~i9l~i~r1tes ~·1iF6tesis: 

+ 
cd SJ el Ne. l='~rt.ic1Fc-. et·, le. 9i:::r1er~·=ion del F'F.;, e:-1·,ti:•n•::-:: lC1 

C1mF·l1t.lJ~ ds l~ Fl m0Et1·a1·~ ut1c. 1·el&c1ot~ dit·ect~ y p1·opot·c1011&l 

C1:1f"1 1 C.. [ Nr. +]E-. 

b> ~·l €:1 1r1•:wE::::.o d.:. C.87.i ~ él. t.r·avé-E di: la mernbr·ana celula:· 

p2.rt.11:ipa ~n 1 él. -;er·1..::ra•:1ó:·. de !;.. FT ent.01·,ces:o la:. rn•:uji fica1:ione:. 

en 18 lC~ 2 +Je prodt~c1rán cambios directame11le pr·oporcionales et) 

l& amplit~d· de la FT d&l P~. 

e) Si el nivi:l di: C~2 ,. \. di:t.e1·mir1a el es.t.ad.:¡ de adaptación a 

la 11.~=~ e:nt.01·11=..;s el bJ.: .. ~i.~i:i:c en .:1 in·:H·i::::.•:1 de. Ce..2,. a trei.-..-·t-:i: •Je la 

c-..dBptac i ór1 c., l ei c·~-cur i .ja.j. 

d) f.1 -:1 nive:l de: Cc. 2-t\ do2::t.er·minc. . .:1 est .. etd•:• de adapt.a.::1ón a 

1 C1 l i.~z, ent.•:inc.::::: . .:: 1 i 1·11=r·er;.-:r·1t.i:. di: Ce. 
2 

-t i::r • .; l •= i t.1:.::1:• i , F·c1r aurn.;:nt.ei 

ltYf:.re•:t:liAlat·e:~, J:•r.:1d1.4 1:11·b.· r·tsi:·ue:::t.c.: .;-:¡1.nvc-.l.::r,t.i:s e. la adopt.c-.ción 

e le-. l•.4Z d) Si E.l nivel d.: C=-
2

-+\ ·::et..:1·ir11n~ la d:.H·~ción del F'R,. 

-::r1t..:w1·=e:~ el t.:i:11:p.~.::c· er1 i::l :.r.·;+ri;ss:• di: Ce?+ ir,.juc1r-""'. re~.p1Ai:::::i:.a=: de 

•;wdr1 d1.a·c;:1c,n, y el lr1cremer1"t-.:· en E.l in·;rt::•:• .:;~ Cc..2-t t t·ed1.~c1r.::. la 



MATERIAL Y METODOS 

La preparación biológica consistia de tallos oculares aislados 

de acociles Procambarus dteueti procedentes de Michoacán o de 

acociles Cambarellus m.onte2wnae procedentes del Estado de México. 

El tallo ocular se seccionaba desde su base y una vez aislado 

se efectuaba un corte transversal sobre la córnea con una navaja 

fina, de manera que la sección no fuera mayor al 503 de la esfera 

corneal. En estas condiciones el tallo ocular se sumergla en 

solución salina de Van Harreveld (Van Harreveld, 1936) de donde 

se tornaba para su uso ulterior. 

Los tallos oculares eran colocados en una cámara de registro 

dentro de una jaula de Faraday enegrecida en la que se podla 

regular la entrada de luz. Dentro de la jaula de Faraday se 

encontraba el vástago de un portamicroelectrodos que se conectaba 

al sistema de registro. La respuesta eléctrica a la luz de los 

fotorreceptores visuales se obtenla mediante registro 

intracelular de las células retinulares. Para ello se utilizaban 

micropipetas de vidrio llenas con solución de KCl 2.8 M, cuyo 

diámetro en la punta era del orden de 0.5 µm y que tenian una 

resistencia de 30 MO a SOMO. La se~al eléctrica recogida como 

respuesta a los estimules luminosos de caracter1sticas conocidas 
se enviaba a un prearnplificador de alta impedancia (WPl, M707J y 
de éste al amplificador de un osciloscopic• de rayos catódicos 

(Hewlett Packard, mod. 1201BJ; en paralelo, la se~al era enviada 

a un poligrafo (Grass, mod. ·7) en el que se obtenía el cambio de 

potencial y la velocidad de cambio de potencial (dV/dt) (Fig. 2). 
Bajo control microscópico se hacia descender la micropipeta 

mediante un micromanipulador hasta obtener una calda de potencial 

del orden de los 40 mV que corresponde al potencial de membrana 

en reposo de la célula retinular. Los estimulos luminosos 

provenian de un fotoestimulador (Grass PS22) y consist1an en 

destellos de prueba de 1800 lux de intensidad y 14 µs de duración 

aplicados cada dos minutos. 

Del registro de voltaje de cada respuesta, se midió la 

amplitud de la fase transitoria (FT), la amplitud de la fase 
estable (FE) y la duración de la respuesta (T). Del registro 
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despolari=ación IDdV/dtl y de re:polarización (rdV/dt Y RdV/dtl. 

L•:•s métcu:Jc•s de medi•=ión y lc-s formas de: at1ál isis de las 

diferente:: var·iable:, se de::·=riben cc•n má:. detalle en la se:•:cióro 

de re E u l t.ad·=·~·. 

La pa1·ticipac1ón de: lo:. ion,;,:. de sc•dic• y de: ca.lci•:• so;: est•.idió 

en tre:.. ·=c·ndicic•ne::. funcic•roales: de e·:¡uilibric• Ce:stado estable), 

de adapta•=i.:·n a la lliz y de adaptación a la oscLu-idad; pc.r·a el lo 

se: realizaron curvas de adaptación a la luz CCALI y curvas de 

adaptacion a la oscuridad CCAOSJ. 

Para determinar· la s€cuencia temporal de los cambioE et1 el PR 

durante la ilumlr1ac1ón sostetiida se realizaron las curvas de 

adaptación a la luz CCAL>. Los tallos oculares eran colocados 

d.:sde o:l inici•:• del e;·:pe:r·ime:nto en la sc•lLKión de prueba 

corre:sPc•ndient.o:; 1.m& vez obtenidc• e:l PC•tencic,l de memtwana en 

repcisc•, se mant.en1?. la prepc..r·ación en •:rs•=i..tridad d1.~rant.e 10 min., 

y =..e: aplicaban desto::l los de pniebc. cada dc•s min1.¡t.c.s; al tér·minc• 

de e::t.e: tiempo se i lwdnabc, le. pr·e:p;;.rc,ciOr. coro Lmc. l•.iz ten1_¡e 

c•rio:ntada a 4:;-. 0
, i lwninación de: adaptación, dw·c.nte: diez min1.1t.c•s 

en lc1E. q1_.ie. E.e manterii ci la e:t im1Jla1=1ór1 di: r:irt.iebei cada di:1~ 

min1Jtos.. 

Para obtener las CAOS, se procedía de la si-:i1.nente manet·a: 

desp1.1é:. de penetrar· a la cel•.11& t·etin•.1lar, se mantenía la 

preparacion en oscuridad constante durante 20 min, aplicando los 

dest.ellc•s de p1·1.1eba cada do::. min•.1tc•s, le• ·::¡ue pemitia tener la 

preparación en Lm esta.de• de eq•.1i 1 ibric• •:Jinámicc• Cestadc• estable); 

al tÉwrr.it-..:• de lo: 20 min•.1t.o::. se i 1L1mit1aba la prepat·ación con ltiz 

tenue durante 10 min sin aplicar lc•s. destellos de prueba. Esta 

i 1Liminaci6n pet·mi t.1 a llevar· a todas las preparacione::; a 

condiciones eq1_li va lentes en cLiantc• a cantidad de fc•topigmento y 

sensibi 1 idad a los estimulc•s de prueba; al término de la 

iluminación la preparación se mantenía er1 osc•.irida.d constante, 

sólo internimpida por los dest.ellos de pt·ueba apli•=adc•s cada dos 

minutos, dw·ant.e el resto del experimente• (50 mini. La preparación 

era colocada en una cámara de perfLisión cont.inua de 0.5 ml de 

capacidad q1_1e permitia mantener flujos continuos de hasta 0.5 ml/s 

y en la cual se podia e:fectliar el ir1tercambic• total de la sc•lución 
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de perfu1i~1 por otra en un intervalo mlnimo (del orden de los 30 

::l. La prepar·acion se F·erflmdla cc•n sc•hición de Varo Harreve:ld 

desde el inicio del re:sistro; esta solución era sustituida por la 

s•:•llKión de pnieba l (1 m1n desp•.iés de iniciado el r·egistro; la 

prepar·a·:ión pe:nroa1·1e:•:ia en la sc•l•.io:ión de prw;,ba durante 50 minlitos 

y era regresada luego a la solución de Van Harreveld en la que se 

mantenia durante el resto del registro (de 10 a 40 minl. Este 

prc.tc•colo de trabajo penroitia q•.ie cada prep&ración fliera su p1·opio 

testigo, además de descartar· deteriorc•s imputables al tieropc• y ne• 

a la mc•di ficación lónica. 

Las mc•di fi•:a•:iones iónicas efect.Liadas pa1·a ambos tip•:•s de 

soluciones con reducción de la !Cal&. 

3 Incremetito en la lCaJ. e11 soluciones siti Nae. 

4 Adición de cc•bal te• en sohi·:iones previamente m•:•di ficadas en su 

c:c•r1cent.t·a·=ión do:: calcic• e• de: cal•=io y de sc1dic1. 

En le. Tabla 1, se muesf:.r·a la compc0sición de cada •.ma d.: las 

~.c1lLJcicine:. utilizadas. A menos qc1e se indiqtJE: lo cont.r&rici1 de 

1=adei. solt,•=iór1 se hi•=ieror1 pc1r le• rnenc•s seis e>~Perimentc•S:o los q1.~e 

se pt·omEdiaro11 y cuyos t·e~ult~dos se rnuest1·at·1 en la secci6t) 

correspondiente:. 

En las soluciones en las que: se retiro el calcio y se agrego 

EDTA, se midió la con•:entra.ción de calcic• libre con un electrodo 

sensible a este: ion y se: c•bt•.Niercoro valc•res d.: ap1·0:.dmadam.:nte 3 

X 10- 7 Mil. El electrodo fue fabricado en .:1 laboratorio y 

consist.: et1 lma mezcla 1: 1 de una resina de: intercambie• catiónico 

sensible a ca· 0
1calcium2 º- cocktail p.a.; Fluka AG, CH-9470 

Buchsl con cloruro de polivinilo diluido en tetrahidrofurano. 
1 Aprc»:imadam.:nte: 7 µl de la mezcla fuerc•n colo•:ados en la punta 

i 

1 
·1 

de:l electrodc., que flle llenadc• con una de las sc•luciones de 

calibra•:ióro a lm pCa de 7 y con.:ct.ado al medidor d.: pH. Este 

medidc•r, uti 1 izado como vol t.imetro, mide el potencial entt·e el 

elect.rodo sensible a calcio y un electrodo de referen•:ia cc•locado 

yn la misma solución. Las soluciones utilizadas para calibrar el 
facilitado amablemente por· el Dr. Fidel Ramón, [1epa1·tarnento de Fisiologia, 

Biofisica y Neurociencias del CINVESTAV, IPN. 
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t ,_01-1 co.ncent.r·aciones de calcic~ 1 ibre Y 
electrodo tienen d¡feren ~E 

d fól ·rn••l=-s publicadas (Tsien Y Rink, f1..,erc1n prepat~adeis sigi.,ien i:1 ... ~ ~, 

=-·--1=-r·d· 1· qL1e en este case• el t..érrnino 19€:0; A1·ellanc•, 19€:6) (ce.be -· -

f · d q1.1e e,l de pH pe1·c· apl icadc• a la pCa tiene el mismo signi ica o 

c•:•ncentrélci6n de calcic•l 

JAULA DE 
FARADAY 

PREAMPLIFICADDR 
DE ALTA 
IMPEDANCIA 

MICROMANIPULADOR 

OSCILOSCOPIO 

POLIGRAFO 

Figura 2. Diagrama del dispositivo de registro utilizado para 

medir la respuesta eléctrica a la luz de los fotorreceptores 
aislados del acocil. 

25 



TABLA 1 

_S•:•l. _ _l,_,_.,N-=a-=-C-=-l---11,-'-f:~'"".C'""J __ Cc-.Cl2 __ ....._~M~~~C=l2- _NaHCOa _ _I 
ST 20''5. 34 

Co O. 5 

Ca O. 25 205.34 

Ca O 205 .. 34 

CaO/EDTA 205.34 

Na 0.5 *154.01 

Na O. 25 *51 • 34 

NaO/CaO * 0.00 

e ~-=ª-=2~0-=-5--11--*--º·ºº 
=c-=ª-=-1~º-~~* __ 0.00 
Ca * 0.00 

5.36 

5.3E. 

~'• 3E· 

:: .. 36 

5.36 

5.JE. 

5.:36 

5. JE. 

Ca O. 1 ~-Q.,_Q_Q_ 5. 36 

=~g~~~'i' *--º·ºº 5.36 
CC10~\;~ ~-(1.(1(1 5.36 

205.34 5.36 

D.51 

E .. 75 

3.40 

o. 00 

o. 00 

(l. 00 

0.00 

0.00 

205.34 

13':·. 1 o 
13. ':·1 

1.35 

ST sollici6n Van Harreveld t;;:st.190 
@ 4 mM de EVTA 

1. 23 2.3:3 

l. 23 2.3::: 

1.23 2.38 

1.23 2.38 

1. 23 2.38 

1. 23 2.38 

1.23 2.3::: 
• 1. 23 o. 00 

1. 23 o. 00 
.. 

1. 23 0.00 • 
1. 2::-t o. 00 

.. 
1.23 o. (1(1 • 
1. 2:3 o. 00 • 
1.23 o.oo• 
1. 23 2.3t: 

@ 

@ 

@ 

(1 

* En t.i:rdas las. se.luciones ci:1n redt,•=c16n d-=: le. 
c•:•n•=ent1·ación de Na, le. C•srnolaridad se aj•.i:t.6 a 420 mOsm 
con cloruro de colina. 

• el NaHCOa se s•.isti tuyó por 2. 38 mM de KHC03 
f 2 mM de Cafelna, 2 mM de C0Cl2 
H 2roM de CoClz 
6 13.5 mM de C0Cl2 
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RESULTADOS 

Al descender el microelectrodo y atravesar la membrana de la 

céli.1la retin•.ilar se obtuve• LU-1 potencial de membrana en 1·epe•so qL1e 

pe•t· pre•medie• fue de -'.H. 72 :!: O. 8::: rn\' <n = 147). La estimula•=ión 

despolarización rapida o fase t~ansitoria IFTJ seguida de una 

despolarización sostenida o fase estable IFEI que antecede a la 

Lltilizados pa1·a la medición de cada una de la: fases del PR, SLI 

dLn-ación y los •:omponentes qr.1e aparecen en la derivada. El carnbi·::i 

de potencial desde el valor del potencial de membrana hasta el 

pico máximo se conEider6 equ1vale11te al valor de la FT; en 

n1.~est.rc•E- e:q:·et·irnent.•:•E t.uvci un valc1r prorned1i:• d€: ·~. 23 ~ O. 20 mV. 

La amp l i t1.1d de 1 a FE se ce•ns i de ro egu i va 1 ente a 1 a arm=· l i tud de 1 a 

respuesta una vez tra11scur1·ido un tiempo igt~al a tres veces el 

tiempo "lLle se re·::¡•.d.::re para gue la FT alcance el 63/; de SLI valor 

máximo; su valor promedio fue 8.15: 0.20 rnV. El tiempo 

tr·ans•:w-ride• desde el inici•::i de la respuest.a hasta que la FE hubo 

disrninLlide• en un 63/. de SLI vale•r se C•::in:ide:ró come• la duración 

te•tal de la respL1esta (T), en las condiciones de referencia tL1vc• 

ur1 valc•r promedio de 266.12 :!: 27 ms. Al medir la velc•cidad de 

despc•larización y de repolarización del PR por medio de Lit"• 

diferenciador, se obtuvo un trazo en el q•.1e se encontrare•n tres 

componentes IFig 3>: la velocidad de despe•lai-izaci6r1 WdV/dt = 

29.67: 0.6 V/sl; la velocidad de repolarización que antecede al 

inicie• de la FE CrdV/dt = 33.94: 1 V/si; y la velocidad de 

repe•larización fir1al <RdV/dt. = 3. 91 : 0.13 V/s). 

Cuc.ndo el talle• ocular se manhNo en solución salina de Van 

Harreveld, las caracteristicas del PR fue1·on relativamente 

constantes durante el estado estable <Fig. 4al. Durante la 

27 

• 

• 



adaptación a la lllZ h1.1bo Lm~. redLlcción cer·cana al 40); en la 

amFl itud CFT y FEl y le. d1.n-ac161·, (r) del PR asi c•:im.:. en las 

velc•cidc.des de despc•larizac1ón· y rep•:•lc.r iza•=ión (íidV/dt., r·dV/dt., 

RdVdt. l • La adapta•= i ón a la os•=Ln- i dad si gn l f i co un mlevc• 

crecimient.c• de la r·espllest.a que al•=anz6 Lma r·e·=uper·ación no menor· 

al 80% en todas las variables medidas <Fig 5l. 
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Fi<:iLu-a 3. Mét.c•do de medici6r1 de las fases y de la dw·aci6n del 
PR (arriba) y de las comF•onent.es de la derivada del PR (abajo). 
El cambio de F·otencial desde el potencial de membrana en reposo 
hasta el pico máximo es el valor de la FT; t.1 marca el tiempo 
necesaric• para alcanzar el 63~; del valc•r de la FT; tz marca Lm 
tiempo tres veces mayor el cual se asoció con el valor de 
ladespc•la1·izaci6n en ese ·mc•ment.o y que con·espc·1·1dió al de la FE. 
El tiempo t.ranscw-rido desde el inicie• de la respuest.a ha!O.ta que 
lét despolarizacióro se hubo reducido en 63% del valor de la FE 
correspondió a la T. La derivada del PR mostró t-res componentes 
<¡Lle se desi9naron come• DdV/dt., 1·dV/dt y RdV/dt. 
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En la fi9LH"CI 4 se muest.1·ar1 regist.rc•E· de PR y de Sll do¡;,1·ivada 

C•btenidos de tal lc•s C•c•.llares veinte mir11.1tc•: después de iniciada 

la adaptación a la c•scw·idad, Sllmergidos en cada Lma de lc.s 

sc•lucic•nes experiment.ales qLle se. detallan: er-1 solLlción sal ir1a de 

Van Har-reveld IFig. 4al; en solución sin Caz+ y con EDTA CFig. 
+ zt • . 2+ 

4bl; sin Na, sin Ca y con EDTA IFig. 4c); con 205 mM de Ca 
t t 2 + 2 t ~---

en lugar de Na IF1g. 4dJ; sin Na sin Ca , con 2 mM de Co Y 2 

rnM de caf;;,ina IFig. 4eJ. Notense lc•s cambios en la amplit.Lld de la 

FT en fLmción di: la dispc•nibi l idad de. Caz+.,, y qLle esa dependencia 

se. refleja también en la velc•cidad de desPc•lC<dzación en cadc. 

ccw1dición. Nótese t.c.mbién qLle la velc•cidad de 1·epolarización es 

men1:1r cuar.t..:1 menc•s C.a 2
i disponible heiy. 

R@d1.J.cción.de la conc1?ntración extracel1.J.lar de calcio [Cale. (Gr-1.i.pol.J 

La fi9•.H"a 4b mr.1est.ra Lm registro t.1pico del PR obt.enid•:• en 

solución sc.lim1 sin Ca2 + y cc•n 4 mM de EDTA, durante el est.adc• 

estable. La fi•;¡w·a 5 mL1estra las CLH"Vas co:•rrespondient.es a los 

re·:11s.tr•:•s obt.e11idc•S en S•:•luciones ccor1 baje• Ca 2
t <Tabla 1). 

l>Lwant.e el est.adc· estable, 4 de las 6 vc.riables considet·adc.s 

qL1e se C•btiene en le scoli.¡ción salina testigo; s6lc• la d1.1ra•=ión y 

la RdV/dt lcLwvas 5°j y 5f) t.LNiercw1 w1 incremente• signi ficativc •. 

Dw·ant.e la adaptación a la }l.¡z:, las Prepara•=ic•nes colcu=adas en 

solució11 con 50% de Ca 2 + most1-aron Ut1d m~nor c~ida en todas 

vc.ric.bl<:s (e:>,cept.c• en la di.u-ación) quo: 'le. qLle se observó en lC< 

sc•lLi•=ión sc.l ina t.est.igco¡ neo a.si las preparaciones. colocadas en (1 

Ca2 + + EI>TA las Cl1ales t.Lwier•:•n Lm& caidc. mayc•t· q1_¡e la 

con·espc•ndient.e a la sc•lución t.estigc •• Durante la adaptación a la 

os•=Liridad la re•=uperación del PR fue eq•.1ivalente en la solución 

con 50/: de ca
2

" y en la solución testigo; e>:cepto en lo que se 

refiere a la RdV/dt la cual se redujo y produjo el 

cc•rrespc•r1diente allment.c• et·1 la duración del PR. Er1 la solución de 

(1 Ca 2 + + EI>TA, la Dd\//dt. alcanzó una recllPeraciór1 de sólo el 50/;¡ 

la RdV/dt se redl1jc• más del 50/; y la duración de la respLlesta 

llegó al 200/: del valor original. El 1·e9reso a la solución sal inc. 

sigt-.i ficó una tendencia a recuperar los valores de referencia en 

todas las variables. 
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figr_wa 4. Pot.enciales de receptc.r, trazc• superior, y su derivada, 
trazo ir1ferior, obtenidos dlirante el estado estable en sc•lución 
salina testigo Jal; en sc•!ución sin Ca 2 y con EllTA <bl; en 
solución sin Na , sin C~2 

y con EDTA !el; en sc•lu~i6n sin 
Na 2 +Y con 205 mM de Ca 2 (dl; y en solución sin Na , sin 
Ca , con 2 mM de cobalto y 2 mM de c;;.feina. 
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Figura 5. Cambios er1 la FT Cal, en la FE (bl, en la DdV/dt kl, 
en la RdV/dt <dl, en la rdV/dt <e> y en la T !f) obtenidos de 
tal los oculares inmerso;: en sc·i~ción test.ig•:• de. Van ~arre~fld 
<x>, en solL1c16n con 50/. de Ca <•> o en soll1c16n sin Ca y 
con EDTA <o> durant.e el estado est.able, la adapt.aciór1 a la luz y 
la adaptación a la oscuridad. Nótese que con respecto a la 
solución testigo de Van Harreveld, la presencia del EDTA redujo 
todas las variables e>:cepto la T. 
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E1·1 la fi'3lWC, 6 se 1o11Jest.ra la ro:l~c16ri er1t1·e la Fl ~· la IC:a 2
+ Je 

y entro: la T y la 1Ca 2 +le de re~F'i.í~st.a~ '.:.bt:enidas de t.allos 

cu:i_~lare: C1:1lC1CadC1S E:l"1 las dist.-int.as .s~Í1.J~ii:tnes'_ CÓl"1 b&jC1 C.a
2

-t. Y 

adapt.ada:s a l;;. c•sCLH"idc.d dw·ante.2Ct ·mim1tos. Es evidente ql1e la 

arnFlitl1d de le, FT m;;nt.i.1vo tma relaci6r.·1 direct.arnente p1·opcw•=ic•nal 

c•:•n la 1Ca 2
+J .. y qL1e la T mantLN•:• tma relación inversa •=on 

1·espectc• a est.a rnisrr,¡; sitLla•=ión e>:perirnental de: tal manera q1.1e 

las respt1estas más p1·c1lor1gadas Cde hast.a E:OO rns.l se obtuvieron en 

la sc•hKion er1 la q•.1e s.: llevó a cabe• la s.L1stit.1J•=ión equirn•:•lar de 

Ca 2 + PC•t· Co 2 +. 

F 0.8 

0.6 
t 
• 

T u 
4 0.4 

(mV) (1) 
2 0.2 

o o 
Co EDTA O Ca V.H. 

soluc16n 

-FT Btau 

FiQura 6. Valores promedio de la FT (barras oscuras) y de lf T 
Cb&rr!fs sc•rnbread~:sl en sc•lt.1cic•nes salina normal IVHl, sin Ca2 

COCa 2 >i sin ~a 2 y con EDTA CEDTAl, y con cobalto como sustituto 
del Ca 2 CCc• 2 l dw·ante la adapta•=i6n a la c•s.c1.u-idad. Nót.ese la 
relaci~l directamene proporcional entre la FT y la disponibilidad 
de Ca 2 y la relación inversa para la T. 
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F:;:-ducción d.: la concE-ntración del sodio <Na.,.) en soluciones con 

reducción de la CCaJe. <Grupo (2) 

En la solución sin Ca 2 +, con EDTA y con 50% de Na+, los 

1·esl1ltadc•s mc.straron, dlirat)te el estado:• estable, pc .. =c• cambie• en 

todas las variables del PR excepto en la T la cual mostró un 

ne.table inc1·eme11tc0 <Fig 7). [J1.n-ante la adc.ptaciOr1 a le. lliz tcn::las 

testi?o excepto la RdV/dt. la cual tuvo una caida equivalente a la 

d.;;: ld s1:•luci6r1 sc\1 ina <Fig. 7d). [:iurat·1ti: le. ad~.pt.ación a lo 

c1 sc1.~ridad hi..~bi:i pc·ce di feri:r1•=ia ent.r~ las t·espue:E.t.c.s c•btenidas en 

la s•:•l1.~ción salina y en las sc1l1.,1=i1:ines de prueba:- scilament.e la 

redlicción en la RdV/dt. y el cc•rrespc•ndiente a•.irnento en la 

dlu-ación de la resp•.iest.a f1.1ercor1 si9nificativ•:•s (Figs. 7d y 7fl. 

Cw:ind•:• fa.lt.arc•n eol Na+ y el Cc. 2
+ et-. la. sc•l•.ición de pr1.1eba, 

durante el estado estable (Fig. 4clla respuesta decreció en todos 

su:.: parc..rnet.t·os e>=:•:ept.ei en la d1.u·a·:i6n la c•.,al mc•str6 un aumente• 

del 60% <Fig. 7fl; la iluminación sostenida redujo los vaíores de 

todos los parám~tros de la respL,esta hasta et1 ut1 90~~ aut1que la 

d1..-1rac:i6n a-.penas se t·e.jujcr en un 30/~. Durc.nt.: la adapt.a.:ion a- la 

oscut·1dad se preset1to u~ gr8n name1·0 de cambios; la FT mostr·6 u11a 

mucho y la T aument.6 r .. ::.table:rne:nte. La disparidad en la 

re:c1..1p.;:r·c.ci6n d.;: la FT y la J:;odV/dt pudier·a debers.;: a qlie cuando l"a 

DdV/dt es muy peqlleña (es deci1· la 1·espl1esta es m1.1y l.;:ntal no es 

posible distinguir entre FT y FE; la dificultad para distinguir 

e:11t.1·e: la FT y la FE también s.;: Plle:de asc•ciar con la reduc:o=i6n de 

la rdV/dt.; la redl1cci6n de la RdV/dt. fl1e responsabl.;: del gran 

a•.1mer1tc• en la dw·aci6n de: la respu.;:sta, q1.1e en alglmos casos 

llegó a ser de mis de: tres veces el valor de referencia <Figs. 7d 

y 7fl. Cabe d€:sta•=at' la •;:tran dispersión que se puede c•bservar en 

lc•s val 0:•res de la duración de la respuesta lc•s c•.iales se llegarc•n 

c. t.ripl icar en algw·1as preparaciones mientras qlle en otras sólc• 

se dliplicaron, La het.ersosedasticidad q1.1e m1..1estran valcwes tan 
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dis~ares, no impidió, sin embargo, que fueran significativamente 

di ferent.i;::: c 1:•r1 resp.;ct.i:• a ) ,:,:. obt.eni dC•E en l? sciluc ion sc. l i na 

testig.:0 , Cuando le. p1·epa1·ación fi.ie re1nte·:wada a la sc•l1..icion 

salina testi·30 se: F•re:se:nt.6 une; tende:ncic. a l« re0:uperac:ión de lc•s 

valores dE r~feret1cia:o los que sit1 embar·90:0 sólo se alcat1zat·on ~t1 

la fase e:::.table: y en le; dlH"C<ción ffigs. 7b y 7dJ. 

[1 vc•ltaje de la FT obt.;1-.ido:• do¡, prepc.1·acic•nes adapt.adc.s a la 

C1'.E-Clu-id&d di.H·ante 20 rninutc•s., stnner9idos er1 s•:1lucicir1es carentes 

de: C;;.z+, cc•n EDTA y distini;..¡os C:(:.1·1.::entraciones de Na+ se rn•.lestt·a 

en le-. figw·a f•, N•:• se e:ncc•ntró nin·3•.1n;; diferencia en las FT en 

las sc•llicione:::. c:on 100/; y 75/; de Ne-.+. Pc•r ott·a parte, en la 

sc•lL1cion cc•n 50:,: de Na+ la FT t.LNC• un vc•ltaje prc•rnedio del rn1smc• 

corden q•.ie e:l q•.1e se registró en la sc•llición saliroa testigo 

!compárense los valores de voltaje de las figuras 6 y 8) y que 

fLIE: clan.mente mayo:ir al de las dos sc•l•.l•:iones anteriores. La 

amplitud de la FT registt·ada en la sc•lo.icion con 25/: de Na+ flie 

rnerocor ·'!lle la q1.ie se C•btlN•:• en se• ltic l •:oroes cc•n el 75/: y el 1 OO/; de 

Na+. La falta de Cazt mantuvo alargada la respuesta 
+ 

independientemente de le•s .n1veJe-s. de No..,. <F1·;1. 8), lo que 

significó q1.ie la T tLNC• un valor •:ercano a los 400 rns en tedas 

las soluciones del grupo 2. 
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F1qura 7. Cambios en la FT Cal, en la FE (bl, en la DdV/dt (el, 
en la RdV/dt ldl, en la rdV/dt (el y en lar Cfl durante el 
estado estable, la adaptación a la luz y la adaptación a la 
os.o:•.u-idad óbtenidc•s de t.al lc•s c•clilares inmersos en s~•lLi·:ión 
tes.tigo de V~n Harreveld <11 e• en S•:•hlciones sin Ca 2 

, ccw1 E[:oTA 
Y ~.o;,; del Na <•l C• sir1 Na lc•l .i. Nóteso: la 1·ed•.~·=ci6n en t.c•das las 
va r i ab 1 es depend i ende• de 1 ~ l Na l y ~ l gran a•.iment.•:• en la r qll<.: es 
m•xirno cuando faltan el Na y el Ca 2 
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12 1.2 

10 

8 0.8 
F t e o.a • 
T u 

4 0.4 

(mV) 
2 0.2 

(1) 

o 
Na O Na 51.34 Na 102 Na 154 Na 205 

solución 

-FT •tau 

Figura 8. Valores de la FT (bar~as oscuras) y de la T (barras 
sc•rnbr;<adasi en sol•.Jcic•nes. sin Ca

2 
+ Y c1•n EVTA y c-:01·1 205. 34 rnM 

de Na lN& 205), 154.01 rnM dt Na +<Na 154l,· 102.67.mM dS 
Na+ <Na 102), 51.34 m~ de Na <N~ 51.34), y sin Na <Na Ol 
durante la adaF•taciót¡.t a la c•sc•.widad. N61;.e:.e q1.i.: el valcor de la 
FT en la soll1c16n Na 102 es eql1ivalente al •:•btenidc• en la 
sc•luci6t"1 salina testi90. 
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lncre-m.ento en la [Cale e-n scil-uciones sin Nae-'·(Gr-upo 3) 

En la figura 9 se muestran los efectos de modificar la 1Ca
2

+le 

en s•::.hici ones carentes de Na+. Nótese el ·:i1·an parecidc• de las. 

1·espues.tas. q•.ie se C•bt•.ivierc•n en las sc•hiciones salina, O Na+ /O. l 

Ca 2 -+ y O Na-+ /l Ca 2
". La presen•=1« de Cc. 2

", aLm en 1.w.c. dé:irna 

pc.r·t.;; de s.1.1 c 0:w1centracion 1-..:orrn<-l rnant.livo, dentrc• de llrnites 

relativamente norm2les, las caracteristicas de lc.s respuestas 

la FT, de la DdV/dt, de la FE y de las velocidades de 

repc1 le..~·izac:1ón; en fc,rrna c1:1n•:eim1t.ant.e 1=on la RdV/dt.~ se reduje• la 

d•.H"a•=ion de l;; resp._iest.a. Le. s.ust.it.ti•:f'ón equirn°:•lc.1· de Ne.+ PC•I' 

Ca 2 
.¡ , con w·1 in·= r ernent.o de l c. osmo la 1· i dad de 1 3:;; .. ;, rnantLNO el PR, 

incrementó not.ablement.e le. FT, la DdV/dt, la FE la rdV/dt y la 

RdV/dt.; sólc• le. d•.u·;;·=ión de le. res¡:.·uest;; ¡:.·1·esentó •.ma red•.iccion 

de 70i:. [)w·anto:: l;; i l•.irnin&ciOr1 :.c•st.enid&, l;;s 1·e:.·p1_1est.as casi 

desapar·e·=ieron e:>(Cept.c• en l;; s.•:•lLición ü N;; + 11 Ca 2
", en la ·:¡•.lE se 

o:>bsE<rvó ·:¡1.ie la resptiesta se p1·eso;:rv6 a•.m 0:1.ic.ndc• S<..~lc• t.•.NC• 1.ma 

décima pa1·te: de lc.s. caract.o:n:st.1cas. origir1cdE:;; y una dw·ación 

rn;;yo1· q•.10: la ci1.1e mc•s.trare; ant.es. de le.. i 11.m1inc.ci6n <Fig. 9J. 

D•.H"ant.e la adapta•=ion a lB o::-sctH"idad, en todas las s 0: 01Licior1es 

se c•bservc. 1.m;, rec1.1¡:•eración del c<l"den del :;::o/; en t.•:•d•::os lc•s 

pararn;:t.rc•s q•.ie se rnidiercw. except.c• ·en la dw·c.ci·~r1 de la 1·espuest.a 

la q1.1e fue rnenc•r q1.1e en la sc•lLKión sal inc-. t.est.i·:ic•; la resp•.ie:,t.a 

en· la 5 .. :.1uciór1 en la q•.ie el Ca2 + s.Listi t.1.1~,6 al Na+ (205 rnMJ rn•:•st.i-6 

Liria recupe1·a·=1on entre el 60/; y el 70/. (Figs. 9a, 9b, 9c y 9el. 

Sin embargo, la RdV/dt se mat1tL1vo en valc•res de P•::ot· lo rnenc•s el 

doble de lc•s de ref.erencia, le• q1.1e signi fic6 una d1.wacion del 

C•l'den del 30% de la inicial <Fi•;s .• S":I Y 9fl. El reg1·esc• a le. 

s•:•luci6r1 salina test.19•:• in•=reroent.6 los Vcdoroe,s. de la FT, do: la FE 

y d<E< la lldV/dt. <Fig:, 9a, 9b y 9cl en t.eodas la: sc•lticic•nes de 

este •;nipc•; ne• hube• carnbic•E irnpc.,-t.ant.es en los valc•i-es de la 

i-dV/•:lt, de la RdV/dt. ni de la r <Figs. 9d, 9e ~, 9fl. 



La capacidad del Caz• para mantener la respuesta 

fotorr~ceptot·a et1 soluciones c~1-entEs de Na+ se Pl~so de 

rnaroi fie:st.•:• al medir el vale.,- de la FT desp•.l~S- de •:¡l¡e el _ojc• hube• 

F•errnanecidc• en l& e•sc•.H"idad dw·arot.e 20 min•Jt.•:•E (Fig. 10). 

Bastaron l.;'.:i mM de Ca.?.• e:n l& solo.1eión pc,1·a rnc.ntener le. amplit.o.id 

de le. FT; pc•r Sll pc,1·t.e, 130 rnM de Cc. 2
• pr·c•dtlj<=rc•n resptiest.as. de 

arnpl1t.o.1d eq•Jivc.lent:.e,; a la de le. :olo.ici.:>n sc.linc-. t.est.i-:ic•; l& 

s•.<st.H.ti•=ioro d.;, la t.cd .. c.lid~d deol Ne.• .. por· Ca 2
• (205 rnMJ rnanttNO 

las t·e:F•r.~e::t.as en nivel'=E· irifericires ~ lc•s di: r-:fer-e1·1cia perc' ne• 

m•:idi f i 1=C\ci cin.:s 8n la FT s..:: 1=•rc1d1.~jer•:1n 1 i:.•= c.ei.wb: cis er1 la r; c•:1n 

1.3 rnM deo Ca 2
• en la s•:•lllciÓro de p·lieb;; sin N;;/, lar 1-..:• aumentó 

dlu-ant.e la adapt.ación a la oscuridad y al in·=r·ement&r la 

concent.r·acion de Caz• la duración se red•.Uc• c?•:!a vez rnás 1·,~sta 
tener valores menores a los 150 rns en la solución en la que el 

Ca2
• sustituyo por completo al Na• (Fi9. 10). 
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Fiqura 9, Cambios en la FT !al, en la FE lbl, en la DdV/dt !el, 
en la RdVldt. <dl, er1 la rdV/dt !el y en la T <fl di.a-ante el 
estad•:• estable, la c.daptación a la luz y la adaptación a lc. 
C•Scla-idi?d obt..eni•jos de tallos oc•.1lares inrnerso:•s ~ro sol•.1ci6n 
testij·~ de Van Harr'f'veld (>(), en sc1ll1dó~1 sin Na y con+0.13 rnM 
de Ca <•>; tin Na y con 130 rnM de Caz Col; o sin Na y con 
205 mM de Caz (Al. Nótese el crecirnient.o en todas las variables, 
excepto en la T, durante 11 estado estable en particular en la 
:;;.:.}l1ción cc•n 205 rnM de Ca . 
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12 1.2 

10 
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F t e o.e 1 
T u 

4 0.4 
(mV) 

2 0.2 
(1) 

o 
Ca O Ca 1.35 Ca 13.15 Ca 135 Ca 205 

solución 

.FT Btau 

fiqura 10. Valores de le FT lbtrras oscuras) Y de la T+(barrfs 
sornbt·ec-dasl en sc•ll1•=1~·ne= sir• NC< y cc•n 20!5.34 rnM ~e Cc.2 + (Ca

2 
. 

2(t!51, 135.1 rnM de Ca 2 1Ca
2 135), 13.~1 rnM de Ca

2 
<Ce-: 13,:;,¡, 

1.35 rnM de Ca 2
t (Caz+ l.351, y sin Caz y con El)TA ICc. 2 01 

du~ante la adc.pta•=i6t1 c. l!f<. c•scliridad. Nótese que er1 a1.1sen•:ia de 
Ne. t::•a.st;.ari 1. 35 rnM de Ca 2 pare. mantener la resp1.1estc.. 
Obs.érvese t;.arnbiét1 la relaciót1 inversarnent.e prc•pot··=ional ent;.re la 
T y l& c•:.ncentración e>;tracellllar de C:a

2 
• 

41 



/ 

Adición· de cobalto en soluciones .pr,,.·uia1rlen't~· m0dificadas en su 

------------------~~--·_;:__~-~--~~~-----...:-·-~--·---~-~~.:._.;_ ___ ·~----
conc-:ontraci6n de calcio o de ca1.cio ;>• sodio (Gl-upo 4) 

Se: se.be: Clll& el Cc• 2 + es lm blc .. :¡uec.dor del in·;resc• de Cc.
2

+ a 

trc.vés de la membrana celular. Al sustituir el Ca2 + por cobalto 

en una solucion sin modificaciones en la !Na+J~, durante e:l 

E:stad•:• estat.le SE: rE:d1)jE:1·on la FT, la Vdv/dt., la rdv/dt y la 

Rdv/dt <Fi9s. lla, lle, lle)' llfl; la FE IK• =·•.ifrió CE.rnt::oi•:• E<l9LU1C• 

<Fi9. lObl, pero la duración de la respuesta se lncremento en 

poco mas del 100% <Fig. lldl. Durante la iluminación sostenida 

todas las variables del PR se redujeron en forme. importante sin 

11.:gc.r & dese.parecer (F1g, lll. [)•.wante la adapta•=ión a la 

c•=·=•-H"idad, l¡; presenciC\ de:l Co 2 + -::.ignif1có 1.m f1.ie1·t.e blc .. :¡uec• de 

la FT, la q•.le se recr_¡peró en lm 1 oo;;; el blc•q•.i.:c• f•.le m«.s evidente 

en la IidV/dt la q•.ie apena: alcanzo w·, 40/; de 1·e·=•.lpe1·acion <Figs. 

lle. y 11cl, la reclip.:racion de la FE fue del cwden del 70;; íFig. 

11bl. Las velocidC1des de repolar1zaciOn se reduJeron en forma 

notable <Figs. lle y llfl y la durC1ci6n de l&s respuestas se 

in•=remento en lWi 100;.; <Fi9. lldl. Los efectc•s antes de:s·=rit.c•s 

pc.ra el estado estable, la ilumine.cien y le. oscuridad se 

acer1tl,ar1:ir1 c1.,and1:1 a le.. $·C•lui:ion sin Cc. 2 + y c:c1n Cc•2
t se le el irninó 

tod•:• el Na+ (F i·;. l la a 11 fl. Cat•.:: destaca1· q1.ie Cllandc• a 1 a 

sc•l•.Kion sin Na t y sin Ca 2 + se a9re·3a1·clf'1 .ro.as do: 2mM de CoC1
2

, el 

f'R se redlUC• not.ablernente alm antes. do: apl icc-.1· la i 11Jrninao:1on sin 

que s.: pudiera encontrar respuesta al9una al término de la etapa 

de adaptación a la lllz. I>e hecho, en lc•s recuadr•::.s de la fi9•.wa 

11 sc•lament.e se m•.lest1·E<r1 las ·=w·vas cc<r1 sc0 Ji.ici6n sal it1é< y •=•:•r1 

Cc·2 + ;.1~~s.tit.'1J~lendc• al Ca 2+ ya g1Je en la::. otras dc•s sc•lu,=iciries r1c• 

fue, pc•sible er1c•:•ntra1· r·esplle::.t&. 

Se satie qL,e la cafetna:i al i·~iL,al •=1ue eit.ras metil::-~ar1t.inas, 

reduce la efect1vidad de los sistemas de secuestro de Cc- 2 +, hacia 

42 



los compartimientos intracelulares lo que significa que bajo su 

accior, so: incrernent;;, l;;, lCaz+J,. Ctiando Ja sc•lt•.::ión salir,;;, ft1e 

sustituida por Lnia solución sin Na", sin Ca
24 

con 2rnM de CoCl y 
2 

cot1 2 mM de cafelna, la respuesta se redujo en todos sus 

F·arc.rnetrc•s dtirante el estadc• oe:st.able. Le. ilr.1minación sostenida 

hizc, desapc.recer le. 1·esptiesta, la qt1e ne• s.,; re9ist1·6 atm deos. 

mint1tc•s después de inic1;;,de< la C•SCLffidc.d. flurant.e la adapta•:ión a 

la C•SC•.n-idad h•.1too:• •.ma re·:•Jpet·aci6n rnltuma qt1e cc•ns1;.tio en 

pequenas despolarizaciones, muy lentas y de gran duración IFigs. 

lla c. llf), El regreso a la solución salina significó una 

rect1pera•:iOr1 lenta F•erc• ·=c•ntinua la que, sin ernbarg0:•, apenas 

alcanzo el 6(1~; veinte minute•::: desp1.1és •:le reiniciada la pet·fus.ión 

con solución salina de Van Harreveld CFig. 11). 

La ro:•:lt1e•:cion en el ingt·eso de Caz+ coriginada poi· oe:l blc .. :¡1.iec• 

por cobalto produJo respuestas cuya FT, mo:dida después que o:l ojo 

h1.1bo po:rrnano:cidc• dt1rar1te veit1te mir1t1t.c•s en la. oscw·idad ft1e m•.1y 

baja <del orden de los 5 mV> y que se redujo aún mas cuando no 

ht1bc• ni Na+ ni Caz+ en la sc•ll1cion do: pr•.1eba; lc•s efectos de la 

cafelna aunadc•s a los d.;l .:obaltc• en sc•lt1cic•nes sin Na.¡ rii Ca 2
" 

se tradujeron en una mayor reducción de los valores de la FT 

(f1g. 12l. En estas mismas soluciones, la duración de la 

resp1.1est.a l le90 a. ser has.ta de t.50 rns en la s.c•lt1cion cc•n Cc• 2 + er1 

st1sti t.t1ción del Caz+ y en la soll.1ción con 2 rnM de Cc· 2
", 2 rnM de 

cafeina, sin Na+ y s.in Caz+; en la ;olución sin Na+ y sin Caz+ y 

cc•n 2 rr1M de Cc•z+, el valc•r absc•l•.1t.c. de la T ne• fL1e diferente al 

de la seolt1ci6n salina de Van Harreveld; sin embargc•, 

propcorcic•nalrnente t.tNC• tm incremente• del c•rdo;,n del 35;,; cc•n 

resPe•:to a las respt1est.as. obt.enid&.s al ini•:ic• del regi;.t.rc• tFigs. 

11 y 12)". 
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ÍÍ'illH"a 11. Cambie•::. en la F1 (al, en l<, FE Cbl, er1 la VdVldt.. 
<el, en le. RdV/dt (dl, er1 la rdV/dt. (<:J y en la r (f) d•.want.e o:l 
.;;,:.t.adc• establo:, la adc.pt.aciór1 a la luz y le. adapt.ac1on a la 
C•SC:•.u-idad obt.er1idc•s. de t.c.l lc•s cu:Lilare:. inrnersc•s en sc•l•.1ciór1 
testigo de Van Harrevo:lo Cxl l en S'.j:'l•.1•:ió11 sin Caz+ y cc<r1 13 rnM 
de: cc•balt.c• <•>; en sc•ll1ción sit·1 N'i , :.in ca:+ y c•::.n 2 mM de 
cc•baltc• <c•l; e• et1 sc•li.1cior1 sin Na. , sin Caz , cc•r1 2 rnM de 
cc•baltc• y 2 mM de cc.fe1na (.t.). Il•.want . .c le. adapt.ación a la 
C•~·:Lu-ide.d prevaleció le. a•:ción del cob&lt.o s•:•tore la de la 
cafeína. 
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Fi.;:ila-c. 12. Val cores de la FT <~ar1·as c•s¡'.frasi y d.: •la T <barras 
sornbreade<sl en S•:•ll1•:1c•ne:: sin Na, s.1n Ca+' 0:on 2 rnM de 
cc.baltc• y 2 rnM de lafeina CCc•/Cafl ¡ sin Ná , sin Ca2 + y con 2 
mM de cc•ba l te~ C Ce• 2 2mM) y :;;. i r1 Ca 2 y c•:•r1 1 ::i, 5 rnM d.: c•:•ba l to (Ce• 2 + 
1:3.5 mMl d•Jrant.e l?. adapt.aciór1 a la os•:w·1dad. Obsé1·vese q1.1e él° 
efe•:to de l;;.. cafeina flle revertido dura~·,te esta etapa pues 
F·revaleció .:1 efect.e• de la falta de Ca2 y del ce•balto. 

45 



DISCUSION. 

El PR de las célL1las retimllares del acocil es una 

d..:sp1:1lc..rizacjór1 g1_1e t·esult~ de la i~.errnerizac:ión de la rc.dcrp::.ina 

presente en el rabdomo de las propias células. El cambio de la 

forma 11-cts a la trans parece desencadenar la apertura de 

ca~ales de Na+/Ca 24 del tipo lento, si consideramos solamente la 

velocidad de despc•larizacion eno=contrada ([ldV/dt) cc1yos ve.Icores 

e•·1c1..1entran este tipo de canc.le::. (Spet·elaki::. ~· co:ol::. 19f::;::¡. Aw·1q•Je 

t-..:• se trata de •.m es.t.•.idico de fijc.c1on de vc•ltaj.;, lo~. t·es•.1ltc.dos 

encont.radc•s apcmtc.n con tcoda e 1 ar i dad he.e i a 1 a preserrc i a de 

cc.nales de este tipc• c:o de tipos sirni lares. 

Par~metn's de Hedic i~ri: 

En la mayor parte de lo: trabajos hecho& sobre el PR de 

di fer·er1tes fcotc.,-receptc.,-eE se han aPlicc.d 0:• eE-tirnulcoE lwnir·rco:.os 

•:Uyéi duracion e:: del •:•rde:n de lc•s 100 rns. Ht.1Y sC·lr:• al.;1.~r1•:•=· 

estw:licos en leos. q1.1.;, la d•.u-ació1·1 de lo:o::. dest.el leos de pn.1ebci eE- de 

10 m: CBc.umann, 1968; Hochstrate y Harndorf, 1985). En cualquier 

caso resulta evidente que a menor duración del estimulo hc.brá 

menor posibilidad de afectar con él le. dinirnica del fotorreceptor 

el •:uc..l req1.~iere: q1_.1e haya 1.ú·, cierto t.iernpi:1 entre •An E:.t.irn1.Jl1:• ~' 

•::ot:.1·co, i:·c.ra rec•.1perar· S-ll caPc.cida•:l de resp1.1e:.ta. El estirnulco de 14 
' µs empleado eG nue~tros experimer1tos permite asegurar que loE 

·=ambi•:is •41..4e se obse~·van er1 li:.•=· cc•rnpc1r1entes del PR durante las 

di $t.l t1t.~s etapa~ dt l ex¡:oe:r i mer1t.c• c•:•r res.p::1r1d~r1, et"1 efeci:.c·:o e-: 1 C1E. 

so:•lLicic•nes de prc1et·~., dcH"ant.e el estad,:• esta,=io:•nc.J"io, la 

adapt.a•=ión a la 1'.1:z C• la adaptaci01·1 a la C•scw·idad. Pcw otr·a 

P«rte, res.•.1lt.a sorprendent.e qc1e las célL1las t·etir1•.1lares del 

acc•ci 1 sean caF•aces de respconder a destellos de pn1eba de t.an 

ccorta dL1ración cc•n respL1est.as qc1e dw·an cmas 20 000 veces mas q•.1e 

el est1mc1lc• (ya qc1e la dw·a·=ion del PR es, el"1 las cél•.1las 
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swnergidas en solL1cion salina de Van Harr.:ve:ld del corden de los 

200 msl. Est.o signi f1ca qw;, el PR se 01·igit-1c. pot· mecanismos CllYa 

activación ocLwre en tiemi:: .. :•s mL'Y cc•rtc•s <menores a los 14 µs> 

Pero cuyas cc•nse•=•.1enc1as persist..en dLu-ant..e periodo::. m•.IY 

prc•l cor-ogadc•s. 

La medición sisternát.1ca de las velocidc.des de cambio de 

volt.e..je ([ldV/dt, rdV/dt. y RdV/df..) nos permitió tener 1.ma mej•::.r 

apt-o>dmación del ClffSC• t.ernpcoral de la 1·es;:>L1esta durante la::. 

,j¡ st.int.as etapas del expet· imo:nt.o. Las ccorod 1 c1cor1es e:>(per· imentales 

en las que se tt·abaJ6 perrnit.iercor-1 est.L1dic.1· el PR de las célLilas 

1·etin•.1lare:. del ac•:u:il en tres. est.ad•:•s furocionc.les di fer·ent.e::., el 

estc.d•:• estable, la ilwninaci6n sc•st.enida <adc.pt.acion a la 1L1z> y 

la adc.pt.ación a la os•=•.n-idad. VLn-ant.e cada una de estas 

cc1t·1d1cii:•nes la=.. pt·e:FC\f"&1=1etr1es se mant.1.~viet·c·n inrnersaE. en sc•luc1ón 

salina de Van Hc.rrev.:ld o en al·;•.ma do: la:, sc•l•Jcic•nes 

me.di ficadas, le• c¡1.1e permitió c¡L1e cada p1·e¡::c.1·aci6n fL1era Sll prcopic• 

a la respuesta~, solucion salina de Van Harreveld (Fig. 4al. 

Estos tres est.adc•s f•.mcic•nales penn1 t1e1··:•n estL1dia1· la 

participación del Na• y del Ca 2
• en ellos y el estudio 

e;;~pet·irner1t.al prcigr·esivc• de ct~at.rci c1:•ndic1•:•r1es que ft~eron la 

reduccion e:n la CC.a 2
• J .. (gn1p0:• ll, la rec:o.iccion en la [Na t le en 

condiciones de muy baja [Ca 2 •1~ (grupo 21, el aumento en la 

rce.. 2 •1~ en solucic~es ce~ muy baja íNc.•16 (grupo 31, y por último 

la c.cción del cc.•balt.c• en sc.ll1cicoi-1e=: cc•n lnl{>' baja rca 2 •1 .. y [Na+J .. 

(gn¡¡:: .. :. 4). Los 1·e·:iist.rc•S· P•::.li·;i-áfic•::os ·:¡1.10: se in•=lliyen ero la 

figura 4 muestran les distintos tamc.~os ¡ formas que llega a 

alcanzar el PR después de haber mantenido la prepc.r8ción en la 

res~ectc• a los registros oscilogr·~ficos (H~r·r1ández F&lcón, 19E:4). 

Sin e::rnt.c.rg.:r, E!n l1:1s c•tit.::nid•:1~. ccir1 el difet·.::n1=iad1:0r, se p1·.:sent.c-, 

una c•s1:ilación de alt.a fre·=uencia al fir·1cl de la cc1rnpi:1nent.e 

rdV/dt. en las (figuras 4a, 4b y 4c), Est~ oscilación pcdria haber 

sido catisada pc•t· o.ma mala compensación do:l preamplificadcoi- de 

al t.a i fílF·edar1c i a qi_~e •:•r i 9in&r1 & L~na sc•bre:•:c1rnper1sa•= i ón dE: 1 a seria 1; 

s1n emb&r-go, dad~ l~ line&lidad que e~~iste: e~tr~ ln~ t·egist1·os 
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er1 el i·egist.rc• de vc•lt.aje debernos descartar al pr-earnpl i fi•::ador 

cc•rno la cal1sc- de la oscila•:ion del difereroc.iadc•r. (.le acllerdo ccin 

el dispositivo de registro que se muestre. en la figura 3, otra 

posibilidad es que sea en el diferenciador- donde exista la sobre 

e• s•.1bcornperis.ación, ·ya q1.1e la seffol •=!llE: se deriva prc•cede del 

prc•F·iC• P•:•ligrafco. En e.ste serot.id•:• he.y qlle sei'íc.lat· qw.: se liicieron 

diversas pruebas alttnentando o reduciendo el filtrado de las 

señales ero le< ete<pc. de arnplifice<ción del diferenciadcor cc•r1 lo qo.ie 

s~ logt·~ba amor·ljguar e incll~so tiacer· desaparecer la oscilación. 

Sin .:rr.bar91:1 est.aE. ma1·iiobrr.s t.1 aic..n también •=orni:• conse·=ª·'enc.:ia q1.1e 

se:· t"edujeri:.t·1 e in1=l1.~sc. desaparecieran lc•s t.raz.c1s di: lC\ 

r~polat·iz~ci6n. Por· ~llo se: d~cidio tet1et· la SEfial completa 

e<unque rnuy probc.blernente sobreestirnade<, lo que significo que los 

volot·E:s de li4 ve:l1:11::idad de cc..mbic1 d-= vc1lt.&je:: pi:u::h·ian ser en 

t·e8lidad rnenot·es a los encontrados. 

En la solucion testigo IFigs. 4« y 51, el poco cambio en la 

c.rnplitud de la FT, de la FE y de la r durante el estado este<ble 

se Pllede int.e1·pret.e<r cc•rn•:• el reflej•:• de •.m equi l 1br i•:• er1 l•::is 

niveles. iótucc•s intracell1la1·es.; la peqliei"ía cant.idad de lo.iz 

recibida por la c•lula retinular hace que, por lttia par-te se 

de gr ad.: w·1e< cantidad de rod•:•PS i na s•.if i•: i enternente peq•..lei"ía coro•:• 

pare< que pueda ser sint.etize<de< en cc.ntide<des equivalentes y por 

otrc., origina que leos valores de la [Ca
24 J, est•n bajos pero 

1·elativc.rnent.e cc•nstant.es. Ve e<hl l;; pcu:a varic..•:ion en le< 

velc•cid;;..d c. la ·::¡l1e :.e ger1ere< cade< resp•.iest.a. [!1.we<nte le< 

adaptación a la luz la FT y le< FE reducen progresivamente su 

arnpl i tud ,. Sll dlffacion, le• Clle<l pc0ne de rnani fiesto que estos dc•s 

pro•:es•:•s est:.n 1nt.irne<ment.e vinculados. E11 la baja arnF•.litlld de leos 

dos cc•rnPc•ner1tes. del PR s . .: F'C•ne de manifiesto le. dest.rli•:ción 

F.'1·o·:lt·esiy.a del pigrnentc• fot.c•sens.ible IWc.ld, 19€-é:) e.si cc•rno 1.m 

a•.irn.:nt.c• en le. !Cazi·ll IBt·c•vWI y Blinks, 19741'. El awn.:ntc• en lci 

!Caz+], result:< te<nt.o del i1·1gt·eso de Caz+ da::de el rnedi•:• 

e:.<tracelule<1· favcorecido P•:·r· la redl1cción de la resistencia de 

er1t1· ada de 1 a mernbr ane< dlir ante la i l wo i ne<c i 6r1 < M1Ji j se 1·, 1979 l 

cc•mo de la salida del ion desde los depósitos intt·a·:elo.ilares 

hacia el citc•sc•l, fenórnenc• qlie se a::.•:u:ia, dlirante la ilwroinación, 

cc•n la prc1ducción de llrl seglmdo m.:nsc.jerc0 que más ·:¡•.le inhibi1· los 

rnecanisrnc•s de recapt.w·a d.: Caz-t por parte de lc•s c·1··~e<nelc•S 
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celulares correspondientes Creticulo endbpi~s~ico y m1tocondrial, 

prc•vc•ca el eflujc• a~t.ivc• de Cc. 2
i hacia ei ·cítc•sc•l, prc•cedent..e del 

retlculo endoplásmico IBrown y Rubin, 1984; B~own y cols., 1984; 

Bi..~rgess y col s., 1',84; Payne y cctls., 1'38€~; :·corsor1 y Fein,. 1'387). 

CBrown Y Blinks, 1974; Brown y Lisman, ·1975; Bader y cols., 1976; 

Le• y c•:•ls., 1980; F'ayne, Ccwson y Fein, 1986;F'ayne y cols., 1986)· 

res1.1lta claro que d1.iran1;.e la ilwoinación sostenida se lc .. ;¡ra 

incrementar la !Ca 2
+J¡ de la cél;.1la retin1.'1ar cm·1 todas las 

ccor-1secue1·1•:ic-s q1.1e se derivan de elle•. El incremento en el Ca2 +, 

pan;.:e imi:·licar q1.1e lc•s. mecanisr1K•S q•.1e det.enoinan la terminación 

de la FT y el inicio de la repolarización, se alcanzan con mayor 

rapidez. En otras p&labras, esto equivale a decir que la 

reducción en el A!Ca
24

l a t.~avés de la membrana celular es la 

ca•.1sa de que se alcance el nivel de Ca 2 + interne• q•Je dispara 

ambc1s prcu:escis. El qi.,.;. la cél1.~l2. ret.ir1ular ; . .; mar1t.eri·3a 

despc·lar izada dw·ante la estim1.1la•:ion lwoitK•::.a sc•::t.enida, aw·1·:¡1.1e 

leis v&l•:•re:s de despi:ilc-xizacior1 se reduzcan e:n forma cc1t·1t-inuC\, 

parece indicar que es el balance entre el ingreso de Ca 2 + y la 

salida de potasio el que mantiene despolarizada a la célula 

1·et.im1lar, d1.1rar1t.e: el tie:rr.p•:• q1.1e pe:1·siste: la a•:t.ivación de la 

D1.irant.e la adapt.a•:ión a la os•:•.n-idad, ha~· 1.m crecim1entc• 

•=C•ntint.ico en la amplit1.1d y le. d1.iraci1'.:w1 del F'R hasta llegar de 

re:::.ultadci de •.m increrr•ento prc .. 31·e;;ivo:i en l:> •:antidad de t"odopsina 

y de lma reducción de la [Ca 2 +l ¡, ascu:iadc•s •:c•n la c•sc1.1ridad y 

qut s.c•r1 la ccint.t·apart.e a le·~· feri~1mer1c1:. •:¡ue c-nc.l izaroc•; . ..::r1 el 

pArrafci anterior, e:: decir que hay una exF~l::1ón del Ca 2 + 

citosólico hacia el exterior· y ~ue los sitios de almacenamiet1to 

inf..rac:e:ll<lar de Ca 2 + r·ec•.lpere<n s1.1 •:apaci•:l&d do:: ac1.11n1.1lación act.iva 

del i•:•n. También es pr•:•bable q1.1e d•.H"ant.e la adaptación a la 

oscuridad, el Na+ sea expulsadci de la c~lula. En estas 

c•:•ndicicir1es la ampl it.i.1d de la resp1.1esta c.nte cada dest.el lo es 

mayeor· p1.1es lc•s 91·adient.e:: •:le Ne. i y do: Ca z+ c.. través de la 

merotwana ai..~rnerrt.é1n hast.a •=1ue: se c..lcanza 1.-1n n•.~e:vc• est.ad•:1 de 

equilibrio el cual se o:xpresa porgue la amplitud de la respuesta 



ya no cre·=e y la d•.H"ación do:< la misma s.: increme:nta. 

Rf:DUCC 1 ON DE: LA CONCE:NTRAC 1 ON D[ CALC 1 O EXTRACE:LULAR. 

f'are:ce ..::xist.ir • ... n et•:lJerdc• ge:net·al c1:1n t·espect.o a l•:•: e:fectos 

g1_1e la red•.icción de:l C<1 2 t e tiene sc•bre las cara•=te1·1 st.icas del PR 

d.: di ferent.e:. cehilas fotorre•=eptot·as, de t.al manera q1.1e gran 

r1úrnerc1 de a•.it.c•rei;: acepta ·'l•Je la baja !Caz+le indLice un incremente• 

er1 la am1=·lit•.1d y en la d•.1n;•=ion de la respL1est.& (.Ja1·vileht.o, 

1979) <Fig. 4b). Es. evident.e q•.1.: estc•s efec:t.c•s están en contra de 

la posibilidad do: q1.1e en l& genera•=ion del PR pa1·t.icipe el Caz.+ 

cc•rri•:• C\Cc-trrec.deir de •=cirriente durante la FT o en cuc..l•::¡1.~iet· cit.rei 

momento de l& respuesta. De hecho pareciera que la ent.~ada de 

Caz+ desde el e>(t.et·icw det.errnir1a sólo .:l rnoment.o en q1.1e: fin&liza 

la resi:~est.a (Brown y Lisrnan, 1975; Lisman y Brown, 1975; Bader y 

•=ols., 1976; N•.liJser, 1979; Stieve y Cl&f:len-Linke, 1980; 

H~=hstrate y Hamdorf, 1985). Sin embargo hay autores que han 

e:o(pro:.sadc• SLlS d•.idas a•=erca de q•Je ésta sec. la única o lEt 

principal part.icipC<ci6n del Ca 2
t en la fc•t.01·1·espue:s.t.a y l"tan 

Pl'C•P•Ae:s.t.c• la posit.ilida•::l de •'lLle el Ca 2
t pa1·t1cfpe direct.ament.e en 

l C•S prcicesi:•s de: t.:)-:.ci t.aci ón come• un cu:at·read:1r de ccat·r ient.~ 

<FL1lpil1s y Bawnann, l't69; Bade1· y cols., 1976; M1.1ijse.-, 197'~; 

Bc·lsc•ver y B1·c·1o;n, 19::':5; Payne, Ccwsm·1 y Fe:in, 19:::6; F'ayne y cc•ls, 

19f:::l:O.). En apC•YC• do: esta pr-.:•pos.ic:ión al91.mc•s a1.1t.c•re:s han 

manifei;:tado l& ~)sibilidad de gue la. reduccion del Caz+~ 
si·3nifiq1.1e Lm cre.::imient.•:• s6l•:• de la. fase estable <la ·:i•.ie 

det.errninana la. T) perc• lma caida. cc•ntim1a en la rna•3nit.L1d de la 

fase transitori& <Fuentes-Pa.rdo Y cols,, 198~). 

Lc•s re::;Lll t.adc•S:· c•bteni dc•s de n1.1es:t.rc•s e:>:pet· i mentc•s cc•n bcd a 

!Ca 2 tJ~ (Fig:;. 4b y 5) ponen de manifiesto que este ion 

F·art.icipa, en efect.c•, en el pr•:u:eso de e)ccitación P•:•r h1z del 

fot.orrecept•:•r ·=c•rr11:1 un acarreadc1r de corrier1t.e: o •:1:•m•:• el '19at.ill•:• 11 

·:i1.1e inicia la ape1·t.ura de lc•s canale:s lent.c•s de Nc. +. 861·:• con 

algw1a d.: estas pr·ernis&s. se p1.1ede explicar la relc.ci6n entre la 

!C~z+J. y la peque"ª amplitud de la FT <Figs. 4b, 5 y 6) asi como 

el peqt1ef'io vc.lcw de la DdV/dt. •=1.1and•:• la p1·eparacion se mantiene: 
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en la solucion sin Caz• y con EDTA (Fig. 5cl. Sin embargo, la 

relaciOn dire•:tamente propcorcicor1al c¡ue e>dste entre la [Caz•¡ .. y 

la amplitud de le. FT parece cc,,.ofirmc.t· el papel '=!lle desemped'ic. el 

in·;wes•:• de Ca 2
t ero le. generacióro del PR. Pc•r c•t.rc-. parte la fuerte 

1·edo.1cci ón de le. RdV /dt <F i g. 5dl c1.1ando la [Caz+ 1 .. 11 egc. a. 

valores rninimos (3 X 10- 7 M>, indica que éstos son los 

res¡:·oros.able::. dEl ·:iran in•:rement.c• en le. dw·&cion tc•t.c.l de l& 

re::.¡:·u~sta; e:. decir, c1.,ant.c• m..::r1,:•s Ca 2
+ es ca1=·az de in·;ire-sar c. 

tr&vés de 1~ membrat1a de l~ célula r·eti11ulat· menor es la 

v.;.l•:•cidad de repc.Jar·iz&•:ión y P•:•r el l•:• SE prc·lon·:ia la do.wa•:ión de 

la rEsp1.1e::t.a c•::.m•:• se mo..;e::tn; en la fi ·;.:io.1r;; 6; dE esta manera la 

redo.1°:c i 6n en la l Caz+ J .. parece mi met i :;:ar·, desde el punto de vista 

de la T., la adaptación & l E< o::.co.<r i dad. 

Es P•:•::.ible qo.1e. el EVTA hayc-. le::.io:onado la. rnembt"c<na de la célo.1la. 

reti n:_,l ar c1 1 a;. F":•:-:.t.1.,l ade'.':. urd cir1e: ·::¡1.,e •:•:•rnur1ican el é·:t.r i1:arnente ~ 

las céh1las retim1lares <Tt"itthart. y co:ols., 197::i; M1.lller, 1973); 

sin ernbar•3C• el rest.ablecirnierot•:• del PR c.l 1·E·;wesa1· ;;. leo. sc•hKión 

te:t.i·:h:1 v~ en ccint.r~ de est.& P•:•:.:ibilidc..d. En re:.1.,meri c1.,Cir1dc1 el 

t.ol l.:• 1:1c1Jlei.r eE i:;c;lc·c~dc¡ en sc1l1 . .1c~ i:•ni:.s c•:1r1 b~jo Ca 2+: ha)1 1..n-1 

menc•r irii;ire~c· d~· est.12 i•:1r-1 ~ la 1=élulc.. ·=11.~e si: t.r·adt~·:e en 

respo.1es.t.c-s •:¡l1e rnuest.1·an •.ma pe•:¡o.1.:r;a c.mFl i t.ud de le- FT, de 1 c. 

Dd1//dt y de. la RdV/dt., este- últ.irn& as•:•ciadc. •:•:•n 1.m ·:wan 

F:i:DUCCION DE LA CONCENTRACIO!> D.r:: SOf1JO EN SOLUCIONES SIN CALCIO. 

Le. reducción en la !Na•1~ en condiciones de muy baja !Ca 2 •1~ 
(3 :": 10-

7 
Ml t.llVO por objet.c• 1·ed1.icir el íng1·eso i<:>n1·=•=• h&st.a Lit"! 

PlWot.o en '=!lle. de::aparec1e1·a el PR, lo •:¡o.1e: derr.c•:t.rc.1·1c. qo.1e se 

re·:;•.1iere •:le ambos l•:•nes par& l& 9e11erc-. 0:16n de la FT. El 

m•:•virnient.c• •:le Ca2 + y de Na t a trav;;.s de la membt·ana de la cé-ll1la 

1·et.ino.1lar se po.1dc• reducir h&st.& w·o p1.1nt.c• t.al c¡1.1e se po.isc• do: 

manifies.t.c• la acción cc•c•pe1·&t1va de &mb•:os icwoes ero la genera•:i6n 

del PR. Cc•rnC• cabia e::.perar, la redo.1cci6n ero el mc•vimientc• 

transmembranal de ambos iones se &co~panó de respue::t.a:: de baje. 

&mplitud en la FT y en la FE que: mostraron aderná:: un alargamiento 

notable en la T (Fig. 4c). A estas situc.cic~es, sin embargo, se 
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lle·3a sólo cuandc• la sc•llKi6n de pnieba so: consider·ó "libro:" de 

Na+ <es decir solucic•nes a las ·=tLle no se les- a-;iregó Na• en 

nin·3úna formal. [;e beche., e11 le. s•:•llición sin Ca 2
t, cc•n El)TA y ~.o;,; 

de Na+ e 1 PF: se mentí ene cor·, valores sirni lares a los de 1 a 

solución normal (Figs .• 7 y 8); es pc•sible que e:.t•:• se deba a ·=tLle 

las ca1·acter·is-ticas de la fc•torresp•.iesta dependan, en esencia, no 

de lc1s valc•res. ab~crlL~t.c1E de C•:•r1cent.raci6n de est.•:1E ic•neE sine• m~s 

bien de que les actividades extracelulares de Ne.+ y de C&
2

+ sea 

constante: y equivalente a la que e~iste en l~ soluc1611 s~lina 

nc•nnoo.l. Si en la generación de la FT participan el it1·:u-esc:• a la 

·=éh1la de No;+ y de Cc. 2 +, ter1d1-1c.rnc•s dered-.c• e proponer q•.1e la 

~usencia de ambos iot1eE en el medio extr&celul&1· 1·edtlci1·1a ~l PR 

hasta su des:.parición. En n•.ie:t.rc•s e:,<per·irn.;,ntos la falta •:!e Na+ y 

d~ C&
2

i r·10 f·,izo dEsepa1·ecer 1~ 1·es~t~esta; 5610 produjo un~ gr8t1 

re:d~~·=ción en t.1:1d·:•E -:.us pard.rn6:troE, E:>~•:eptc1 er1 la T la cu&l st

inc1·emento en forma r·1otable CFigs. 7 y 8). Es posible que estos 

efectos se debat1 a lo dificil que e5 
. 

lo~rar ql~e et) tot·no a la 

c~lula regiEtt·ada desaparezcan todos los iot1es, sobt·e ~odo si se 

t.o:•rna. en C!ll.:nt.e. la •:•r-:ianización est.i-o.ict.1.wal do: le.. •:•rnat.idia > do: 

las c~lL,la~ r·etit)Ulat·es d~l acoc1l <Eguchi, 1565; Fernández y 

Ni•=ko::l, 1976; Rc•ach, 1976; Sc:hrod.:1· y cc·ls., 197';:1; Hafner y 

Meyer-Rcchow y E-;iuchi, 1984). No 

~e puede tampoco d6scartat· la po51bilidad d8 que ~n ~l PR e~tét) 

implicados ademas del Na• y del Ca 2 +, otros iones, corno el 

rna·;w.esic1 po,. ejemple•, l•:•: q1..1e se rnar1t1_,vieron •:c•nst.ant.es er1 

n1.~e:.t.rc1s e::~per irnent.cis y de: lc•E· ·::¡1At2 r11:• E.e c•:ir11:rce hastc-i ah•:•ra si.~ 

parti·=ipacion en el p•:•t.en·=ial de re•=ept.cw. [le hec:hc· par-a e·Jitar 

la interferencia que sobre el PR pudiera tener la ausencia de los 

clC•l"Lll"C•S al 1·.:ti1·a1· el Ne.+ de la SC•ltKión de Fl'LH:b;,, el N&C.l se 

sustit.uyo con cloruro de colina. Por ot.ra par-te y ya que la falta 

de Na t en la:: so:•lll•:ic•nes de pt-lleba no garantiza su aLise1-.c1a de la 

región fototransduct.ora, es posible que la reducción del P~ que 

p.;:.1· l·W•a F·arte:i a la di=..roinL~ción r1et.a de car·3a e;;.i:1ciada ccw1 la 

r.:d•.io=ción d.;,l Ne.+, y Fc•r c•t.ra, a c¡ue l•:•s hipc:•téti•=c•s (hasta 

ahora> canales mixt.os de Na+ y Ca 2
+ sean dependientes de voltaJe. 

De da1·5e esta situ~ción, l~ reduccio~ de cat·gas asociada cotl la 

be.je. lCa2 •1 .. lo: rnantendt·ia •=errados, siendc• e:.t.a ot.1-a 1·azon F·a1·a 



E:>(pl icar· peo1«:¡1.1é la FT t.1e:ne •.m tarnaffo t.an ~·eql1e:i'íeo en esta 

siti.1a.=i6n e::<(pe:r·irnental.. Pcir c•t.reo ladeo, e>·:ist.e la posib1l1dc.d de: 

que: en las células re:t1nulares se encuentren inte:rcambiadores 

ele1:t.ri:"3éni1:i:1s de Na+ /Ca 2 
.. ci:1m.:1 los q1.~e se han descrit.o J:•arc.. 

otras célula~ fotorreceptoras CO'Day y 5ray-Ke:ller, 1989) que 

ante:' la f1.1ert.o: r·ed1.1eciéon e:r1 la !Ne.+¡., hiperpolaricen a la célula 

ro:t.in•.llar re:dl<Cl<=ndc• as1 la P•:•sibil idad d;: ·:¡lle l•:•s pc•st.l1ladc0s 

cat1ales d~ f4B+/Ca2• (d~p~t1d1et1tes de voltaje) se ~br~t1 lo que Ee 

tr· ad1_ici r· Ja Eir'• '-""ª menor arnF· l 1 t.•.1d y vel •:•c i dad de 1 a FT (.Ja•=c•b Y 

La ft1e1·to: r·edl1cción en el F'R c•bs.ervada c1.1and•:• la prepa1·c.ción 

se ceoloca en una solución sin Ca2 + y sin Na+ hace evidente que en 

a t.raves do:. la rnerntwana cellllan sir·, ernbar-90, es probable que el 

nivel int1·e;.:elular do: ca"-1 haya a•.u.-1entad•:• d•.H'ante: la ilwninacion 

s•:•st.enida ¡; jl1zga1· por la red•.K•:ión en le< d•.ffacic:.r1 de le<.E· 

respuestas durante esta etapa CFig. 7f)¡ es decir, el nivo:l 

intre;ceh1la.- •:le Ca 2 + depende t.ant.eo del in·:u-o:s.o:• de Cc- 2 + a trc.vés 

de la rnernb1·ar1a ce:lular· c•:•mc• d-= s•.1 1 ibe1·a·:ión desdo: lc•s deposi t.o:•s. 

i ntra•:€ll lll ares. 

La eti..~ser·P:ic:i de: No+ y de Cc-. 2 
... de la S•:•lu•:ión de Fri.~ebc-. i=·t·i:1v1:1có 

un in·=1res1:• r111nirnci dE: .::stcis ic•ries a la célula. t·i:::t.ini..ilar, e~.te 

hecho y le. &usencia de modificaciones en el potencial de membrana 

durant~ los cambios ionicO$ hac~ pet1sar que ambos iones 

desernpefían •.ma F·apel det.ennina1·,t..: en el o:wio:;ien del PR. P•:•r Lm 

le.dei co1:1peron en le- ·3i:neraci6n de: la FT d.: rrionera que éster se: 

pL1ede irna·;nnc.r· ccornp•.ies.t;s en 1.11·1E<. propo:•rci.:>r·,, le, m;;.yor, po:w el 

ingrEso d~ N&+, y otr&, l~ me:not·: por· la entt·ada de Ca 2+ La 

&rnplit.i.id y la t.ennina•:ión de la FT depende1·ian del& cánt.idad de 

ic•r1es q1_,e i~·,gresarori; t.ambi.;.n t·es1..1lt.a plauEibl~ q1..1e: el Cc.. 2 + sea 

.el act.ivc.d·:·r de los carie.les de Na• /Ca 2
• y que la am¡:•lit.•.id de la· 

FT dependa ante todo do:l flujo de Na+, Por eotro lado el in9reso 

de. Ca 2 + debe provc•cc.r· Lma eleva•:ion en le. !Ca2 +ll tal que se 

llega &l valcor- neces.ari•:• para q•.ie: se d<? terrnino & la fase de 

despc1lat·1za1:ión €: inici1:1 a le-. de t·epc1lc..rizaci6n, de c•t.r& manera 

ne• serl~ e::::..¡:·l icable el o;ran aurner1t.1:1 en la T c•bservódc• ::.iernpre que: 
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se red•.1ce e 1 
z+ . . .. 

Ca extracelular'<Fig~. 6 y 8>. 

_:., ~·.,·::y>. :_,,._ 

1 NCRENENTO DEL CALCIO. :rNJ'.;~Rt,:gf~~;~~~~.:;,~:{~: .SODIO ___________________ .;. __________ ..;. __ . __________ _ 
---------------------~-:'"'.'"-:---·-~·~;:-:.:_;,7---;-_:--~---

, . ' :.: ;~ : .. 

S1:1n rn1.~chc1E. lo~ t.r abc..jc1:. i:::-~i=.et· i mental es err 1 c•s q1.~e ~.e: m1.,est.t·ei. 

que el inct·6met~to e~ lB CCa24 l~ se acompa~a de reducción de la 

arnpl i t1.1d y de la d•.wación del PR (.Járvi let.1-..:., 1979>. Sin embar··;i·:• 

ur1 aumente, en €.l rnovj rnient.c1 del Ca 2
-f a t.riivés de: le.. rnernbran2. q1.~e 

se:. d1:eirnpi1.fia: de 1 .. ~r1t:t bt·l~sca redt~cción er-1 el m•:1virr1ient.c1 de Nei + (g1.~e 

producir r&sp~~est.as er1 las que la am~·litud de 16 FT estat·1a 

red•.1c1d2. !'i ést.a deF·endierc-. sólc• del ing1·esc• de NC< +, perc. q1.1e 

er·1 le FE y i:::.r1 let vtlc11:i+j&d de rei:.-i:1larizC:1.cion, ets1 i:c•rn•:• 1.w1c.. 

red1A•=cic1n imt=.,:.'rt.ant.e en 12 T. Ve: he•:hc•, est.c..s pt-ed¡1=•:i•:•r1e: se 

se 

i:i.~mplen cGmc. se Pl,8d~ co~1pt·obar del notable t·establec1rn1et·1to del 

PR e:r1 =:.c1l ,_,e~ 1:1ne= ~ i r1 Ne;. y· •:.i:in i.'nei concent.r ai:i on di: Ca 2 + diez 

vt2c.:= ms-y•:·r ·::¡1_,e le. dt. la ~.c1lr.~ción r11:1ru1c..l <Fig. 9). 

En auser~cia de N8i er1 18 5oluc16n d~ pt-uEb8, los ~fecto~ del 

~xceso d~ Ca 2
i sor, dual~s; durar1t~ la primera etap~ de o~cl,ridad, 

m&t"1t1et·1e: l& t·espu~st~ dentro de l1roites 1'nc·1·m&les'' e incll,SO es 

c8p&z de ir1cr·emet1t~1·1a &nte~ de le il1.~m1t1~cion sostet1id&, et1 

fc1t·mc •:¡t~e: pé r·e·:e p1:•n.:1· de rnari1 fiesi;.c. q1_,i:_ ei.hc•riB es tn-1 i•:ir1 

c1:1r·1st.it.uy·e: le-. c•:·rr ii::1·,t_.e 9e:r18t·ador"& di: le. FT (F1gs. .• ·~.::, ·;¡ )' 10j. 

F'or ot.,-~ p~t·t.E, el br·u=co ingr·eso ~e C~ 2 + a la CGlul~. F•e:·ec1et·a 

p~ra Callip~~1·a (ML~ijse1·, .197~>~ ?ues~o ~ue la~ ~elocidades de 

r.::p1:1larizc:ic1ón est.~r1 fr·an•=arnent..;: a1.ur,i;::r1t.ada~. y la T muy 

• di~rnin1.~i1:jc. EEt.a:. ,=,:·ndicic•ries. carnbie.n 1=c1n l& i 11 • .1rnit·1a•:iór1 

scist.enida~ ~':.. q1.h: durante ello la seriE.:ibilidad de. la r·es~·uo:~t.c-. se 

redi.ice hast& casi de~aF·at·ecer·; 1~ d~strl~cción de la rodo~si11& 

durante l~ iluminaci~n (Wald, 1967¡ HC<rndorf, 1979) y el e~ceso de 

Ca 2
i dent.1··:• .jo; .l;;. •=E-lula, res•.ilt.ad.:• di:l 12:,,•:esc. de [Ca 2 +J., / de la 



J 

1 
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prc•bablo: liberaciór1 de Ca 2 + desde lc•s de¡:·ositc•s int.racell1lares 

reduce al m1nimo el PR <Brown y Blinks, 1972; Lisman y Brown, 

1972; Brc.wn y Bllr1ks, 1974; B1·c.wn y L1srnan, 1975; Lisma11 y Brown, 

197!'5; F'ayne y Fei1·1, 1986). V•.want.e la adapt.C1•:1ón a la C•SClH"idC1d y 

rnientn.<s el e,;.:esc• de CCl 2 + aún p1.1ede ser rnanejadc• por la céll1la 

ret.inula1· le- ar.;pl 1t.1.1d de la respLiest.a crece a1.mque en fc•nna 

lenta. Esta e~pllcac1on aún es v•l1da cuando el Caz+ sustit~ye 
P•::ir cc•mplet.c• al Na+ c::·os rnMl, C•:•ndicior1 e11 la q•Je el volt.aje de 

valor· del so;,; ;;.l 6(1i; pc·1· atTiba del q1.1e se tiene en sc•ll1cion 

t-.c•rrroal <Figs. 4d y 9l. Una pc•::ible e>(¡:·li•:ación a e::.t.e he•:l-.c• es 

que en a1.1:encla del Na+, el Caz+ se rn1.1eva 1 ibrernent.e a través de 

lci= canalei:. qi_~e u:.ualrnent.e •=i:impe.rt.e cc1r1 el ic1r1 mcancivalente le• q1.~e 

a•Jr1ei.dc0 éf s1J e-leve.de-. c 1:•r1cent...raci6n e::~t.erna prc11:tu1=ii·1a unE4. 

cotT ient.e eni;.ra1·,t.e rnc.ycit·. El awoent.o de las. rdV/dt. y RdV/dt. j•.mtc• 

con la cc•t"l"'-'SPC•ndient.e 1·ed1.1cclón dE- la T, en Ja s.c•lución en le 

q1.1e el Caz+ s1.ist1t.1.1ye PO:•r cc•rnplet•:• al Na+ CFigs. 4d, 4e y 4f) 

ref•.i-:1·za la PC•Sibili1jad de la 1·apida -:·,;p•.llsión del Ca 2 + hacia el 

°"'xt.erior d" la ·=.:,lula nitimlla1·. Res:.di;.a int.;resante q1.1e d1.H"ante 

la il1.1mina.o:i6n s 0: 0 ::t.e1-.i 0ja, la sensibi 1 idad de l;;. cél1.lla se 1·ed1.1ce 

t1asta que el PR p1·bcticame11te desaparece~ lo que 5e explica por 

la desti·i.1.:.:it•n de l;;. rod•:•psinc-. (l>Jald .. 1967; Hamdorf, 1979> y pcw 

el exceso en la [Cc- 2 +), que resulta de la elevada cca 2 •1~ mas la 

l iberac:ion do: Caz+ de:de lo::. ·:!epós.itc•:: intracel•.1lares <Brc•wn y 

Blink:, 1972; L1sman y ·Bro~in, 1'372; Brc•wn y f:li11k::., 1974; Br•:•wn y 

Lisman, 1975; Lisman y Brown, 19751 Payne y Fe1n, 1986). Ante 

esi;.a eleva•:1ón del Cc-z\, q1.le segúr1 al·;i•.ineos autc•i-es p1.1ede llegar· 

~ valot·es d6 2.5 mM <Lo y cols.,· 1979>~ los sistemas de expL~lsi6n 

resultan ineficientes y el gr;;.diente de Ca 2 + a través de la 

rno:mbra11a c~li.1ler se red•.t•:e le• ·::i•.ie irnF'l ica une disrnir1•Jci6n en la 

velcu:idad y en le. rr1a.gnit.lKl del ingrese• de cal ice• hacia el 

ci tc•scil. E::. evidente que o: 1 t.i ernp•:• ql1e penn;;.nec l ó la p1·eparac i ón 

en •=•sc•.widad ne• f1.1e s1.1ficie11t.e i=·ara q1.le lc•s rnecat-.ismc•s de 

exp•.llsión de Caz+ desde el cit.osc•l pennitie1·a1·1 que se recu¡:•era1·a 

el 91:adier.te de Caz+ inicial, le• q•Jo: e)(plicc-.f"ia le. falta de 

recu¡:•e1·acié•·1 del PR c1.1a11do la prepc-.1·a·:ion se swoerg1a e11 la 

s•::.h1c:ión c•:•r1 20::. mM de Caz+ y ne• en la sc•l1.1ciór1 c•::it1 130 rnM de 

Ca 2
•. La 1·elac:i6n ent1·e l« ci:•n·:ent.rac:ión e>,:t.1·acel•.1lélr de Caz•, en 
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soltici c•ne=:. cal"entes de Na+, y 1 a ampl i t.l1d de la FT C• 1 a T ha•=e 

más clan;. la idea de la P<:•rticipaci6n del C.a 2 .¡ en la e:.:citaci6n 

del fotorrecepto,-, la acción cooperativa entre el Na+ y el Caz.¡ y 

e 1 pape 1 q1.1e ti ene el Ca 2 .. cc•m•:• re·31.i l ador de la d1.11· a·= i ón del PR a 

travé=: do: la 1·e·31.d a•= i ón de la velocidad deo repol ar izaci ón CF i •3 • 

10). 

En p.&rrafc•s ante1·icores se ha men•:ic•nado la posibilidad de '=!lle 

la falte, de Ceo 2 + er• la sc•l1.1o:iól"• de pn1eb;; no se a•:ompaf'íe deo una 

red1_i•=cion de est..e ic•n de i91.ial ma•311itud en t.corno ¡; la célula 

retin1.llal" y q1.1e lc•s. efectc•s ot•::.ervadc"=· se deban e< •.ina reduc•:i6n 

en el r1úr;,et·c· de canales de Na'/C:a2
• dependientes del vc•ltaje; en 

este sentid·:• el e>:•=es.:. de Caz+ en la sohición de prueba podria 

fun1=i•:•r1or •=1:im1:• un fuerte a1=t.ivei.d•:1r d~ lc•E· canales rni>~t.c•:..:o 

SllPC•n1end•:• que le. cantida·:I de Na+ c.lrede•:IC••· de la •:él1.ila sea 

suficiente para mantener la amplitud de la FT; asi, el aumento en 

e:st.a c1:1rnp1:•n-=nt.e q1Je s.e cibserva cuando se de•:uplica l& CC:a 2 •J.., o 
+ se sustituye al Na refleJarla una mayor apertura de canales de 

Na:1ca
2

' y la reduccion en la T resultarla del 9ran in9reso de 

Caz~ al cit.osc•l. 

J ADICION DE COBALTO 

J 
J 
~I 

1 
•• 1 

1 

J 
! 
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La preser1cia de-1 cc•b«.lt.•:• s•.ist.ih1yend·:• ;;.d Caz+ en la sc•l•.icior. 

ase9ura wi in9reso mlnimo de este ion hacia la célula <Kc~lhardt, 

1973); es.te• ::.e trc.duce en •.ma not.able red1.1•=•:i6n en la cai:·acidad 

que tiene la célula para recupereor las caracteristicas iniciales 

del PR. En le. fi91.u-a 12 se mvestra córn•:• se red1.ice le. ar.iplit.1.Jd de 

la FT c1..~eir1di:i se a·:ireg8 1:i:·b~lt•:• a lCls dist.1ntas si:rlu1::icir1eE. y de 

ella res1.1l.t_~-J?l·ar,¡1·-..qllO:· •:1.ic.ndo n•::. hay Na+ ni Cc.z+ per•:. 2 rnt~ de 

Cc•z+, le. arnpl1t.i.1d del~. FT es rninirna; es. de•:ir, en la generación 

de la FT es indispensable el in9t·esc• de N~+ y d~ Cc. 2 +, Si 

cc•rn1=•ararnc•:·1 d1.~rant.e l& adapt.a•=tón ei la osct~rid~d: las respuestas 

en la sc•llici6n en la que e.l coblatc• s1.1stit.1.1ye al Ca 2 + con las que 

se observan en la solución 0Na+/0Ca 2 + CT~bla 11 (Fi9s. 7 y 111, 



co?l•.1la e:s t•:•dc.vl a menor lo qL1e apwit.a, otra ve::;: y en fc•rma 

Evidente, ha•::ia la part.icipaciór. del Ca 2
i e:n la generación de:l 

f'R. [iebid·:• ;;, i:l lc•, 1·1c• e:s de e:>:t.r&ñar "lLIE: en l& s•:•1'.1ción 

ONc. + / oc'c-2 +/Ce• 2 + ( F i g. 11) 1 a re:dr.1cci6n de: 1 a respL«::sta d•.H" ante e 1 

e:tado est:.bl'"' ,hc.~·c. l leg&dc• a ser rnud·rc• rnay•:•r y qLle dL1ranto: la 

adapt.a•::1ón a la luz haya sido iropc•sible: r·e·;¡istrar· el F'R de::de e:l 

inicie• de: l~. i l•.1111inao:ión. E•ide:nt.ement.e:, en la se•llKic·r·, sin Na+ Y 

·=e•n s•.1s.tit.•.«:1on del (:¡;
2 + peor cobaltc• f,¡e imposible el regist.r·o 

de:l f'R prb•:ticarnente dE:sde q•.IE: leo •::éh1la re:t.im1lar ent.ro en 

contacto •::C•n la ; .. :•lución lo •=•.1al PLIE:de: inte:r·pretar·se en el 

sent..1 di:1 de: ·=11.,e boj·=· 

total en el ingreso 

estas cor1diciot1es, se logró la reducción 
t 2+ 

de 1 os iones de Ne< y de: Co-. a t.r· aves de la 

me:mbrano- de: la célula ret.inular. 

La falt~ d~ caF'tur·a de Ca 2 + c1t.osólico l1acia los depósitos 

intracelulares producida por la c&fe1na, tiene e:fe:ctos que 

parecen depender de: la cantido-d de: luz recibida IF19 11), Asl, 

d•.~rcnt.e el ~=t.ai:k, .:st.&ble:i si: c1b:.ervc. 1Jna· re:d1.Jcciór1 er1 lei. 

d1.Jt·ación d.:l F"R ·::;1Ji: va de: ac1Jt:rd•:• ci:•r1 1.n-1 inct·i:Hnent.c• del CC4. 2+i 

csc~t·id&d ~;ay un cl~1·gam1et1to de 1& r~spuesta que par·ece t·eflejar· 

·:¡1.~€: C:1 • .areir1t.i: es:.t.ei et.~pa lci: si:t..err1as. de e::-::p1Jlsit')t·1 cie Cc. 2 -+ de: la 

celula han r.:c1 . .aF·o.:ra1:k' s1.~ capetcid:..d di; mant..er1er baj1:1 i:.l Ca 2
-+ '- cc1rn.:1 

el cobaltc impide ~! it·1gr~so de~de ~l exter·ior·~ l~ amplitud de la 

ri:::.p1_~f2E.t~. E:E _1r11.~y b~.Ja y 15 di..arF-.Ci~.·r. rnuy pr·c1l 1:1n9~dc.. s-i~nd•:1 este: el 

efecto prev&lente¡ cabe tarnbi•n la posibilidad que la acciones de: 

lo- cafelna sobre los sistemas de captura del retlculo 

en1j.::1plá:.rt1i1:i;r hc.yat·; di::saparecidc• d1 . .ar2.t1t.e lo i ll~minación sc•stenid~ 

f d .. .arar1t.e l~ adapt.;.cit:.'n a la c1sc1.H·ida.:i pre·1r·o1ez•=an 11: 1:: ~fect.c•s 

r.;:laci•:•r1ad•:1= c•:•n le r12d1.~cción ic.:·ni1:c.. y la pr.;:::.encia· di::l ccib&lt.c• 

<l~eber· y He"Z, i9E.:::; ~J,;bet·, 196'::; Lal.:at.a y •:•:•ls., 19:::5). Cr.12.rrdC• 

=·e regre:.a ~ le... :;.1:,11.~cion t.~E-t.igc1, la d1.,rei.cic:1r1 de la respuest.ei 

E-.d·:¡1Aiet:e vc..~s:are-:. Eiroilare:s a lc•s .. de referen•=ia, lo ·:¡¡.~e: ref1.1erza 

la idi::a d~ ~ue el ~fecto de la c~f~it)a fue rEvet·tidci dEsde que 

.:mpe:zó la f;;,se de &:lc.F•t.aci6r1 a la c•scw·idad y •:¡1.1e el efecto de.l 

cobalto fu~ solo F·~rci2l1~ente reversible. En ott·as palabras~ la 

'=Bfe1t·1c.. mirr.~t.iz2 le. ad2,pi..a•=iór1 c.. le.. 11.~:z, rne:d1E'.nt.i:: .:1 Ci-uroent•:' er1 

los niv~l6E de Cs 2
+\: dL1rante periodos cortos y su acclón es 



Er1 re:s•.1rnen se: puedo: de•:ir <¡•.1e la FT del F'R depende del in·;.>resc• 

de Na+ y •:lo: ca"+ en •.ma rel;:o.•:ión de act..ividade:. iónicas 

cc•nst..ante, El nivel intrace:li.1lar de Ca 2 i deper1de de: SLl it"19reso:o 

desde el o::..:t..: r i C•t" y de s•.1 sal i di desde lc•s depósitos 

ir1t.racEoli.1la1·e~; d•.irante la ilwnin;;ción, el C;;zii aumenta com•:• 

re E.u l t.adc• di:: 1 i:•s. dos pr i:u:es•:s::. mene i 1:1nados; dur ant.e la cisca_"- i dad :o 

-=l rdvel dE Ca 2
"'i. se re:duct< •=i:1rnc• cc1nsecuer1cia de st~ ir1gresc1 a l1:1s 

de:p~~sitc•s i1·1t.raceli.1la1·es y de: su e>(p1.1l:ión act.iva hacia el 

e:>;t.<;:1· ior, [!e:l r1i vel int.r c.celi.1la1· de Ca 2 + depen•:le en f1~1-ma di 1·ecta 

la RdV/dt. ~· en fcorma inversa la amplitlld de la fase estable: y la 

dw·ación de la respuest.a. 

El PR de las célLllas 1·etin1.llares se PLlede ajustar ent.cir1ces a 

1.n-1 rnc•deJc. er, el ·:¡1.10: par·a una sola resp1.1esta y cc•mo resultado:• do: 

la isome1·iza,:ión del fc•tC•Pi·:nnentc• se redLKe la resistencia de la 

membrana celular; en forma :irnultAnea aumenta la permeabilidad al 

Na+ y al Ca 2
+, los que in9re:an a la célula desde el exterior 

(pr1:.bable:rr..,r1to: P•:•r 1.m canal lento, mi>;to de Na+ /Caz+ J, Es este: 

in·;lri::si:i ió~·.i•=1:1 el g~neradc•r de la fase t.rar1sit.c1ria, la que: 

termina en el mc•ment•:• en GLlE: se alcanzc- Lln nivel int.racelL1la1· de 

Ca 2 + tal q:.1e pennit.e el cese en la entrada do: Na+ ( "Limbral" par· a 

la t..ermin~ción de la FTJ; el ingreso de Ca 2 + a través de la 

rnerubt·anc; :.~ rnei.nt.ie:ne dt~rant.e lei. fa;e est.able y es el t·espc1nE.ei.ble 

d~ la mii:.roei.. Le- ent:..rada de: Cc- 2+ c..1 cit.c1s1:1l desi:ncadena la 

C:tct.iva•=il'n de lff1 ~.eg1.~ndo roer1::c..,Jerc• rnediad1:1t· de la 1 ibera•=iót"1 dt: 

Caz+ desde los depositos intracelulares, el Cllal, sumado al Caz+ 

pr··:u:e•:lent.e del e.,(tet·icor, alcanza Lu-1 nivel <¡Lle activa lc•s 

mecanismos de repolarizaci6n (probablemente la salida de potasio 

y t.al vez •:le Caz+ l de la célula retir1L1.lar ( "wnbral" para la 

repolarizacion> con lo qL1e termina la respuesta. 
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