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RESUMEN

En el acocil existe una modificacién refleja en la respuesta
de 1la amplitud del electrorretinograma conocida como Reflejo
Consensual, el cual, como ocurre en vertebrados, es provocado por
la luz que incide en el ojo contralateral. El proposito del
presente trabajo es presentar una evaluacidn de las
caracteristicas de esta respuesta refleja, en el crustaceo.

Se utilizaron acociles adultos Pracambarus clankii (Girard)
de ambos sexos y en intermuda, adaptados a las condiciones del
laboratorio. Se obtuvo el ERG utilizando las técnicas
convencionales de amplificacidén y registro; asimismo se evalué la
migracién de los pigmentos retinianos. Previo a la manipulacion
experimental los organismos se adaptaron a la obscuridad en
periodos no menores a 60 minutos. Se aplicaron pulsos de luz
blanca de 30 useg, y con una intensidad de 94.39 1x cada dos
minutos, gue evocd una respuesta que equivale al 50 % de la
respuesta maxima. La luz unilateral se aplicd contralateralmente,
con una lampara de haldégeno a través de un tubo capilar cubierto
de aluminio, con una intensidad de 118 1lx. Los experimentos se
realizaron en animales integros, en organismos con el protocerebro
aislado in situ y en animales con seccidén sagital del cerebro.

Nuestros resultados muestran que el reflejo consensual en el
acocil se ocasiona por el desplazamiento de 1los pigmentos
retinianos ya que se observa una disminucién en la amplitud del
ERG 12 a 25 minutos después de haber encendido 1la 1luz
contralateral, lo que se explica debido al tiempo que tarda en
migrar el pigmento proximal en una primera etapa y posteriormente
las migracion del pigmento distal. Los resultados en animales con
protocerebro aislado in situ no presentan diferencias
significativas con los animales integros. pero los animales a los
gue se les practico la seccidén sagital del cerebro presentan una
latencia gque excede los 180 min, lo que sugiere la presencia de
una via neural que desciende al nivel del ganglio subesofagico y
asciende hacia la lamina ganglionar contralateral, ademas de la

existencia de una via humoral.
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INTRODUCCION

En los crustaceos existen diversas estructuras encargadas de
responder ante los estimulos luminosos, como es el caso de los
ojos compuestos, los ojos simples, el ojo nauplio, los ocelos
frontales, ©organos frontales, 1los d¢rganos de Gicklhorn, los

fotorreceptores extrarretinianos, etc (Feetner 1969 1970 Shaw

y  Stowe, 1962,  Schram, 1986) g, el tallo ocular (TO) de los
crustaceos (Fig. 1) es posible encontrar ademas de las estructuras
visuales algunas otras a las que se les han asociado funciones

(Horrldge, 1965)

< (Kaestner, 1970)
olfativas , mecanorreceptoras A

(Carlisle y Knowles, 1953) s i
. La organlizaclon

neurosecretoras
anatémica del TO varia mucho en los diversos grupos, sugiriendo
gue quizas el TO sea en realidad una continuacion del protocerebro
{Horrldge, 1965; Strausfeld ¥ Nassel, 1981) ) El TO en ios
crustdceos con ojos compuestos pedunculados presenta neuropilos
bien definidos, pudiéndose identificar a la lamina ganglionar,
seguidos de 1la médula externa, la médula interna, la médula
terminalis, el cuerpo hemielipsoide y el nervio dptico.

En el TO la estructura mas distal corresponde a los ojos
compuestos. Estos se encuentran formados por un numerc variable de

unidades visuales denominadas omatides (Fig. 2a y &b). En los

crustidceos es posible encontrar desde cuatro (Isopodos) hasta
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Figura 1.- Esquema en gue se muestra el tallo ocular aislado como
se observa en el acocil Pnocambanus clankii. c) Cuticula; gs)
Glandula Sinusal; lg) Lamina Ganglionar; me) Médula Externa; mi)
Médula Interna; mt) Médula terminal; no) Nervio Optico; ox) Organo
X: r) Retina; t) Tracto 0OX-G5. Tomado de Barral, 1986.



. (K. t ' 1969; 1970}
catorce mil (decapodos) == :

La arquitectura
propia de las omatides es relativamente simple, consta de un
aparato diéptrico que conduce la entrada de 1luz, asi como un
sistema de células fotosensibles, que reciben el impulso luminoso
y lo transducen en senales eléctricas que son llevadas al cerebro,
y bordeando al cono cristalino un sistema de células
pararreceptoras que modula la entrada de luz que ingresa por la
retina.

El sistema didptrico ésta formado por dos lentes, el mas
externo es la cornea, que es una extension de la propia cuticula,
Y es secretada por las células cornedgenas gque se encuentran
debajo de ella. La forma que presenta varia dependiendo de su
funcién optica. En general, la principal funcién de la cérnea es
la de dirigir el paso de la luz desde el medio ambiente externo

(aire o agua) hasta el interior de la omatide 'l 1974

Chapman; e, Inmediatamente por debajo de la cornea se
encuentra la segunda lente, 1llamada cono cristalino; en los
decapodos se encuentra formado por 1la yuxtaposicién hacia su
porcion central de las cuatro células del cono, cuyos organelos
celulares se encuentran dispersos en la periferia de la célula,

{Shaw ¥ Stowe, 1982)

formando pegquenos grupos La longitud

relativa de estas células en muy variable, probablemente debida a
los habitos y habitats propios de cada organismo ‘F°*t"m 19700
La mayoria de los autores concuerda en que la funcion de esta
estructura es la de dirigir la luz que ingresa a la omatide por la
cérnea hacia 1las ceélulas retinulares (Fig. 3), que son las

estructuras fotosensibles. Para algunos crustaceos se ha reportado

la presencia de otro sistema de lentes situado entre el cono
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Figura 2. A) Esquema del ojo compuesto de un artrdépodoc que muestra
la disposicion de las omatides. B) Esquema que muestra la entrada
de la luz en la omatide de acuerdo al tipo de visidén que presenta:
Por aposicion (Izg) y por superposicién (Der). C, Cornea; Cris,
Cono cristalino; C.c., Celulas del Cono Cristalino; C.s., Ceélulas
Retinulares; C.p., Células Pigmentarias; R, Rabdoma; N. Axdnes de
las Células Retinulares. (Tomado de Vazquez y Villalobos, 1977)
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cristalino y las células retinulares, denominado lente
rabdomérico; al parecer esta lente adicional ayuda a mejorar la
vision de organismos adaptados a habitos nocturnos como 1la
langosta Panuwbinue fongipea, asi como aquellos organismos que
habitan a grandes profundidades como el copépodo Eapilia sp. y el
eufasiacido  Thysanapada  tricuspidata ~ MeYerRechew 1omRl En la
porcién central de la omatide las celulas retinulares presentan
una serie de microvellosidades que en conjunto reciben el nombre

(Egushl, 1966)

de rabdoma siendo en esta regién donde se lleva a

cabo el fendmeno de la fototransduccién Mormideer 1969 4opido a

la presencia del ©pigmento fotolabil denominado rodopsina

(Horridge, 1965; Wald, 1967; Varela, 1974; Susuk i ¥ cols., 1984)

Este pigmento, indispensable para 1la visién crepuscular, se
encuentra presente en los sistemas visuales de vertebrados e
invertebrados, y reacciona dependiendo de la intensidad luminica
(Weale, 1968; Chapman, 1982; Stryer, 1986, 1987)

Los ojos compuestos de los crustaceos contienen tres series
de pigmentos accesorios, variando en las diferentes especies.
Algunos de estos pigmentos sufren extensas migraciones
relacionadas con el nivel de iluminacién. Su posicidén entonces
modula el flujo de luz que entra a las membranas fotosensibles de
los rabdomas {Rodr igquez-Sosa ¥ Aréchiga, 1982) 2 En el acocil dos
de estos pigmentos son méviles; el mads periférico es el pigmento
distal, compuesto por granulos obscuros localizados en células
elongadas pigmentarias que rodean al cono cristalino, desde el
borde de la cdérnea hasta la membrana basal su funcidn esta
determinada por la accidén de hormonas especificas liberadas por la

{(Klelnholz, 1976)

glandula sinusal La segunda serie de pigmentos
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Figura 3.- Esguema en gque se muestra A) Una omatide del ojo

compuesto y se indican las medidas que se utilizaron para la
medicidn de los pigmentos retinianos proximal (IPP) y distal (IPD)



corresponde al pigmento proximal, de forma similar a los
anteriores, se les localiza en el interior de las células
retinulares y al parecer se comporta como un efector independiente

({Shaw ¥ Stowe, 1982) f P .
- siendo activado por un mecanismo

serotinérgico (Aréchiga y cols., 19901'

La tercera serie de pigmentos corresponde a los llamados
pigmentos de reflexidn, formados principalmente por pteridinas vy
cristales de guanina, encontrandose tipicamante en 1la porcidn

basal de las celulas retinulares; en el acocil este pigmento tiene

una posicion constante a diferentes niveles de iluminacién

(Rodr iguez-Sosa y Aréchiga, 1982)

En obscuridad, los granulos del pigmento distal se encuentran
retraidos hacia la porcién mas distal de la omatide, mientras que
los granulos del pigmento proximal se localizan hacia el lado
opuesto, en la base de la célula retinular; dando como resultado
que la zona que corresponde al cristalino y gran parte de las
células retinulares permita pasar los rayos luminosos en cualquier
direccion, asi 1la 1luz tangencial que entra por las omatides
vecinas puede estimular al rabdoma de la célula retinular (Fig.
2b). En condiciones de iluminacién 1los pigmentos tienden a
dispersarse, ocupando la mayor parte de la omatide, impidiendo de
esta manera, gque la luz tangencial que entra por las omatides
vecinas estimule al rabdoma ‘Redrfguez-Sosa y Aréchiga, 1982)

Los experimentos realizados sobre 1la modulacion de 1la
intensidad luminica en el acocil %Pnacambanus bausieni y P. clankii
muestran que el margen total de sensibilidad durante la adaptacion
a la obscuridad abarca tres unidades logaritmicas (curvas V/log I)

(Glantz, 1968; Aréchlga cols. , 1974)
S el . Esto se debe, al menos en



parte, a las migraciones de los pigmentos retinianos

{Rodri ~5 Aréchliga, 1982) N
el b ¥ TR . Los desplazamientos

fotomecanicos de 1los pigmentos estan regulados por sistemas

diferentes. El1 pigmento distal responde directamente a senales

Cook Sullivan, 1982; Sh. St 3 1982)
neurohormonales ‘%% ¥ Sulliva S i , La

hormona estimulante de 1la adaptacion a la 1luz del pigmento

retiniano distal (HppL) (Ferlend.197TLi176) o 31  parecer la

hecrmona concentradora de eritroforos tegumentarios (HCE) también

ejerce su influencia sobre 1la migracién del pigmento distal

(Aréchi 1s., ) :
rechlga y  cols., en prensal  ge ha reportado, sin embargo, para

el acocil P. bausieni, que el movimiento del pigmento pro ximal

. . . (Frixi cols. , 1979)
pudiera ser un fendmeno pasivo gt . la

estimulacién luminosa, esta asociada con un incremento en 1la

s . 2 :
concentracién intracelular de Ca® en el fotorreceptor, ésto se ha

relacionado con los desplazamientos del pigmento proximal ©''° 7Y

Larsen, 1978 i i 3 :
ram ). Asimismo, existe una marcada diferencia en el curso

temporal de los movimientos de los pigmentos debidas a
iluminacién, asi en ?. bausieni se ha observado que durante 1la

adaptacién a la luz, el pigmento proximal se desplaza primero

(Oivo y lLarsen, 1978) o  n4e  rapidamente que el distal (0.38

(Frixione y cels., 1979) |
r

um/seq) en tanto gque el pigmento distal

a pesar de iniciar su migracién al mismo tiempo gue el PP, se hace
evidente 30 minutos después de que se ha iniciado la adaptacidén a
la obscuridad, cuando alcanza un 85 % de la adaptacidn
(Rodriguez-Sosa ¥ Aréchliga, 1982) Resultados similares se han
reportado para Prnaunua  flexucsus, Pandalus mantaqud Yy feanden

{De Bruin ¥ Crisp, 1957}

sennatua Por otro lado la intensidad

necesaria para inducir las migraciones de los pigmentos retinianos



es diferente para cada uno de ellos ya que el pigmento distal
requiere de intensidades 1luminicas mayores gque el pigmento
proximal. Asimismo se ha reportado gque 1la exposicién a 1luz
brillante (> 4000 1lx, 5 seg) en animales previamente adaptados a
la obscuridad es suficiente para iniciar la migracion del pigmento
proximal. Ademas el efecto de la intensidad luminica sobre el ojo
afecta la extensidn de la migracién pero el valor de la misma que

011 L - 1978 . a
(Vithe. 7 Taumen ', Asimismo

permanece relativamente constante
se ha propuesto, que la migracién del PP pudiera estar controlada
por vias neurales ascendentes, para ello se han realizado

a PR— . {Ludolph
experimentos en los que se ha utilizado la luz polarizada e

y ocols. 1973 myy recientemente se han mostrado vias ascendentes
por el tallo ocular que establecen uniones con neuronas de la
lamina ganglionar (Aréchiga y cols, 1990)

Los datos mostrados por los diferentes autores indican que la
funcién que realizan cada uno de los pigmentos retinianos es, al
parecer muy especifica; asi, el pigmento de reflexién unicamente
refleja la luz que recibe, permitiendo que las células retinulares
sean estimuladas otra vez cuando la luz es reflejada, haciendo las
veces de un fotomultiplicador. El1 pigmento proximal responde
rapidamente a los cambios de intensidad luminica, en tanto que el
pigmento distal actia mas lentamente, realizando ajustes
progresivamente, a lo largo de varias horas, mismos gque requiere
el animal para mantener la entrada adecuada de luz de manera
uniforme y eficiente durante las fases diurna y nocturna del ritmo
nictameral.

En relacién a la senales bioeléctricas registradas, la

respuesta masiva de las ceélulas fotorreceptoras a la luz es el

10



electrorretinograma (ERG); en el acocil los registros muestran dos
componentes (Mke ¥ Kuwavara, 1959 o) primero de ellos (HI) un
transiente rapido seguido por una meseta de menor amplitud, lenta,
que depende de la intensidad del estimulo; para ello las células
fotorreceptoras responden a la luz con depolarizaciones lentas y
graduadas, denominadas potencial de receptor; el curso temporal y
dependencia con la intensidad de esta respuesta han sido descritos
origindndose en la propia célula fotorreceptora ‘©'*"% 1968

El origen del potencial de receptor en los fotorreceptores

del crustaceo no ha sido completamente explicada " ¥ tieen

1QMI, se propuesto que esta respuesta se genera por un incremento
transitorio de 1las conductancias idénicas de 1la membrana del
fotorreceptor, como ya ha sido descrito para otros invertebrados
{Jarvilehto, 1979; Faln y Lisman, 1981) N Por otro lado § se ha
descrito una variacioén de la fotosensibilidad a lo largo del ciclo
nictameral, siendo mayor durante la noche que durante el dia
(Aréchiga, 1977; Aréchlga ¥ Huberman, 1980; Bryceson, 1986) : sin
gque hasta la fecha se haya descrito algun mecanismo que explique
ésta variacién circadica.

Es probable gque la modulacién de la admitancia luminica
ejercida por la migracién de los pigmentos accesorios intervenga
en la variacidén circadica de la sensibilidad retiniana, sin
embargo, en animales que carecen de pigmentos retinianos
accesorios se ha propuesto que el mismo fotorreceptor sea

: TR : e {Aréchi Rodri -5, i
capaz de generar ritmicidad circadica S S R R

1982)

En los crustaceos las observaciones sobre los ritmos

circadicos se han realizado tanto en animales intactos, o con

11



experimentos de ablacién o implantacidén de estructuras; asimismo
se han realizado experimentos in vitro e in vivo, donde se han
practicado lesiones mds o menos severas de diversas estructuras a
las que se les han atribuidoc algun tipo de ritmicidad circadica. A
pesar de que los resultados presentados por un sinnimero de
investigadores es aun muy incompleto, se considera que la
ritmicidad circaddica es un fendmeno controlado por el sistema
nervioso central. Se han propuesto varios modelos, que intentan
explicar 1la ritmicidad circadica de sensibilidad retinal, de
ellos, los que mas se ajustan a los resultados experimentales con
que se cuenta hasta el momento se basan en un sistema osciladores
circadicos multiples que actuan a manera de células marcapaso,
acoplado con sincronizadores de la actividad. Al parecer el acople
de la actividad de estos osciladores y sincronizadores es a través
del sistema neurosecretor del animal.

Entre las caracteristicas de la ritmicidad circadiana en los
crustaceos, se observa dque a) Persisten en condiciones de
iluminacién constante, ya sea luz continua u obscuridad continua;
comportandose de acuerdo a la ley de Aschoff. b) El1 principal
agente sincronizante es la luz, sin embargo, en ausencia de ésta
se ha observado que otros agentes sincronizantes son la salinidad,
la presion hidrostatica, el ruido, el alimento, etc. c) El ritomo
circadico es capaz de compensar cambios en la temperatura, donde
el Q. toma valores cercanos a 1.0. d) Durante la aplicaciocn
experimental de fotoperiodos de luz obscuridad (L-0) con 12 horas
de duracién cada uno, se observa que los animales nocturnos
inician su fase de actividad al iniciar el periodo de obcuridad,

mientras que agquellos organismos de habites diurnos lo inician al

12



iniciar el periodo luminoso. Este comportamiento se mantiene atn
en fotoperiodos de 16 horas (8 - 8 L-0) o en periodos de 28 horas
(14 - 14); fuera de &estos 1limites los ritmos se hacen

. . N . {Aréchl is., 1992
independientes o dejan de manifestarse s G s

comunicaclon personal)
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ANTECEDENTES

Los mecanismos de adaptacién a la luz aparentemente envuelven
diferentes eventos a varios niveles en el sistema visual de los
invertebrados de la misma manera gque ocurre en los vertebrados.
Estudios recientes sobre 1la adaptacién a la 1luz en insectos,
moluscos y crustdceos indican que ademas de los efectos de la luz
sobre los pigmentos fotolabiles de las células receptoras, los
cambios en la sensibilidad pueden deberse a otros fendmenos. En
esos animales, las interacciones sinapticas Lo R el
1972; Dunkan ¥ Croghan, 1973; Glantz, 1971; Koopowltz ¥ Stowe,
1974; Naka ¥y Kishida, 1966)

y, desde luego, 1la posicién de los

M . (Aréchl! Fi tes, 1970; hard o7
pigmentos accesorios réchlga ¥ uentes a7 Bernhar ¥ cols

1963;  Bermhard ~y  Otteson, 1964}  jyegan un papel importante en el
desarrollo del proceso de la adaptacién luz - obscuridad.

El comportamiento de las dos series de pigmentos es muy
diferente, ya que la migracién del PP es mucho mas rapida que la
del PD, el desplazamiento del PP inicia al someter al organismo a
condiciones de obscuridad, con una velocidad de 0.38 u/segq
(Frixione —y cols., 1979 = oybriendo la totalidad del rabdoma en
aproximadamente 30 min. La migracién del PD tiene una duracidén
mayor,llegando a alcanzar el 100 % de su migracién en
aproximadamente 90 minutos. La intensidad de luz necesaria para
inducir la migracion del PP es de casi una unidad logaritmica por
arriba del umbral determinado para la excitacién de las células

(o114 L . 1978) s g oz g
RSl " =SmRRC . Los limites dinamicos de

fotorreceptoras
la curva gue relaciona la dispersién del PP con la intensidad
luminica cubre casi dos unidades logaritmicas, de manera similar

al rango de la funcién V-log I de la amplitud del potencial del
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receptor retinular (Glantz,  1968)  1a  funcién intensidad de 1la

dispersién del PD es muy diferente, ya gque requiere intensidades
equivalentes a dos unidades logaritmicas mayores a las necesarias
para iniciar la migracién del PP, ésto es, a valores cercanos al
punto de saturacidén de la respuesta del PP.

En el acocil existen multiples evidencias acerca de que la
respuesta de los pigmentos accesorios tanto a la luz como a la

4 — i Horridge, 1965; Sha
obscuridad modulan la sensibilidad retinal (ferridee o

Stowe, 1982; Rodriguez-Sosa ¥ Aréchiga, 1982) . La activacidn
inicial de los fotorreceptores retinianos es al parecer el primer
pasoc en la respuesta migratoria de los pigmentos accesorios
(Aréchiga y cols., 1991, Comunicaclén Personal) ) Asi ,
estableciendo la comparacioén con vertebrados, el comportamiento de
los pigmentos accesorios es equivalente al reflejo pupilar
fotomotor de 1los vertebrados donde se observa un cambio
proporcional a la cantidad de luz aplicada al ojo. El1 componente
heterolateral de este fenomeno corresponde al reflejo consensual

(B - Berdeja, 1979)
arverathiora .y Becdajn , gque en el caso de 1los vertebrados

(c. ter, 1976; ca t
es de caracter enteramente neural SEEEERER YEEACEE,

1980;  Lopéz-Antunez,  1978) = pn  los invertebrados este fenomeno ha
sido poco estudiado, por lo que aun se esta lejos de tener una
comprension cabal del mismo. Las unicas evidencias se han
reportado en decapodos, al parecer involucran la accidén de ambos
pigmentos accesorios, por lo que a diferencia de los vertebrados,
ademas de una via neural, se esta involucrando a otra de caracter

humoral (Barrera-Hera ¥ Berde ja, 1979; Barrera-Mera, y Abasta,

1978; Barrera-Mera Cols., 1980) s
% , sin que hasta 1la fecha se

conozca plenamente cual es el papel de cada uno de los efectores

15



pigmentarios en la génesis de esta respuesta refleja.

Se han presentado evidencias acerca de vias neurales mutuas,
que conectan a ambos TO’s entre si, tal es el caso de las neuronas
de disparo sostenido gue se han localizadoe en el acocil
Podaphialmus  op. y en Pracamborus  ap. (Cooke y  Sullivan, 1982) ’ Se
ha propuesto que vias especificas conectan a la glandula sinusal
de cada ojo permitiendo una sincronizacién en la descarga de sus

(Chi Steel, 1983) R b
e ¥ i asimismo se han establecido

neuronas
conecciones de la retina contralateral con células del complejo
Organo X - Glandula Sinusal, para inducir la liberacidén de la HPDL
gue promueve la migracién del PD en condiciones de adaptacion a la
luz, sin embargo, el PP se ha considerado clasicamente como un
efector independiente que responde a la cantidad de luz que incide
sobre la célula retinular que la contiene, sin embargo, trabajos
muy recientes han mostrado que la migracion del PP puede ser

. . (Frixi
modulada por neurotransmisores como la serotonina PR

Hernandez, 1989; Aréchlga ¥ cols., 1990) : asimismo, otros autores
han mostrado que el inicio de la migracién del PP se debe a
exposiciones a la luz, aunque éstas sean muy breves, por lo que
requieren de intensidades de 1luz elevadas 'O/'Y° ¥ lersem 1978)
de tal modo, gque la migracién de este pigmento se debe, al
parecer, a una respuesta intrinseca de la célula fotorreceptora.
sin que involucre necesariamente la existencia de una via humoral.

Los estudios que se han realizado en relacién al reflejo
consensual, se han centrado principalmente en la interaccién de
ambos tallos oculares en la sincronizacién del ritmo circadiano de

{Barrera ¥ Berde ja, 1979)

amplitud del electrorretinograma , por lo

que experimentos que involucren la estimulacion unilateral de 1la
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retina puede, en un momento dado, provocar cambios en la
ritmicidad circadiana (Berteretfera vy Block,  1990) Ao se ha
establecido gque después de aplicar estimulos unilaterales de baja
intensidad (menores a 3 1x), wuna disminucién en el ojo
contralateral del 5 al 50 % de la amplitud del ERG después de 15 a

25 min de iniciada la estimulacidén; una vez que cesa el estimulo

unilateral, se recupera la amplitud del ERG de 10 a 20 min después

(Barrera-Mera v Abasta, 1978; Barrera-Mera ¥ Berde ja, 1979)

Debido a estas latencias largas de respuesta, se ha propuesto que
el reflejo consensual es la respuesta resultante de la activacién
de una via neural desde el ojo ipsilateral hasta el sistema 0X-GS
del ojo contralateral, discutiendo que dichas latencias se deben
al tiempo que tarda en liberarse la HPDL desde el sistema O0X-GS,
asi como el tiempo que tarda en difundirse hasta las células del
pp (BerreraMera y  Berdeja,  1979)  gin  embargo, las intensidades
reportadas (1 a 30 1x) se encuentran muy por debajo de las
intensidades minimas para evocar la migracién del PD (100 1x
aprox.) fAraonlgs & colfis o PEORREL. Estas intensidades
reportadas se encuentran dentro del rango dinamico del PP,
asimismo se ha reportado que el PP tiene un tiempo de adaptacién

. . (o11 Chrismer, 1979)
de aproximadamente 10 a 30 min e . :

Por otra
parte se ha reportado que el reflejo consensual se pierde durante
la fase de mayor actividad del ritmo circadiano, el cual coincide
con la maxima adaptacién a la obscuridad del ritmo circadiano del
PP. Estos datos muestran que es necesario hacer una re-evaluacion
de las caracteristicas del reflejo consensual, asi como el papel

de cada uno de los pigmentos en la génesis de esta respuesta

refleja.
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HIPOTESIS DE TRABAJO

Con base en los antecedentes, parece claro; 1) Que existe una
potente interaccion entre ambos tallos oculares de 1los ojos
compuestos de astos crustaceos, para modular la entrada de luz a
los fotorreceptores. 2) Que este sistema complejo se encuentra
acoplado a traveés de vias que cruzan por el protocerebro, y hacen
posible en algunos de sus nucleos contralaterales una efectiva

. , . oo . . , . (P
sincronizacién de su ritmicidad circadiaca bilateral g

Larimer, 1975b; Larimer ¥ Smith, 1980) . Por otro 1ado, también es
probable que las neuronas que intervengan en este proceso sean las
neuronas heterolaterales descritas por Wiersma y Yamagushi ”9“’,
sin embargo existen serias dudas acerca de la regqulacidén de los
efectores pigmentarios gque modulan la entrada de 1luz a los
fotorreceptores, por lo gue nuestra hipdtesis de trabajo consiste
en demostrar que el reflejo consensual se origina por la accién de
la luz sobre el ojo ipsilateral, el cual genera, a través de vias
neurales una respuesta consensual sobre los efectores pigmentariocs
del ojo contralateral. Los datos existentes involucran
intensidades luminosas muy bajas, por lo que aqui se sugiere que
el reflejo optomotor pudiera expresar en parte la migracién del
pigmento proéximal; aunque en experimentos que hemos realizado en
el laboratorio hemos observado que el reflejo consensual se
manifiesta aun a intensidades mayores, por lo gue no se puede

descartar el papel gque pueda tener la migracion del pigmento

distal.
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OBUETIVOS

Los trabajos que se han presentado en relacién a 1la
interaccién de ambos TO’s, asi como su papel en la sincronizacion
del ritmo <circadiano, constituyen wun valioso modelo para
incrementar nuestros conocimientos de los mecanismos de
acoplamiento funcional del sistema visual en estos crustaceos. Por
otro lado, la entrada de estimulos luminosos es regulada, al
parecer, por ambos TO’s por lo gque los estudios acerca de las
caracteristicas del reflejo consensual pueden aportar mucha
informacion sobre el funcionamiento de este sistema bilateral.

Por lo gque el propdésito principal del presente trabajo
consiste en caracterizar los cambios de amplitud en el
electrorretinograma provocados por la iluminacién contralateral,
que ya describimos como reflejo consensual. asi como el papel que
tiene cada uno de los pigmentos accesorios en la regulacion de
este fenomeno.

Con este trabajo se habra de contribuir al conocimiento sobre
la interaccidén de ambos tallos oculares en la sincronizacién de
las respuestas de los fotorreceptores a estimulos luminosos. asi

como el papel de los pigmentos accesorios en este proceso.
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MATERIAL Y METODOS:

Organismos

Para la realizacion de este proyecto se utilizaron cerca de
250 acociles, tanto Pnracambauws clankii Girard, colectados en los
estados de Chihuahua y Nuevo Leon, comoe Procambaruus bausieni
Ortmann, colectados en el estado de Michoacan. Los experimentos se
realizaron en organismos adultos, sin distincicén de sexo y en
etapa C o D del ciclo de intermuda. Los animales se mantuvieron en
condiciones de laboratorio, con ciclos naturales de 1luz vy
obscuridad, temperatura ambiente y alimentacidén ad ‘fisitum
que consistid principalmente en zanahorias y otras verduras, asi
como higados de pollo,
durante un minimo de siete dias previos a 1la manipulacidn
experimental.
Electrorretinograma

La respuesta masiva de las células fotorreceptoras a 1los
estimulos luminosos es el electrorretinograma (ERG). Para este
proyecto se obtuvé el ERG de animales intactos, wutilizando
electrodos de metal fabricados a partir de alfileres entomolégicos
del 00, afilados por electrélisis en HCl y aislados con esmalte de
unas, con un diametro en la punta de 5 a 10 u.
Dispositivo de Registro

El ERG se registra utilizando los sistemas de amplificacion y
registero convencionales (Amplificador AC Grass P511, amplificador
DC Grass 7P1F, poligrafo Grass 7d); obteniéndose registros
unilaterales y bilaterales.

Previo a la manipulacién experimental los organismos
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permanecen en obscuridad durante 120 minutos. Los estimulos
luminosos de luz blanca se aplican cada dos minutos por medio de
un fotoestimulador (Grass PS22), con una intensidad maxima de
220 1x y una duracion de aproximadamente 30 useg a 5 seg para cada
estimulo. Esta intensidad de estimulacién genera las respuestas
que se consideran como maximas (100 %) cuando el organismo se
encuentra completamente adaptado a la obscuridad. Para lograr la
aparicidén del reflejo consensual se aplican estimulos bilaterales
con una intensidad maxima de 94.39 1lx cada dos minutos, gue evocan
respuestas equivalentes al 50 % de la respuesta maxima; asi como
otros estimulos de intensidad menor, que se atenuan utilizando
filtros de densidad néutra (Wratten, Serie 96 Kodak). La 1luz
unilateral se aplica contralateralmente al electrodo de registro,
de manera continua, con una lampara de haldgeno a través de un
tubo capilar cubierto de aluminio, con intensidad maxima de
118.0 1x, atenuada también con filtros de densidad neutra.

Todos los experimentos se realizaron bajo las misma
condiciones de iluminacién, salvo aquellos en los que interesaba
conocer los cambios que sufre el reflejo consensual a diferentes
intensidades luminicas; como se puede ver en la seccidén az del
capitulo de resultados; para ello se partio de las intensidades
mas bajas (< 10 1lx) a las mas altas (220 1lx).

Area de la Pseudopupila

Para la medicion del area de 1la pseudopupila se aplico
iluminacion directa sobre cada ojo casi directamente desde el ojo
del observador, lo cual permite distinguir en la porcioén central
facetas (corneas) claras, de color anaranjado brillante, y corneas

obscuras, el numero de estas depende del alcance de la migracion
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del pigmento retiniano distal, para determinar el area de la
pseudopulila se procede a contar el numero de facetas rapidamente,
para no afectar el nivel de la migracion. Para ello se utilizo un
microscopio Olympus de pedestal, para cirugia oftalmica, con
fuente de iluminacidén propia.

Manipulaciones Experimentales

Animal Integro

Previo a los experimentos los animales se fijan con una pinza
gque sujeta un pequeno trozo de corcho, adherido a la regidn
cardiaca del caparazén del animal con pegamento acrilico. E1
organismo queda entonces parcialmente sumergido en agua dentro de
una caja de acrilico negro de 30 x 25 x 20 cm; este dispositivo
permite mantener a los animales en obscuridad durante varios dias
sin perturbar su respiracién ni sus movimientos. Asimismo, 1los
ojos del organismo se fijan al borde ocular del caparazdén con
pegamento acrilico, y se cubren con hilo negro de algedén en la
cuticula, con el fin de evitar la contaminacién luminosa en el ojo
contralateral. Posteriormente se colocan los electrodos, y se
aplican los criterios de estimulacidén descritos anteriormente (Fig
4a) .

La finalidad de esta serie de experimentos es el encontrar el
rango optimo de estimulacion para evocar el reflejo consensual;
asimismo, el de analizar por medio de diferentes intensidades
luminicas, cuales estructuras estan involucradas en la génesis de

este reflejo.
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Figura 4. A) Esquema de un acocil Pracambarus clankii en la que se
muestra el dispositivo de registro aplicando electrodos de
registro en ambos ojos, fuente luminosa Grass PS-22 para ambos
ojos y una segunda fuente luminosa de 118 1x wunicamente
estimulando el ojo izquierdo.(Modificado de McLaughlin, 1980) B)
Esquema del cerebro del acocil en donde se muestran las
manipulaciones quirurgicas (Pr Ais) Protocerebro aislado in situ,
(CH) cerebro hendido. PRbr) Puente protocerebral, Onp) Neuropilo
optico, 0Gtr) Tracto globular-olfatorio, CB) Cuerpoc central, O01)
Lobulo olfatorio, Dc) Comisura deutocerebral, Manp) Neuropilo
antenualr medio, Lanp) Neuropilo Antenular lateral, Al) Lobulo
accesorio, Anp) Neuropilo antenal, Cnp) Neuropilo conectivo y Tnp)
Neuropilo tegumentario. (Modificado de Sandeman y cols., 1988)
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Indices Pigmentarios
Para caracterizar los indices de los pigmentos accesorios se

e - (1897)
utiliza 1la técnica de Parker e

modificada por De-Bruin vy

(1957) ; - g
, la cual consiste en fijar la posicién de los

Crisp
pigmentos de manera instantanea al colocar a los animales en agua
caliente a 80 °C durante 30 seq.Posteriormente después de colocar
cada TO en formol 10 % durante 24 hrs, finalmente se les deprende
tanto la parte pigmentaria como las areas nerviosas del pedunculo
ocular, y se realizan cortes con ayuda de un microtomo de
congelacidén de 80 a 100 pu de espesor y se toman las diferentes
medidas con ayuda de una reglilla micrométrica (Fig 3). El1 indice
del pigmento distal (IPD) se obtiene por la medicidén del espesor
corneal (di) mas el ancho que ocupa el PD en ese momento (dz),
dividido por el doble de la distancia de la longitud total de 1la
omatide, desde la porcién basal de la cornea hasta la membrana
basal (d3). El1 indice del pigmento proximal (IPP) se calcula

tomando la longitud de la célula retinular (a) dividido entre 1la

longitud del desplazamiento del pigmento proéximal (b)
(Rodr{guez-Scsa y Aréchliga, 1982)
di1 + d= a

IPD = —— IPP = —
2ds b

Con esta serie de experimentos se analizaran cuales son los
pigmentos involucrados en la respuesta del reflejo consensual, por
otro lado nos proporcionara informacién acerca de la regulacidn
heterolateral de estos efectores pigmentarios.

Protocerebro Aislado

Para esta preparacién se utilizaron 50 organismos, sin

embargo, al aplicar los criterios de seleccidn senalados en la

seccién B del capitulo de resultados, el numero de preparaciones
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gue se lograron fue de cinco. En estos organismos se ha logrado
una desaferentacion de la mayor parte de las vias que llegan al
protocerebro, sin embargo, algunas de las vias se pierden, como es

. (Wi
el caso de las neuronas de campo constante de Wiersma R

Yamaguehl, 1963). conservando la integridad de la via visual; esta
preparacién de protocerebro aislado in situ permite manipulaciones
a largo plazo sin la influencia de otras vias sensoriales. Esta
técnica desarrollada por Barrera-Mera y Abasta “ng, consiste
brevemente en desprender una pequefa lamina circular de cuticula
en la base del rostrum, separar la musculatura longitudinal dorsal
y la camara cardiaca, hasta dejar al descubierto al ganglio
cerebroide, posteriormente se separa con una navaja muy fina al
protocerebro del resto del cerebro; se sabe de antemano que los
axones seccionados no degeneran Yy dque son capaces de seguir

i . (K Hee-Lee,
realizando, al menos en parte, sus funciones £ASHG; oi INeEitoe

i (Fig 4»); finalmente se vuelve a colocar la cuticula sobre
el caparazén y se mantiene al animal en observacion durante
algunos dias, con el fin de evidenciar que la lesion no afecta a
los tractos o6pticos. Posteriormente se colocan los electrodos, y
se aplica el criterio de estimulacién optimo de 1los datos
obtenidos en las preparaciones de animal integro.

El proposito de esta manipulacion experimental consiste en
analizar las caracteristicas del reflejo consensual después de
eliminar otras influencias foto, quimioc o mecanorreceptoras,
particularmente agquellas que provienen de la cadena ganglionar
ventral; restringiendo el estudio unicamente a los sistemas
neuronales que integran la via visual. De este modo, es posible

obtener datos precisos acerca de las diferentes estructuras del
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cerebro que influyen sobre la via visual.
Seccién Sagital del Cerebro

Al igual que la técnica anterior, se practica una pequena
ventana en el caparazoén del organismo, cerca de la base del
rostrum, hasta dejar al descubierto al ganglio cerebroide. Este
ganglio se separa en dos hemiganglios al realizar un corte sagital
con ayuda de una navaja fina (30 - 40 u de espesor). Para esta
seccion se utilizaron los mismos criterios de seleccidn que en el
la seccion anterior y se lograron 3 preparaciones (Fig 4b).

La finalidad de estos experimentos es explorar las posibles
conexiones gque se establecen entre los TO’s, asi como las

influencias que puedan recibir del cerebro del animal.
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RESULTADOS

PARTE | ANIMAL INTEGRO

A) Caracteristicas del Reflejo Consensual en el Animal Integro.

a.1l.- Descripsién del Reflejo Consensual

Como es bién conocido los pulsos de luz aplicados al ojo de
registro evocan la aparicidn del ERG, que es la respuesta masiva
de 1las células fotorreceptoras. Como ya ha sido reportado,
conforme aumenta la adaptacion a la obscuridad, se observa un
aumento paulatino de la amplitud del ERG, 1llegando a 1los 60
minutos de adaptacion a la obscuridad a un 90 % de la amplitud de
la respuesta maxima. La amplitud maxima se observa aproximadamente
a los 80 min. de adaptacion a la obscuridad, por lo que la mayor
parte de las manipulaciones experimentales se iniciaron en este
tiempo de adaptacién.

Después de lograr la adaptacidén a la obscuridad se aplico el
estimulo luminoso ipsilateral ademdas del pulso de registro del
ERG, en estas condiciones se ©observé gque no existe una
modificacion aparente del ERG durante los primeros diez minutos,
sin embargo, se observa un decremento gradual en la amplitud del
ERG, del ojo contralateral de 10 a 15 minutos después de haber
iniciado la estimulacion contralateral. Como se observa en la
figura 5. Posteriormente al interrumpir el estimulec luminoso del
ojo ipsilateral 60 min después, observamos gque de 10 a 20 minutos
después de que cesa el estimulo luminoso unilateral, la amplitud

del ERG tiende nuevamente a incrementarse hasta llegar a obtener
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Figura 5.- Grafica en la que se observa el curso temporal del
reflejo consensual desde el inicio de la estimulacién
contralateral (ON) hasta la finalizacién del estimulo (OFF), los
pulsos se mandaron cada 8 min. (n = 20)
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una respuesta similar a la inicial. El tiempo que transcurre desde
que se inicia la estimulacicén hasta que se obtiene el reflejo
consensual, asi como el tiempo que transcurre desde que se termina
la estimulacidén hasta la recuperacion de la respuesta inicial,
sugiere que se trata de una respuesta de caracter neurohumoral mas
que de una respuesta dzsbida unicamente a una inervacidén directa
entre los fotorreceptores.

Para descartar la posibilidad de que la respuesta que se esta
estudiando pudiera deberse a algun tipo de artefacto se realizaron
experimentos en los que deliberadamente se permitio 1la
contaminacién luminosa en el ojo de registro (ipsilateral) ademas
de estimular continuamente al ojo «contralateral; nuestros
resultados mostraron que esta manipulacién provoca un decremento
practicamente instantaneo del ERG (< 1 min), aun a pesar de que se
trate de estimulos de muy baja intensidad (Fig. 6). Actividad de
este tipo, que actua de manera rapida, nos sugiere que la
respuesta observada es exclusivamente debida a los
fotorreceptores, sin gque intervengan para ello los pigmentos
retinianos.

a.2.- El Reflejo Consensual a Diferentes Intensidades Luminicas

Dentro de la caracterizacion del reflejo consensual se hizo
necesario determinar el rango de intensidades luminicas con las
que se provoca este fenomeno. Se estudiaron diversas intensidades,
desde aquellas que no inducen el desplazamiento de los pigmentos
retinianos, hasta aquellas en las que se logré la migracién de
ambos pigmentos. A intensidades menores a los 10 1lx los pigmentos

. . {Aréchiga ¥ cols., 1991, Comunicaclén
retinianos no se desplazan g

hrwnﬂl, nuestros resultados muestran gque no se genera el
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Figura 6.- En la grafica se muestra la comparacion del ERG
registrado en el ojo ipsilateral y en el ojo contralateral
simultaneamente. en el primeroc de ellos 1la respuesta es

exclusivamente de los fotorreceptores, en el sequndo caso, al
parecer involucra la migracion de los pigmentos accesorios,
observandose claramente la consensualidad. se senala el inicio
(ON) y la terminacion (OFF) de la estimulacidén contralateral. (n =
5, para cada caso).
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reflejo consensual, como se aprecia en la figura 7.

En la misma figura se pueden observar ademas los cambios que
se generan en el ERG provocados al estimular con intensidades
mayores, es decir, dentro del rango de intensidad de la migracidn
del PP y del PD (de 10 a 30 1lx y pulsos mayores a 100 1x
respectivamente). Como se aprecia en la figura al aumentar la
intensidad del estimulo, de igual modo se incrementa la intensidad
con la gque se expresa el reflejo consensual, deprimiende la
amplitud del ERG hasta valores cercanos al 50 %.

Estos resultados sugieren gque 1la aparicién del reflejo
consensual es dependiente de 1la migracién de los pigmentos
retinianos, o bien que los efectores de este fendmeno promueven la
migracioén de los pigmentos retinianos, con el fin de compensar la
diferente entrada de luz que se registra en cada ojo, y de este
modo poder realizar la sincronizacién bilateral de la funcion

visual en ambos tallos oculares.

a3.- El Reflejo Consensual a diferentes duraciones de estimulo
bilateral.

Como es sabido el ERG del acocil presenta dos componentes, el
primero es el componente HI que es un transiente rapido de gran
amplitud, y que corresponde al inicio del estimulo; el componente
HII permanece mientras dura el estimulo, siendo de menor amplitud
(Naka 'y Kuwavara, 19590 yna de las preguntas que nos planteamos
durante el desarrcllo de la presente investigacion consistio en
determinar si el reflejo consensual se generaba debido a alguno de

los componentes del ERG, o bien a ambos. Para ello se plantearon

experimentos en los que se obtuvo el reflejo consensual de
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Figura 7.- En la grafica se observan los cambios en la amplitud
del ERG al evocar el reflejo consensual a diferentes intensidades
luminicas. se senala el inicio de la estimulacién contralateral

(ON). (n = 5 para cada curva)
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organismos en los que se mostraran los dos componentes del ERG y
se evaluara el papel de cada uno de ellos en la génesis de este
fendmeno.

Para ello se realizaron experimentos en los que a diferentes
intensidades se modificé la duracion del estimulo de registro
bilateral. El resultado de estos experimentos se puede observar en
la figura 8 en los que, se aplican (A) Pulsos de luz con una
duraciéon de 30 useg, para los que fue necesario wutilizar
intensidades de 220 1lx para evocar la aparicién del reflejo
consensual, y como se puede apreciar en la grafica unicamente
provoca un decremento en la amplitud del ERG menor al 10 %. A
Duraciones mayores (B y C) las intensidades minimas para evocar la
aparicioén del reflejo consensual son de menos de 40 1lx y provocan
decrementos en la amplitud del ERG hasta de un 60 %, lo dque
sugiere un proceso de tipo acumulativo.

Como se puede observar en las graficas, los pulsos de luz de
corta duraciodn solo evocan la aparicién del componente HI del ERG,
y como se puede apreciar es necesario aplicar una intensidad de
luz elevada para dgenerar el reflejo consensual. Estos datos
sugieren gque gquizas el componente principal en la génesis del
reflejo consensual sea HII.
a4,- Variaciones Circadicas del Reflejo Consensual

Los resultados previos sugieren que la aparicion del reflejo
consensual es dependiente de la migracién de 1los pigmentos
retinianos, a su vez se ha demostrado la presencia de oscilaciones

. . s F 2 A . (Aréchi s,
circadicas en 1la migracién de dichos pigmentos 759 ¥ €OIE

5) 5 . 2
wwesh, por lo gque se evalud el reflejo consensual a diferentes

horas del dia, cabe aclarar que el objetivo de esta serie de
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Figura 8.- Grafica en la que se muestra la aparicién del reflejo
consensual a diferentes duraciocnes del estimulo luminoso, para los
pulsos de 30 useqg se utilizaron intensidades de 118 1x, para las
duraciones mayores se utilizaron intensidades de 40 1lx. Se senala
el inicio de la estimulacion contralateral (ON). (n = 5 para cada
curva)
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experimentos no era caracterizar el ritmo circadico del reflejo
consensual, sino determinar si presenta o no oscilaciones de tipo
circadiano, por lo que no se tomaron registros de todas las horas
del ciclo nictameral.

Los resultados obtenidos muestran que la depresién de 1la
amplitud del ERG es mayor durante las horas del dia que durante la
noche, como se puede observar en la fiqura 9, lo gque quiere decir
gue la aparicién del reflejo consensual se presenta con mayor
intensidad en la fase de reposo del ritmo circadiano.

Por otro lado se observd que la recuperacidén de la amplitud
del ERG fue mucho mas rapida durante la noche que durante el dia,
lo cual parece confirmar el papel de los pigmentos retinianos
accesorios, gque durante la noche se encuentran adaptados a la
obscuridad. En consecuencia la generacidn de la reducida respuesta
refleja, asimismo la rapida recuperacién puede relacionarse
también con una reducida concentracién de los niveles de hormonas,
como es el caso de la HPDL liberados de manera periodica a la

hemolinfa durante el ciclo circadico.

PARTE |l LESIONES CEREBRALES

B) Protocerebro Aislado in situ
b.1) caracteristicas de la preparacién

Previo a los registros electrorretinograficos, se tomaron
diversos criterios para evaluar las lesiones gque se estaban
practicando en el cerebro del acocil. Como principalmente nos
interesaba saber si el reflejo consensual se encuentra restringido
unicamente a la regidén del protocerebro, o bien, si intervienen

otras regiones del sistema nervioso central. Los criterios que
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Figura 9.- Grafica en la que se muestra el curso temporal del

reflejo consensual del acocil a diferentes horas del dia,
mostrando los cambios circadicos de esta respuesta refleja. Se
sefialan los tiempos de iniciacién (ON) y de terminacion (OFF) del

estimulo unilateral.(n = 5 para cada curva; 9:00 hrs, n = 10)
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utilizamos se restringieron a evaluar la integridad de 1la via
visual en los animales operados.

Asi un primer criterio fue el de observar el area que ocupa
la pseudopupila antes y después de la operacidén, ya que se ha
demostrado que este parametro es util para evaluar la migracion de

a = s . i e (Aréchl
los pigmentos retinianos bajo diferentes condiciones ‘M9 ¥

cols, 1970, on nuestros experimentos sdélo se utilizaron aquellos
animales gque después de la intervencidn quirurgica presentaban
claramente al area de la pseudopupila semejante en ambos ojos.

Un segundo criterio fue el observar la aparicién de una
potente respuesta fotomotora en ambos ojos, respuesta que se
asocia directamente con el estado de adaptacion a la luz o a la
obscuridad de los pigmentos retinianos accesorios a lo largo de
los conos cristalinos. Esta respuesta fotomotora estaba intacta
s6lo en aquellos casos en los que la vascularizacién oftalmica se
encontraba intacta después de la intervencion quirurgica. Los
organismos gque presentaron Jlesiones en dicha vascularizacioén
fueron eliminados.

Finalmente un tercer criterio fue el observar
electrorretinograficamente la oscilacidén circadica del ritmo de
amplitud del ERG, sé6lo se utilizaron animales que presentaban un
robusto ritmo del ERG en ambos ojos.

En estas condiciones se obtiene una preparacion en la cual el
animal es incapaz de responder a estimulos potencialmente
perturbantes, de origen tactil, olfativo o gustativo. asimismo,
estimulos provenientes de otras partes del organismo, como puede
ser la influencia de fotorreceptores extrarretinianos sobre la

funcién visual, ya no provocan cambios en las respuestas de la via
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visual. Por otro lado se ha reportado que los axones seccionados
de crustaceo pueden segquir funcionales durante un tiempo

; (x Hee-Lee,
relativamente largo, puesto que no degeneran oo ¥ Reethes

1977 Esta preparacién resulto ideal para los estudios que
guardan los propositos del presente trabajo.

Entre los aspectos de interes de esta preparacién se puede
observar que después de la lesién pierde intensidad el reflejo de
proteccidén optomotor, este reflejo se manifiesta con la tendencia,
por parte de ambos ojos, al estimular mecanicamente la superficie
del tallo ocular a ocultarse debajo del rostrum (Fig. 10a),
mientras gue en la mayoria de las preparaciones de protocerebro
aislado in situ, los pedunculos oculares resultaron incapaces de
responder enérgicamente estimulacién mecanica.

lLa viabilidad de 1la preparaciéon es muy elevada, ya que
animales operados presentan un claro ritmo circadico de amplitud
del ERG después de tres meses de haber practicado la lesiodn;

asimismo las caracteristicas del reflejo consensual se conservan y

presentan claramente.

b.2) Caracteristicas del reflejo consensual en animales con

Protocerebro Aislado.

En general se observé que el ERG de animales con protocerebro
aislado in situ es muy claro, quizas mds claro que como se observa
en el animal integro, esto es probablemente debido a 1la
desaferentacién que sufre el protocerebro ya que no recibe las
influencias de otras vias.

En lo que respecta al reflejo consensual, en la figura 11 se
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Figura 10.- Se muestra el efecto de la lesidn sagital del ganglio
cerebral sobre la posicién de los pedunculos oculares del acocil.
A) El1 esquema superior muestra la relacidén de estas estructuras en
un animal integro, al igual que en un animal con protocerebro
aislado in situ. B) Las fotografias inferiores corresponden a
aimales operados con seccion sagital. Las barras blancas senalan
el lugar donde se realizo la intervencidén quirurgica; las lineas
punteadas indican el eje mayor de cada pedunculo ocular, gque se
mueve de manera independiente.(n = 10)
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Figura 1l1.- Grafica que muestra el curso temporal del reflejo

consensual de un animal al que se le secciond el protocerebro,
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observa una porcidén del registro de uno de los animales operados,
se puede observar que la aparicidén del reflejo consensual es casi
exactamente igual que en los animales normales, es decir, que se
inicia de 10 a 15 min después de haber iniciado la estimulacién
contralateral, y finaliza de 12 a 25 min después de interrumpir el
estimulo luminoso.

Este resultado viene a ser uno de los datos mas importantes,
ya que nos indica gque las estructuras nerviosas involucradas en la
génesis del reflejo consensual se encuentran contenidas en la via
visual, sin que involucre, al parecer a otras partes del sistema
nervioso del crustaceo.

C) Seccién Sagital del cerebro
c.1) Caracteristicas de la preparacién

Uno de los aspectos que mas llamaron la atencidén fue que la
seccion sagital del cerebro provocd la perdida del control de
posicion de ambos tallos oculares, éstos en reposo se encuentran
formando un angulo de aproximadamente 120°; con bisectriz
corriendo a lo largo del eje longitudinal del cuerpo. Después de
la seccidén sagital cada hemicerebro aparentemente se independiza
uno del otro y cada uno de los ojos empiezan a moverse de manera
asincronica (Fig. 10bu).

Entre las caracteristicas que se observaron en esta
preparacion se confirman en este trabajo 1los patrones de
oscilacién circadica reportadas previamente (CrreraMera. 1979
que se observaron en los organismos donde se aplicaron electrodos
bilateralmente y gue mostraron a) Ritmo circadico de igual
amplitud en ambos, con el mismo angqulo de fase; b) Ritmo circadico

robusto que se puede registrar por mas de 12 dias. Por otro lado
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se evaluo el area de a pseudopupila y se observo que ambos ojos
presentaron una pseudopupila muy clara de 115 a 140 facetas; que
durante la fase nocturna incrementaba bilateralmente de 210 a 280
facetas claras. En algunos casos se observo un estado anisocérico
del tamano de la pseudopulila y una ligera disminucion de 1la
amplitud del ritmo ERG ipsilateral a 1la disminucién del A&rea
brillante pseudopupilar.

Una de las posibles interpretaciones que parece atractiva a
estos resultados, es que sobre la linea media en un area cercana
al cuerpo «central o al puente protocerebral, ambas Aareas
involucradas por la lesion sagital, se deben encontrar alguno de
los osciladores circadicos del animal, y que por lo menos se deben
encontrar uno a cada lado de la linea media, como lo demuestran
los patrones de registro descritos, ya que el lado afectado por la
lesion vio atenuado la amplitud de su oscilacion circadica. Esto

probablemente se relacione con una lesidén unilateral

c2) El1 reflejo consensual en animales con seccion sagital del
cerebro.

En los animales a los que se les ha hecho un corte sagital en
el cerebro aparentemente pierden 1la capacidad de mostrar un
reflejo consensual. En este trabajo pudo establecerse gue en
algunos animales (n = 3) se presenta la aparicién del reflejo
consensual, de menor magnitud gue los organismos normales, lo mas
sobresaliente es el hecho de gque se inicia después de varios
minutos, es decir, su latencia es muy grande ya gue en comparacion
con los animales integros, en gue se presenta en los primeros 15

minutos, en los organismos con el cerebro hendido se presento
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aproximadamente 90 minutos después de haber iniciado la
estimulacion contralateral (Fig. 12); probablemente esto nos
indique la existencia de una via de caracter neural que corra de
uno a otro pedunculo ocular, formando parte de alguna de las vias
descritas por Wiersma y Mills (1965), gquienes con métodos
convencionales registraron la actividad de neuronas de respuesta
sostenida en las comisuras circumesofagicas, es decir, gque
neuronas que llevan sefiales luminosas hacia regiones ganglionares
toraco-abdominales
PARTE Il EFECTORES PIGMENTARIOS

Los experimentos que se disefaron para evaluar la migracion
de los pigmentos retinianos se realizaron en lotes de tres tallos
oculares, los <cuales recibieron estimulacién contralateral;
previamente se evalud el reflejo consensual al menos en un ojo de
cada lote. De este modo se prepararon tallos oculares a los 15,
30, 45 y 60 minutos, con los cuales se efectuaron las mediciones.
d.1l) Efecto del Pigmento Préximal

En la Figura 13 se puede apreciar que durante la estimulaciodn
para evocar el reflejo consensual, el pigmento préximal del ojo
contralateral parece seguir un curso normal de su estado de
adaptacién a la luz hasta la maxima dispersion observada, tanto en
animales intactos como aquellos en los gque se hicieron
manipulaciones quirurgicas, En la grafica se puede observar que el
PP alcanza su maxima dispersion aproximadamente a los 15 min de
iniciada la estimulacién contralateral, lo cual coincide con el
inicio del reflejo consensual, por lo que pudiera inferirse que la
parte inicial de este fendmeno es debida a una via neural que

produce la migracion del PP. Sin embargo cabe hacer notar que en
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Figura 12. Grafica en la que se muestra el curso temporal de una
preparacion con seccion sagital del ganglio cerebroide; se muestra
el registro en ambos ojos. Notese que el reflejo consensual
aparece aproximadamente 90 min después de haber iniciado 1la
estimulacion. Inicic de 1la estimulacién unilateral (on) y su
terminacién (off). (n = 3)
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los organismos con cerebro hendido, el tiempo que tarda en
observarse la respuesta refleja es de 90 min, ésto nos indica que
probablemente las vias que contrclan la migracion del PP desde el
ojo ipsilateral fueron seccionadas, o bien gue algunos nucleos del
cerebro, cercanos a la linea media resultaron lesionados con la
manipulacion experimental, gquizas se trate de nucleos en los gque
se localice el (o los) sincronizadores bilateral (es) o sus vias
en el proiocerebro de estos animales.
d.2) Efecto del Pigmento Distal

El caso del PD fue muy diferente, ya que como es conocido su
migracién alcanza un 75 % aproximadamente 30 min después de
iniciar la estimulaciodn, alcanzando su maximo aproximadamente a
los 60 min, dependiendo de la intensidad luminica utilizada. En el
animal integro la migracion del PD siguié un curso normal de
adaptacién en ambos ojos, como se aprecia en la figura 14.
Resultados similares se obtuvieron con animales con Protocerebro
aislado in situ, lo cual nos confirma la hipodtesis de que las
estructuras que intervienen en la generacién del reflejo
consensual se encuentran contenidas en la wvia visual, esto es
células fotorreceptoras de la retina, neuropilos del TO, nervio
6ptico y centros visuales del protocerebro. La comprobacidén de
esta hipoétesis se efectuo en los animales con cerebro hendido, los
cuales sufrieron una migracién de los pigmentos muy tardia,
pareciendo necesitar de la integridad de la wvia visual para

expresar normalmente esta respuesta refleja.
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Figura 13. Grafica en la que se muestra la migracion del pigmento

proximal al evocar el reflejo consensual.
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Figura 14. Grafica en la que se muestra la migracion del pigmento
distal al evocar el reflejo concensual. se sefala el inicio de la
estimulacidén contralateral (ON). (n = 5 para cada punto).
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DiscusioN

El reflejo consensual es una respuesta contralateral
fotomotora de los vertebrados, dque parece estar ausente en los
insectos, en el acocil consiste en la respuesta del ojo
contralateral cuando es estimulado foticamente el lado
ipsilateral; asi en los crustaceos se puede observar gque existe
una clara disminucidén de la amplitud del ERG después de aplicar
luz contralateral, este tipo de respuesta es similar a lo que
ocurre en los vertebrados, sin embargo la duracién de este
fenomeno es muy prolongada cuando se estudia en el acocil, y como
se muestra en los resultados no se debe a contaminacioén luminosa.

Por otro lado, todos nuestros resultados sugieren fuertemente
que el reflejo consensual forma parte de un complejo mecanismo de

regulacion de la entrada de luz en cada uno de los TO‘s ' lerse ¥

Yamaguchl , 1966; HWiersma ¥ Hills, 1965) i en el que se tiene como
ultimo efector a los pigmentos accesorios, por una parte actuando
directamente sobre la migracién del PP; por lo gque es factible
suponer la existencia de axones que desciendan desde la lamina
ganglionar del ojo estimulado y que establezca conexiones con la
lamina ganglionar contralateral. Desde los clasicos trabajos de
Wiersma de la decada de los 60’s se sabe de la existencia de
fibras heterolaterales que establecen conexiones entre diversas
estructuras de ambos TO’s, asimismo se ha reportado el acople que

presentan las SG’s en el isépodo Powchetia dilatatus (MY

steely 19890 nel mismo modo, consideramos también que existen
vias gque actuan sobre la liberacioén de la HPDL de la glandula

sinusal por lo que es probable que el reflejo consensual se deba,
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al menos en parte, a la migracioén del PD.

En la primera parte de 1los resultados se muestran los
criterios utilizados para establecer los margenes paramétricos en
los que se presenta el reflejo consensual. En ellos se cbserva que
es indispensable contar con una completa adaptacion a la
obscuridad, de hecho, en algunos de nuestros experimentos
requirieron mas de tres horas para poder obtener el registro de
esta respuesta refleja.

El hecho de que reflejo consensual se presente con aplicacién
de intensidades mayores a los 15 1lx nos indica que esta respuesta
se debe a la migracion de los pigmentos accesorios. Recientemente
se ha propuesto que el sistema neurosecretor del tallo ocular esta
colocado en la via final comin de los diferentes estimulos
luminosos que recibe el organismo; ya sean de los propios ojos

v s (Aréchl
compuestos como de los fotorreceptores extrarretinianos T°7°°

b cols. ; 1991, Comunicacién Personal) . En consecuencia, se puede
plantear que la modulacion de la entrada de 1luz al receptor
retiniano también podria estar involucrada como una ultima accidn
de la estimulacidén inicial directa de esta propia via final comin.

La intensidad necesaria para provocar la aparicion del
reflejo consensual oscila desde los 15 1lx, como minimo, hasta mas
de 220 1x, con el dispositivo de registro empleado, sin que esto
excluya la posibilidad de que también se genere con intensidades
mayores; lo cual coincide con el rango dinamico de migracion de
los pigmentos accesorios {Rodr iguez-Sosa ¥ Aréchiga, 1982) : si
ademas observamos el curso temporal de nuestro registro y lo

relacionamos con los tiempos de migracion de 1los pigmentos

accesorios, se puede observar que el reflejo consensual aparece



aproximadamente de 10 a 15 min después de haber iniciado 1la
estimulacion luminosa en el ojo ipsilateral, lo cual coincide con

. . . . (011
el tiempo que tarda en realizar su migracién el PP ve

Larsen, 1978) © lhestros resultados obtenidos con el analisis de
los indices pigmentarios coinciden con este punto. Al continuar la
estimulacidén se puede observar gque aumenta la depresion del ERG,
dependiendo de la intensidad utilizada, lo que relacionamos con el
desplazamiento del ©PD, y coincide <con nuestros resultados
mostrados en la parte de indices pigmentarios. Estos valores
parecen indicar que una vez que se inicia la estimulaciodn luminosa
el PD sigue su curso normal de migracién de manera simultanea en
ambos ojos, lo gque a su vez directamente permite plantear 1la
existencia de wvias neuronales que acoplen a los sistemas O0X-GS de
cada ojo y permiten la sincronizacién de la respuesta, como ya ha
sido demostrado parcialmente para crustaceos isopodos por técnicas
electrofisiolégicas (*Plens v Steel,  198%) - p, nhuestro  caso,
creemos gque debe existir un mecanismo sincronizador del reflejo
consensual, por lo que la via propuesta debe recibir multiples
aferencias en su trayecto a través de la regiodn protocerebral del
ganglio cerebroide.

Los experimentos realizados a lo largo del ciclo nictameral
muestran que el reflejo consensual también se rige por el ritmo
circadiano del ERG, disminuyendo hacia su fase activa (noche) e
incrementandose durante su fase de reposo (dia); a este respecto
los experimentos realizados muestran dos posibilidades, wuna
primera es que la via del reflejo consensual establece conexiones
con alguno de los osciladores circadicos del crustaceo, gue pueden

estar localizados en el ganglio cerebroide, como lo proponen



Larimer y Smith (1980), o bien en el propio tallo ocular. La
segunda proposicidn puede ser que el ritmo circadico del ERG actue
sobre la via final comin, esto es sobre el sistema 0X-GS y que sea
independiente de 1las vias que inciden sobre él; el disefio de
nuestros experimentos no permite discriminar entre estas dos
opciones. Una tercera opcion para explicar el comportamiento
circddico del reflejo consensual, es que en condiciones de
obscuridad continua, las variaciones en la amplitud del ERG se
deben al comportamiento circadico intrinseco de los

. 5 & {Aréchi
fotorreceptores, y en menor grado a la migracién del pp 'O

y cols., 1992; comunicacién personal)

Por otro lado, se realizaron experimentos en los que se
cambio la duracion del estimulo luminoso, estas manipulaciones nos
proporcionan informacioén sobre el papel de los componentes del ERG
durante el reflejo consensual. Cuando se aplican pulsos de luz de
30 useg, solo se presenta el componente HI del ERG de Naka y
Kuwavara **”, mientras que pulsos de mayor duracidén permiten la
aparicion del componente HII, ademas de HI. La interpretaciodn de
estos experimentos mostréo que 1la respuesta refleja se debe
principalmente al componente HII, y en mucho menor grado al
componente HI, por lo que es probable gque la via neural sobre la
gue se expresa el reflejo consensual se establezca desde neuronas
que ascienden hasta la lamina ganglionar del lado ipsilateral y
ejerzan su influencia en las células retinulares del lado
contralateral como ha side demostrado parcialmente para la
migracién del pp (tuwdeleh v oeels. 1973 ,ctuando  sobre  los

componentes del ERG en los fotorreceptores, y que en su trayecto

descendente establecen contactos con diferentes estructuras, tanto



ipsi como contralaterales, probablemente estas conexiones se
establezcan ademas con las fibras colaterales del tracto 0X-GS
(Andrew y Saleudin, 1978; Andrew ¥ cols., 1978) ; en este sentido
se ha proporcionado muy recientemente evidencia de axones gque
ascienden por el tallo ocular hasta la lamina, y que al parecer se
trata de neuronas serotoninérgicas (ATfCMi9e ¥ cels., 19900 o
lo que suponemos gqgue la via neural del reflejo consensual pueda
estar relacionada con este tipo de neuronas.

Con el fin de delimitar las posibles aferencias que recibe el
cerebro y que pudieran influir sobre la aparicion del reflejo
consensual se realizaron experimentos en los que se desconectan
las diversas estructuras que participan en esta respuesta, cuya
integracion ocurre en el cerebro del crustdaceo. En primer termino
se practicd la separacién del protocerebro in situ, los resultados
muestran que el reflejo consensual persiste, y gque ademas su
registro es mas claro, se puede interpretar que al eliminar las
aferencias mecano y quimiorreceptoras que llegan hasta los centros
de asociacion del protocerebro, manteniendo la integridad de 1la
via wvisual, la respuesta refleja que se observa, unicamente es
debida a 1los centros visuales. Estos datos sugieren que los
centros encargados de la modulacién de la entrada de luz pudieran
encuentrarse en la via visual, ésto no excluye la posibilidad de
que las influencias de los fotorreceptores extrarretinianos del
cordén nervioso ventral, a pesar de haber sido seccionadas, no se
reciban, ya sea por alguna via humcoral o de otro tipo. Por otro
lado se ha sugerido que la via final comun, en relacién al estudio

de ritmos circadianos, es activada por la accion de

fotorreceptores extrarretinianos. En experimentos en los dque se
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han eliminado las retinas de ambos ojos, observandose la
persistencia de la ritmicidad circadica AT¢h9r ¥ cols., 1988

Los experimentos de seccion sagital del cerebro marcaron
algunos aspectos de interes, ya que se puso de manifiesto 1la
existencia de wuna via neural gque atraviesa el protocerebro,
probablemente entre el cuerpo central y el puente protocerebral, y
gue asciende hasta el ojo contralateral; quizas se trate de alguna
de las neuronas heteroclaterales descritas por Wiersma y Yamaguchi
en 1965. Ademas observamos que el reflejo consensual se presenta
aun en estas condiciones pero de manera retardada, ya que tarda
mas de 90 min en llevarse a cabo, una primera interpretaciodnde
estos datos es que la activacién del ojo contralateral es debida,
al menos parcialmente a la 1liberacién de hormonas del ojo
estimulado (Ipsilateral), sin embargo, creemos gue existen otras
vias descendentes gque atraviesan 1los 1lobulos del cerebro
ipsilateral hasta 1llegar a las conexiones circunesofagicas vy
ascender hasta el TO contralateral ‘"lersee v Hills, 1965) oy
tiempo que tarda en presentarse esta respuesta refleja se
relacionaria con el establecimiento de conexiones indirectas que
realizen la actividad refleja después de que la via original se ha
lesionado. Cabe notar que en los animales con protocerebro aislado
in situ, y que ademas tenian la lesidén del cerebro hendido de
manera simultanea, ya no presentan reflejo consensual.

Las observaciones sobre 1la variacion circadica en los

(P Larimer, 1575 b; Lar! Smith,
fotorreceptores = B Arimer 2 ¥ arimer vy

1980} (Wiersma ¥ Yamagushi,

asli como en vias neurales especificas

1985; Aréchl Wi A 1969) 2 4 g
FeRley ¥ R , permiten postular la existencia

de un mecanismo eferente de naturaleza neuroendocrina encargado de



la sincronizacion de 1los ritmos originados en diferentes
estructuras de la via visual del acocil Parreretiera. 1976)

Dicho mecanismo requlador, debe contemplar la presencia de
fotorreceptores, tanto retinianos como extrarretinianos, ya que se
han realizado experimentos en los que se han eliminado ambas
retinas, manteniéndose los ritmos de liberacion hormonal, asi como
otros ritmos locomotores; estos receptores deben activar al
sistema neural hipotético que se encarga de la medicion del dia

. . i . (B 1 Barrera-Hera,
solar, es decir del vreloj circadiano el orverathora

18K )

. Para ello se ha postulado que el lugar donde se encuentra

. 3 ; A . (Page Larimer,
este reloj circadiano es el ganglio cerebroide WE o SERine

1”“”, sin embargo, no ha sido posible descartar el papel que
juegan los neuropilos del tallo ocular, vya dque realizando
experimentos en los que se lesiona al cerebro se ha observado una
persistencia del ritmo circadiano (P*Terfera 19T por otro
lado, en los experimentos en los que se realiza un corte sagital
del cerebro se ha demostrado que el reflejo consensual se pierde
(arrerasMera, 1978} 31  menos parcialmente. Esto implica la
presencia de vias neurales que corren hacia el lado contralateral,
probablemente representadas, como se senalo anteriormente, por

x . (Wiersma y Yamaqushi, 1966,
neuronas de disparo sostenido

SamnRrapNrs. § AvEELS 1qm), asimismo, se ha documentado que el
efector de este ritmo circadico, esta representado por los
pigmentos retinianos accesorios de ambos ojos, regulados por la
liberacion de hormonas producidas por el complejo Organo X -
Glandula Sinusal, que completan un fenémeno lento. Como lo muestra

la presencia de una via humoral necesaria del control circadico.

En los experimentos en los que se han practicado cortes sagitales
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en el cerebro, como ya se menciond, se ha observado que se pierde,
al menos parcialmente, el reflejo consensual. Para estos casos se
planted la existencia de una via neural fotosensible que desciende
del tallo ocular, dirigiéndose hacia el lado contralateral para
activar al sistema 0X-GS, para completaria dicho reflejo por la
liberacidn especifica hormonal

De los intentos por demostrar si en el sistema visual de los
crustaceos existe una influencia mutuva, es decir, si existe un
reflejo consensual equivalente al observado en los vertebrados,

=
Parker el

reporté en el siglo pasado que cada ojo funcionaba
de manera independiente, en este caso Parker tomé en cuenta
unicamente el aspecto morfolégico de 1la posicion de las
inclusiones pigmentarias de las células retinulares. Bennitt en
1924 reporté que en el acocil Eambaws op estan bajo control del
sistema nervioso, ya gque al mantener en obscuridad a uno de los
ojos, éste presentaba una relativa migracion hacia la adaptaciodn a
la luz, contradiciendo los experimentos de Parker, Posteriormente,

: 3 (1932)
el mismo Bennitt

reporté que en crustaceos de cuticula
delgada, como Palaemanetes op. o Paloemon op. habia contaminacioén
luminosa ya gque la luz puede penetrar a través del exosqueleto. En
tanto que en crustaceos de cuticula gruesa como Gambanusa ap.,
Eancen  cancinidea, Libinia  op. y Hamanws  amenicanus se  podia
evitar dicha contaminacién luminosa, por lo gque concluyé gque
debido a la falta de inervacion en los efectores pigmentarios, la
adaptacion bilateral a la luz podia explicarse en base a cambios
humorales producto de la secrecidén endocrina. Finalmente en las

dos ultimas decadas se ha documentado la interrelacion funcional

de ambos tallos oculares, concluyendo gue la actividad circadica
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retiniana del acocil, presenta wuna potente sincronizacidn
bilateral como resultado de la efectiva accidn integradora del
sistema nervioso. Este interesante fendmeno de integracién
bilateral esta mediado por conexiones neurales que atraviezan el
cuerpo medio del protocerebro de estos animales, en los due
ademas, existe una jerarquia egquivalente entre las estructuras
oscilantes que rigen el ritmo circadico del electrorretinograma de
ambos tallos oculares.

Hata ahora se ha propuesto un modelo simple de control
circadiano sobre la sensibilidad retiniana en el acocil (Fig 15),
gue sin embargo, podria comprender al menos tres pares de
osciladores interacoplados, e involucran a dos grupos de
fotorreceptores (Laimer: g Seikh 1930’, asl se ha propuesto que
cada uno de estos centros oscilatorios actua con diferente
intensidad. Si se evalua a cada uno de estos osciladores por
separado se puede observar que cada uno de éllos pueden sostener
la oscilacién del sistema durante algunos ciclos. Cuando el
sistema se encuentra acoplado e intacto, se genera un poderoso
ritmo de sensibilidad retinal gque puede mantenerse por semanas e

H P 5w (Larimer ¥ Smith,
incluso meses, aun en condiciones extremas

1980)
Los argumentos que apoyan este modelo se basan en que el

ritme circadiano se mantiene aun después de seccionar las

(Barrera-Mera, 1976)
’

conexiones circunesofagicas ésto indica que

no se reciben influencias modulatorias de otra parte del sistema
nervioso del organismo, Yy que estos osciladores deben de

. . . (P
encontrarse en el sistema tallo ocular - ganglio cerebroide " °°

Lari "y 1975] . .
¥ LARImER . Por otro lado se ha observado gque en condiciones

normales, cuandco el ritmo se expresa libremente, las fluctuaciones
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Figura 15. En el esquema se muestran a manera de un resumen
diagramatico los componentes y mecanismos de acople involucrados
en el control circadico del ritmo de amplitud del ERG. Tomado de
Larimer y Smith, 1980.
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en la oscilacidén se manifiestan de manera similar en ambos ojos,

lo gque implica la presencia de sincronizacién bilateral

(Barrera-Mera, 1985) 5
., al parecer regulado por hormonas propias del

{Redr {guez v Aréchiga, 1982; Aréchliga, 1977)

tallo ocular ’ aungque

cada ojo es capaz por si mismo de mantener su propia oscilacioén

(Barrerachera, 1990)  aAsi se ha descrito que la HPDL es liberada

. . - (Aréchi Hena, 1975)
del complejo OX-GS de manera circadica TEER o TehR 3

sin embargo, aun no se ha comprendido la manera en que se controla

la liberacion. En animales cerebroctomizados persiste el ritmo

(Barrera-Mera, 1976)

circadiano de sus pigmentos accesorios , por

lo que al menos uno de los osciladores debe de localizarce en el

{(Lar imer Smith, 1980; Barrera-HMera, 1985) .
TO Y activando el

mecanismo de liberacién en el complejo O0X-GS de ese lado e I

Yogaiy: colmy AN que podria localizarce en la retina.

Por otro lado se observa una peérdida, parcial o total, del
ritme del ERG al practicar la seccién sagital del ganglio
cerebroide, asi como por lesiones mecanicas o guimicas del tracto
{Larimer ¥ Smith, 1980)

optico, , sin embargo, en algunos casos se

pudo apreciar una persistencia del ritmo del ERG aun después de

(Barrera-Mera 1985)
J 4 Estos

separar sagitalmente al protocerebro
datos sugieren la existencia de un complejo sistema oscilador -
efector en fase, funcionando como osciladores independientes
sincronizados para cada ojo. Los resultados existentes han
mostrado la existencia de centros circadianos, localizados en el
protocerebro cerca de la linea media, en los cuales se establecen
conexiones con los lobulos opticos del lado ipsilateral, asi como
conexiones neurales hacia el lado contralateral que pueda modular

(Barrera-Mera y Berdeja-Garcla, 1973)

la liberacidén de la HPDL T

58



De acuerdo al modelo propuesto por Larimer y Smith e

parece ser necesario la presencia de estructuras cerebrales gque

realicen la sincronizacidn bilateral de los efectores circadianos.

N (B ~Mera, 197 x
Se ha senalado PERERATEES ?  sin embargo, que deben

existir vias que descienden por el tracto optico estableciendo
sinapsis contralateralmente en el protocerebro, y gque estos

cuerpos deben mandar sus axones hacia el sistema neurosecretor

. . 4 : (B. 1 E. ~H .
ipsilateral para activar la wvia humoral Y SRS

198907, En estos centros del ganglio cerebroide se ha propuesto la

existencia de fotorreceptores extrarretinianos que intervengan en

el control de la sincronizacion del oscilador circadico del ERG

o (Page,
actuando sobre 1los efectores del marcapasos circadico age

1982) (Larimer ¥

, localizados tanto en el ganglio cerebroide

Smith, 1980) {Barral ¥ Barrera-Mera,

5 o bien en el propio TO

1990)

Todos estos datos sugieren que deben existir mecanismos
integrativos de gran complejidad dentro del sistema nervioso
central gque asuman el control de 1la liberacién de estas
neurosecreciones. Para ello se han propuesto mecanismos de control
sinaptico y no sinaptico que gobiernan la actividad de estas
neuronas. Para el primer caso, existen evidencias de que 1los
potenciales de accidon de neuronas secretoras inducen la liberacion
de las hormonas contenidas en sus terminales. Morfologicamente se
conoce la existencia de fibras colaterales en los axones que

forman el tracto OXGMT-GS de algunos astacidos A™e¥ ¥ cols

1978) . : : :
. La presencia de estas fibras, sugiere que pudieran ser una

de las vias de control sinaptico de las ceélulas neurosecretoras

(Cooke y Sullivan, 1982)

del TO Cabe mencionar gque hay evidencias
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acerca de potenciales sinapticos en células del sistema OXGMT-GS

(1970; 1971)

dados por Iwasaki y Satow Estos autores muestran gque

mediante la estimulacién del nervio éptico es posible registrar
potenciales postsinapticos inhibitorios, por otro lado, se han

observado células del OXGMT gque son inexcitables y eléctricamente

: (Cook Sullivan, 1982) :
silentes '"°°%¢ ¥ Sulliven , asi como neuronas que responden

. " (I k1 5. %
con trenes de potenciales a manera de rafagas | oooxt ¥ Setew

1969; Barral, 1986)

La activacioén sinaptica de las células secretoras implica la
presencia de receptores postsinapticos especificos que respondan a
neurotrasmisores. En preparaciones aisladas de OXGMT-GS de

. i i § (Cook.
cangrejo se ha evaluado a sensibilidad a algunos agentes > ¥

et entre los que sobresalen los efectos de 1la
serotonina (5-HT) y el acido y-aminobutirico (GABA). La 5=HT
aplicada a los somas, inhibe potenciales de accién espontaneos,
utilizando el registro intracelular en E€andiscoma y Padophtabmus
cuando se aplica a las terminales, el efecto de 1la 5-HT en
Gandisama inhibe potenciales de accién con un efecto similar al
GABA (1 x 107 M), sin embargo, en Padaphtalmus se incrementa la
actividad eléctrica espontanea. Los sitios farmacoldgicamente

activos pueden ser los colaterales del tracto (OXGMT-GS) (“°°%¢ 7

Sulltvan, 1982) = ademas es factible que debido a las diferentes
hormonas liberadas puedan existir diferentes conexiones sinapticas
mediadas por transmisores diversos (Co°k® ¥ Sullivam, 1982}

Entre las evidencias de control no sinaptico de 1la
neurosecrecién, se ha propuesto que las células secretoras pueden
regularse a si mismas, constituyéndose comoc su propio receptor,

. . . . . . (Caok Sullt 3 1982)
integrador e iniciador de la actividad =R SR ;
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Asimismo, observaciones directas e indirectas sugieren que
estimulos externos como la luz disparan los mecanismos de control

({Glant Is., 1983) s
hormonal I g e , como ha sido demostrado para la

HPDL durante el ciclo nictameral en Pracambarus bowsieni FéeM'9®

y Mena, 1973 ' pebido a ésto, es factible suponer la existencia de
mecanismos de liberacién en los que el estimulo externo sea la luz
o la obscuridad (Aréchiga y cols., IQBSbI.

Por otro lado, la actividad de las células neurosecretoras en
el TO puede ser modulada trans-sinapticamente por dos vias: A) el
sistema wvisual intrinseco del TO, y B) Por otras influencias
aferentes gue convergen por canales multisensoriales representados
por el vasto numero de células eferentes del nervio dptico, en ese
sentido, se ha postulado que influencias extrarretinales pueden
modular la liberaracién de neurchormonas (Aréchigs v cols.. 19851

Las proposiciones acerca de 1la existencia de wuna mutua
sincronizacion de los osciladores circadianos dispuestos de manera
simétrica en el sistema nervioso central se ha sugerido tanto para
vertebrados como para invertebrados orereTMeras 1979 o pg
conveniente senalar gque hasta ahora ningun modelo explica
claramente la interaccién causante del acoplamiento de diversas
estructuras con actividad circadica, por lo que se pudiera suponer
que la via gque sigue este reflejo consensual fuera la misma gque

realiza el control del sincronizador bilateral de la oscilaciédn

circadica del ERG en estos crustdaceos (Fig. 16).
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Figura 16. En este esquema basado en el modelo de Larimer y Smith
(1980), se presenta la ubicacion probable de la via gue contrela
al reflejo consensual. Puede apreciarse la estrecha asociacion de
los osciladores circadicos con 1los sincronizadores bilaterales
(SB) y sus eferencias hacia la Via Final Comun y hacia la Lamina
Ganglionar. Modificado de Larimer y Smith, 1980.
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CONCLUSIONES

1.- El reflejo consensual aparece de 10 a 15 min después de haber
iniciado la estimulaciodn unilateral, la amplitud original del ERG
se recupera de 12 a 25 minutos después de que cesa la estimulaciocn
unilateral.

2.- Los tiempos de 1iniciacion y finalizacién del reflejo
consensual coinciden con la migracidn de los pigmentos retinianos,
iniciando la migracién del pigmento préximal y continuandose con
la migracion del pigmento distal.

3.- El1 reflejo consensual en el acocil se debe, al menos en parte,
a la migracién de los pigmentos retinianos, préximal y distal,
confirmando resultados previos, sin embargo, al comparar
nuestros resultados con los ya reportados, se puede apreciar gque
se requieren intensidades luminicas mayores para evocarlo.

4.- Las manipulacién experimental de protocerebro aislado in situ,
muestra que las estirpes celulares involucradas en la generacidn
del reflejo consensual se encuentran contenidas unicamente en la
via wvisual, sin que sea posible descartar la existencia de
influencias extrarretinianas, de otra parte del sistema nervioso
central por alguna via humoral.

5.- La manipulacion experimental de cerebro hendido, ha mostrado
gque ademas de la via humoral producida por la liberacidén de HPDL
de cada ojo, parece existir una via neural que cruza a lo largo
del protocerebro y asciende hasta el ojo contralateral. Ya que si
bien, el reflejo consensual no se pierde tarda mas de 90 min en
aparecer, en comparacion con los 12 min que tarda en evocarse esta

respuesta refleja en animales normales.
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6.- El1 curso temporal del reflejo consensual a lo largo de un
periodo de 24 horas, sigue un patron muy similar al curso temporal
de la migracion de los pigmentos retinianos, ya que en la durante
la noche el reflejo consensual es mucho menor que durante el dia.
7.- E1 papel funcional del reflejo consensual en la conducta del
organismo, es al parecer, el de regular la intensidad luminosa que
ingresa a cada uno de 1los ojos del animal, permitiendo 1la
sincronizacidén bilateral de la respuesta visual.

8.- Al parecer el mecanismo gque regula la accién del reflejo
consensual en el acocil es extraretiniano, formando parte del
sincronizador circadianc del animal, debiendo localizarce en el
protocerebrc del organismo, o bien, en los neuropilos de ambos

tallos oculares.
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