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RESUMEN

El suefio es un proceso fundamental para los animales, el
cual puede ser modulado tanto por factores enddégenos como
exogenos. A pesar de la clara importancia del dormir y de la gran
cantidad de investigaciones que se llevan a cabo, todavia no se
conoce con precision el papel fundamental de este fenomeno.
Tradicionalmente, el estudio comparativo del suefio ha tomado
como referencia la actividad cerebral de los mamiferos, lo que
ha dado origen a serias controversias acerca de su existencia en
vertebrados exotermos (reptiles, anfibios y peces) y con mayor
razén en invertebrados. Sin embargo, el analisis conductual ha
permitido mostrar la existencia de este proceso no sélo a lo largo
de todos los vertebrados, sino también de los invertebrados.
Ademas, la implementacion de técnicas moleculares ha permitido
poner en evidencia que el proceso de dormir ya se encuentra
presente desde los invertebrados, lo que pudiera sugerir que se
trata de un fendmeno universal inherente a los seres vivos.
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Elprocesodedormirconstituyeuna funcionextremadamente
compleja que es esencial para los seres vivos. Este proceso
ocupa una parte importante del periodo de vida de los
organismos; el hombre, por ejemplo, se la pasa durmiendo
durante aproximadamente la tercera parte de su vida.

A pesar de que numerosas teorias e hipdtesis acerca
de la funcion del suefio han sido descritas, tratando de
explicar este fendmeno, actualmente se carece de una teoria
integrativa convincente que describa el papel funcional de
este fenomeno bioldgico aparentemente universal'.

Cada uno de los animales estudiados, desde
invertebrados hasta mamiferos, invierte una cantidad
considerable de tiempo durmiendo. Ademas, el hecho de
que los animales mueran cuando son privados del proceso
de dormir indica que este proceso desempena una funcion
vital. Sin embargo, la precisa funciéon de este proceso
permanece atn desconocida.

INVERTEBRADOS

Elestudiodesuefiollevadoacaboeninvertebrados pormedio
de técnicas electrofisiologicas ofrece serias dificultades.
Sin embargo, recientes trabajos realizados en algunos
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invertebrados tales como el nematodo C. elegans? (Fig. 1) asi
como en la mosca de la fruta (Drosophila melanogaster)®,
los cuales presentan estados CONDUCTUALES similares
al suefio del humano y en otros invertebrados, prometen
aportar claves a nivel molecular para comprender el papel
que desempena el suefio (Fig. 2).

Figura 1. Fotomicrografia de un ejemplar del Nematodo Caenorhabdites

elegans.

Figura 2. Fotografia de un ejemplar de la mosca Drosophila melanogaster.

En este sentido, utilizando diferentes métodos
para medir funciones cognoscitivas en Drosophila, se ha
podido poner en evidencia la alteracion de estas funciones,
cuando son privadas de suefio, como sucede en el humano.
Cuando a las moscas se les priva de suefo, necesitan mas
tiempo para aprender y ademas olvidan la informacion mas
rapidamente. Ademas, una privacion prolongada de suefio
origina una especie de incremento compensatorio. Las
cucarachas presentan una conducta determinada durante
su suefio conductual manifestada por inmovilidad, caida
de las antenas y una disminucion de la sensibilidad para
responder a estimulos externos*. También se ha descrito
la presencia de suefio en el acocil, que se caracteriza por
pasividad e incremento en el umbral para responder;
ademas, presenta cambios significativos en los patrones de
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la actividad cerebral en comparacion con los observados
durante la vigilia®.

Enlos mamiferos en general, incluyendo al humano,
se han descrito dos tipos diferentes de sueno®’: el primero
conocido como suefio lento, llamado asi porque el cerebro
presenta ondas lentas de gran amplitud, mientras que el
segundo, llamado suefio MOR, se caracteriza por presentar
una actividad cerebral rapida y de baja amplitud, ademas
de la presencia de movimientos oculares rapidos (MOR) que
le da nombre a la fase (Fig. 3).
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Figura 3. Estados de vigilancia de un mamifero.
A, Vigilia; B, Suefio lento; C, Suefio MOR. 1, E0G; 2 y 3, EEG; 4, EMG.

UTILIZACION DEL METODO COMPARATIVO PARA
DESCUBRIR LA FUNCION DEL SUENO

El analisis de las caracteristicas del suefio presentes en
diferentes grupos de vertebrados (Fig. 4) ha resultado ser un
método importante para estudiar las funciones adaptativas
potenciales del suefio. En cierta forma, la idea que se tiene
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acerca de la evolucion del suefio ha sido distorsionada por
la consideracion de que los mamiferos son evolutivamente
mas avanzados que el resto de los vertebrados, es decir,
aves, reptiles, batracios y peces. Sin embargo, en algunos
aspectos las aves han desarrollado innovaciones en la
organizacion de la lamina cortical que no estan presentes en
los mamiferos®. Similarmente, los reptiles han desarrollado
sistemas neurales muy complejos, especializados para la
transduccion de la informacion luminosa en impulsos
nerviosos que regulan los ciclos actividad-reposo’.

REPTILES ACTUALES

5

" MANMAL A

AVES m,.{\\\\x \ \ Ilj -M.milu.;:]/ J
-"“'-.._;::;\’__ / / ;
;.*&:;:'.L:; / -

ANPHIBIOS
L~ (hnfiion)
OETEICHTIES -
H'Nﬂ dm; (- TTEN e -’f
Bt i
\'l ammml _J_..—-l‘.ll.n!ll'lllll‘ﬁ;\;";
tl'm: archicod cos masdBbalal-""  (Prces de Npo Eburia)

|
k|

M gy i /
Yy, e
Mma{m

', iPects dn mandibulsd

Figura 4. Evolucion simplificada de los vertebrados segun Romer.

MAMIFEROS

Se ha establecido, sin lugar a dudas, que tanto los
mamiferos placentarios como los marsupiales presentan
las caracteristicas electrofisiologicas y conductuales que
permiten identificar la presencia de la fase de suefio lento y
la de MOR®. Sin embargo, en los monotremas, los mamiferos
mas primitivos, la presencia de estas fases muestra ciertas
peculiaridades, en las que resaltan algunas ambigiiedades.
Existe un acuerdo general que considera la existencia
de suefo lento tipico, sin embargo, la fase de suefio MOR
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muestra algunas caracteristicas del suefio lento tales
como la presencia de ondas cerebrales de gran amplitud
coincidiendo con una actividad neuronal del tronco cerebral
y la presencia de sacudidas musculares que caracterizan al
sueflo MOR’. Sin embargo, una mezcla de las caracteristicas
del suefio lento y del MoRr, también estd presente en el
humano recién nacido'

Los mamiferos acuaticos presentan lo que se ha
denominado como suefio lento unihemisférico, el cual
consiste en el hecho de que mientras un hemisferio cerebral
duerme, presenta ondas lentas de gran amplitud; y al mismo
tiempo, el otro hemisferio permanece despierto mostrando
ondas cerebrales rapidas de baja amplitud'! (Fig. 5).
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Figura 5. Sueio unihemisférico.

A) Esquema de un cerebro de Delfin; B) El hemisferio izquierdo esta durmiendo,
mientras el derecho permanece despierto; C) El hemisferio izquierdo permanece
despierto, mientras el derecho duerme. (tomada de Mukhametov, 1984)

Debido a que el grupo de las aves, que comparten
un origen filogenético comin con mamiferos y reptiles,
presenta las fases de suefio lento y Mor®, algunos autores
tienden a concluir que la activacion cerebral caracteristica
del sueflo MOR, se desarrollé independientemente en las
aves y en los mamiferos téridos (subclase de mamiferos
que se caracterizan porque el embrion se alimenta a través
de una placenta) como los marsupiales y placentarios.
Por otra parte, ya que la fase de suefio lento estd presente
tanto en las aves como en los 3 grupos de mamiferos,
pero no en los reptiles con los que comparten un origen
filogenético comun, se ha sugerido que esta actividad
cerebral lenta de gran amplitud, que caracteriza esta fase de
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suefio, se desarrolld independientemente en los ancestros
de aves y mamiferos!?.

Ahora bien, la mayoria de los estudios relacionados
con el suefio han sido llevados a cabo en los vertebrados
endotérmicos (aves y mamiferos). Sin embargo, en afios
recientes, con la implementaciéon de nuevas técnicas, se
han desarrollado nuevos métodos dirigidos hacia el analisis
de diferentes funciones cerebrales incluyendo al suefio,
que han permitido avances significativos, no solamente a
través de un andlisis electrofisiologico, sino también con
la incorporacion de técnicas sofisticadas que permiten
un aborde a nivel molecular’® y de marcaje genético'.
Dentro de este contexto, los reptiles representan un grupo
de vertebrados que ocupan una posicidon estratégica en
virtud de su relacion ancestral que comparten con las
aves y mamiferos. La presencia del proceso de dormir
en los reptiles ha dado origen a numerosas y serias
controversias'>, ya que este proceso ha sido determinado
casi exclusivamente considerando la actividad eléctrica
cerebral de los mamiferos como un prototipo para los
estudios comparativos del sueflo. Sin embargo, la ausencia
de signos electroencefalograficos que caracterizan al suefo
lento o al MOR no implica la ausencia de esta funcion sino la
carencia de los generadores neurofisioldgicos apropiados
que dan origen a tal actividad cerebral, como ha sido
demostrado experimentalmente en el gato decorticado o
bien en hallazgos clinicos provenientes de pacientes que han
sufrido una lesion cortical amplia'®. En contraste, con los
datos obtenidos por medio de técnicas electrofisiologicas,
el analisis conductual ha resultado ser un método adecuado
para realizar el estudio comparativo del suefio en los
vertebrados.

Con este tipo de andlisis resaltan ciertas
caracteristicas conductuales presentes en todos los
vertebrados que indican la presencia de suefio. Estas
caracteristicas incluyen: 1) adopciéon de una postura de
reposo especifica, 2) mantenimiento de una inmovilidad
conductual, 3) incremento en el umbral para responder a
estimulos cada vez mas intensos que refleja la profundidad
del suefio y 4) reaccion de despertar a estimulos de cierta
intensidad. Esta caracteristica permite diferenciar al
suefio de otras conductas aparentemente similares tales
como estado anestésico o de coma donde no hay este
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tipo de respuesta'’.

REPTILES: Eslabon entre ectodermos y endodermos
Cuando a los reptiles se les mantiene en un medio libre
de estimulos, presentan una conducta similar a la adoptada
por los vertebrados endotérmicos (aves y mamiferos)
durante el suefio'® durante la cual, ademas de mantener
inmovilidad por un tiempo relativamente largo, mantienen
los ojos cerrados, exhiben maxima relajacion muscular, asi
como disminucion de la actividad respiratoria y cardiaca,
y disminuye significativamente su capacidad de responder
a los estimulos.

Dentro de este contexto, se ha reportado la
existencia de suefio conductual en varias especies de
reptiles que pertenecen al grupo de los quelonios!®?, asi
como de cocodrilos?' y de iguanas y especies similares®.

En el grupo de las iguanas, por ejemplo, se ha
descrito la presencia de dos fases de suefio: suefio pasivo
y suefio activo en la especie Ctenosaura pectinata® *, lo
mismo que en Ctenosaura similis*®. Mientras, en Iguana
iguana existen algunas diferencias de opiniéon: por una
parte, Flanigan (1973) % reporta la existencia de una sola
fase de suefio, en tanto que Ayala-Guerrero y Mexicano?,
han descrito dos fases similares a las exhibidas por las
otras especies de iguanas. Esta ultima opinion es apoyada
por los hallazgos de Liknowski et al. (1991)*" los cuales
muestran la existencia de factores genéticos que participan
en la expresion de ciertas caracteristicas del suefio, puesto
que I. iguana esta, desde el punto de vista filogenético,
estrechamente relacionada con las otras dos especies de
iguana.

Contrariamente a lo que sucede en vertebrados
endotérmicos, la actividad cerebral mostrada por los
reptiles durante el suefio conductual y la vigilia es diferente.
Sin embargo, es posible distinguir 2 tipos de conducta
durante el suefio dando origen a una separacion en suefio
pasivo y suefio activo. Estas conductas son similares a las
presentadas por los vertebrados endotérmicos durante el
suefio lento y sueflo MOR respectivamente.

Las diferencias en las caracteristicas de la actividad
cerebral observadas entre vertebrados endotérmicos y
reptiles pueden estar relacionadas con el nivel de desarrollo
cerebral alcanzado por ambos grupos de vertebradoss%.
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La presencia de ondas lentas de gran amplitud
tipicas del suefio lento de los mamiferos dependen de
la integridad de la neocorteza y de la relacion anatomo-
funcional entre el talamo y la neocorteza®. La neocorteza
y las conexiones talamo-corticales estan pobremente
desarrolladas en los reptiles®’. Por eso la ausencia de
ondas lentas de gran amplitud durante el suefio pasivo de
los reptiles podria estar relacionada con la ausencia de los
generadores neurofisiologicos de esta actividad eléctrica
cerebral y no con la ausencia del proceso de dormir. Esto
es apoyado por evidencias experimentales obtenidas de
estudios llevados a cabo en gatos decorticados, donde las
ondas lentas de gran amplitud no se presentan durante el
suefio conductual. Ademas, el analisis ontogenético del
suefio en el cobayo muestra la ausencia de ondas lentas de
gran amplitud mientras la corteza no alcance su completo
desarrollo®.

Por otra parte, durante el suefio pasivo los reptiles
presentan espigas electroencefalograficas que han sido
consideradas como signos electrofisioldgicos homodlogos
a las ondas lentas de gran amplitud que caracterizan a la
fase de suefio lento de los mamiferos. Esto es apoyado por
estudios llevados a cabo en gatos normales y decorticados,
donde se han registrado espigas similares en el hipocampo
ventral durante esta fase de suefio®*. La presencia de
espigas durante el suefio conductual en los 3 ordenes de
reptiles estudiados, es decir, Chelonia'”***, crocodilia®! e
iguanas®, asi como en aves y mamiferos, es un importante
apoyo para la hipdtesis que considera a las espigas como un
precursor filogenético de las ondas lentas de gran amplitud
que caracteriza al suefio lento de aves y mamiferos®.
Estos, ademas de otras variables electrofisiologicas
como el electromiograma, el electro-oculograma y el
electrocardiograma, aportan informacion confiable de
los niveles de vigilancia o la profundidad del suefio en
los vertebrados. Asimismo, los reptiles y los mamiferos
disminuyen su actividad motora cuando pasan de un estado
de vigilia a otro de suefio o reposo®’. Los movimientos
oculares, presentes durante la vigilia, desaparecen durante el
suefio conductual y reaparecen en forma de rafagas durante
el suefio activo, paralelamente con otras manifestaciones
motoras, como se observa en aves y mamiferos durante el
suefio paradojico.
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Igualmente se observa en los reptiles una
disminucion en el ritmo cardiaco al pasar de la vigilia al
suefio pasivo, y se incrementa nuevamente durante el suefio
activo como ha sido también descrito en los vertebrados
endotérmicos’.

Este analisis comparativo entre el suefio pasivo
de los reptiles y el suefio lento de los mamiferos muestra
una analogia entre ambos tipos de suefio. El suefio activo
de los reptiles también presenta similitudes con el suefio
paradoéjico de aves y mamiferos, ya que, en las 3 clases de
vertebrados, esta fase de sueflo se presenta después de largos
periodos de suefio lento o pasivo. Ademas, durante la fase
de suefo activo o paradojico, se presentan automatismos
motores tanto en reptiles como en aves y mamiferos. Los
reptiles presentan una fase paraddjica de corta duracion
abarcando en promedio unos cuantos segundos, lo que
contrasta con la de los mamiferos, donde la duracion es
del orden de los minutos®. Sin embargo, la otra clase de
vertebrados endotérmicos (aves) también presenta fases
paradojicas de suefio de muy corta duracion®.

Aunque la actividad cerebral mostrada por los
vertebrados exotermos durante sus periodos alternantes
de actividad y reposo es diferente a la de los mamiferos,
varios investigadores estan de acuerdo en la existencia de
suefio conductual. Sin embargo, la gran mayoria de ellos
solamente considera la presencia de la fase de suefio pasivo,
y pocos investigadores han descrito, ademas de la fase de
suefio pasivo, la de suefio activo o paradojico.

Existen datos en la literatura que muestran la
regulacion homeostatica del suefio®’; en este sentido, se
observa que cuando se inhibe selectivamente la presencia
de suefio MOR se presenta un incremento compensatorio o
“efecto de rebote” durante el periodo de recuperacion®®,
El término de “rebote” de suefio Mor fue inicialmente
propuesto por Dement (1960)*° para describir el incremento
de esta fase después de su inhibicion experimental.
Posteriormente, este término ha sido extrapolado para
describir el incremento de suefio MorR por arriba de los
valores considerados normales que se presentan después
de las alteraciones del ciclo vigilia-sueio. Dentro de este
contexto, se ha observado que la privacion instrumental del
suefio conductual en vertebrados exotermos, incluyendo
reptiles, batracios y peces,*’ es seguido por un incremento
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compensatorio como sucede en los mamiferos. La mayoria
de los investigadores del suefio han dirigido su atencion
hacia el estudio de los mamiferos, donde toman como
referencia la presencia de una determinada actividad
eléctrica cerebral. Sin embargo, los peces, anfibios y
reptiles carecen de las estructuras cerebrales complejas
que dan origen a este tipo de actividad. Ademas, los peces
carecen de parpados, por lo que no se puede tomar en
consideracion el prolongado cierre ocular como criterio
de suefio conductual. Afortunadamente, los otros criterios
conductuales descritos anteriormente se pueden aplicar en
todos los tipos de vertebrados incluyendo los peces.

ANFIBIOS

Los anfibios ocupan un lugar especial en la evolucion de
los vertebrados, ya que representan una transicion entre
los vertebrados que viven en un medio acudtico y los
terrestres. Estos animales sufren una metamorfosis durante
su desarrollo, ya que durante la primera etapa de su vida
son acuaticos, y se transforman en terrestres durante su
adolescencia.

Las especies de anfibios que viven actualmente
pertenecen a tres ordenes diferentes: Gymnophiona o
Apoda (cecilidos, carecen de extremidades externas),
Caudata (salamandras, poseen extremidades externas)
y Anura (sapos y ranas, con extremidades externas). A
excepcion de las salamandras, donde se ha descrito un ciclo
de actividad-reposo de 4 horas de duracion,*! la mayoria
de los estudios de suefio se han realizado en sapos y ranas.
Asi, por ejemplo, se han descrito 3 estados de vigilancia
en rana catesbiana: vigilia activa, vigilia pasiva y reposo®.
En estudios llevados a cabo en ejemplares de la rana
arborica del género Hyla, se puso en evidencia sin lugar
a dudas la existencia de suefio conductual, durante el cual
aumenta el umbral para responder a los estimulos*®. En rana
temporaria se observo un tipo de reposo calificado como
suefio primario, el cual variaba su duracion de acuerdo con
la época del afo, siendo mayor en invierno y menor en
primavera y verano. En el sapo del género Bufo se observo
que, durante el suefio conductual, el umbral de despertar se
incrementaba de manera significativa, ya que se requerian
de estimulos muy intensos para despertarlo, de otra manera
no se presentaba el despertar espontanco. El sapo cabeza
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de toro presenta automatismos motores durante el suefio
conductual, los cuales son considerados como elementos
primitivos y aislados de los componentes que integran el
suefio paradojico en vertebrados mas evolucionados*. Este
mismo tipo de automatismos motores han sido descritos en
rana temporaria por diversos autores +°.

PECES

De acuerdo con criterios conductuales, Shapiro y cols.
(1976)* reportaron que tilapia mozambica (Oreochromis
mossambicus) estaba activa durante el dia y reposaba en
las noches en el fondo del tanque; en estas condiciones
disminuia la actividad respiratoria y se incrementaba el
umbral de despertar. Similarmente, observaron ejemplares
del pez cabeza de toro café¢ Ameiurus nebulosus en una
postura tipica de suefio, con su cola aplanada apoyada en
el fondo, con sus aletas extendidas y su cuerpo ligeramente
inclinado hacia un lado, con un angulo de 10-30° en relacion
con el eje vertical. En estas condiciones, la actividad
cardiaca y respiratoria eran mucho mas lentas; ademas, eran
menos sensibles a estimulos sonoros y tactiles. De manera
similar, otras especies de peces tales como Thalassoma
bifasciatum, Irideo bivittata®, Tautogolabrus adspersus
y aun tiburones pueden ser recogidos con la mano en la
noche e inclusive cargados hasta la superficie sin provocar
respuestas.

Usando visores para detectar rayos infrarrojos, es
posible analizar la conducta de peces mientras permanecen
en su reposo nocturno. Por medio de esta tecnologia, se han
hecho estudios en ejemplares de la familia Cichlidae, ya
que son ciegos para los rayos infrarrojos. Esto ha facilitado
observar que estos ejemplares permanecen en reposo
durante la noche, manteniéndose inmoéviles en el fondo,
con los ojos relajados hacia abajo y presentando un umbral
para reaccionar elevado. Entre las especies estudiadas se
encuentran Heros severus, Heterotilapia multispinosa y
Archocentrus nigrofasciatus®’.

Otro criterio utilizado para calificar la presencia
de suefio es la existencia de un periodo de inactividad
que alterna con periodos de actividad en el transcurso del
espacio de tiempo de 24 horas. La literatura es abundante
en informacion obtenida de estudios de los patrones de
actividad exhibidos en el transcurso de las 24 horas**%.
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Como es de esperarse, lamayoria de los peces se caracterizan
por presentar su actividad concentrada principalmente en el
dia o en la noche, alternando con periodos de inactividad.
Un numero razonable de especies son principalmente
crepusculares, especializadas sobre todo para condiciones
ligeramente iluminadas que se presentan entre el atardecery
el amanecer. Las especies crepusculares son frecuentemente
depredadoras, y obtienen ventajas del intenso trafico que se
presenta al atardecer, cuando los peces diurnos se apresuran
para llegar a sus lugares de reposo mientras que los peces
nocturnos abandonan estos lugares. Un fendmeno inverso
se observa al amanecer.

CONCLUSIONES
Los vertebrados, de peces a mamiferos, presentan 2 fases
de suefio: suefio pasivo y activo.

El suefio pasivo va a desarrollarse como suefio
lento a medida que evoluciona el cerebro, mientras que el
suefio activo va dar origen al sueflo MOR.

Los invertebrados presentan estados conductuales
semejantes al suefio de los vertebrados. Ademas, ofrecen la
oportunidad para un enfoque filogenético del suefio a nivel
molecular.
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