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INTRODUCCION 

La ritmicidad circádica es un fcn6meno que se presenta en un número -

particularmente grande de casos en Biología. Movimientos de hojas y p6talos de 

plantas, actividad espontánea o provocada en numerouos animales, cclosi6n de --

larvas de insectos, cte. 

Verdaderamente, el sentido del t~cmpo de ani.mnlcs y vegetales ha sido 

reconocido por el hombre desde tiempos muy antiguos; originalmente se creía que 

el proceso de eote reconocimiento dependía de que un cierto evento (ingesti611 -

de al:lmcntoo, llegada de luz, etc.), deuencadenara unu serie de reacciones las 

que al tcnninur provocarían una setlal en estructuras específicas. Actualmente 

se conocen las ventajas que ha reportado a p lantn11 y nnimnles, el medir el tiCE) 

po con fcn6mcnos c{clicoo. 

Los pr:Lmcros experimentos rcportndou ncerca de la ritmicidud circiídi-

ca son los de De Mniran (76) astróuol!IO que en 1729 comprol>6 que plantna puentns 

en condiciones conatantcs de luz y de temperatura prcsentnbnn c11mbioa en el mo-

vi.miento de lns hojas. fuhUJOOl en 1758 (82) y Zim en 1759 (269), reportaron r~ 

sultados súnilnree. 

' Ya en el siglo XlX De Candolle (75) habla de unn "tendencia inherente 

en las plantas n 100atrar movimientos pcri6dicos". Snchs (234, 235), Dutrochet 

(86) y lloímcistcr (128) llegaron n concluaionca nimilarca. 

En 1873 Pfcffcr hizo ex.per.imenton en comlicione11 conotantcs de lui?: --

que le pcnnf.ticron confirmar. la validez de los rcs1.1ltndo11 nntcriorea (191). Más 

tarde, on 1875 el mismo Pfofíer (192) cont:rib1.1y6 al conocimi<mto de los ribros 

circiídicos catudinndo los movimiento u de las flor. es de Cnlcnduln y de 11111 hojas 
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de Phaseo lull. 

Los ustudios intensivos que rculi:r.6 l'íeffer e11 1915 sobre lun activi­

dades rítmicas reh1cionuda11 con el d!u solnr le llevaron a conocer propiedades 

interesantes de l<1s mirorurn. Así, c~mproli6 que c11n11do las plantas se fonnaban -

de semillas que habíun catado en ob11curidud continua lllOlltraban ausencia del mo­

vimiento di.ario de sus hoja!! el que, sin cmburF,o, era inducido al exponer a la& 

pllintu11 n un breve período de iluminaci6n; si se regresaba a ln obm:uridad, el 

rit1111> persistía. Por prl.111Cru vez se hizo npurente la capacidad de sincroniza-­

ción que tienen cutoH ritmon ya que lu poui.ción que reusumíu11 las hojas corrc.­

pondíu al IW!ncnto del d!u en el que 11e había aplicado d cstoolo luminoso. 

Otra propit?dud d1) lou rit11101:1 circlídkos que puso este autor de snani-­

fl.cnto en <¡ue lo durnci6n del ciclo cu:1ndo ln ustructuru ha sido colocada en -­

condicione o con11tm1t1!11 dt! luz no en dr. 24 horas 1;!.no de ¡ior:!~s que se nproxi­

man a cate valor. 

l!aBta l925, sin embargo, no pu1!de lrnbl11r1><! realmente de un -rclo;) fi-­

s!.ol6gico, idc11 que por otra parle no hu podido hastu uhora uclararBli co111plctu.­

mcntc debido u lii flícil confosi6n que! se cstablccu entre el "reloj" y las ''man_!; 

cillas". llny q1w hacer notar :iin embargo, que ya Darvin, en 1880 hnb!a, pui!sto 

de numifieato que 1m11 d" laH c11ructcríuticas de estos ritmos es la de ser here­

ditarios. En las primeros ilnn déc<ida:; de ente ni.glo 110 trutaba de encontrar el 

"factor X" suimcstmncntc causanl<' tic la periodicidad de estos eventos cuando 

las condiciones de temperatura y iuml.uosidad pcrrnuncciun conntantcs. E11 1894 -

Kicscl (lt.3) dcacribió la persistencia de ciclou de pig¡ncntac16n de artr6podos 

en ausencia de cambi.os de l.uz. 

Ot~a contri.buci6n illtl1resantc la hizo Klcinhoontc qulon en 192.9, (11•7) 

descubri6 que el movimiento diario d•~ las plantan pucdl1 in<luciruc por ciclos ª.! 
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tificiales de fasen altcnumtes de lui: y obscuridad con durm:.lorwa de "üíau" 

que van desde 18 hasta 30 horas; si estos "días11 ne alejan de cstoll U111itM, 

las plantas regresan a su periodicidad diaria n.on1111 l n peMr de 1011 ciclos tnlJ 

ficiales de luz. 

Pfeffcr en 1915 (193) concluy6 que el pt~rí.odo del rlt:rm debfo dt!pcu-­

der de un mecanismo interno medidor del tieaipo y 11ut6noo:.:i. 

La posici6n de Pfcffcr fulí, sin t~mbnrgo, ntncnda durante Ja11c.hos litios 

por Stoppel (2J9). Este autor sugiri6 que cu la ioni:r:aci6n d,1 la atJD6sfora la 

que prc11entn modificaciones diarias en virtud de lnn cuales tin lo:; org:mit11110s -

se generan modificaciones en la actividad ain que pueda ac<!ptanic un cmlllbio de 

carácter end6geno. 

Con base en lo anterior ae origi1Ulr<1u dou cord.cute11 en lii J.nveat ig¡¡-. 

ci6n sobre loa ritmos biol6gi.con: I.a. de 1011 111Jtore11 que cot111idcrlln que ron loa 

factores cxternoa loa respon1U1blca de laa ll!Odificncioncs dcUcas de actividad 

de los orgnnismos (origen cx6geno) y lu de los que soflt.icru:n que Cl!tos caahios 

se originan en el organ1BmO 111illlll0 (origen cod6gcno). l.08 autores qu.c pertcnc-­

cen a ln priroera corriente c.onslderun que el reloj cowprende un "sit1tem.4 abier­

to" y que la oodida d1:1 l. tiempo que persiste en 111t1 supueatns condiciones contt-­

tantes se deriva de una respuesta de los organism.)s vivos a 11U .-:dio geof:!sko 

rítmico y que los ajustes de frecuencia y de ÍllBt! que rie oboorvan en la rit:micJ. 

dad circlídlcn no son inlis que la lllllilifcstaci6n de mccanioow.:18 rubptativoo ¡a¡y - -

finos que poaee el orgnniDlllO para ajuntarse n los cnmbio11 geofíukon (::19. 40, -

42, 43, 44). 

Por su p11rte, los autores de 111 ooguudn con:ieuttl 11<1aticnen <[lle IWI\ -

loa organimoos los que poseen intr!n.,ccamcntc la capacidad de 011cilar y que lau 

sena les cxtcrn;1s s6lo actúan como sin:: ronizadora1.1 de lou clcmrnto8 osci4ntc11, · 
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(4, 5, 6, 199, 200, 202, 205). AproximndlllllCntc en la dl;cada dti los '30 aurgi6 

entre algunos autores la duda sobre si los rit100s biol6gicos uon pennanentC!!l o 

no en los organismos. El que se descubriera que lu pariodicidnd ccrctrna 11 las 

24 horas se~ mantiene a pesar de que previ111~nte se ;1plicaru una grun variedad 

de patrones de iluruinaci6n (4); así cooo el hab1JT obtenido crunbios cíclicos en 

la actividad de insectos cuyos padres hnM'.an pen'\llnccido e.n la obscuridad todo 

el tiempo (194, 196) y m.'is aún, el obsei-var dtrno de 24 hon.1s en lnrvus de in-·~ 

sectas cuyas 14 gencraciorwn anteriores habían estado en obscuridad constante -

confirmó L1 idea acerca <le la trnnmnisibili.dnd de esta c11ructer!atic11 y !lll per­

manencin en la:i cor,dlciones míu; variadas. 

/,l¡;uno:; i.1utorca, al.n cmbaq;o, iiun C{ll1famdic.lo el reloj con las muncci­

llas, por m..'Ís que otros han puesto de m.anifk.sto que lu clave habda que cncon­

tr.arlu en ln obat;rvaci6n <le lo!l camhiot¡ mctnlxSlicos que huy atrlis dti todos los 

cambios c!cli.cos rcgiatr<1bles. 

Las cs~ructurua vivn!l ti.erwn U?li.I grun c11pacida<l de oscilaci6n; c11 fr_s 

cuente que est<1 oscU.nci6n no l<:ngn carácter circlidico niuo qu<! haya d<ib"Vincio­

ncs importantes de bs 24 ltonlfl¡ í.!n cualquier caao, 1;r; evidente c¡ue las oacila­

cioncs son ilnportnntcs en lu~1 célulr.w si pcnsnmoa que en ellas se pasa de lllO"tne,n 

tos en los que predomin.u el catabolismo u 1nonicntos <:n los qu(! tltl el nnabolimoo 

lo que prevalece. Según este punto de vista 110 ne requiere fll!optar lu periodi~ 

cidad de 1n rotación de ln ti.erra, aún cuando las ventnjns que tm obtienen de -

la sincroni?.nci6n con ellu non umy claras; de e1ito1J hcchou se desprende que loa 

rit-mos circádicos puoden haberse generado COUV.) una 11dnptaci6n a la rotaci6n de 

1.u tierra u partir de oscilacioncu do u1111 gruna muy variada de írccuenciaa, lna 

que a(Ítl caracterizan a algunao estructuras inforionw como los hongos. 

El principio de un proceso de mndición del tiempo conaistc en lu ini· 
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ciaci6n de una oscilnci6n diurna; es interesante hacer notar quc en plantas y -

muchos animales inferiores que han sido colocados en la obscuridad o luz cons~­

tantc por períodos prolongudon, fultan estas oscilnciones los que, sin embargo, 

se presentan ante ln aplicnci6n de un solo C!st{mulo luminoso. Las condiciones 

de esta iniciaci6n y la rcgu lnci6n subsiguiente por diotintos ciclos de luz y -

obscuridad han pi·oporcionndo mucha infonMci6n acerca de la naturaleza de lll PE. 

riodicidad circádica. 

Los relojes biológicos han sido considerados como la e.xpresi6n de al­

tcrncionci; en el estado de mucromoléculau; st1a o no el caso, lo que s! resulta 

obvio y hu r;J.do prob<ii.lu llXpcrimental111ente ua que las oscilaciones dependen de -

la unerg!.n que la célula obtiene de las n~ncciones de transferencia de energía, 

aún cu;;mdo baate una muy pequcl'ln fr11cci6n de esta tmc1·gfo para sostcMr ln actJ: 

vidad oscilante. Sin cmbnr¡:o el mecnnimno mcdit1ntc el cuul ae puede sostener -

el crunbio peri6dico en la organiuici6n de lau macromolécul:is pernumece desco110-

cldo. 

Por otra parte se 1mbo que aún cuando el reloj consista de oscilacio· 

ncs de naturaleza física, re¡,'U ln muchos procesos l;ioquúnicos y de esta forma. d~ 

termina la nparici6n de fon6mcnos fisiol6gicos en células y tejidos, fenómenos 

que se transforman ,en peri6dicas. Es evidente que atteracionus en prop:l.cdndcs 

físicas pueden así regular procesos metabólicos in.fluyendo sobre todo en la ac­

tividad cnzim.1tica. Se conoce por ejemplo, que la ncci6n enzimática está con-­

trolada por el grado de estiramiento de cadenas de prot:efoas, Sin embargo, - -

siempre es iJ!lportante recordar que frecuentemente lon cmnhio·s .~\ los que aludi-­

mos son la mnnifeataci6n de la prtiuencia d~ un reloj mlis que el reloj minmo. 

La idea de un "reloj maestro" que tiene rnccanimnoa de compensación de 

la tl?lllpel'atura sug:i.cre una acci6n du indole hiofísico más que de ct~r.ticter bio~-
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químico (123), lo que no contradice lo que se conoce hnsta ahora sobre el fain-­

cionamiento en la célula. Actualmente se ve muy claro el que en el protoplasma 

se dan las condiciones adecuadas para una trnnsíercnciu de e~crgí.a intrumolccu­

lar debida a 1 transporte de electrones. Estos procesos, u diferencia de uque-­

lloa en loo que hay movimientos térmicos de moléculas, son iusenaibles n la te.!!' 

peratura. 

Hucha evidencia experimental pone de m.nnlficsto el que el reloj opere 

por una alternancia de fases de tensión y re lajución, Evidentemente es la fose 

de tenni6n la que depende de lu energía química. 

La evidencia de un oscilador independiente de la temperaturn la da un 

buen número de datos experimentales; aaí, se sabe que ai. el aporte de energía -

se reduce por debajo del m!ninv.) requt~rido pura que se de 11.1 oscilación norn1nl, 

aparecen oscibcionci; de cortos períodos, l\otablemcntc por debajo de las 24 ho­

ras, Este hecho podrfo Ntplicarse como !ligue: sólo puuden dame procesos da -­

tensión por perfodoa cor ton ya que a 1 haber un aporte energético bajo, el siat_!: 

ma regTeaa bruscamente al l'stndo de relajación que lo oupom\ bajo consumo de -· 

energía. l;'vidcnterocnt:c que 111 la tcmperaturu llegase a OºC por ejemplo, la ou­

cilaci6n se suspcnder{;1 completamente y oi se volviera il aumentar la tumperntu­

ra, el efecto que producid.o sería el equivalente nl de un sincronizador el que 

sería responsable de activar de nueva cuenta el mec1mismo de acción cil'clidico -

con unn acción que dependería importantemcnte de la hora circúdica a la que se 

aplicara. 

Sl por otra ¡)11rte, el "reloj" ha dejado de operar dobldo a 111 a11lica­

ción constante de hu:, por ojem.p lo, ac sub<~ que una intcrrupc:J.6n de esta condi~­

ci6n durante cierto tiempo provocaría la reiniciuci6n de la actividad circndica 

en el Gietcina. Este hecho también se explica con base a un mecanismo de ten~ • 
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si6n-re lajac i6n. 

Tratando de comprender el origen de la oscil.aci6n circádica, el hombre 

ha aplicado diferentes estímulos a los r.itmos que analiza, algunos de los cuales 

producen, a diferencia de los que mencionamos en el párrafo anterior, alargamic.!J 

to del pcr!odo circádico. Entre estos factores tenemos la luz roja de 650 por 

ejemplo (5 3), la que ularga los períodos entre 2 y 3 hora:J, e 1 agua dcuterlada -

(95, !17) el alcohol (96), la papavcriM y la nicotina (142), la cicloheximida -­

(99) etc. 

En ninguno de estos casos, sin embargo, se explica el mecanismo a tra­

vés del c1rnl se e!.ltarín efectuando el co.mbio de período, lo que hace oca ese uno 

máu de los muchos problcmns t¡t:!'.hay sin resolvnr dentro del estudio d1~ los rit-­

roos circádicos. 

llay que hacer notar que la invcstigaclón sistemática sobre la ritmici­

dad circádicu puede decirse que empezó a partir de hace sólo 40 nnoa co11 loa tl:f! 

bajoa de Kleinhoontc (148). A purtl.r de~ ese mo:ncnto muchos otron trabajos sobre 

rit:micid,'ld hon aido rcportudos como, por ejemplo los estudios de Forsgren sobre 

el ritmo del glicóg(~no en el hígado (106), lon de nnling (18), Knlmus (139) Ilir~ 

k.ow (22, 24) y Dinglc (80) aobrc el ncntido del tiempo de los insectos; los de -

Welsh (258, 259, 260, 261, 262) r'ingcTinan (102), Hin.es (126) y linami (92) sobre 

los cambios de pigmentos en 'Cnrntúccoo, los de cclosi6n de insectos hechos por -

Brc1J1er (36), Truman (250), Kalmus (139, 140), Bunning (51), loll de l'almer (182) 

y Cloudlsy 1'hompson (60) sobre actividad locomotora de artrópodos. 

Caractcriznci6n de lou Ritn~s CirciÍdicos. 

Muchos autorco han tratado do car.nctcrizar loo ritmoo circlidicos, uún 

cuando o6lo lo hayan logrado purciallllllntc. Entre estos autores fig\trnn Aschoff 

(4) y 111.ttcndr:l.gh (199) como los tl!Ás ún.port~ntcs y11 que la r!Xqlililc.l.6n oo dntoo el\ 
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los que destaca la actividad circádica, le llevó al primero a J.11 fonnulución de 

las llamadas "reglas circádica¡¡ de Aschoff". 

Uay que hacer notar que para establecer una periodicidad como end6ge-

na, es ncce1mrio excluir todo posible "Znitgcher" (sincroniz11dor). Esto supone 

trasladar al organimoo o estructura a condiciones con!ltantes. Sin l1mb11rgo, hay 

que tomar l!n cuenta que de antenumo es =Y difícil conocer etuílcs factores am·-

bientales son lou que potencialmente podrían con!liderursc cotoo "Z\litgcber". Al 

mantener co111;tantes los fact(lre:s l!u'ÍH frecuentes c.:omo son la temperatura y la 

luz &ucle ob!Jcrv11rsc cualquiera de las siguientes tres posibilidades: a) la P.!: 

riodicidnd !lt:> !OUr.pcnJ..: súbitamente o ae amortiguo en muy poco ticnipo, b) 111 pe-

rlodicidod c;t)ntlruí:i con una duraci6n de 211 liorna exactamente, c) la pcriodici--

dnd continúll pero l iger<uncntt~ distintu <le lirn 21! hora». 

; !,os cnsoB a y b, cvldenu~mcntc n<> !lOI\ prueba~ concluyentcu d.~ que la 

periodicid<1d observada tl,ugn cariícter cnd6gcno o no, 110 un! el c111m e, el que -

sólo se explica por la pre!icncin de un rl.tmo generado en el propio organiumo --

(1md6gcno). 

Esto frecuencia eiipont1focu debe poder ser n~gi11trad11 un cierto núuicro 
1 

de veces par u que efocU.vamentc, se 1~ CL>nficra el carlictcr de pcrfodo de "ucti 

vidad o ritmo libre" (free running); hay que hac!.'r notar que c.l. ténnino "cspon-

tiineo" tiene aquí un significndo compatnblc al que ue utiliza en neurofiniolo·-

gía, ea decir ca un evento que no <lcp1inde de ln manipt1laci6n de algún focto1· C.2 

nocido, si l•lcn pone de manific:;to un dctc11ninudo oatudo funcionnl. dc.l aistema. 

Es entoncca la primera caructc·d'.sticn de un ritmo circiidlco, la de --

presentar. unn frecuencia eapont{mcu, corcnna a las 'íA honrn. 

Umsegunda caractcr1otica <le los ritmos t~s ln qo~: se ro.Hnt:c n la de· 

pendencia que tiene la !rccucnc.ia de la i ntcnaidud de luz qm~ huy et\ el mcdio -
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(134). 

En general, puede afirmarse que la frecuencia cambia linealmente con 

respecto al logaritmo de la intensidad luminosa (l'igurn 1) de manera directa en 

los organismos diurnos y de manera inversa en los organismos nocturnos. 

La frecuencia de la oscilaci6n se mide como el recíproco del período 

aunque es interesante hacer notar que hay una característica relacionada con la 

frecuencia de una numera indirecta que suelo cambiar dependiendo de la cantidad 

de luz que reciba el sistema y que es la velocidad de crunbio. En otras pala- -

bras: en un ciclo hay puntos en los que el ascenso o el descenso se da en peri.!?_ 

dos mayores o menores que en otros puntos, lo que está hablando de cambios en -

la '{!Jlocidad a la que se está dando el proceso (s6lo que la curva fuera perfec­

tamente senoidal ln velocidad de cambio s1nín la mismn en todo el ciclo). Re-­

su lta razonable aceptar que en condiciones ambienta les e stou cambios de ve loci­

dad estén coordinados por la acci6n dt\l Hincronizador externo. Aceptando ésto 

resulta muy evidente que lo!l <lutos prencntu<los en la figura 1 pueden interpre-­

tarac como e 1 que un aumento en la intcnuidad luminosa ticmda 11 producir un au­

mento en la velocidad de cambio de 1011 organüimoa nctivos de dín mientras que -

J.a rcducci6n de la velocidad seda la respuenta a 111 disminuci6n eu la intensi­

dad luminoaa. El efecto contrario, !le ha obscrvtido en los org1miG111os nocturnos. 

Más aún, si se pnrte fü\l hecho de que el tiempo de =yor actividad -­

coincide con el ti.ampo de mayor velocidad dul siat.;nm, puede hacerse una predi.!: 

ci6n suoccptible n la comprobnci6n expcr.1.mcntal: alargando ol tiempo do activi­

dad es decir, el tiempo en el que el uifltt•1M corre más rápido que durante el -­

promedio, e 1 período debe ser míin corto. gato ha nido oh:iervndo en muchos en-~ 

sos, aún cuuudo sólo bay11 d11tos indircct:oa que pudieran servir como a¡.ioyo a - -

ellos (por ejemplo, se suba que los animalei: que usan al uol corllO compñn ¡1an1 -
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orientarse tienen que calcular el movimiento del so 1 con una velocidad nng11lnr 

promedio de 15°/hr. Algunos dntos no publicados citadou por Aschofí, indican -

que peces activos de d{a calcu lun más de 15 º por hora di1rante el día y menos el,!:! 

rantc la wche). 

En condicioneo constantes, la frecuencia de oscilaci6n cspontañea y -

el tiempo de actividad son relativamente fáciles de medir. 

Un tercer parámetro cuya medida algunno veces se dificulta un tanto, 

es el nivel alrededor del cual se presenta la oscilaci6n. Este nivel no es - -

igual a la amplitud sino que está máo bien relncionada con la cantidad total de 

actividad dl'!Hlrrolla<la por 111 estructura en la unidad de tiempo. Este "nivtü -

de actividad" s•~ ha cor, re lac ionndo con el consumo de oxigeno el que nrucl1as ve-­

ces cambia dc~pendiendo de la frecuencia de oscilnci6n ch!l sistümn. 

En un buen nÚ1J1Cro de estrnctm."ns cstudiadua, 111 frccucnciu espontánea, 

la relaci6n ticnipo de actividad/tiempo de reposo (rclnci6n .;;¡ r) y el nivel de 

excitación, uc encuentran corrnlucionados de tul aucrtc que un cambio en nlguno 

de ellon supone un cambio en los otros dos. Lon cambios, a su vez, dependen de 

la cantidad de luz que reciba el Bistcma d~~ tal 1nancr11 q,ic los animales diurnos 

aumentan la frecuencia, la rclaci6n ""'/e? y el nivel de cxcit1u~i6n al racibir -

m1is luz y los nocturnos reducen esto1i trt~s pnr{llru)ttos ante la .mimna situnci6n -

externa. 

El establecimiento de estos hechos y su genernlizaci6n se conoce como 

la "regla drcádica de Aschoff (4)". 

Otro foctor, relad.onndo importnntemcntc con la actividad circlidica es 

la temperatura. En general, ae acepta que las oscilar.iones d.rcádicas presc_TI-­

tan mccanimooa de compcnsaci6n do ln temporaturn por más que no hay 1lin&Ín 

acuerdo entre los autores accrcu de cufi:l sen e 1 mccimimno i.nvo lucrado. 



FIGURA-1 FRECUENCIA ESPONTANEA EN LUZ CONSTANTE 
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Figura l. Periodo circádico cspontúneo de diversos organimnos en medio 

ambiente constante, dependiendo de la intensidad de iluminaci6n. Cada 

punto representa e 1 registro de diferentes individuos y períodos. 

a) Actividad; b) Actividad¡ e) luminicencin; d) Actividad; ·~) Actividad; 

f) Actividad; g) movimiento de bojas 
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Se hn hablado de mecanismos npropi.udnmcntc acoplndoa Je curlictcr f!nJ: 

co--qu!mlco que presentasen independencia de la tmnpcraturn; de tal suerte que -

mientras una actividad CJU1Dt'lltt1ul; al nuuicntur lu temperatura (ln química), la -­

otra ( ln ÍÍ!lic11), dimninuirfo nnte la misma id.tune i6n. 

llnbrfo que hacer notar que huy cierta dificultad un entender cl11.rnlllllE 

te el tl!rmino de "cornpcnllnci6n d\! tcmpcrnturn", ya que ali:;unas veces st~ hn usa­

do cot.ro ni.n6nimo de "independiente de ta tcmpcrntui·a"; c11tc. término deja la :l.m­

prc 6i6n de que ningún pnrií.mctro d1.! loa ritmos ne ve nícctndo por la temperatura 

lo que, cvl.dcntem1:ntc, 1w ca cil!rto yu c¡uc cate factor afecta algunas curnctc-­

dstica~ d" lo!'.l rlt:i•;rn pnrtl.culatmentc lo amplitud; a ésto habría que nfladir -~ 

qui: la Lttmpi:rnt."; ;; 1tu c•q>az d11 IJ'()dificítr inclu1;0 ltt periodicidad dll los ritmos 

cuando !!(• •lpll.c¡¡ no en <tl pcd.odo cutublc :;ino durante el tmnsitorlo (154) y~ 

qu1! h11 !!ido ncí,<• ludo t.umb!.1!11 con frecuencia, 111 poaihi Helad de q\te ln tcunpernt.!:! 

ra actÚl; con..:1 ui.nc:roni:r.•1dorn de le~ ritnt:Js cuundo ne l1an apltcndo 1011 CUUlblos -

con interv,1 los fljoü (11S). 

Cual'lul<;ra que ne.~ lu uxpHcuci6n n elltou huchou lo que rcuultu clni:o 

es t¡u(~ la tcmpcr11tur11 n<> níecta import.1ntum.:mtc el período circádico cuando el 

cambio 11c ha npltclldo en la fa:w C•ltnblc dcl t'itmo y pur ticmpoa lo :;ufici.cntc­

mcntu prolo11gado1J coll'Kl pnrll que t1l ai!ltcma circátHco no loa interprClt\ co11u> sc­

nal. periódica. 

UM r(!Vf.nión 111UY completa nobre la acción do la tem¡)(!ratu·rn ,eu los -­

ritmos clrclidic.011 1i1 prnscntan SWecncy 'l Haotl.ngu on 1960 (/:46) y WiUdna en --

1965 (263). 

La acción de ln tmnpcrnturn ¡¡()brc el perfodo Ubr1:: 

Sobre ul l'l'lrticulll:' Swc~cnoy y Hutinga (246) prcsent11n loa resultadoo 

obtenidos ¡>0r un con11idurablc númc:ro ¡li;i autores que lum trabajado oa.pecic11 ani-
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males y vegetales muy variadas que incluyen desde protozoarios hasta mamíferos 

y desde flagelados hasta fnner6gamas; a nosotors en lo particular nos inturcsnn 

loe resultados obtenidos en distintos invertebrados. Ehret en 1959 "(89) detec­

t6 los efectos de la temperatura sobre la conducta de apareamiento del pnrame-­

cio y encontró que dentro de la gama de temperaturas explorada (de 17 a 29.5ºC) 

no hay cambios en el período el que se mantiene entre 22 y 23 horas. Al medir 

la tendencia n expandcrse y retraerse que tienen las colonias de las plutlllls de 

mar (C¡iryenul11rin 2illul.n.) Mari vn 1960 (159) encontró que no hay ningún efecto -

que pudiera asociarse u cambios de temperatura entre 20 y 30°C ya que el perío­

do mide casi Zl• horas en los dos casos. Sin embargo si la temperatura es de -­

lOºC, el período puede alll"rgurse en ri tsmi.:is ocasiones hnstn casi 48 horas. Es­

tudian de Brown y Webh en 1948 (38) en el e angrcjo violinista (b l?.l!!!.Jlfil0 y re 

lacionados con los cambios de colon1c16n dependientes de los cromatliforos ne- -

gros y blancoe estudindos scpnr11dumcntc pu1>icron de llUlnifiunto que el período -

de este ritmo permanece en valoren nuy cercanos n las 211 horas aún cuando la 

temperatura uea variada entre ú y 26 ºC. !U escarabajo Oncope ltun fuaci.atus, 

fué estudiado a prop6sito del control circlidico que lle ejerce sobre el crcci- -

. ,.miento dti 111 cutícula y ln 11cci6n c¡ue cjcrc<i la tcropernturn, sobro el ritmo, no 

encontrándose ningún efecto digno de menci.6n (Dinglti y cols., 1969) (81). En -

cuanto nl acocil (Cnmbaros) Welah en 19111 (262) rcport6 una periodicidad de ca­

si 211 horas en el ritmo de migración de loo pigoontos retinianos accesorios qllc 

se mant.icne invariable entre 7 y 21 ºc. 

Hay ot:ron cnoon en los que los cnmbioi.. de temperaturtt parecen rcalme_!! 

te afectar la periodicidad circádica coiro eo el reportado poi· I<nlmt1s en 1938 ~­

(1110) sobre e 1 ritmo de eclosi6n del saltmoontes el cual tiene un período dn 2.4 

hc,rna cuando la temperatura es de 22°C y de 72 hoi·as ¡¡f. 111 tom¡>c-rutura ca de --



- 13 -

llºC. El ritmo de eclosi6n de Drosophila sp., foé estudiado por »unning en - -

1935 a 10, 20 y 30°C (51) encontrnndo que el período ern de 30, 24 y 22 horas -

respectivamente (QlO de 1.1 a l. 25); estos <lutos sin embargo, fueron puestos en 

tela de juicio por el trabajo que sobre el mismo ritmo íué hecho por Pittendrigh 

en 1954 (194) en el que report6 que el QlO del riLmo al ser estudiado a temper.!! 

turas entre 16 y 20°C era de l. 02. 

Por otra parte, ya se habfo mencionado que la temperatura sí ns capaz 

de modificar los ritmos aún cuando para ello se requiere que el cambio térmico 

tenga características muy precisas de frecuencia y de amplitud así como que se 

aplique en momento~ ado~uudos del ciclo. Wilkins en 1965 (263) hi:w una revi-­

si6n sobre el particular y divide los cnsou en los que uu cambio de temperatura 

inicia las oscilaciones en organiamos a;ieri6dico!l en dos tipos: los que se ori­

ginan en organismos que hnn u¡¡tado en condiciont1s ambientales uniformes y que -

por lo tanto tienen au10rtigundn ln rii:niícidad circádica y 1011 de organismos que 

son transferidos de un medio en el que la tcmperntura inhibe la ritmicidad n -­

otro (con otrn tcmpcruturu) en (!l que se 1nanifieotn la oscilnclón gracias al -­

cambio de tumpcruturn. Para el pritnur cuso prcscntn evidcnci.ns cm las que un -

solo cst!llllllo (un· cambio aplicado a larvas de Droaophyln, Pittendrigh 1954) de 

16 a 2t>ºc durante 4 horas es sufic.iente para inducir la aparición de la ritmic,.! 

dad; en otros casos son cat!m:i loo repetitivos loa que se requieren, como sucede 

con el escarabajo~~ el que reinicia su ritmo de actividad locouioto­

ru cuando ea expuesto pcri1Ídicamcntc a tc111pcraturau de 23 y 17°C (Bcntloy y - • 

cols., 1941 (21). Tratándose del ritro de la cucaracha P<1riplaneta lll!lericnn.:! -

Cludlsoy-Thompson en 1953 (61) y Wilkins en 1960 (264) reportaron que ciclos de 

temperatura eran capaces de evitar que se suspendtcra lR ritmicidl.ltl c~rcádica ~ 

pero no de reiniciarla. 



- l/¡ -

Por lo que se refiere n In iniciac16n de ritmos en organiS1110s que hu· 

bieran estado en condiciones inhibitorias, s6lo se ha visto el efecto que han ·· 

tenido los cambios de temperatura sobre algunos ritm:>s en vegetales pero no se 

conoce nada sobre organism:is animales. 

Sincronizaci6n. 

Otra característica de los ritmos circádicos es la de pres~ntar sin-­

cronizaci6n la que se define como el fenómeno por medio del cual una rcpetlción 

peri6dica de luz y obscuridad (un ciclo de luz) o de tl'lllpcrntura o de al&'lÍn otro 

factor externo menos collllÍn, produce un crunbio en un ritmo circádico que hace que 

éste asuma la periodicidad de uqucHla; é11to hace que baya una relación fija de -

faoe entre el ritmo sincronizado y el ciclo sincronizndor. Aunque las posibili­

daden de sincronizaci6n son 1111y variadan, hay algunos aapcctos cualitativos que 

pueden aceptarse como collll!nun a la mayor!a de loa casos. Uno de ellos, es la~ 

ca transfcrencla de energía que hay entre la ael'lal nincronizadorn y el oscilador 

sincronizndo; hay sincronizaciones débilc11 y fuer.tea dependiendo de 111 intensi-­

dad de ln aeftal sincronizadom y del ml!todo de acopl1JJ11icnto entre ella y el oscj 

ludor. El ncopllllllicnto, n su vez, puede ser directo o indirecto. Dos os·cilado· 

res pueden sincronizarac mutUamcnte o puede uno sincronizar ttl otro unilutcral-­

mentc. Un oscilador puede aincronizurso a la millWI frecuencia que el sincroniz_!!; 

dor o u unn írecuenciu menor (este caso llC llmnn sincronización por delll11Ultipli­

cnc1611 de frecuencia). 

El ear:udio de la oincronizaci6n de los ritman circádicos es importante 

porque arroja luz sobr.e la forma de organización del sintenia oucilador fundwoon­

tul, Je ah! qui! tengruoos que analizar (aún cuando btl!Vemcutc) el efecto de, por 

lo menos, doa de tos sincronizadorcs uuío .frecuentes; lo tempt~ratul:'u y la luz, el 

estudio de este último, nos 1 levará al concepto dn curva d11 respuesta de fase, -
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lo que resulta particularmente interesante por la l>osi.bilidnd que se ubre de l"!!! 

cer estudios cu1.1ntitatvo11 sobre los ritmos circádicos (93, 124, l16 y 8). 

Por lo que a los efectos de los ciclos de luz se refiere, hay que ha­

cer notar que e 1 grado de sincronix.aci6n es muy v;1rinble entre los orgunismos -

aunque se acepta que, en general, los organismos más complejon estlin mcnou cap_!! 

citados parn sincronizarse a frecuenc ins que se u lejen de las de 24 horas. La 

fotofracci6n es también importante obteniéndose por ejc111plo que ciclos con 16.4, 

19.2, 28.2 y 29.J horas y con fotofracci6n de 'J./3, producen un ritmo dEl celo-. -

si6n de Drosophila de carácter bimodal, rofontras que si la fotofracción es de -

1/3 hay s6lo un pico si los ciclos son de 16.t+ y 19. 2 horau y 3 picos cuando -­

los ciclos son d;: 28.2 y 29. 3 horas (46). 

Por otra parte, si lo que se modifica c11 la duraci6n de. los ciclos --1 

(22, 23, 211, o 25 horau), las relacionen; du fo¡¡t~ entre los ciclos sincronizado­

rcs y sincroni?.ados c¡i tambH!n distinta en cadu c1wo, lo que nos hace 11ccptar -

estos dos pnrfüretroa de los ciclos de luz (peri6do y foto!racci6n) co1no los de­

terminantes en C!l fenómeno de la !linc:roni7.uci6n. De gran irop(lrtuncia reault:n -

también 111 amplitud del ciclo aincroniza<lor, o lo qut\ es lo mimno lu11 intcnai~ 

des absolutas en los tiempos de luz. y obscuridad y la rcl11cilin entre ellos. 

Se hu comprob11clo que la nplicaci6n ele pulsos luminouos ele c11rncttir!s­

ticas determinndai; u lo largo de 1 ciclo circñdico de los organi!llOC>s, produce en 

ellos efectos muy variados en lo que a cambios de fa oc se rcíl.orc (201). Si ne 

rclac1ont1 en llOI.l gráfica tiempo circlidico de aplicaci6n del camhio contra los -

atrasos o ndolanton producidos por el mismo, ne obtfone un.u "cut.-vn de ruopucstu 

de fase" (199, 202); la proyección unidireccionnl. ·fo esta curv11 indica el "gra­

do de sincroniuici6n" de los organilJTl\Oll (93). 

Estas curvas dan mucha informnci6n }lObr~ los ritroos ya que al annli--
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zarlos se puede conocer la diferencia de fase de la respuesta de la oscilaci6n 

forzada al estímulo así como la fose en la cual el e !cruento que estimula de la 

oscilaci6n sincronizadora folla en producir el cambio de período (o de fase) de 

la oscilaci6n sincronizada nccusario para la sincronizaci6n. El punto de la 

abscisa en el cual la curva de respuesta tiene un vnlor igual al período de la 

oscilaci6n sincronizado!ª• representa la fase de equilibri.o para el elemento -­

que estimula de la osciluci6n i;incronii:adora. 

Sincronizaci6n por efecto de la temperatura. 

Los ritmos circlidicos generalmente pueden ¡¡cr sincronizados por ci- -

clos de temperatura de 24 horas, aún cuando han sido empleados muchos otros pa­

tronea para la sincronizuci6n. Ex¡xirirllL!nton sobre la cclosi6n de larvas de 

Drooophila (46, 197 y 19B) llllJestran 111 poaibilidad de sincronizar au ritmo cir­

ctídi.co prcnentóndose diforencitH1 de fose 111. com¡iurar los resultados obtenidos 

en luz u obncuridad constante; asi con un ciclo th~ temperatura y en luz consta~ 

te la eclosi6n a6lo se produce durante pocas horns focrn de lnn 24 horas del cJ 

clo mientrao que en luz y tcmpl~rutura constnntcs la:1 mosc1rn emergen durunte las 

2/; horas con un ritmo continuo aunque diferente al obtenido cuando la aituaci6n 

que prevalece es la de obscuridad. 

No todos loB "relojes", si.n embnrgo, son aincronizablcs por ciclos de 

temperatura, aunque debe hacerse notor que, en gcnc·ral, si Ge coropura la fusa -

de un ritmo sfo.cronizado por un ciclo dP. temperatura con la fallo do un ritmo -­

sincronizado por un ciclo luz-oba:uri.dud 111 actividad aoocluda con la mayor te,!!! 

peratura es la que corresponde a lu de la fase diun1a y vi.ccverGll.. 

Finalmente, solo cabe at'ladlr. que no huy dutol.l en lil literatura que -­

po11gan de manifiesto ltt sincl:onizuci6n de los ritmos circlidlcou po1· 'ciclos de -

tcm¡icrutura diferentes a 24 hon1t1, por lo que no cabe hacer sobre t~Gte punto J_g, 
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masiadas generalizaciones. 

Además de las característicaa de los ritmos que hemos presentado has­

ta aquí, (endogonicidad de los ritmos, periodicidad cercana a las 24 horas, de­

pendencia de la intensidad de luz, relaci6n con la temperatura, sincroniznci~n), 

se pueden afladir las siguientes características ele los ritmos circádicoa (199): 

Los ritmos circádicos aon ubicuas en los sistemas vivos, ya que no 

pueden darse ejemplos en los que loo autores hayan buscado sin encont.rnr alguna 

ritmicidad circádica. 

Usualmente, los rittros circádicoe son oscilaciones autosostenidaa. 

Este hecho ea m.1s .::v lJcn te en lou animales que eu las planta o cm las que se ob­

serva el a1oortigu11n1iento de una cierta ritmicidnd más fácilllll.mtc que en otros -

organimnos. Sin embargo, no podemos saber si la pérdida de la oscilación obe~ 

ce a una real c:r.tinción del ritmo en las cl!lulas o reíleju uimplcmcnte una de-­

sincronbaci6n que se manifiesta por la uperiodicidad aludida. 

Los ritmos circlidicos son i.nnatou. No obedecen u conducta aprendJ 

da o itnpreoa posteriormente 11 J.on orgnnisiooa. Basta considerar que cu sufieic_!! 

te un cstÍllll.llo no pcri6dico (destello luminoso de 1/2000 s) para desencadenar -

la actividad rítmica caractcr!stica de Droaophila ln que hn pod.ido seguirse ha_!! 

ta por 14 generaciones. 

Los sitios de orgnnizaci6n de los rit~u circlídicos parecen cncon­

tr11r11c a nivel celular y de organimno11 en su totalidad. No se han reportndo c_e 

sos en loG que el nivel de organiznci6n acn nubcehilnr, por ejemplo. 

l!ay u;n alto grado de preciu16n en 1011 periodos circlídicos, o por -

lo menos en un buen número do casos, se reportan períodos circádicos que clJlll- -

bian menos de dos m:tnutos por día. 

El período circádico no es una carncter!oticn invada.ble de 1011 i_!! 
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dividuos¡ hay una gama de valores dentro de la cual pueden producirse cambios -

en el período y que parece ser carncted.stica del individuo. 

Algunas especies difieren clarlll!\ente de otras por lo que se refie­

re a la gnma de valores dentro de los cuales se presentan sus ritmicidndes cir­

cñdicas. Se hn sugerido que las especies nocturnas tienen períodos por debajo 

de las 24 horas mientras que las diurnas tendrían periodos tnnyores de 24 horns 

(en condiciones de obscuridad constante). 

Los períodos circlidicos presentan "post-efectos" a la aplicaci6n 

de un detenninndo régimen n l que oc les haya sometido. 

lps ritmos circlídlcoa son sincroniznbles por unn cicrtn gama de p~ 

riodlcidndcn mnbientnleo. Evidcntcirente lo luz y ln temperatura son los ngcu-­

teu ambientales más claramente 11sociablcn con ln sincronizaci6n y en n1.1chos ca­

sos probablemente loo únicos. 

1..a fase de frecuencia capontánca de un ritlllo circádico puede ser -

nlterado por perturbacionen únicas de luz o tcmJ>eratura. El 'cambio de fase de­

pende de la intensidad y duración del est!mulo upl:!.cado y sobre todo, del ioomo.n 

to circádico cu el que dicho entíruulo se apliquu. 

Loa transitoriou siempre preceden el arribo a una nueva etapa "ca­

tncion.aria" de loa ritmos circ/idicoa. F.atc fenómeno es particularmente claro -

cuando, se ha alterado la fanc por algún agente perturbador. 

Aún cuimdo ca cliscutiblo, una últ:l.m.n ascvcraci.611 puede hacerse: -­

loa ritmos c;l.rclidicos no son ufoctados por pcrturbacion(!!J químicas. 

Ritmos Circádicor de lnvertcbrndos. 

l!abinndo analizado los napcctos gcnoralcs de los ritmos circádicos, -

es hortt ya de entrar en lo que constituye el ¡iroblctM central de esta rnvisi611: 
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la caractcrizaci6n de los ritmos circádicos que se han reportado en diferentes 

especies de invertebrados. 

Al revisar la literatura oobre el particular, nos hemos encontrado -­

con que de la gran variedad de grupos de invertebrados han sido los Artr6podos 

los más extensamente estudiados desde el punto de vista de los ritmos circiídi-­

cos, por lo que serán justamente ellos los que ocupen nuestro interés fündrunen­

tal. Sin embargo debe hacerse notar que el estudio lo hemos dividido no en ÍU_!! 

ci6n de las especies animales sino más bien de los diferentes ritmos report~dos. 

En la primera parte de este capítulo nos dedicamos a la exposici6n de 

algunos de los mejer c0u1prcndidos ritmoa clrcádicos de invertebrados, n conti-­

nuaci6n de lo cual analizare100s las diferentes hip6teaiu que se han emitido pu­

ra explicarse la regulaci6n de la actividad circádica. En el tercer capitulo -

aludire!llOS a algunos de los modelar. que uc han formulado parn explicarse algu-­

nos aspectos de los ritm()s y finalmente en el cuurto y Último capítulo plantea­

remos los principales problcmnu que quedan aún por resolver dentro del campo de 

los relojes bio16l\icos así como las perr,pectivas quo dicho c111upo ofrece a toda 

persona interesada en la comprensi6n de uno de los fenómenos miía apasionantes -

de la bio logí.a contemporiínea. 

Un cierto número do protistas han oido cstudindoa a prop6sito de la -

ritmicidad circádica que se observa en lns mitosis. Entre ellos, deotacan los 

trabajos sobre Amocha protcus cuya periodicidad de 24 horas í-ué cvid(mcinJa por 

James en 1959, Trypnnosoma mega y otras especies del mismo género fueron cstu-­

dilldns por Steinert y Stuinert en 1962, encontrándose les un período entre 18. 9 

y 19. lt horas. Charakroborty y DI.Is G1.1pta tambilln en 1962 (57) reportaron un ¡ie­

dodo de 24 horas en la Lcishnu111ia ~'!.!11· Johnaon y Jamen cm 1960 (135) en­

contraron un período de 22. 2 horas <m Chilomonns par.1111U.1cium. En~lc.n~ grncilis 
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fué estudiado por Cook y JuUll!s en 1961 y Buetow en 1962 (49), los que reporta-­

ron períodos de 19. 9 y 22. 5 hrs respectivamente. Swceney y llustings en 19.'.>8 -­

(245) reportaron un período de 22. 7 horas en la cspucic Gonynulax polyedrn y fi­

nalmente llirshfield y colo. en 1960 reportaron un período de 24 horas en la es­

pi!Cie Blcphasi= undu laus. En 1964 se reportn (251) que ciclos luz-obscuridad 

puedan jugar un papel coiro aincronizadores de las divisiones celulares de~­

~ buraaria especie en la que el ruimno uutor encuentra que hay un uunvmto en 

el rnímcro de divillioneu durante la fose obscura del ciclo. El que el ritmo pe.! 

sista en condiciones constantes sugi1~rc un "reloj" relacionado con la divisi6n 

celular (48). 

Por otra parte, sn ha obuervado que lou ciclos d<! vida de algunos eo­

porozoarios presentan aspcctoo intcreaantcs 11sociadoa con la ritmicidad circád.! 

ca. El parásito ne tranll'l!lite 111 vertebrado l1Ul:s¡>-0d en ln fose del ciclo de ca• 

porozoidc. I.oa o aporowidco uauu l.ml!nte inícctun 11111 cé lulu1.1 uangulneas de l. - -

huésped. Dcupuéu du ul.guru111 diviuionc11 nuclcnre11 1m fragment'lln en nuevas célu· 

las (merozoidcr;) ln11 que infoctun mlís células y ac niguon dividi.endo y fragmen­

tando. Es justamente ln írugioont:nciÓn en mcrozoides 111 que ocurre pcri6dicillllC_!! 

te y diferentes especies do Plu u moditim tienen difornntcs pcriodicidndce de 24, 

48, 72 horas o bien de valorea 110 m.íltLplon de V~. Se ha propu,rnto que huy fo1:. 

toros cnd6gcnoa nl parJ.nito que dcteruiinnn ln pcriod'icidnd y que cm ln 111ayorfo 

de lon caeos, hay también factores cxógcnon al parásito (y en el huésped) que 

son loa que aincroni1.an lu fragmcntncián. 

El que hnya vuriacián en el rnímoro de <liviaion<rn nucfoarcs cmtrc cada 

frugmentaci6n ha sugerido (Jl que algún estímulo ajeno nl parásito "dispnre11 la 

fra.gmcntac1,ón. sin emhnrgo, este mecnni.111111J no explica 1n11 pm.•iodicidnües (¡uc -

no son roúltiplos Je 24 hdran. Otro explic11ci6n o unte hecho ce ln que dice que 
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un estÚll.llo en el huésped es responsable de la iniciaci6n de dos ciclos en cadn 

nuevo mcrozoide liberado; un ciclo es el de la div1a6n nuclear y el otro cu c'.i. 

que determina el tiempo de fragmcntaci6n. Esta interpretaci6n atribuye ln sin­

cronizaci6n en la fragmcntaci6n a la iniciaci6n del ciclo del merozoide. La -­

predominancia de ciclos de 24, 118 y 72 horas podría explicarse en términos de -

ventajas selectivall originadas del hecho de que los gnmetocitos (las células PJ! 

rásitas que pueden ser recogidas por el inuecto vector) se producen también en 

el ciclo de fragmcntnci6n (48). 

En Paramccium nurelia, Knraknshiun en 1960, 1961 y 1965 ha reportado 

ritmicidnd cirr.li.dic::i en lü L:Onducta de apareamiento, La conducta sexunl de es­

tos orgmiii;mos m: ve grnnd,1nientc influida por e 1 medio nutritivo. La autora -­

considera que la iluminaci6n continua inhibe la ritmicidad sin que se ven por -

ello suspendida la conducta sexual. Animnleo que iueron transferidos de la CO,!! 

dici6n de luz 11 la de ob¡¡curidud conatunt1.1 rc11dquirieron el carácter circlídico 

siempre que la tranuforencia se hul¡icrn dudo. 38 hornu después de hnber aido alj, 

·mentados por última vez. En otros casos ln ritmicidnd circádicn so reasumió n 

las 39, L13 o 55 horns de haber nido transferidos pero no ¡¡e present6 si el ti~ 

po transcurrido era de 35 o de 4li horas. Estas peculiaridades no han sido acl.!! 

radas y la autora s6lo sugiere que el tiampo crucial para que se d"' el reacopl_!! 

miento es a la "mitad" del tiempo de descenso del máximo al mínimo del hipotét_! 

co oscilador que oo propone. La facilidad con la que el "reloj'' se ve desnco-­

plado por la acción de la luz puede verse, quizá, coroo algo excepcional dentro 

de los sistemas circádicos. 

(,'ultivos do Pnrmoocfom multimicronucleatum fueron también estudiados 

<fosde el punto de vista de BU ritmicidnd. Empleando un solo paramcdo nl que -

sometía a ciclos de 12 horas de luz - 12 horas do obscuridad, l\arnett (13) pudo 
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originar cultivos en donde l1ab!a un ritmo circlidico. Después de 6 d!as se te--

nían 121,000 animales. Peri6dicnmente se tomaban muestras pnrn localizar, si -

las había, parejas de conjugados. Los reGUltados obtenidos por el autor ponen 

de manifiesto que los animales pueden oer sincronizados mientras se dividen - -

cuando el ritmo aún no se expresa y que cuando ~ales animales llegan a ser rea~ 

tivos, ls fose del ritmo que c.xpresan refleja la fase del tratami.ento con el que 

fueron sincronb.ados. Las cl!lulas e11snyadas son la progenie aaexual de las cé-

lulas sincronizadas y nunca han sido expuestas a ningún sincronizsdor. Esto --

significa que el parmnecic mide un período circádico en obscuridad contim1a du-

rante la replicac16n celular aún cuando ésta tenga un período l!l(lnor que el cir-

clidico. Asimiamo puede afir!lUlrae que en esta especie este porí.odo es hercdita-

rio entre las células que form.nn un determinndo cultivo. 

Ritmos I.ncomotores, 

RitllX>fl de naturaleza circlidicn y rclutivos a la actividad motora han 

sido rcportadon en un buen nÚmHo de ciapecics animnlcs. De ellos, llD.lcho se co· 

nocc sobre el curso temporal y 8Ull relacionen de fase y muy p.:1co aobrc loa moca 

ni6ll10s de rcgulaci6n. Así. el trabajo de Kandula l'runpapapathi y T. Gropalakris~ 

narcddy (213) füé hecho con oacorpioucn de lu eopocic Heteronietrus fulvipes ha­

biendo reportado una lll0dulnci6n circúdica en ln actividad locomotora con míixin~ 

alrededor de 11111 20 horaa y una franca cn!da alrcd¡idor de las 23 horas. Ade--

más de loa rcgiatroa de ritmo motor, loo autores obtuvieron también, crunbios en 

la actividad eléctrica espontlinca del cord6u ncrviooo ventral en franca correl~ 

ci6n con la actividad locomotora. 

l.n actividad circádka locomotora del :f.s6podo Excirol.atut chiltoni lin 
' . 

sido puesta de numiíicato por En:right, pr:l.ncipalmante quien en 197lb (96) r:cpo_! 

t6 un ritioo locomotor en estos animnles con carlictcr clarlllllentc ctrc6.dico. 
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Por su pnrtc, Aréchign y cols. (2) reportaron en 1973 un cloro ritmo 

locomotor en t:!l acocil Procambarus bouvicri, ul rcgilltrarse ln nctividud de lus' 

patas ambulatorias en condiciones constantes de luz u obscuridnd. Miis tarde en 

1975 y trabajando con unn especie de ucocil nruy pr6id.ma (Procamburus clurkii), 

Page y Lari111er en 1975 ( 180) seílu laron la purticipaci6n de 1 sl stemn nervioso en 

la regulación de ese rnimno ritmo (el locorootor). 

Utilizando diferentes especies de cangrejos, Pnlmcr en 1971 (182) ha­

ce un estudio comparativo de lle actividad circádicn locomotora en estos ani.mn-­

les. 

La actividad lo.::u111Dtoru de cucnrnchas fué ,registrada por J, Nishii -

'fsutsuji-Uwo y colaboradores (174), individuos de las especies Peripluneta ~­

~ y Lcucopl111ea tuadcrae fueron mantenidos a temperatura contra lada ('.!5 ºC ~-

0. 5 ºC) en ciclos que altern.1ban 12 horau dé luz y 12 de obscuri.dad, en obscuri­

dad total o en una combinadón de cuton dos patroncB. El método de registro ·­

foé sugerido por !loberts cn 1960 (225), quic,n utilizó un sistl~tm1 de polcas que 

corren y c¡ue permiten la inscripci.6n dt~ una uei'lnl en un nparuto de registro. 

Con la aymlu de io6topos ra<lionctivos Lchnuin (153) midió ln actividad 

locomotora de larva a de A nabo li~ nervo su ( Trichoptera) y encont r6 que anima tos 

de esta ospcc:ic son activos de dia y tienen un ritmo circádico el que, sin em-­

bargo, no es tan evidente ui los animales se colocan en condicionet'l de luz con_!! 

tuntc. Otra técnic;a que resulta interesante en el registro de 111 activid::1d lo· 

comotora es la empleada por Jones en 1964 (136) utilizando mosquito$. Resulta 

interesante uobrc todo por el grado de automati:r.aci6n alcanzado que es idei.11 ~­

para registros prolongados como son los circíídicos. 

Por lfü parte Nnyar y Sauern11rn. ( 165) rc:ptn-tarc.n un i·itmo de actividad 

del mosquito Acdcs t;wnüishynchus q11c: su¡;iüre una osci1'1ct61t cirdí.dicn compant·· 
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ble a la que Jones y cols. (137, 138) y Chibn (60) pullieron de manifiesto en -­

Anopheles grunbiae y~ !!ipicns pnllens, respectivamente. 

En este trubujo utilizaron un método que consisti6 en lo siguiente: 

colocaron grupos de 200 larvas a 27°C b11jo un régimen L: D, 12: 12 en compnrti-­

mentos conteniendo 350 ml de unn dlluci6n de 1/ 10 de agua de mur; lns lnrvnr. -­

fueror, n limcnt¡¡dall hust11 que el 507. de e llns se convirtieron en pupa, s6 to íu_!; 

ron unadus hembras vírgenes en este estudio; 20 hembras fueron colocadas en ca­

jas a prueba de sonido para hacerles el registro del sonido del vuelo. Los IDO_!! 

quitos uobrevivieron dentro de la caja haata '• semanas sin que se registraran -

efectos de ninguna cnpccie. Loll rcuultndos que obtuvieron pueden rirnunúrsc de 

la siguiente manera: 

a) en el r/;gimcn 12: 12 la actividad se prcuent.1 tanto ul npagar como 

111 encender ln luz, lo que form11 un "p11tr6n biirodnl de respuesta". Este p11tr6n 

de actividud 'purniote con 1,1 periodicidad de 23 • .5 hornn que lo carncterizn nl -

cambiar el régiwm a luz constnntc u ob11cuddml conotant,~; h). (!1 ritmo de~ acti­

vid11d se origina en lot.1 primeros tic:mpon del untado 11dulto )' es indep1mdicote -

de otroa ritmos que pudiernn gen1~rnrr.<! en otroii cstadoa del desarrollo; e) este 

ritmo del vuelo, i;c putjdt~ sincroniznr u ot.ro régimen retrnonndo el 11p11Bado de -

la luz; d) un so lo cstúnu lo de menos de doce liorna no cu cícctivo paru iniciar 

el ritmo circndinno bltoodnl¡ e) ttc pucd(! 1dncroni:.mr este ritmo a 24 honrn dcn­

t ro de: ciertos límites d1! írecucnc in de 1 cutÍ111.1lo (dcumu ltip licnción); f) ue -­

concluye que 111 búooda l.idad que pre nen ta e1;tc ritmo (•¡¡ unn propicdnd del rit1110 

circádico que prnvlllllcc en c:itn actividad lo que sugiere el <¡uu pucd11 haber~ -

otros ritmon de ¡¡ctividad nuodudon con d VUI! lo que dcpcnd;m de~ l mlnmo ritmo. 

Por uu parte DMilcv11ky y coluborftdorcn en 1970 (72) hicfo.ron unn ex,•. 

tensa r1willión sobre lon ritmon bfológicon de loa urt:r6¡}odoa. 
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La actividad locomotora del escarabajo Trogoderma labrum (59) del -­

termita Porccllio scabcr (77) y del miU.pedo Art~r.osphaera dela:z:i (183), se ca­

racteriza por tener dos picoa de actividad: uno al momento en que se enciende y 

otro al momento en que se apaga la luz. Es curioso hacer notar que basta cam-­

bi.ar algún factor ambiental como la temperatura, por ejemplo, para que e 1 ritmo 

locoll)'.)tor cambie de llllnofásico a bifásico. El cangrejo Carcinus (166) es un c~ 

so en el que este fon6meno se presenta siendo suficiente una modificaci6n de 5 

a lOºC de temperatura ambiental. Otro caso le presentan los escarabajos de, la 

especfo Calandra ¡¡ranaria (23) los que en un régimen 12:12 muestran s6lo un pi­

co de actividad a i:-.i;;diu <lía, mientras que con cualquier otro régimen luminoso -

se torna biíául.co. También los cambios estacion.alea parecen influir en la apa­

rici6n de uno o dos picou, coJllO se infi0re de loa reportes hechos sobre distin­

tas especies de moscas (247) y escarabajos (176, 255, 256). 

Los valorea de la periodi<:i<lad circádicu que se han reportado para -­

los artr6podoi; fluctúan entre 21. 5 y 27.5 horas, dependiendo de la cantidad de 

luz ambiental. Hay d11to1; sin embargo, que sugieren el que la regla de Aschoff 

reforcmtc a la ncci6n de la luz 11obrc la periodicidad circlidica, no se cumplo -

en muchos artr6podon. 

Azacyan y 1'yshchenko en 1970 (7) presentan rogistroa obtenidos de 1.u 

actividad lllOtora del gr1llo (Gryllu's domcsticus .1•) en los que puede vcrs1! cla" 

ramcntc un ritxno de actividad con un tnliximo durante la noche. 1.os nctogramas ~ 

que p:reaentn muestran tlllllhión c6mo la uctividJd motorn eatá sincronizada con el 

ritmo de iluminnci6n que so presente (8, 16 y 18 horno de ilum1naci6n por día) 

do tal manera que el nifix!Joo de actividad se 111can;r.n poco antes (on ''d{us lar" -

gos") o poc'1 deupués de que 11.1 l.uz so ap.:igue (cu "dfos 1.:ortos11
). Estos hechos 

ponen ,de lllllnifiento un incremento en o 1 iingu lo do fase positivo entro el pico -
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del ritmo y la transici6n de luz a obscuridad cuando tn longitud del dfo ne ha 

aumentado. Los mi8ll10s autores reportan tambii!n otros casos observados en nnim,!! 

lee de la misma especie que le pcnniten concluir que se comportan coll"O "activos 

de día". Finalmente concluyen que l¡1 oscilación es cnd6gcnn ya que se obtuvo -

en animales que habían sido seguidos durante 11 lgunas generaciones, tnunifcstánd,2 

se tt1nto en luz como en obscuridad continua, aún cuando el período sen diforen­

te en cada cano: de 22 horna en la obscuridad y de 26 horas ei1 la luz. 

F.n la miatIW especie de grillos, No\./Oslelski y Patton en 1963 (177) rJ: 

portaron cambios peri6dicos en la actividad locomotora en registros que se num­

tenían por mÁa de tren acruanau. En 1169, Cymborowsky (63) rcport6 un ritmo ci.E 

cádico en la actividad locomotora del grillo~ dollli!sticua 1·, el que fué • 

estudiado en cultl.voa que incluían dei;de huevecillo11 haata imagos en condicio·­

nes de luz conatunte pri.lncro y a rt.1g!mcncs de luz-obscuridad después; el rngis­

tro ue hacía por roodio de un 11ctógrufo. 1-:t1 condkioncs de lu~ con:.it1mtc, no -­

hay ritnio el que 11c presenta llJl.lY c111ramentc himodnl al rer Mmctidos los nninul­

lcs al régilllCn L:D. Eatc ritmo foé rcgi11trndo durante doa smtUJt111S dtrnpués de -

las cualcn 6l~ obr.mrvaron cumbiou en el ¡>atr6n de r<"spueutu. El autor com:luyc 

que el grillo ca ut\ nnim.ul noctun10 aún 1cn condicl.onc1.1 de laboratorio. 

En unu serie de 11rtfoulos, llrady (26, 27, 28, 29, JO, Jl y 33) rcucl'\11 

los resultados de registrar la actividad motoru de la cucnrncha (Pct:i11Llnet.a ··• 

americana). El autor colocaba 111111 animal.ca en un tanque un el que hab'fo alimg: 

to suficiente y que nstubn a 28°C. En una pr imcra otapu e 1 tanque cata bu me- ~ 

puesto n 111 luz natural pura dcapufü¡ !llllntcncr un régimen de 12 horas de luz, 12 

hora u de obscuridad (12: 12), con la trunoic i6n dtt lur. 11 obucur:l.dad a las 12 ho­

rno. S61o uf:l6 adultos w1choa. La nctivíd11d ora recogida cm cnjna con fotoccl~ 

das y tlct6gra.fon; loa 1:cgiutro11 obtcnidoa pusicroll cl<1r111nente de manifi~~i;to; un 
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ritmo circádico en la actividad locomotora, el q•Jc se ufocta :!JnportnntL•mente -­

cuando se introduce una serie de mnnipulaciont>s entre lns que destacan: la dcc_!! 

pitación, la cauterizaci6n de lus células neurosecrctoras del gan¡;lio !;ubcsof.á· 

gico in situ, el corte de las comisuras circumcsofágicus y el corte de las íi-­

brns conectivas procedentes del ganglio post-rubcsofiígico. Con numiobrus experJ: 

mentales comparables Cymborowski y cols. cD 1970 (70) y Dutkowsky y Cymborowski 

en 1971 (811) obtuvieron conclusiones nniy interesm1tes sobre los posibles meca-­

nismos de regulación de los ritmos cii:cádicos aludidos. 

En otro artículo el mi51110 Brady (30) hace una revisión muy extensa a­

cerca de la íisiolneía de los ritmos circádicos en insectos. Así., alude a la -

dificultad de interpretación qtic suelen dejar algunos ritmos loco1IX,1torcs, yn ·­

que al ucr cota actividad una ni.'.lnifostaci6n couductual, se puede asociar con·­

múltiples estímulos t:!nd6gcnos qut• quedarían modulados por el "n~loj" que hubie­

ra sido 1.1ctivudo por ellos. 

Por su parte, llnll en 1965, 1971, 1972 y 1973 (9, 10, 11 y 12) tnm- -

bién cutudi6 la ~1ccividad locomotoru de cuc¡1racha (I\rahenrn s_runiifor) s6lo que 

con lu prctcnsi6n de locnliznr el sitio en .:ll q1Jc ae originudu lu sincroniza-· 

ci6n del ritmo que mwlc obscrvan1c nsoci.ada con la iluminad6n aplicndn 11 este 

anironl. 

De todas formas se considcr.:i. que, cfoctivamcntt>, lo 11ctividad locomo· 

tora del insecto es la nwnifostaci6n de un rnloj intr.rno (RobHts, 1962 (266): 

Janes y co ls. 196 7 ( 137). Estos autores reportaron actividad locomotor.!! billlo· -

dal con actividad cm t!l "mnancccr" y en el "anochecer" subjetivo$ en ltl cucara­

cha y en e 1 mosquito Anophelcs rc11¡mctivmncnlll. Haynr y Stmerman ( 16.5) ou una 

serie de trabajos publicndos uobr~ el origen de la actividad r!tmicn ~n pobl1l·­

ciomrn de mosquitos 0...!':..<!!l!! ~rtiot.Jhynchus) C'nconti:aron q11l1 el cicln bi.n-.:idnl --
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que caracteriza la actividad motora de estos nni.malcs es algo más que la mnni-­

fcstaci6n de un cambio cinético :1 la luz, correspondiendo realmente a cumbioG 

end6genos que se presentun en condicion<!s coustunté•s. Roberts (225) encuentra 

11 su vez que en las cucnruchas los ciclos bitrodales son mucho más claros en CO.!} 

d.icioncs de luz que de obscuridad constante. Por otra parte Ge sabe que la 1110~ 

ca tsctsé Glouninii moruitans (32) restringe uu locomoci6n 11 vuelos breves de un 

minuto separudos por grandes int~·rvalos¡ en períodos de doce horas de luz menos 

de ocho de euou períodos dt~ actividad fueron registrudos: No obstante, tumbién 

1rn aabc que pued1~11 reBistrnrae esos periodos en condiciones de obscuridad co11s­

ta11tc, conclllui6n 11 111 que uc llcg6 lil5lo después de haber obtenido ln actividad 

promedio de muchas e.le c!utau mo:;cau. Cambios diurnos en la actividac.l de la loui-­

briz Lumbrlcu11 terr1i1itriu, fueron pue11to11 dt: mnniffosto n trnviís d<1 los trabajos 

de Johnson en 197L y R11lph en 1957 (212). 

Una varinnte de la nctividild locomotorn, lu encontramos en la geotrudn 

negativa y ponitiv11 c¡1H~ prcoentn la especie SitophLJ:..~ granariua (Call1mdr.i .fil:!! 

~) crnt:udilldo ¡>or llini1'.ow (!!\ 19611 (2'.l). ~:st11 Hctivi<lml prcsm1tu un ritmo -­

circlidico !lÓlt' cm condiciotws <le cultivo deafovornblcs, lo que se ha intcrpret_!! 

do C()lllO unu nucrtc de rc1;pucrnt.1 migratoria ¡¡ lar. dlficultadcr. nmbientl1lcs. Otr11 

modalidad de actividad t111>tora la cncontrmnos (H\ 111 \!lltriduluci6n. l~utc movi- -

miento hu 1;1ido catudiado en grillo11 por I.ohn (156) y Dumortier (83h cate últ..i: 

mo en su trabnju incluye también el eiitudio que hizo sobre t:l 11itio do ontruda 

~k la hu: conP I! lclllllnto sincronlzndor del ritmo. l'o: e i;tar asociado con cierta 

cl1.1sc de 1novl.n·i~ntou pucdn lncl.ul..rac entrú cst:os rilmos ul rcport¡¡do por l.oher · 

y Chnndrnshclwrnn en 1970 (15 7) ac1~rcn del carlict1ir e irdidico de la oviposicl6n 

del saltnmontc11 Chor.thiepun ~pcnnh, 

Ot:ro aspecto tumhién interetrnntc, cl5 el que m! llreacntll 4m 1011 <mimo-
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les con tendencia a migrar grandes distancias aún cuando 111 re laci6n entre rit­

mos locomotores y migrac16n no se ha establecido claramente. Algunoa autores -

(Caldvec l y Dingle, 196 7 (54); Dingle, 1968 ( 79) y Edney, 1973 (87)) reportan -

una actividad circiídica en el escarabajo del g6ncro Oncopeltus y en lll langosta 

I..ocv.sta migratoria, respectivmoontc, mientras que en Schistocerca gregaria, Od­

hirunbo en 1966 ( 179) reporta no haber encontrado tal actividad. Otros ritmos -

locomotores han sido tambi6n reportados en insectos. Eidmnn en 1956 reportó -­

que el ritmo en obscuridad conntnnte de Carausius no se altor6 por la c.xtii:.pt1-­

ci6n del copora nllata; Fingennan y cola. en 1958 (105) observ6 la ritmicidad 

circádica del fu1 ltrunonte s (Roma lea) y comprobó que no se suspendió deapués de -

la rell'Oci.ón de r·.)do el ganglio cerebroide. 

Mu ller on 1965 ( 160), concluyó que hay cambio u r!tmicoo en ln activi­

dad locomotora de las ninfos de Balte11 .Eh_~, coincidiendo. con lo expres11d1) -

por llarkcr en 1953 (113). 

Entr1~ los nutoreu que más han c:itudiado ln actividud locorotora, des­

tacan llarkcr y Robérts. l!nrkcr (1111, 115, 116, 117, llll, 119, 120 y 121) fué -

la iniciadora de una serie de trabajo c. en los que el tema central era la perio­

dicidad que podía observarse en la actividad locotootora de la cucnrnchn (Peri-­

planeta lltnCricann y nlattu od.entnlis) y loa factores do loé que dependía. La 

autora reportó c111llhios circádicon dé la 11ctividad lo mfomo en el lllllbicnte natu.:. 

ral que en condiciones de lnborntorio. Esta uctivi.dnd se carnctcriz;¡¡ por tre-­

nca de actividad en lu primera parte de la noche sobre todo poco antes de la 11~ 

dianoche y un período de silencio en la última parte de la noche y durante el ~ 

d!a; este ritl'M dcsnpm:cce si loa anim.ak¡¡ son coloc.ado11 en luz constante, obsc.r 

vándose que en cst11s condiciones la actividad se vuc lvc nznroan. A au vez, Ro~ 

bcrts, (227, 211}, 229, 230, 231 y 232) repite buann pnrtu del tulmjo de llarkcr 
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y si bien encuentra una ritmicidnd circúdica en estas especies, le es imposible 

corroborar e 1 papel que Harker había propuesto que ten fon a lgunns cstruct11rao -

del sistema nervioso en la ritmicidnd circlídica. 

•rambién Roberto T.W. en 191+2 (233) estudi6 el ritmo focomotor de al~ 

nos crustlíccos decápodos encontrando que atl muntenimiento dcp!mdín en buena PB.! 

te de la integridad del siote!IUI n1!rvioso central. Algo semejante füé propuesto 

por Kalmun en 1938 y Schullek en L942 (236) trabajando con el ucocil del género 

Cambaron. Sin embargo, Bliss en 1962 (25) después de eatudiur el ritmo locomo­

tor del cangrejo Gecarcinua, rcport6 que la periodicidad ue m1111tienc en algunas 

ocnsionca dcapués de la extirp11ci.6n de los tollos oculares, aún cuando se prod_!! 

ccn crunbioa en la frccuenciu llbrc, la que de 24 horas 12 minutos, pasa a 22 I~ 

rao 42 roinutoa. 1'.imbién en Crustnceoo Jlrcgnzd (Y+) y Jh·egnz:r.i y Nnylor (35) -

rngistraron el e fo e to de lna lrnj11a tcmpcr.aturns iwbrc e 1 ritroo locomotor del ª.!! 

f{podo Talitru!! aaltntor, dcnioet.rnndo que lil! produce un nt1·nao l~n loa períodos 

de actividad, como ru11Ult11do Úf.\ ln upHc11ci6n de hnjnu tc.mpcrnturaa; est(.l cam-­

bio do pende importnntemcntc de la hora n l;i que ae hnyu aplicndo el cnmbi.o .• 

Ritmon Asociados con el Desarrollo Emhrionnri.o. 

tan rclndonna entre ontogenin y rit:mi.cidad circiídl.cu incluytm unu -­

gran variedad de fcn6tuC110s aún cunmlo pue.dun 1.ncluirse en doo grand(!ll r,rupon: 

la rel11ci6n que ejercen los ritmo11 circndico11 oobrc el dc~nn:ollo ontoglíuico y 

la rclaci6n que eje reo el de narro llo ontogénicc oobrc los ritmoo circádicos. El 

primer ns¡,ecto com¡ircndc rituou diurnos de di visione ti ce h1 lnrc a y de cruciruien~. 

to celular, ritmo diurno de mndurnción y aparici6n PJ,!ri6dfo11 de lll!,'1.11\US otapan 

del desarrollo co100 cclosi6n, m11dn o cmcrgcmcin. r.l rcgundo aopecto ac ro.fiero 

n la acción de algunoo cunibi.oa circádicon nn el curi;o de lu ontogcnio. A ¡1ro~ 
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De esta tabla se puede concluir que los ritmos circádicos tienden a -

aumentar su rango conforme aull\Cnta el desarrollo embrionario lo que pudiera de-

berse al desarrollo du uistclll.lls inhibitorios que actuarían a nivel celular u --

hormonal aún cuando no se descarta la posibilidad de que en la edad adulta est:]; 

viera aincronizado un mayor número de ritmos. Otra duda que se presenta des- -

pués del análiuia de catos datos es si hay en el metabolismo de los organis1nos 

un cambio paralelo al que se obser.va en los valores circádicos durmtc el desa-

rrollo ontogcnético. 

Entre loe ejemplos de ritmos circádicos durante el desarrollo embdo-

nario, podemos citar algunos de los mejor establecidos en los insectos: Nielscn 

y Jlaeger en 19511 (171) reportaron que la formación del pupariO y la pupación de 

~ Tneniorhynchus Wied., lle hacl~ por la noche. A su vez Rensing (216, 217) 

construye otrn tabla en lu que incluye los datos obtcnidon hnsta 1965 acerca de 

la actividad circiidica de algunau cspucic 11 de l.nucctou; cata tabla la reproducJ: 

mos (lllO<lificada) a continuación: 

?A.BU. No. Il 

Especie Familia Autor 

Aedea .~ncnioth)"!1chue Wied. Dip. Nfolaen y llaeger 1951+ 

Coleo¡,>a frisi':!!! D.!.p. Rel1'.Wlrt, 1961 

Orosophila 1oolanognst~~ Mdg. Dip. Rcnain,s, l\O publ. 

Culcx. Dip. Goray, no publ. 

~~~ Lcp. Nielsen, 1961 

Tiempo Fen6meno 

noche Fonuncl.ón 

mallan a 

noclle 

noche 

tarde. 

del pupa­
do y pu­
pación 

11 

11 

11 

11 

¡ 

" 
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Espc.cie 

Carausius morosus .1• 

J¿rosophila 

Pectniophoi:a ..82fil!Yllic l la 
Snunders 

Bombvx mori .1· 

- 3 3 -

TABLA II (continuaci6n) 

Familia Autor · 

He mi p. Johnson y cols. 195 7 

Orthop. Kalmus, 1938 

Dip. Kalmus, 1938 

Lep. Hinis, no publ. 

Lep. Tanaka, 1961 

Tiempo Fcn6n1'.!no 

nmfümn muda 

noche. " 
mafl;ma eclosi6n 

mai'lana .. 

mni'!ana 11 

Postt!rionncnte a esta rcvisi6n aparecieron algunns otras en las que -

se de.tullan nspcctc:; d.;l <leaarrol lo embrionario que se modifican bajo la influe.!! 

cia de una oscilaci.ón circiÍdica. Así, por c'jemplo, Hini:J y Pittendrigh en 1968 

( 158) i·eportan que la po lil lu Pcctniop}h)t"ll gosavpic lla está sujeta a una diapa.!! 

1111 inducible en el cuarto entado larvario, la que puede obscrv1n·sc clnrumcnte -

en condiciones de labor11torio. Los gn.1¡>011 dt! huevccilloi; o de 1111-vas, eran !llll.!J 

tenidos a 26°C y fü)mctidos 11 ciclos de catorce horns de luz por diez de obscurJ: 

dad (L:D 14:10); los liuevccillon erm1 rncogldot:.cn ctijns de 111citu y nlimentu·-

dos con agua nzucarndn. Cada noche "run dej<1dos nlgunos miles de ellos sobre -

papeles colocadoo expresamente con ese fin. J,.:i cmbriogéncsis termina alrededor 

de 9 días deupués y a partil" de ese momento se prcucnta el ler. estado larvario. 

Este oe prescntnhn an·!tmico si hnbfo luz u obscuridad conatanto., y mlís rápida· 

mente en aquélla c¡ue 1.m éstn condici6n. Si l¡¡ condici6n era dr: ciclos de luz~ 

obscuridad (L:IJ 12: 12) i1e c1bsery¡1ba r¡uc lll primera muda se preuentaba en paquc· 

tes discretos, uno cndn dfo, con la mediana de 1:ad11 d:lstribuci6n muy ccrcn de -

la llora del ummwci?r. Si ac c11mbinhr.1 d. p¡¡tr6n de «stimulnci6n luminosa podia 

observnrse que !wy cn1nbio1J (!!1 111 ritmic.idud roe 1n crrergcnda, lo qua h11bln e la-

r<lJ!Jc:nte. en fauor de un r1.tmo cil:cúdico 1.ndiicido; inlis aún, nl aplicarse un trun-



- 34 

sitorio de luz a obscuridad, un solo pulso luminoso dp 15 minutos o un sol.o pu..! 

so de temperatura de 28°c,· se inducí.u ln ritmicidad cl.rciídicn en las pobl,lcio-­

nes estudiadas siempre que estos cambios se hubiernn aplicado 11 partir de la ª.!: 

gunda mitad del desarrollo embrionario; los auto re i; hicieron notar que justamcE 

te en ese tiempo, u parece en el embrión una mL1nch11 rosácea que pudiera ser el -

sitio de entrnda para la infonnuci6n requerido para que el ritmo se manifieste. 

También en 1967 Nayar (162) reportó un ritmo diurno endógeno que afo_s 

ta la población del mosquito Acdc~ tat~niorhynchus y que tll: manifksta por la S_!! 

lida de las larvnu a intervalos c1:rcanos a las veinticuatro horas (21 horas 5·¡ 

minutos), pero que pueden afoctarse por los regí.menes de ilun1inuci611 o tempera-

tura aplicndon. Aaí, ¡m condicione¡¡ <h~ L:D 12: 12, el. ped.odo es de 22 horas 28 

minutos y puede seguir cambiando 11L 1ic aplican 111~1'\alc:; luminoscrn únicas (sincr.2 

nizadorca). Los cambios de tcmpcr?lura <¡uc Hplic•1 el 11utor (:11 diferentes momPJ! 

toa circádicon, también ufocl<1n P l ritmo pwscnliimloiw el mí1ximo de emergencia 

durante la fauc: del cklo en l;1 c¡lll~ haya m11yor tcr.1pcratura. I:sto:-; d11to:1 <1s{ CE, 

mo los obtenidos en 1968 (16'.l) k púrmiticron ul ¡1utor iniiilltir <;n t•l origen t•n 

d6gcno de esto ritm;i el que, por otrn parte, yu hnhía sido reportado por Nicl--

sen y Hncgcr en 1954 (171). 

En 1970 Trumun y Riddl.ford (249) reportaron 1;1 salida chcádic11 de la 

última titapa larvaria de innectos de l11s ú&pccicr; .!!Y.•1lophora cucropin, Anth~ 

polyphcnrus y Anthc_E.!!_!! pcrnyi. Eatn ecdiiJia dt~pendí.a importantl!rnt'ntc del réa!: 

mcn L:D t¡uc hubieran utili.:rndo lo¡¡ 11ut.or<ir. 1rn!. coro de lu l!spucie de l.a qun se 

tratara. 

También muy J.r11portantcs resultan los tralmjos de. Pittcndrigh y ~olti. 

(195, 203, 20l1, 20'7) na!. como de nrctt (37), Ch1:mdrauh.:lrnrim (58) y ?.ilnmt!rman -

(267, 268) y llarkcr ( 122) nobrc la ritmicld·1d circiidica d(1 ln cc1osi6u de~ 
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phila pseudo obscura y Drosophilu mclanogaster especies que tienen un pet"Íodo -

de 22 horas 20 minutos con picos de emergencia justo antes del amanecer. gste 

ritmo ha sido manipulado ampliamente comproblindose a través de tales m11nifesta· 

cioncs el carácter circádico y cnd6gcno del fcn6meno. De una manera también -· 

muy clara este ritm:> ha sido utilizado para poner de manifiesto el fen6meno de 

la sillcronizaci6n de las oscilaciones circúdicas habiendo sido tnmbién utiliza­

do como base para algunos de los modelos matemáticos tnás populares sobre este -

tópico (ver la revisi.ón que hizo Pavlidis en 1973 (190)). 

Un ritmo aimilar al descrito para la eclosión de Drosophilu füé repo_!: 

tado por Chundrnshukarun y lohcr en 1969 (58) quienes lo obtenían al transferir 

pupas arr!tmicaa de la situación de obscuridad comitunte a la luz constante 

(D D - ~ L), uólo que cate ritmo se :unortiguaba muy riípidruoonte. 

La diapansa ha sido consideruda como e 1 resultado d.e que se conjuguen 

una serie de factorea runbientoles: temperatura, cantidad de lu:z y disponibilidad 

de alimentos entre otros. Algunoa autores considernn que el control de esta -­

funci6n depende fundamentalmente de una actividad circádica rcgidn a su vez por 

las neurosccrcciones del animal (llnrker, 1961 (121); Dnui.lcvnky et al. (72)) -­

mientras que otros le confieren a esta funci6n \In carácter Jl)ás bien eco.16gico, 

lo que hace que se excluya fa ritmicidnd circádicn (de Wilde, 1962 (76)). Sin 

embargo runbos puntos de vista no tienen que ser nccesnrilll11cnte excluyentes yn -

que puede ufirrn.arse con bane a una gran cantidad de evid(1nc:ln oxperimental, que 

los "ritmou ccológico11" son el resultado de fenómenos múltiples entre los que -

quedan incluidas las ose ilaciones end6geuas circádican. 

Aún antes de que se lleve a efecto lo oviposici6n, el desarrollo de -

los buevcci.llos dentro de la hembra del grillo tiene un carácter d.tmico (Dutk,2, 

wski y Cymborowski, 1971 (84)) pt~sentándose claros cambios en la síntesis de -
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RNA que se lleva a cabo en el epitelio folicular de los grillos. Corno otras -­

etapas del desarrollo están claramente acopladas por relojes circádicos, puede 

esperarse que la cxpulsi6n de los huevecillos tuviera también este carácter; de 

hecho esto ha sido observado por Minis y Pittend't'igh (158), Pittcndrigh y Minis 

(206) y Pittendrigh y co ls. (208) en Pect l.nophora. 

La ecdisio larvaria de Aedes es aincronizablc pcr pulsos luminosos 

aplicados a distintos tiempos del período de obscuridad (Nayar, 1968 (163)), 

Situaciones ambientales como la falta de alimento, la alta salinidad y el OÚlllC­

ro excesivo de larvas, dieron como resultado una aceleración en el proceso de -

desarrollo larvario, de tal suerte qu~ se produjeron hnst:a siete picos en la P.!! 

pación asociados con un solo día de poaturu de huevecillos; trunbién se observ6 

que estos factores cnm cupaces <lo sincronizar el rit100 de tul manera que el P.!: 

dodo quedó indistinguible de 24 horas. En otro trabajo Nayar y Suvcrman en -· 

1970 (164) encontraron claros signo11 de ritrrott do pupnci6n en s6lo lllgumu1 de 

las especies de UlOsquitos que estudiaron. 

Otro caso de ritmicidnd cf.rcádica en 1ll cclon16n de larvas es el c¡ue 

reportan Dc!an y colaboradores en 1968 (73) en la mosca tse-tsé así collkl uno muy 

interesante estudiado por Nrunumn en 1971 (a} y 1971 (b) (169, 170) en la cspe-­

cie Clunio mnrinus. Eutc ritmo de emergencia eo circiídlco pero también se ha -

asociado con las mareas y la luna. El autor lo describe de la siguiente numera: 

esta cspécie tranacurrc sus etapas lar•1ario y pupal entre las algas rojas que • 

hsy en la zona de mar1JS de algunas playas europeas. Los adultos emergen cuando 

la marca eatñ baja y viven s6lo dos horna durante lar; cuales deben aparcarse y 

poner sus huevecillos pues la marea al avanzar tiende a cubrí.rlos !ntegrWN?nte. 

La especie tiene muchas razas que difieren entre 1.1! por lus horno a las cuales 

se presentan sus ritmos de emcrg1mcia, loa que están clarruncntc nincronbndos a· 
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las horas en las que se dan los cambios de \llllrca. Así, por ejemplo, lt1 l·aza -­

presente en la costa vasca tiene su pico de emergencia a las 18: 30 horas loca-­

les, mielltras que la raza normanda_ emerge alrededor de las 14: 00 horas. Cuando 

se cruzan entre sí. especímenes de runbae razas, el pico de emergencia se presen­

ta a las 16: 00 hras, lo que sugiere un contro 1 genético a través de la posible 

participaci6n de algunos caracteres cuantitativos. Las razas del sur presentan 

esta pcriorlicidad diaria con carácter circádico observ/indose su ritmo libre en 

condiciones de luz constante¡ en e 1 ártico donde la larva habita en zonas inte.! 

marealea la emergencia es estrictamente de marea (12 horas 24 minutoo); l1n el -

laboratorio bajo un rl!¡;i.mcn L: D lb: 8, la ouu.\rgencia se presenta diariamente, -­

diez horus clespuf¡;" del amanecer; en luz u obscuridad constante, no se detecta -

ritmicidad alguna. l.üll uutorea sostienen c¡w esta raza ha perdido su acoplmnieE 

to circádtco presentando en ocosioncn la ewcrgcncia de uruerdo ul. tiempo en el 

que previamente hubieran eatado aomctidos los sujetotl u la uUlrca baja. 

En ¡¡lgunas razas europea~ de Clunio, la 11it1111ci6n llC con1plica debido 

a que la larva vive en el ngun baja, mientras que los sitios donde se nlimenta 

quedan expuestos a las m.aretw de prl.JMvcrn. Eota circunatnnc111 huce que su ri_! 

mo de emergencia se produzc:a al día 15 (14. 7 cxactruncnte) del ciclo semilunar ~ 

mient-ros que con cicloo de luz-obscuridad de lnboratori<> emergen con una perio­

dicidr.d de 15 dí.as. Eote ritmo semilunar ne sincroniza de una tlllltlera diferente 

en cada raza ya q1w a las del norte de Europa, por ejemplo, bar.ta aplicÍlrles un 

pulso luminoso débil (que simule la luz de la luna) para sincronizarlos, miau-­

tras que las del 1JUr requieren espec!ficumente de pulsos luminonos y de cambios 

mecánicos. para pont~r de l!lllt\ifiesto un c•unbio circlidico. 

Con estos .dntos Ueumnnn r.ugir:!,6 la existencia de dos ro lojes: uno ci_! 

cádico y ot:ro smnilun11r; el primero parn(¡e inobjetablo; sobro ul segundo surgen 
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dudas ya que esta periodicidad no se presenta a menos que los anin11.1les estén s_e 

metidos a un régimen de 24 horas de luz y 24 horas de obscuridad; es posible 

que la emergencia cada quince días obedezca a la capacidad de estos animales P.!! 

ra contar quince días desde una salida hasta la siguiente, lo que no es lo mis­

mo que una acci6n producida por la influencia de un reloj circádico. 

Ritmos Circádicos r'isio lógico s. 

Bajo este rubro hcmoa incluído una serie de cmnbios circádicos que -­

han sido reportados en distintoa grupos de invertebrados y que afectan de una -

manera o de otra el metabolismo de estos organismos. 

Ea de esperarse, que los cambios mctab611cos no si~ presenten desliga­

dos de otroa sino que, por lo contt·ario, !JC relacionen de alguna Jl\Ancra con la 

actividad cir.cádica de otros aiatem.ns, pnrticularuJCnte el motor. St\ ha demos-­

trado, p..it' ejemplo, que el chapulí.n Ronutlca microptcra (Fingcnruin y cols. 1958 

(105)), el acocil Cambnrclluo slmfeldtii (l:'ingeraum 1955 a (100)) la cucnrachn ~ 

riplaneta r•mcricnna (Janda y Mrdak, 1957 citado por Brudy (133)), ti<Jncn el p_! 

co de consumo de oxígeno m.líximo coincidente con la mfiximn actividad locomotora. 

Simil11nnente en otra cucaracha (lllntdla germanici1 (Bcck, 1963) (15) el pico ll!!,! 

yor de conBUmo de oxígeno se product~ en la lo. o 2n. hora de permnnenc La en lo. 

obscuridad que eo el tiempo en el que el nnimtll estií e.n plena actividad motora. 

Sin embargo, el carlicter circádico del ritmo de consumo de oxf.gcrno :faté dcmo11tr,.!! 

do mucho mli.11 tarde en 1969 cuando Richurda lo puso de 11umificato con registros 

obtenidos de cucnrachau puestas en obscuridad constante (221i). Se cncontr6 tu!!} 

bilin que este ritmo tiende u amortiguara!.'! rlipidamentl! dcsnpareciendo hacin el -

séptimo día, lo qua hace intci:eaantc et rcghtro simultáneo da este riti.110 y el 

locorooto.r :'Uesto que do éste se reporta una ritmicidad 111.'in allá de nlgunua sel!!!! 
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nas; la correlaci6n en estas circunstancias no ha sido establecida. En Blate-­

lla tampoco ha sido fácil establecer la relaci6n entre nivel mctab61ico y la a_¡: 

tividad locomotora ya que el consumo de oxígeno se inicia a un nivel muy bajo -

después del "umunecer" y aumenta muy bruscamente hacia el "anochecer", durante 

un período en e 1 que casi no hay actividad locomotora según lo cstableci6 Beck 

en 1963 (15). El mismo autor sostiene en otra publicaci6n la opini6n de que el 

ritmo de consumo de oxígeno tiene una periodicidad de 8 horas; a su vez Richards 

y llalbcrg en 1964 (223) no dan indicnci6n de ninguno de estos cambios en regis­

trotJ de Pcriplaneta que duraron hasta 13 dí.as. 

El consumo de oxígeno en las diferentes etapas del desarrollo l:irva~­

rio htt sido otro <1spccto también eutudiado por algunos autores. Entre ellos --

, Rensing en 1966 (219) trabajando con Droaophila melaneguater, cstudi6 la rela-­

ci6n del adulto que habfo sido estudiada por Hclcher y nrctten 1973 (17) y el 

nivel de conmmio de oxigeno estudiado por él mi!.mo. Encontró que en condic;!.o-­

nes de L:D de 12: 12 el tercer estado larvario y la prc~pupa tienen niveles de -

consumo de oxígeno clararoC?ntc bimodnles con mfoi.Jr.os alrededor del 11 /IIllaneccr" y 

del "anochecer" y múxiioos cerca del medio día y de la medianoche. EBtas rela-­

ciones de fo1m se invierten completamente en la vida adulta conservándose, sin 

embargo, el ritmo bimodol de actividad. (Jlardeland y Stange en 1971 (112)), 

En otra especie de Dipteros, l'.l l mosquito Culcx pipiens, el consumo de 

· oxígeoo máximo se presenta alrededor del amanecer y del anochecer subjetivos 

persistiendo por lo menos durante el primer día <le luz constante (Buffington, 

1968 (50)). 

~:1 ritmo respiratorio de Drosophiln es susceptible. 11 la manipulación 

por medio del íotopedodo, observándose que on L:D de 20:4 el pico asociado con 

e 1 "unoch<~\:t:·r" es de alrededor de 3 'hora a y o l mínimo nocturno oc prcH!nt:11 9 h,2 
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rus más tarde que en condiciones 12: 12 (Rcnsing, 1966 (219)), En condiciones -

de obscuridad constante persiste e 1 ritno búnodal mucho más c larrunente que si .• 
la condición es luz constante (Lcclcrc y cols. 1961 (151)). 

Otros ritmos no ncceaariamente circádicos reflejan sus requerimientos 

metab61icos a través de. cambios en el consumo de oxígeno del que se reportan P.!: 

riodicidndcs muy variadas, entre 0.8 y 3 horas como el de cucaracha, por ejem--

plo (Richards y ltalberg, 1964 (223)). 

En la r~spccic Tcncbrio molitor, Campbell encontró un ritmo de 5 horas, 

aproximadamente (Campbell, 1964 (55)), mientras que Wilkins en 1960 (264)) rcpo_! 

tó un ritioo de menos de una hora que no tiene compensación de temperatura, So-

bre los ritroos aludidos en el párrafo anterior los autores no indican si hay o 

no características circádicas. 

Un ritmo de 8 horas se presenta an el lcpidoptcro Ostrinia nubilnlis 

(Beck, 1964 (16)) aaí como en ln larva de Laspcyresin pom::iriella (!layes y cols. 

1972 (125)). En ninguno de estos dos casoa los autores dan datos que permitan 

aceptar en entos ritmos un verdadero caráct1n circádico (aunque trimodal) ya --

que no hay um1 "activi.dad libre", aún cuando persistan en condiciones de obscu-

ridad constante, Mori en 1960 (159) hiz.o datcrminncioncs en la conccntraci6n -

de hidrogcniones, e 1 con5Ut00 de ox{gtrno, el contenido de bi6xido de cm:bono, el 

contenido de Nll3 - N de ta sangre y de g lic6geno del cuerpo de la p lumn de mar 

Cavernularia ~ y encontró cambios cíclicos qut; preaentan lns característi.--

cas de los ritmos circádicoa mlis importantes. 

En el ctusttícco Hippolyte .Y.~!!ill! Gamble y Keeble en 1900 (110) crntu--

diaron ln frecuencia rcsp'iratoria obncrvnndo un aumento de la mi.ama durante 111 

noche coincidente con la fosa de cambio de color que. los caractcrii:a. 

Por su p11rtc Gompel en 1937 (111) hizo d!!ten11inuci.0Ms dol consumo de 

'.;·:,; 
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oxígeno del cangrejo Xantho a intervalos de una hora durante algunas semanas y, 

report6 que hay cambios a lo largo del nictámcro de tal suerte que el máximo 

coincide con-la hora en la que la marca es más alta; hay, sin embargo, muchas -

otras especies en las que los niveles de consumo de oxígeno más altos se presen 

tan cuando la actividad locomotora es máxima (Onrconectcs, Procambarus y Camba­

rus, por ejemplo) y en condiciones de luz, temperatura y hasta prcsi6n constan­

tes (Edwards, 1950 (88)). En Praunua se ha encontrado un ritioo diurno en la -­

acidez medida en músculo y en hígado (141). 

Finalmente Nowosielski y Patton en 1964 (178), pusieron de manifiesto 

los cmnbios diario1i que oc pt·~s1mtan en la concentraci6n de azúcar sanguínea -­

del grillo Gryllu'! domeaticus L. 

Ritmos Relativos n los Cambios de Coloraci6n. 

Los Crustáceos y los Insectos son grupon de anÚIUlles en loa que los -

pigmentos tienen un claro papel como efectores sea del sistclllil endocrino, sea -

del siatema ncrvioHo. Hay dos clnses d1? estos p:fgmcntos: los cromat6foros que 

se localizan fondmnentnlmcntc en el integumento del exoesqueleto y loa pigmen-­

toa accesorios del ojo compuesto. 'l'anto unos como otro11 responden a la luz muy 

probablemcntfl a través de reflejos de cnrácter neuroendocrino (253), 

I~ntrc las prJ.mcras observaciones que describen ritmos diurnos pcrais­

tcntes en los crunbios de color d<? los Crustáceos están los de Gamble y Keeble -

en 1900 (110). En !!lloo se dcacribe la persistencia de los cambios de colora-­

ci6n del camar6n llippolyte varians e11 condiciones conat1mtc11 de luz u obsct1ri-­

dad; en el dla loa pigmentos se diopcrsan, lo que les ponnite a estos animales 

millletizar· laa plantas acuáticas con las que suelen vivir asociados; en la noche 

los pigmentos se rct1·aen y el animal presenta una coloraci6n azt1l casi transpa­

rente; estas observaciones, oin runbari;o, no siempre hnn podido sur corroboraqao. 

I' 
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Estos mismos autores (141) reportaron en 1904 una situaci6n similar -

de los crolllllt6foros de Praunus. En lon is6podos Ligin bnndiniana (146, 149) e 

Idothen exotica (102) ne comprob6 la persistencia de crunbios en los cromat6fo-­

ros lo que determina que catos animalcn sean obscuros durante el día y claros -

durante ln noche; también se ha corroborado que tales cambios se suspenden si -

la iluminaci6n se mantiene constante. 

Astacus presenta también cambios c!clicos en la coloraci6n los que se 

anulan si se extirpan los tallos oculares (140). Resultados similares :fueron -

reportados por Carlson (56) y AbrlllllOwitz ( 1) al cstLtdiar los cambios sufridos -

por loa melan6foroa y los cromat6foros de color rojo. En todos estos casos los 

autores parecen coincidir en la acci6n cíclica de por lo menos una hormona, la 

del "obscurecimiento" (144) aún cuando se ha propuesto la acci6n antng6nica de 

una segunda hormona, la del "11clnramiento11 (254). 

Brown y cole. (41) cstudir1ron detalladrunentc los cambios de colora- -

ci.Sn y llUB fluctuaciones en la especie J1.S!! Eugnax y llegaron a la conclusi6n de 

que dichos cambios están influidoa import1111tementc por las mure.as. Trabajando 

en Callinectea napidies F.lngerman, en 1955 (101) llcg6 a mm conclusi6n similar; 

e ata conc lusi6n se ha visto, sin embargo, fuertemente rebatida por Enright (94) 

quien sostiene el c11rlictcr end6geno de la rit:micidad que presentan catos animn­

les. Sin embargo, otros estudioa también de 1''1ngcmn hechos con l!S!! spcciosn 

(104) apoyan el ¡iunto de vistu original ya que cnngrcjoa que ocupan diferenteu 

eatratoo de arena donde hacen aua excavncion(!S a dos niveles J11Z1realu11 di,foron-­

tes, difieren en el ped.odo de su ritmo en L6 horno, tiempo que corresponde u 

la diferencia entre el período de las marcas en cadu nivel dlll austrato. 

Migraci6n de Pir,mentos Retinianos. 

·Loa prilnci-oo reportes oobre un claro ritmo diurno en 1.a mig1:11ci6n d.e 
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pigmentos cm los Criistúceos fueron hechos por Welsh en 1930 (258); en 1935 el -

mismo autor trnbnj6 con los camarones de agua dulce Hacrobrnchium olfersii y .tl· 

acanthurus (259). Bajo iluminaci6n continua el pigmento distal de estos anima-

les se desplaza distulmente para ocupar la posición típica de adaptación a la -

obscuridad alrededor de 1 atardtice r regre,qando a la posición de udaptaci6n a la 

luz durante 11 l amanecer. Sin embargo, el autor no reportó ningún cambio compa-

rablc para el pigmento proximal. Por su parte llcruiitt en 1932 (20) report6 ca.!!! 

bios 11 iinilares en el acoc il Orconectes viril is al Sl~r co tocado en condiciones -

de obscuridad y temperatura constantes. En 1 a e s pe e i e Anchistioides ..!!.!! -

tlgnenai..!J Welsh tmnbi.:!n demostró en 1936 (260) un ritmo en ln posición de los --

pigmentos diGtal. y reflector que se prolongaba por. dos o más semanas de obscuri-

dad constante sin que se observaran modlíicaciones ni en la amplitud ni en la --

frecuencia y qu(~ permanecía en fose con ln hora del dfo, desde el principio has-

ta el final del pedodo de observación. Si la condición era de iluminación co11!! 

tante, la amplitud cm mucho más baja y la periodicidad clllnbiaba a 26 horas. 

En 1941 Wr.lsh (262) publicó resultados que se consideran de los .más -

claros a propósito de la ritmicidad circ!Íclica de lou pigmentos retinianos acccs2 

rios. La especie que utiliz.6 fué Cambaniu bartonii y lo que rcgistr6 fué la po-

slc:lón de los pil;mcntos durante cuatro meses n temperaturas entre 21 y 23°C y d~ 

rantc cinco meses il temperatura de 6. s•c. 

Resumiendo, podcin<rn afirmnr que muchas i¡on lna especies de ciustáccos 

que han sido utilizadas en el estudio de las migraciones peri.6dica;J de los pig--

mento¡; retinianos acct1sorion (259, 258, 260, 262, 145, 146, 20, 253, 161), nlgu-

nos do ellos pn::eccn t<mcr un clurn ritmo circádico, mfontrus que en otros uólo 

se pre sen ta la uctiv ldml fotoptiriódicn yn que los 1mton~¡¡ no mantuvieron la con-

dición m.í.ninu.1 de luz u obscuridad co11atu11tc que se r~q1Jie.re. para obtener un rit~ 
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mo de actividad libre (161, 259); algunos 11utorcs s61o obscrvnron cambios en el 

pigmento distal (258, l/16 1 1115, 253, 161) y muy pocos 13011 lor; que rcportnn cam­

bios en el proximal (20, 259, 262). 

Ritmos en 111 Actividad Neuronal. 

A fines ele la dt,';cacla de 1011 ai\os sesenta y principios de los setenta, 

aparecieron en la literatura algunos trabajos c¡uc ponen de muniíicsto la nctivJ: 

dad circáclica en clcm1:mto:; neuronales nigi:Jtrado.s tanto "in situ" como "in vi--

tro". 

F. Strnmwasse>r (21;1, 21.2) hizo estudios muy intere:rnntes en el gan- -

glio paricto-vlsccrnl de la~!:!! californi.cu los que después fué afinando -­

hasta obtener rugi¡¡troa intn1celub1rcs dt~ ln nctividnd t~5p<>ntt'inea y provocada -

en cata eatrnctura. 

La actividad de lon g1mglfos cm rcco¡\idn por medio dt~ clcctrocloa co­

locados en loo 11Xones que c~rgcn du lo:i r.ii.•nnoi> y que corrcupondcn a~:icuronas • 

que han podido ncr idcntiíic11das plcllit.'1)(.~rltl'. l:::Jtos axones gc1wrnn clei;cargas i...!! 

tennitcntcll lau c¡uc al :;er rcgi11trad1111 por l;tptJoll d<: atmwn1w, ponen de manific_:! 

to un ritmo circádico cuya pcri.odicida<l íluctúo (~1itrn 23.8 y 26.5 honrn (írc- -

cucncia libre de oscil11ci6n) nntcn d() acr ílincnmi.f.ndo por algunn iicl'lnl extorna 

-(240, 241, 2l12, 243, 2'411). 

Como ente gnngll.o contiénc en sí. un :1~.i:tcma oacilunte, ,,¡ uutor tr11tó 

de ir más lejos rcgi.strando la actividad <fo cl!lulns ni!t-Ví.01.1ns (Íniciw, dNltr(l • 

del mimoo ganglio. Gntci.ll!l a t>ata t6cn.irn puno de tnilnifh·t1to el. qm; la •~6lull1 

3 (según la idenUficaci6n qu<: m~ hn hecho de la¡; .:t.luta¡¡ dt• cst11 ganglio), em_! 

to dcacnrg11u per.iódicnr; que tl.cncn curiictcr d.1·ctídl.ct), (;Olll(1 f!ll d. norun ¡fo ~~ata 

neurona lit! hnn nncuntrudo Vt)llfculai; ncu1·M;ecretoras (J>ernutcin, dutus no publi~ 

cado11 citados por Stnnnwns:il(lr) el 11utor ougiri6 qm) la act.iv'ldud d~ c11ta clih1la 
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depende de la liberación de material neurosccrctor en las terminales de la 11eu-

rona. En el animal intacto, por otra porte, la actividad cíclica podría afee--

tar el ganglio genital que es h estructura con la que conectan los axones del -

ganglio parieto-visceral. Es factible, además, que el nervio periciirdico del -

que forman part.e estos axones, libere estas neurosecreciones a la circulación -

general. Si loa registros de la neurona 3 se obtienen de un órgano aislado pe_E 

tenecit!nte a un animal prcviallll!nte sometido a regímenes de luz de distintos ti-

pos, la actividad se presenta también de una mnnera distinta en la neurorui. y de 

acuerdo con la historia previa del uujeto. Esto ea: las neuronas tienen dife--

' rente actividad Jepertdiendo de que tengan o no "experiencia". La manipulación 

de la actividad t;irclídica la hizo trunbién el autor, para lo cual aplicó pulsos 

de temperatura o inycc t6 actlnomicina D (un iuhibidor del DNA, RNl\ dcpendien--

te); en ambos cn,eos se pudo corroborar que la actividad c!cl~cn se modifica de­

pendiendo del iooll\Cnto en et que el cambio haya sido aplicado, 

Por uu parte Jncklet en 1969 (131) puao de manifiesto la actividad --

cirdidica que present11 el ojo ni11lado de Aply11ia cal:lfornicn por medio del rcu 

gistro de loa impulsos del nervio óptico obtenidos ext:racclularmentc. El pri-­

i 
rncr día de registro se presentaba un pico de 11ctividnd durant<.l e 1 runanccer sub-

jetivo del ani.mlll del que se obtenía 111 prcparaci6n y que había sido previamen-

te sincronizado con ciclos de lúz y obscuridad .o de luz conutant:c por períodos 

de 2 a 10 días. wu potenciales de acción oo obtenían tanto espontiÍ.1\camcnte c_2 

mo después de haber c10tia1.ilado fótlcanwnte al ojo. En ambos cnsoa se observaba 

un pico de actividad que se repetía con un período qm! .fluctuaba entre poco me~ 

nos de 24·y 27.5 horas, dependiendo do que la pre¡rnración e.atllviera en agua de 

mar o en un cierto 11iedio de cultivo. 

En un trabajo en el que continúa utilizando ltt 1nis11111 preparación (132) 
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que acabamos de citar Jacklet propone una explieaci6n a la actividad circádica 

del nervio 6ptico de Aplysia según la cual aquella depende de la interacci6n de 

osciladores end6genos localizados en el mismo tallo ocular. Report6 asimi81110 -

que para que el ritmo sostenga un carácter circádico se requiere que haya un m.f 

nimo de 20'/, de las fibras que normalmente formnn el nervio 6ptico. Si la pobl~ 

ci6n neuronal se ha reducido al 20'7. o menos, se obtiene actividad infradiana, -

lo que el autor explica basándose en la hipótesis de Pavlidis de los oscilado-­

res en la que se propone que de la intcracci6n de elc.mentos de diferentes fre-­

cucncia puede resultar una frecuencia de salida cerca!Ul a las veinticuatro ho-­

ras. 

Por su parte Eskin (97) y Eskin y Strumwasser (96) en 1971 trabajaron 

la misma preparaci6n de ojo aislado de Aplysia y lograron la s:l.ncroni:r.aci6n del 

ritmo circádico de la actividad ellictrica del ojo tanto "in vivo" como "in vi-­

tro". Eskin report6 que los ojos "in vitro" requieren un mayor número de expo­

siciones a ciclos de luz para obtener sincronl.zaci6n que el que se necesita pa­

ra obtenerla en ojos regis.trados "in vivo". El autor uugicre que la diferencia 

puede deberse no a la falta de acci6n reguladora por parte del ganglio cerebro,! 

de ya que éote pennnnccc unido nl tallo ocular, sino más bien a que amhos aisti!, 

111/lS ("in vivo" e "in nitu") tienen fracucnciao libres de oscilación diferentes. 

Entra loo Artr6podos ae !:an estudiado pocas especies a propósito de ~ 

la ritmicidad circlidica de neuronaa. Cabe. mencionar el trabajo de Aréchiga y -

Wiermn.a de. 1969 (3) en e 1 que oc rcport6 un ctllnhio circt'ídico en la frecuencia -

de descarga espontánea de las nnuronas de "acci6n sostenida" del nervio 6ptico 

de 1 acocil Procambnrus clarkii. El registro que so hizo fué extracelular aun-­

que unitario. 

Finalmente, Azaryan y Tyshchenko en 1970 (7) registraron la actividad 
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del grillo y encontraron cambios cíclicos en esa actividad que los autores in-­

terpreturon como circádicoa. Inmcdi11tamcnte después de doce horas de ilutninu-­

ci6n continua ln actividad fué máxima; con fotopcríodos mlis cortos la actividad 

máximll empezaba en J.a obscuridad, mientras que si e 1 fotoperíodo se prolongaba 

más allá de las doce horas, el máxiioo se desplazaba inicilíndose pocas horas de.!!, 

pués de que la luz se hubiera apagado. Al hacer cambios en el régimen de foto­

perfodo, comprobaron que la aparici6n del m.líximD de la actividad neuronal ne m.!! 

dificuba también lo que sugiri6 11 los autores la idea de que el ritnio locomotor 

observado tenfo como üt1cilador fundamental un conjunto de neuronas del ganglio 

cerebroidc. 

Ritmos de S!nteaia. 

Ya ha sido mencionado que Jlurker report6 en 1955 (115) que factores -

liberados n la s11ngre estnbnn involucrados en el control del ritioo locomotor de 

ln cucaracha; ln i1i,.1llll 1111tor11 sugirió r¡uc e9oa ínctorco con neurosecreciones, -

lo que indujo a la búsqueda de cambios de licos en ta actividad de sfotl~Sis de 

algunas cé lulan nervio nas y glandulares. 

Do nhí. qul! Kl11g en 1958 ( 150) utilizando lu tt'icnlca de medir volumen 

nuclear haya encontrado <:nmbion cícllcos en las células del corpora nllata y de 

l.n porc'ión media del ganglio ccrubroidc en el escarabajo enrabies nemornlis. 

Adem .. 'Ía de c!1tu técnica también se ha empleado la obscrvaci6n del est_! 

do dc)l protoplaom.a como índice de modificacioncu en la sl'.ntcais. Debe hacerse 

uotar, sin umbargo, qtic ambas aproid.l!lil<:ionci; al probÚma están lejos de permi-­

tir un análisis ol¡jctivo tfol mismo debido al gran error t!:s:porimcmt:al c¡\1e intro-

<lucen, 

l·.<'1u1ing (215) y.Brady (33) 11lln tratado de reducir el probfor!\ll t'ef;t- -
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riéndose simplcnicnte al "tamai'lo nuclear" e 1 que calculan a partir de los produ_s 

tos de los diámetros mayor y menor de la mayor secci6n del núcleo de cada célu-

la. 

En un estudio de Drosophila puesta en condicioneG de 12 horas de luz 

y 12 horas de obscuridad, Rensing (215, 218, 219, 220) report6 cambios diurnos 

en el tamano nuclear de las células neurosecrctoras del ganglio cercbroide, ga.!! 

glio subesofágico y corpora cardiaca y en las células del corpora nllata y glá,!! 

dulaa protorácicas. Estos ritmos son todos bimodalcs con mfu.:imos en las prime-•. 
ras horas de la tarde y en la noche y mínimos poco antes del mediodía y cm las 

primeras horas de la noche. Ciclos nucleares 1JU1cho nienos evidentes son a su --

vez reportados por :Brady en 1967 (26) al estudinr las células neurosecrntoras -

del ganglio aubcsofágico de la cucaracha (estructura que había sido senalnda 

por llarkcr coiw la responsable de los cambios locomotores circádicos en este 

animal), El miBmO autor scftala cambios cícl.lcos en el volumen de otras célu- -

las, las m:ltoneuronas laa que non directamente responsables de la actividad lo-

corootora de la cucaracha, Sin embargo, hay que estar atuntoa a la interpreta--

ci6n de estos hechos pues de ninguna forma son evidencia conclusiva de que es--

tas células sean las responuablea de que se den los cambios circlidicos como t;a-

les; podrían ser, sencillamente, 1,1 cxpresi6n de una uincron!a con cnmbios cí.--

clicos de cnrácter mctab61ico propiciados por la acción de "relojes" diferentes 

a las célu 1.as rcfcrldaa, lle nueva cuenta, se pre acnta ls necesidad de no con- -

fundir laa causas con lon cfocton de la ritmicidad, 

Uti !izando la técnica de medir lo ti cambios de citoplasma Brady en ~ -

1967 (26), no encont.r6 modificaciones circá:dica¡¡ en las células neuroaccretoraa 

del ganglio subesofiígico de 111 cucarncha Pcripla11ctn, Sin embargo, De llesalí .en 

1965 (74), reportó halla7.gos en ese sentido sólo qilc \ttili:-,,nndo cucurnc11ua de -
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la especie Lcucophaea. Según este autor, hay mayor cantidad de material nouro­

secretor durante la noche que durante el día, lo r1ue coincide con la vida noc-­

turna que los caracteriza. Por su parte Cymborowski y Flisinska-Bojanowska en 

1970 (69), reportaron cambios en los ganglios ccrebroide y subesofágico de PerJ 

planeta por más que sus resultados no son tan claros como se quisiera ya que -­

las diferencias entre los controles algunas veces son mayores que las diferen-­

cias entre controles y experill\Cntales. Algo similar sucede con los datos repo_E 

tados por Rasbe en l.965 y 1966 trabajando con el insecto Ch i tu nin u s ~ 

tradentatus (210, 211). 

Análisin del prcb lcuw bastante mlis objetivo es e 1 •ifectuado por Rmsir1; 

(215)quien utilizó una uuerte d.e microcspcctofot6nictro para comparar la absor-­

ci6n del 1nnterial neuroaccretor en una regi6n ccrcurui al núcleo de las cé'.lulas 

neurouecretoran de Drosophila. De estn maner11, el autor report6 cambios cerca­

nos a las horas del "amanecer" y del "anoch<:ccr'', lo quo significa diferencias 

de, aproxinu1dunu:mtc, treo horns con respecto a loa 1náxilll0s reportados de acuer­

do con ln técnica <lcl tumnno nuclear. 

Con la ayl.lda de la microucop!n e lcctr6nica, ac ha podido e.nriquccer -

111 informaci6n concerniente n loa cicloo de ln actividad ncuroaecrctora. Así, 

Dutkowski y cofaborndorcs en 19 71 (85), rcpo•·turon diferencias marcadas entre 

las células ncurosecretoras del dcutoccrebro de grillos de la eapecic ~ _!!5! 

lllCBticus, sacrificados poco después del runanccer y poco dcspuéa de 1 anoc11cccr, 

cuando los animales catlin en fases de inactividad y actividad má>rima, respcct.! 

vamente._ Los auto-res acnalaron que es ju11tmMntc en la fnsc da iooctividad - -

cuando la~ cé'.l11lns conticncm un conapicuo aparato retículo endopllismico t'Ugoso, 

ves!culus secretoras eu la rcgi6n de Colgi y en el axon y m'iclcos con membranas 

suaves. 
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Durante ta fnse de actividad, estas estructuras se ven claramente mo­

dificadas, lo que sugiri6 a los nutores el que es durante la fas<! de inactivi-­

dad cuando hay gran posibilidnd de síntesis y libernci6n de neurosecreciones; -

estas características se perderían durante la fase de actividad. 

Otra técnica empleada con los mismos prop6sitos que las anteriores, -

consiste en el uao de autorradiogrnfías que permiten medir la actividad mctab6-

lica cíclica del tejido endocrino, Trabajando también con~ domcsticus, -

Cymborowski y colnboradorca (6 7, 68, 70), demostraron que hay un ritmo diurno -

en ln síntesis de RNA en las células neuroaecretoras del ganglio cerebroide y -

del ganglio subesofágico de grillos sometidos previamente a un ;régimen de 12 h,2 

ras de luz 12 horas de obscuridnd, coincidiendo los resultados de las células -

del ganglio cerebroide con los que ya habían sido obtenidos mediante la técnica 

de los cambios de volumen nuclí'ar. Con catos reBUltados los autores propusie-­

ron un modelo de control de loa ritioou biol6gi.co¡; según el cual en respuesta al 

"zcitgcber" rcprcacntndo por la luz del amanecer, lan c6lul11a del ganglio cere­

broidc inician la níntcsia de RUA y proteínas seguida por la acumulaci6n y lib~ 

taci6n de hormona. Esta horroo1Ul se transmitiría mconalmentc nl gauglio subcao­

fágico donde estimularía 111 secreci6n de !U~ y 11.1 síntesis protéica. La hormo­

na secretada en ganglio cercbroide inhibiría la actividad locomotora lo que ha­

da que el animal estuviera quieto todo el día, excepto durante las prilllcrns I~ 

ras después del anochecer que ncrían las horas on las que se producid.a la s!n­

tesis (de ahí el pico) para pooteriormcnte llevarse a cnbo la libaraci6n de ho.! 

monas responsables de la dilllllinuci6n del 1nov:Lmiento. 

Aún cuando este modelo hn aido !\1UY discutido resulta interesante el -

destacarlo colllO un intento pum explicar una serie de datos cxped.mentnles obt_!:! 

nidos mediante técnicas más o menos complcjao. 
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En 1971 lttmsing (222) report6 un ritmo circúrlico en los volúmenes nu­

clear y nuclcolar de células de glándulas sul1v11les de lurvau de Droaophila ~­

langastcr mantenidas en condiciones de L:D. El 11utor hizo <lete1minuciones on -

larvas de diferentes edades y encontr6 diferencias interesantes entre las que -

tenían entre 5 y 6 días y l.as que tenían 7 d!as, por ejl'.mplo, ya que mientras 

aquéllos prescmtubun el máximo vollllllCn durante la segunda mitad de la noche y -

en las primeras horas de la tarde con mínimos alrededor del "anochecer" y el -­

"amanecer", é ata u eran bimodales originalmente y más tarde tend!an a ser asin-­

cr6nicas. Eatus tn0dificaciones eran, sin embargo, comparables a los observados 

en gllíndulas obtcnid<.111 de las moscui; o de célulns cultivndau "in vitro". Más -

aún, el autor report6 cauihiou en lu fase de células cultivndns unte la apl1ca-­

ci6n de pulsos lwni1101Jos o d(~ "pulaou" de ccd.ieona o actinomlcina D (221). 

En 1967 llinks (127) trnbujando con polillns nocturnas encontr6 que la 

producci6n de hor.mon1rn d.: laa cé!lu 1011 del pnrs intercorebra lis de lnu zon11s ti!!'.: 

dial y laternl, presenta cumbiou qu,! coinciden con la actividad d.cl.ica que se 

ha reportndo en el vuelo de unlmalea de esta especie. 

Por su parte l"owler y Goodnight en 1966 midieron lu cantidad de scro­

tonina (5Hl') producida en el inteotino del nrácnido J_.eiobunum longipcs, <mcon­

trnndo un pico en la producci6n q11e coincide con el l!IÍ1Xitn0 de actividad locoioo­

tora de etJto animal (107). 

En 1972, npareci.6 un trabajo de Fo>1ler y colnborudorcs (109) quienes 

rcportaro1~ que la. 51!1' preocntll UU ritll'O de Vl!inticuutro horas cuando llC mide en 

pupaa, lnrvna y adultos de la masen Droaophila mclanogaater, La11 mcdidna las -

hicieron c:on las pupas y larvas i.ntegraa y con el ganglio cerebro"ldc. y el intc,! 

tino de loa adulto¡¡; en Cinto a ú lti.loo n Sé ¡irnscnto un aumonto en lu producci6n ~ 

d~ 1.;erotN1 1.nr1 alrededor de las 22:00 hornu, cu decir doa horas de.apuós de lu C.,!! 
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cotofose, declinando hacia las 10:00 horas. El máximo se da alrededor de las -

2:00 horas. En otros casos, la síntesis de serotonina ti.ene 2 picos de activi­

ciad, a las J:OO y a las 15:00 horas. La actividad de las pupas es siempre bin!;! 

dal con diferencias de n6lo 8 horas entre un pico y el siguiente, ya que se dan 

a las 14: 00 y a las 22: 00 horas. Estos máximos que se reportan en la síntesis 

de scrotonina coinciden importantelllCnte con los reportados por Rensing y cols. 

en la actividad ncurosecrctora del ganglio cercbroide y del corpora allata de -

mosca de la especie Drosophila melanogaster (218). 

Para terminar esta parte relacionada con ritmos en la actividad de -­

síntesis, s6lo habrín que afladir que en los Crustáceos se han hecho uuichos est..!:!. 

dios sobre la regulaci6n de la ritmicidad circádica (227) que suponen la parti­

cipaci6n de algún-·o algunos factores honuonales. La duda que tJe plantea es so­

bre si ln actividad cíclica regiatrada (locomotora, de migración de pigmentos, 

de desarrollo embrionario, etc) depende a 1JU vez de cambios cíclicos en la sín­

tes.la y liberaci6n de hormonan cuyo sitio de prod11cci6n estaría íundamcntalmen­

tc localizado en el ganglio cercbroide y en algunan otras estructuras del sist_!; 

ma nervioso, por ejemplo ganglios torácico y abdominal y cadena ganglionar, 

Mecanismos de Regulac16n de loa Ritmos Circádicos. 

Jlaota ahora no puede concluirse de una manera definitiva cuál o cuá-­

les son loe mecanismoo que regulan la actividad circádica. S6lo es posible a-­

puntar algunos hechos que parecen tener una gran importancia en la manifesta- -

ci6n y mantenimiento de esta actividad en loe orgimismos. 

Uno de los más notables reportés en la literatura niluciouadn con el 

control de la ritmicidnd circádica es el de llnrker (116) quien asegur6 babor e,E 

contrado el "reloj" en el ganglio subeaofágico de la cucan1cha Periplanetn, 

Animales ar.rítmicos por decapitaci.611 readc¡uidnn au ritmo locomotor <fospuóa de 



- 53 -

la implantaci6n de ganglios de donadores rítmicos normiilcs. 

Experimentos con parabiosis hechos por lu mimna autora (116) la llcv~ 

ron a la conclusi6n de que ente ritmo de actividad estaba controlado por un ci-

clo neurosecretor circadiano y aut6nomo el que se generaba en el ganglio subesE 

fágico, Para demostrar que el ritmo circádico efectivamente depende de una ac-

ci6n originada en el ganglio subesofágico es indispensable partir del hecho de 

que el donador y el receptor están fuera de fase antes de la decapitación y del 

transplante del gLlnglio; sólo si en estu condición el aceptor entra aproximada-

mente en fase con el donador, puede justificarse la proposición inicial. 

U.wt11 cu.:itro uiíull despul1s (118, 119, 120) es que Harker le dió impor-

tunci11 u e11t<~ hc·cho, lo que vino a BUl!UlrtH; u lon reportes de Fingerman y colab~ 

radorea en 1958 (105), de Roberts en 1965 (227, 228) de Lcuthold, en 1966 (1.55) 

de Brady 1~n 1967 (26, 27, 28), de tlishiitsutm1ji-llwo y l'ittcndrigh en 1967 • -

(172), de 111omua y l'inlayuon en 1970 (248) cm los que nmmciuban la impoaibili-

dnd de reproducir los experimentos de lu 1nencionuda llarker, as! como 111 ausen--

cia de cumbias en lus células ncurosecr<!torau <leapué5 de la numiobra ({JC¡>erin)Cn-

tul lo que di6 como rcuultudo un casi totnl descrédito a la proposiciÓn origi--

nal. 
( 

La rnifl!M l!arker en 1960 (120) implic6 nl corpora cardiaca en ¿l ori--

gen del. mecanimoo loc0100tor circlidico de la cucuruchn. As!, encontr6 que la --

alatcctom!a cau8llba uua pérdida gradual de la ritmicidnd locomotora. Como en -

esta opernción se rrunpen twnbién dos ¡>equcf\oa nervios que conducen material se-

crctado deade el corporu cardiaca hasta el ganglio subeaofágico, se sugori6 que 

ese mater~al es necesario para mantener la ritmicid¡'1d del ganglio y por lo tan-

to la ritmicidud motora. Sin embargo, también Roberts (22 7) reportó la porsfs-

tencia de un ritl!O locomotor en Poriplanota 11Uchas semanas después de la alate~ 
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t.om!a. Más aún, la remoción tanto del corpora cardiaca como del corpora nllata 

no suspende la ritmicidad en estos animales. 

Es posible que se requiera un replanteamiento de la participación de 

las estructuras del sistema nervioso central en el mantenimiento de lu nctivi-­

dad circádica de los inscct:os y en este sentido, quizá resulte muy fructífero -

el estudio de loa pars-intercerebrnlis ya que Schnrrer, por ejemplo, mostró en 

1952 (237) que esta región del protoLerebro produce IJUltcrinl neu1·osecretor que 

llega hasta el corpora cardiaca después de ser conducido a lo largo de axones -

que se cruzan. Eidmim en 1956 (91) quitó los pars- intercerebra lis del insecto 

Carausiua y observó la su spenaión in1nudintu de 1 ritmo locoiootor. 

Más tarde estos hnllnzgoa íucron confimados por Nishi i tautiruji-Uwo 

en 1967 en Leucophaca (172) y por lloberts en 1965 en Periplaneta (227). Crun- -

bioa semejantes en e11cnrabajoll carábidos habfon aido ya reportados por Klug en 

1958 (150) y por Renaing en 1964 trabujnndo con Drosophila (215). 

Por uu parte l..eea en 1964 (152) asoci6 la uctividad neuroslicretora da 

estan estructuras con e 1 control de la rcproducci6n en inacctos áfidon y postul6 

esa estructura como el oit:l.o en el que 11e lleva 11 cabo la recepción de luz tan 

importante en los fcn6menos de fotoperiodicidad. Finalmente, l!ubcr en 1960 y -

1965 (129, 130) encontr6 que la oatimulnción eléctrica del pnrs- i.ntcrccrcbra lis 

produce tnlldifico.cioues en el ritlllO respiratorio del grillo. 

Cymborowski y IJrady ( 71) también trabajaron en el problmna de la ac-­

ción neuroendocrina sobre loa ritm.oa circt.idicos. Utilizando grillos. de la esP.2 

cie ~ dotn(lstlcua rcpi.tieron las experiencias de Harker tm Periplaneta y -­

co11cluyeron que. si bien loa animnles decapitados y rcimpluntndoo reasumen un -­

rit:m:> compart\ble al de los donantes, también hay que hacer notar que so inducen 

más ritmos si se interconectan los aparatoB circulatorios de runbos nnimaleo (d,2 
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nador y receptor) que si estos permanecen independientes. La conc lusi6n de lia_;: 

ker ( 11 ,., una secreci6n transportada por la snngre o por los tejidos está invol~ 

erada en la producci6n de un ritmo' diurno de actividad en la cucaracha ••• 11 ) es 

aceptada por Brady y Cymborowski con DJUchu precauci6n sugiriendo entonces una -

cxplicaci6n alternativa según la cual el estado de estrés por el que pasan los 

donantes al momcuto de la manipulación usociada con lu exper:l.mentaci6n, hace --

factible la liberuci6n de algún factor que modifica la actividad circádica loe_!!· 

motora, pero que no tendría que pre sentarse en condiciones norma lee. Ee tam- -

bién posible que la explicaci6n á los hallazgos de llarkcr radique en la existe_!! 

cia de una 8Uertc d..; producción humoral periódica no necesariamente neurosecrc· 

tora o bien a un efecto estimulante debido al transplunte que reinicia la ritaj, 

cidud en los animalea uceptorcs. 

El p.1pcl del complejo-allata cardiaca hu sido también muy controvcrtJ 

do ya que los trabajos de Jlarker de 1960 ( 118) en los que postula que la ritmi· 

cidad loco!IXltoru dcnapurece después de la nccci6n de los axones neurosocretores 

que salen del corpora allntu, se contradicen con los hallazgos do Robert:a en --

1966 (229) y de Brndy en 1967 (27), los que compnu::bnn que el ritmo permanece -

después de la sccci6n. Posiblemente lon UY.00011 aludidos liberan a la circula- -
( . 

ci6n general hormonoll deprcoorao de la actividad locomotora antas de llegar al 

corpora allata, lo que c.xplicaría el que al oer seccionados se produjera si no 

una anulaci6n del r1.troo o! una dinminuci6n de la ru.nplitud del tnilllllO (27). Algo 

similar puede decirse del corpora cardiaca, del que se ha demootrado au papel· 

relac:ionado con la can'tidad de lllOvimicnto y 110 con la periodicidad del milllllO • 

. Por lo que oc refiere a otras hormonas producidas por el sistema ncr-

vi.oso de inaeétos, habría que hacer notar que las evidencias que oc tienen so·-

brc c1111lbioo cíclicos neurooccrctorcs en las células de.l ganglio ccrcbroide no -
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han sido relacionadas con el control de loa ritmos •. 

Los experimentos hechos en insectos en los que se destruye lu pnra i,!! 

tercerebralis están, sin embargo, relaciotwdos con el punto que ahora nos inte­

resa si bien también se han prestado a mucha discusi6n, ya que mientras un au-­

tor reporta que al remover la gran mayoría (95i) de las células neurosecretoras 

del cerebro medio de cucaracha, la ritmicidad circádica locomotora no ac para -

(27). otros como Nishiitsutauji-Uvo y colaboradores (172), n.o encontraron célu­

las neuronecretoras después de haber extirpado la par intercerebralis en 11 de 

22 cucarachas. En cate caso, los animales permanecen rítmicos en condiciones -

alternantes de luz y obscuridad, En estos experimentos se plantean dos proble­

mas interpretativos: ¿la ausencia de célulSD que se tienen, indica necesariame.!! 

te la falta de célulail neurosecretoras o lo que aucede ea que las células que -

quedan después de la operaci6n liberan su material tan rápidamente que el peri­

cardio queda vacío? y por otra parte, ¿la falta de rit111icidad en ani.males que -

han sido operados, indica que el oacilsdor ha sido afectado (y por lo tanto los 

mecanimnos que están acoplados a él), o simplemente pone de manifiesto que ha -

habido una pérdida de la coordinaci6n que resulta de la alteraci6n desapercibi­

da de algún circuito involucrado en la actividad locomotora?. 

Otros problemas rclacionadoa con el papel de las horn~nas gefálicas -

en la ritmicidad circádica surgen del trabajo de Azaryan y Tyschenko quienes en 

1970 (7), reportaron que la ligadura del cuello de grillos de la especie~ 

domeeticus no modifica su ritmo locomotor, por .más que Brady reporta que las lJ. 

gaduras son capacee de dejar a los grillos totali:oonte imu6viles. Al lesionar -

dos pcquenas áreas en el para intcrccrebralis taml)ié11 Azarynn y l'yschenko repo.! 

taron que la deatrucci6n a cualquier lado de la línea llll.ldia de esa rcgi6n prod] 

ce pérdida del ritmo locomotor, lo que cclin.cide con lo reportado por Niahiitsu-

,. 

\. 
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tsuji-Uwo y Pittendrigh (173), Sin emburgo, no hay unn claru explicación pn1·a 

el hecho reportado por los mismos autores en el sentido de que el pan; intorcc-

rebralis presenta un ritmo circádico de descarga con el uu.íximo de actividad 

eléctrica coincidiendo con el número de respuesta motora. 

El papel del cordón nervio sel vc?ntral sobi:e tu activid<td circádica lo-

colllOtora es eminentemente inhibitorio. Esto buce quo al cortar las comisuras -

circumeaofágicas se presente! tal actividiul motorn que se hace difícil el regis­

tro en el act6grufo (28). Sin embargo en casos como Leucophnea en los que la -

actividad postopcratorin es menos intensa, se reporta una pérdida de la ritmicl 

dad circlidica der.pués c!cl cüllc (.Z31). Si el corte Be hace~ entre los ganglios 

subesoflÍgico y protorácico, loa rcm1ltados uon discutibles pul1s algunos autores 

han querido ver en esta condic16n, u111.1 persistencia d1ü ritmo locomotor (175) -

aunque otros niegan tal poaibilidad (28, 1.55). 

El corte: entre los ganglios pro y mctatorácico no interrumpe 111 acti­

vidad circádica scgiín reportaron Niohiitouq1uji-U1o10 y Pi.ttcndrigh, 1~n 1968 (175). 

Es curio110 que la lombriz do tierra prcscnLC! un comport111nü1nto en todo compara­

ble al de la cucnrnck.1 ante una situación cxpcrimcnt11l equivalente sQgún rcpor-

t6 Be1mett en 1970 (19). 

l:viclcntemente todos estos reportes ponen de 1n.nniíicato el que el pro­

blema de 111 acci6n de las hormonas del 11iutcmll. ncrviono ccntrt1l uobra los rit-­

~s circlidicos de invertcbr:ndos no hn aido aún definido ya que ninguno de los -

autores que han trnbnjado sobre el particulclr ha. aportado el argumcnto definitJ 

vo que acl11re ln ai.tuacl.Ón ·"crcadu desde loa expcrimcntor. de )lnrkc:t:, h~eta nue¡¡­

ti:os <lías. 

l.os 16bulcs Ópticos p:ircccn túmbi.Ón jugar un papel clave ím la nctivJ: 

dnd circádica de cucm·achaa, por lo menos 1;i croemos lo que tJobru el particulnr 
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nos dicen los t11ntas veces mencionados Nishiitsutsuji-Uwo y Pittcndrigh (175). 

Ellos encontraron que si lou ojos se separan de los 16bulos 6pticos ln activi-­

dad permanece rítmica pero se desacopla del medio nmbiente. En efecto, anima-­

les ciegos rítmicos no pudieron ser sincronizados per los ciclos de luz y obsc~ 

ridad a los que los autores los sometieron. Si, po1· otro lado, loa tractos 6p­

ticos eran cortados entre los 16bulos 6pticos y el protocerebro, los animales -

perdían su ritmicidad aún estando soiootidos u ciclos de luz y obscuridad, Es-­

tos hallazgos íueron confirmados por Roberta (230) quien además demostr6 que la 

lámina del 16bulo 6ptico podia cortarse junto con el ojo y la ritmicidad persi_!! 

tía; bastaba que la parte de la médula quedara incluida para que la ritmicidad 

persistiera. 

Por su parte Lo her en 1972 ( 156) también puso de manifiesto la impor­

tancia de los 16bulos 6pticos en ln rit-micidnd circádica, ya que el ritmo de e.!! 

tridulac16n de chapulines se vi6 notablemcnlt! afectado deupués de la extirpa- -

ci6n de coas est:ructuras. 

Todos estos experimcntoo han hecho que se accptt\ coiro muy importante 

la participnci6n de los ganglios 6pticos en el control de la ritmicidad circád.! 

ca, por más que tambi.én cabe aq,u! una duda semcjuntc a ln que nos planteábamos 

al analizar la participuci6n del ganglio m1besoflígico en este fcn6meno: ¿no se­

rá que la lcsi6n de loa ganglios 6pticos más que la dcstrucci6n de un "rnloj" -

implique lu deotrucci611 de ulgún(os) circuito(s) integrador(cs) 1rnociudo{s) con 

el movimiento'?, 

Sin c111bnrgo el que <1n los 16bu los 6pticos SC' haya enco11t:rado tejido -

neuroaccretor como report:u Beattfo en 1971 (14), favorece el punto de vinta que 

apoya el que los 16bulos 6pticos de ltis .insectos eícctivnmcntc participan én 111 

pcrsistcneiti de lu ritmicidnd circád.f.ca locomotora de ei:toa animales. 
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Brndy en 1971, utiliz6 estos datos y con b1rne en ellos fontn1l6 un mo-

delo que pretende reproducir lo que sería el control de la rl.tmicidnd drclídica. 

Según el autor habría un marcador de paso en cada lóbulo óptico sincronizado n 

las sct'lalcs de luz percibidas por el ojo compuesto. Estos dos osciludores ali-

mentarían la salí.da circlídicu a lau estructuruu encargadas de integror la info.r 

maci6n aferente e integrur la snlidu motora modulando así la salida inhibitoria 

al ganglio subcsoflígico, de tal suurtc c¡uc la salida que da éste hacia lu ncti-

vidad loc0lll0tor11 toriícicu ~w convertida cm un ritioo circlidico; lu prosencia de 

células ncuroaec.retorus en los lóbulos óptico11 as{ como 111 de uxones también --

neUl:oaecrctorc¡¡ en lau com1.suras c!.rcumcsofligic11s, conílcrcn la posibilidad de 

que 111 regulaci6n :-icu humoral más que nerviosa, aún cuando la uincroniznci6n c_n 

tre lofl dos oHc Lladori:s (uno de cada t6hu lo 6pt ico )probublmncntc si tendría ca-

rácter eléctrico. 

Otro u cxpcrilllCntoa que u poyan la part icipuc i6n hormm11 t cm la activi-

dnd circádicn 11011 101; que yn ue mcmclonnron en el capítulo de cjemplou de rit--

mon circiídicou con c.<n·áctcr secretor (ver los trnbn.Joa de Rcni1ing de 1966 (219), 

de Cymborowski y Dutkowski c:n 1970 (67) y da Fu"1'1cr y colo. en 1972 (109)). Rn 
..J 

ti atoa trabajan ai bfon no se dcter.ninn el papel que tiene ln actividad neurohu· 

moral en loa ritmos circádicos, oi se apoya al curíictcr circádico de las neuro-

secreciones, lo que íinalmentc p<1drfo intcrprotarr.:e apuntando en ln 111iS1Un dires 

ci6n. 

En 1970 Cymborowski (64, 65, 66) hb:.c1 una ucric de trabajen en gri- • 

llos que consistieron búsicruncntc en lo ai¡';Uicnte: lesionar len el para in ter ce-

rebralis y tninsplantarles gangliou ccrcbroi.dcs 1d.ahldot1. J.lurnntc dos ciclos~ 

L:D completos, los anil!lilles rm:cptorcs mostraron una UUlrcuda deprcai6n de la n~ 

tividnd pocas horas después del "11nochccer11
• lleagracin<.lnmcnte e 1 tlutor t\Q ·re· -

J¡~{;~¿: ___ ,,";1 ; .. ~ ... ·.'.1 

. '·. '·~ 
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gistr6 la respuesta de animales que hubieran pct11U1necido en obscuridad o luz 

constante, lo que limita importE,ntemente la interpretaci6n de los resultados 

desde el punto de vista circádico. 

En los Crustáceos también se ha estudiado el efecto de ia remoci6n de 

algunas estructuras del sistema nervioso (que tmnbién tienen carácter ncurosecrl! 

tor) sobre la ritmicidad circádica, particularmente la locomotora. Así, desde 

1938 se conoce el efecto que produce ln lesi6n de los tallos oculares de cangr.!:_ 

jos ( 140) sobre la ritmicidad locomotora. 

El problema se complica en 11U1chos caeos debido a que además del ritmo 

circádico propiamente dicho, hay que considerar los ritmos de mareas (Naylor y 

Williams 1968 (168); Nnylor y Atkinson, 1972 (167)) según los cuales hay mayor 

o menor producci6n de horniona(o) inhibidora(a) de la actividad motora (Naylor y 

William9 (168), o excitadora de la mis11w (Powcll, (209)). 

La acci6n de extractos de tallos ocul11rcs aplicados a crustúceos trun­

poco ha aclarado gran cosa sobre el posible contxol hutrornl ejercido sobre es-­

tos snitnalcs. Shalleck en 1942 (236) 11() obuervó ninguna modificación sobro la 

arritmicidnd locomotora de acociles a lon que prcvillmcntt! les l111bfon uido exti,E 

pados los tallos oculares una vez que lea hubo inyectado extracto de tallo ocu­

lar o implantado los misiros tallos oculares. 

Por su parte Blias en 1962 (25) rcport6 la persistencia ele ritmos en 

el cangrejo Gecarcinua. lateral.is dcspu~s de la extirpaci6n de los tallos ocula­

res lo que permite suponer la exiatencia de o¡¡ciladoreB íuera de 1 aiate11111 uer-­

vioao centra l. 

Quizli s6lo habría que al'l;1dir que ou los crustáceos falta aún uruch.n ··­

evidencia experimental para aceptar o rechazar la h.i.pótc:.ds según 111 cunl ha- -

bria un control horioonal ejercido a través de neurosecr.ccloucs fündamentalrncnte 
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responsables de que los ritioos circtídicos (particularmente de los ritmon locom_2 

tores) se presentan y ae maniHcsten collY.l tales. Auí, por ejemplo, huce falta 

evidencia pura apoyar el modelo qut~ cl¡¡born Breguzzi (34) y en el que apoya el 

control hormonal sobre el ritmo locomotor del m1fípodo Tulltrus saltator. 

Un trab:>jo aparecido en 196 7 de Rnoy Grupa lakTishnareddy (213) puso -

de manificuto el posible control hormonal que se ejerce sobre la actividad ell?,!:; 

trien del sistema nervioao centrnl de cscorpionca. Los autores consideran que 

pul~dc hablarse de fuct()re!l ncurocst:illlUlantcs y ncurodcpresorcs del sistema ner-

viooo, loa que 111 liberarse cí.clicmncutc darían la pautu pura que en él se numi 

!f.cntc urui uctivi.d:id circ .. Jiana, ésto supone que el oscilador circadiano (si lo 

hay) catá acoplado a lon cíccturcs locoirotorcG por mc<li.o de la acción humoral, 

punto de vista que puede o no 11ccptarse. 

Re¡;,'lllaci6n Uervimia de los Ritmos. 

t:n 191+2 Shalktk (236) encontró que ln sccci6n del tracto 6ptico del 

11cocil C..unburuu producía hlpcrnctividad locomotora arrítmica, la que persistía 

aún dcupuén dt\ l;;i inyección de cxtr•1ctos de gliínduln sinusal. Eutoa resultados 

indujeron a Shr11lcck a proponer un control i;obrc la roti.lid11d·de estos nni~lcu 

de carácter llmincnt.cmcnrn nervioso el que oc originaría en lou lóbulos ópticon. 

En 1975 l!agc y l.arúner (l.80) publicaron un trabajo en el que prescnt.f! 

ron los resultados de hllber seccionado las comi!lurua circuuie.sofiigkas sobre el 

ritmo c.i.rcúdico de lu r<.HJ\lueotil a la luz (EHG) de tos fotorrcceptorca visuales 

tnbn 111 ritroicidnd circ..'idic1.1 1 lo que los llevó 11 lcoionar otrns estnicturaa del 

~d.stcma l\f~rvio1io Pn su í.nturé:oi por locnllzar el "reloj" rci;potrnuble de catll os· 

cila1'.i15n; .efocti.v;Jmt'rnt•i reportaron que l.11 acti'Jlda.d circltdica era nbolidu ni el 

era el lesionado con tu que concluyeron IJ.Uc ln cstrnctur11 i.mpor·· 
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tante en esta regulaci6n era el ganglio supracsoflígico acoplado eléctricamente 

por vín axónica con el tracto óptico; b"llgirieron inclusive que es c?l tracto ol-

fatorio globular la vía a través de la cuul ln osciiaci6n circádlca nlcanzn el 

tallo ocular. 

De nueva cuenta, los estudios sobre ritmicidnd circádica de cucnxacha 

sirvieron para prrponcr posibilidades sobre e 1 control nervioso de esta nctivi-

dad. As!, Brndy (33) nugicrc que un acoplamiento eléctrico entre los axones de 

los lóbulos 6pticos y torácico es &"llf.icicntc para que se &'Uspcndn el ritllXl de -

la actividad locomotora. De ahí que el corte de los tractos 6pticos, la sepnr~ 

-ci6n bilateral del protocerebro o la lesi6n del cord6n nervioso entre el gan- -

glio ccrebroide y el ganglio torácico sea ln cuuna d·~ la nuapenni6n del ritmo -
• ¡ 

circádico en estoo unimales. Sin embargo habría que aclarar que la actividad -

circúdica no parecc depender de la intcracci6n de potencia leo de acci6n. 

También ne ha propuc11to una posible 11cci6n neural con liase a lo repo_E 

tado por 'rrullllln en cucarachao u lati que inyectaba tnt:roOOtoxinu: cm estas condi--

cionea observaba que la actividad locomotora oo pnrnbu a unll cierta horu circli-

dica; nl rccupernr11e el animlll ain embargo, se obst!rvaba que el ritlDO circ.'ídico 

se reiniciaba a la misma hora a la que w hab!.a sunpendido el movimfonto, lo --

que sugería el que ambos eventos (el de la actividad eléctrica de lao neuronas 

afectadaa por la tctordotoxina y el del mecnaiSlllO del "reloj", cualquiet-tt que -

sea la connotaci6n anat6mica que haya que a11ignarlc marchan paralelamente. No 

hay, oin embargo, muchau más evidencias que apoyan o nieguen el papel del sistE 

ma nervioso coiro regulador de loa d.tmos circlidicos cm los artrópodos. 

Loll antecedentes que 1Je han preaentmlo uirvcu pura c¡ue uc tenga uru1 -

clara idea st1brc la fonna cómo se ha dnanrro llndo C?.l estudio de los ritnios cir-

cádicoa desde sus orí.genes hnsta nuestro a dí.u s. e!I cvidenti; que hay aún m.1cho¡¡ 
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mecanismos por aclarar y 11D.1cho cnmino por recorrer 11ntcs de tener unn explica--

ci6n satisfactoria sobre el origen de la dtmicidad circádicu y sobre las íor--

mas de operaci6n que determinan sus propiedades mLís re levante s. 

Es justamenlc en un estado de cosas con'Ll el planteado, que la formul;! 

ci6n de modelos adquiere relevancia aignificutiva (186, 189), ya que constitu--

yen una herramient11 que va sc!'lalnndo el c11mino a seguir en ln ,~xperii.ientaci6n -

con baoe en las predicciones qué Be obtienen del modelo tnimoo. 

Es evidente ::¡:.ir.: hll. h1tbido gran varicdud de modclou que incluyen desde 

aspectos muy particulares de loa ritmor. hanta generalizaciones más o mcno:i vál_! 

das y amplias <¡uc simulan miia Llun<¡u•! profundii:en menos. De esta variedad pre--

sentamos alguno:r de loll modelos que a, nuelltro juicio, han tenido mayor relova_a 

cio. 

En lo c¡uc !le re fkre a modl: lor. opc racl.ouu len que han P•!rmitido re pro-

ducir nlgumrn cnrocted.sticau d(! loo r:ltmon, hnbrín que cit11r el modelo mntemá-

tico de Wover quién en 1965 (25 7) gener6 élite mod1! lo con e 1 c¡ue reproduce doa -

carnctcríuticas íundnrrumtalcs d1: los ritmos: 111 ¡>crui11tcnci11 de ellos en coodi-

cioncs conntantes (oscilación autoaostcnida) y la reupuoata u la aplicaci6n de 
•' 

cambios ambicntnlea (luz) juzg¡¡dn mcdi1mu~ el cumpli.micmto dt'. la regla circádl-

ca de Aschoíf (5, 6), IA nplic11bilidad del modelo 111 establece el autor para -

dou situacicmeri del llistcma: t~n crmdic.lanea ccn5tnntc!.1 :¡ en prc1mnd.11 de un oi.a 

cronizador (Zeitgcber). 

Por su parte, l'avlidi.n ha propue11to un1.1 variedad de trodt• los matemliti-

coa relocion.ndoo con loa dtmoa circlidicou que io.cluyNt napuctoa nuy variados: 

uinlllaci6u de r.cdeo neuronales con capacidad de oacilar y q1m sirven de base ll.!! 

ra loa circuitos rei,¡pc1nsablc11 de lo actividHf rítmica (UY~, 185), por ejem¡>lo, 

La acci6n de la luz sobre el rH100 de ac losi6n de la Droaophila, ha Bidtl tt.un- -
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bién' simulada por medio de otro modelo matemático de este autor (187). BasáncJ.2 

se en los trabajos de Pittendrigh y Bruce (196) y de Pittendrigh y Minia (206), 

Pavlidis clnbor6 un tercer modelo matemático que le permite predecir el efecto 

que tienen los cambios luminosos de intensidad constante y de duruci6n conocida 

aplicados a una determinada hora circádica, sobre el ritmo de eclosión de las -

larvas de Drosophila. En la primera parte de su trabajo, el autor encuentra --

las condiciones necesarias paru que un estímulo pueda actuar col!l) un sincroniz..!! 

dar¡ en la segunda parte utiliui ciertas propiedades riel sistema para constru--

ir un modelo analítico que repreaenta el efecto de impulsos luminosos de corta 

duraci6n sobre el tlistcma oucilante, empleandJ para ello una sencilla regla de 

transformaci6n. También Pav lid is en colaboración con Oaborne y Zillll1enru.m ( 188) 

füé el autor de otro modelo c¡ue reproduce la ncci6n de la temperatura sobre la 

actividad circlidica de las larvas de DrouophLla. 

l'or au pa'rtc Winfree pro¡1rno en l.96 7 (265) un modc lo Dllltemiítico por ~ 

medio del cual trata de rc!lpondcr cstall prcguntao: ¿qué fcn6menos puadcn <~spc-~ 

raree de la intcracc ión rítmica de poblaciones de procl!Sos pt~riódicoCJ? ¿c6mo ¡~ 

dría reconoce roe, ei la hubiera, una pob lución de oGci l.ndoreu múltiples'/ ¿c6mo, -

probar au11 mccanimnoa intcgrativoa?. Paro ello lr.11cc una dcscripci6u del probl,!l, 

ma trabajando con interacciones débilmente acoplndna entrn "oscillldores de reln 

jnción generalizado u", carne ter brnndo las interrelaciones entre ellos a travéo 

de tres funciones que 61 propone: I.<1 funci6n de sennibili.dad (Z (m). la fon- -

ci6n de influencia (X Ol)) y ln fund.ón del cut:fn1lo (S (,i)). Manipulando mat~ 

mñticnmcnte con entas füncionea de fase (~, es ln fauc), el autor obtiene fun~-

cianea c¡ue le. pcn:mi.ten definir un catado en el <¡ue hnbrfo sincronización nu1t:u11 

entre loa dintiut:oa c()mponcntcs de unn poblaci6n de osciludores, pnra de arH: -

llegnr al concepto de 11 sintalansis" (capacidad dtl "oscilar juntos"} que ua apli 
' -
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ca a elementos que teniendo originalmente distintos períodos de 011ciluci6n bajo 

ciertas condiciones terminan oscilando u una misma frecucnci11. 

Conclusiones. 

liemos querido presentar una revisi6n lo mtis importante posible aceren 

del fen6mcno de ln ritmicidnd circádicn eotudindo en los organismos invertebra­

dos. Estamos, sin embargo, conscienteG que por minucioan que hnya sido será -­

siempre parcial y no tan objetiva como deseadruoon debido a Ion problcnws i11l1e­

rentes a toda rcviHi6n bibliográfica. 

l'Lnnlmnnte qu.,rcmos dcjur const11nci.a de m1estro deseo de que el esíue! 

zo que hetn01> <lenanollado oignifique una uyudn cfoctiva en el trabajo bibliogr_! 

fico de los c:>t.u-Ji.oson dentro del camtlO de 111 r.itmicidad circlídlca. 



,·, "i' 

- 66 -

BIBLIOGRAFIA 

1.- Abramowitz, A.A. (1937). 1'he chromntophorotropic hormone of the Crustaccu: 
Standordization, propertics und physiology of the cye-stalk glands. 
Biol • .l!ull. 72: 344-365. 

2.- Aréchiga, H., r"uentes, B. nnd Barrero B. (1973). Circodian rhythm of 
responsivcncss in the visual syatcm of the cuyfish. Neurobiology 
of Invertebratcs, 'rihany 1971, pp. 403-421. 

3.- Aréchign, l!. und Wiermna, C.A.G. (1969). Circadinn rhythm oí rcsponsiveness 
in crayfish vitl\lal units. J. N1!urobiol. 1: 71-85. 

4. - Aschoff, .J. ( 1960). Ex0genous and endogen()Ull components i.n circadian 
rhythms. in Biologicnl clocks, Cold Spring Hnrbol' Symposin on 
Qunntitntivc Biology. 25: 11-28. 

5.- Aschoff, J. (1965 a). '11ie phnae-nngle diíforence in circadian periodicity. 
in Circndinn clocka-North- llo l! lnnd Pub liahing Co., Amsterdam, pp. 
262- 276. 

6.- Aschoíf, J. (1965 b). Rcaponae curvco in circodilln pcriodicity. ú.l Circudinn 
clocko-North-llolland l'ublishing Co., Ainaterdam, pp. 95-111. 

7.- Aznrynn, A.C. nnd Tyuhchenko, V.P. (1970). Neornl rcgulaticm of the 
circndinn rhythm oí lllOtor nctivity in thc housc cricket, GI'yllus 
domcaticus L. (Orthoptcrn, Grylliduc)". Entouwl. Ol>ozr, 49: 72- 82 
(A9 translatcd frnru Rusainn in Ent. fü,v. l+9: 38-45). 

8.- Balllaud, I .. (1965). Rcmarks on thc nynchronization of cleruentnry 
rhythms, considcrcd as a general probletn of chronobi.ology. in 
Circndinn clocks-North-J!o l land P1.1bli¡¡l1inr, Co., Amutcrdam, pp. 
139-145. 

9.- Ball, 11.J. (1965). PhotosensHivl.ty in thc tcnuinal 11bdominal ganglion 
of !&i:J.J..>1.ancta nmcricana (l.). J. Inll<ct. Phy11io l. 11: 1311-1315. 

10.- Ball, H.J. (l.971), 'l'hc receptor sitc far photic (!lltrninllllmt oí circadinn 
rhythms in the cockroach Pcriplnncta mnericana. Ann. cnt. Soc. 
A.m. 64: 1010- 1015. 

11.- Ball, ll.J. (1972). Photic entra:l.nn.11mt of citcndian octivity rhythmo 

12.- Ball, 

hy direct brain ilhunination in thc cockronch nlnberutl (:J:anfifor". 
J. lnaect. PhysioL 18: 21149-2455. 

H.J. and Chnudhury, M.F.n. (l.973). l'hotic cntr11inmcnt of drc11dilln 
i-hythma by illtunination of implnntcd hrain tiflUl!G in thn cockroach 
Blaberus crnnilfcr, J. Insc~t. Pl1ysiol. 19: 823-830. 



- 6 7 -

13.- Barnett (1965). A circadian rhythm of mating typc rcvcrsnls in pnrn-
mccium mu ltimicronuc leatum. in CircucHan clocks-North- llo lland 
Publi.Bhing Co., Amstcrdnm 

14.- Beattie, T.M. (1971). lliGtoloty, histochcmistry, and ultrastnict:urc of 
ncurosccretory cella in thc optic lobc of thc cockro11ch Periplnneta 
amcricann. J. lnsect. Physiol. 17: 18'13-1855. 

15.- Beck, S.D. (1963). Physiology and ccology of photoperiodism. Bull. cnt. 
Soc. Am. 9: 8- 16. 

16.- Bcck, S.D. (1964). Tinie-rncasureiront in inscct photopcriodism. i\m, Nat. 
98: 329- 346. 

17.- Belchcr, K.S. and Jlrctt, W.J. (1973). Relationahip bctwccm a tnétnbollc 
rhythm and éncrgcnce rhythm in nrosC>philn mclanogastcr. J. Insect. 
Phyniol. 19: 277-286. 

18.- Beling, L. (1929). Ubcr da:i Zcitgedachtnis dct Jli.cncn. z. vergl. Physiol. 
9: 25 1)-338. 

19.- llcnnctt, !·!.F. (1970). Bilatural sy1ullí'try 111 tite mcdintion of circndian 
difforcnccu in carthwonns. z. Vi.~rgl. Physiol. ó9: 1-5. 

20.- Bcnnltt, H. (1932). Diurnul rhythm in thc proximnl pigmcnt cella of thc 
crnyíish retillll. Phyiiiol. Zoo l. 5: 65-69. 

21.- llcntley, E.W., Cunn, D.L. ancl Ew('r, D.W. (19111). Tiie hiology und behavior 
of Ptínw tectu11 I~ie. (Col..,ptcr11, Ptlnl.daii) a per,t of stored 
product¡¡, t. ·nw daily rhythm of locomotory ::1ctivity, specl11lly 
in rclatlon to light und tcmpcraturc. J. }:Xp. ni.ol.. 18: 182-195. 

22.- Birukow, G. (1960). Inniitt• typca of chronotniltry in inacct ori.entation. 
in Co ld. Spring Hnrb. 3ymp. quunt. llio l. 25: /~03-412. 

23.- Birukav, G. (196f1). Aktlvit11ts und Oricntfor ungurhytluntk b()im 
J<ornkafcr (Calandra grunaria l.,). z. Tierpsychol. 21: 279-301. 

24.- Ui.rukow, G. (1966). Oricntation hc!haviour i.n inaccta and factora which 
influcnce 1t. in Inacct l\clrnvlour (F.d. P. T. Jlaskell), Symp. R. 
cnt. Soc. I.ond. 3: 1-12. 

25. - Blias, D. E. (1962). Ncurocndoc rine control oJi locomoto:r activity in 
thc lllnd crab Gccarcinu11 lat<?ralis. in Ncuroaccrction (Ede. !l. 
Hcllcr and R. B. Clark). Mcm. Soc. li11docrino l. No. 12, 391~410, 
Acadmnic Presa, Hcw York nnd London. 

26.- Brady, J. (1967 n). llistologic11l obucrvationf:, 011 circadicm changos in 
thc ncuroaecrctory cclls of co,:kro11ch sub~ocnophagc11l ganglia. 
J. Inscct l'hysio l. 13: 201· 2 lJ. 



- 68 -

27.- Brady, J. (1967 b). Control of the circadian rhythm of actívity in the 
cockroach. I. The role oí the corpora cardiaca, brnin and stress. 
J. exp. Biol. 47: 153-163. 

28.- Brudy, J. (1967 e).. Control of the circadian rhytlun of flctivity in the 
cockronch. II. 'Thc role of the aub-oesophagenl gnnglion nnd ventral 
nervc cord. J. cxp. Biol. 47: 165-l.78. 

29.- Brudy, J. (1968). Control of thc circndinn rhythm of nctivity in the 
cockroach. III. A possible role oí the blood-elcctrolytes, J. 
exp. Biol. 1+9: 39-47. '. 

30. - Brndy, J. ( 1969). Jlow are insect circadian rhythms controlled?. Naturc 
Lond. 223: 78:- 781+. 

31.- Brady, J. (1971). ·me search for an insect clock. in Biochronometry. 
(E<l. M. Mcnnker), National Academy of Sciences, Washington. 
pp. 517-526. 

32.- Brudy, J. (1972 a), Spontancous, circndinn cornponentll of tsctse fly 
nctivity. J. Inscct Phyaiol. 18: 4 71-484. 

33.- Brndy, J. (1974). 111c phyuiological of in:;ect circudian rhytlnna. 
Advnncea in Insect Phyuiol.ogy 1: 1-115. 

34.- Brcgnzzi, l'. K. ( 1972). 'füc effocts of low tcmpcrnture upon the locomotor 
nctivity rhythm 'l'alitru11 nnltntoi· (Montngu) (Crustncea: Amphipodn) 
J. exp. Biol. 57: 393-399. 

35.- Brcgnzzi, P.K. and Naylor, g. (1972). Thc locomotor activity rhythm 
of 'falitru11 aaltator (Hontagu) (Crnatacca: Aruphipodn. J. exp. 
Biol. 57: 375-91. 

36. - Brcmcr, 11. ( 1926'). Ubcr die tagnazeit liclw Konutanz im Schlupfterminc 
dcr Imagines cinigcr Inscktcn. z. wiss. Inacktenbiol., 21: 209-216, 

37.- Brett, W.J. (1.955). Pcrsiotent diurnal rhythmicity in Drosophiln emergcnce. 
Ann. cnt. Soc. Am. 48: 119-131. 

38.- Brown, ]:',A, and Wcbb, M. ll. ( 19'!8). '!cmpcrnturc rclationa of an cmdogcnous 
daily rhythmicity in thc fiddler crab, Uca. l'11yaiol. Zool. 21: 
371-381. 

39.- Brown, l:'.A. and Wcbb, M.ll. (19119). Studks of thc daily rhyt:hmicity of 
the fiddlcr crnb. Ucn. Modifications Ly light. l'hye.iol. Zool. 22: 
136-148. 

40,- Brown, 1:\ A. and Stcphcna, C. c. (1951~. Stmlics of tlw uaily rhythmicity 
of thc fiddlor crab. Uca. Modifications l>y photopcriod, Biol. Bull. 
1.01: 71-83. 

., 



- 69 - . 

41.- Brown, ~'.A., Fingcrman, M., Sandecn, M.I. and Webb, M.11. (1953). Persistent 
diurnal and tidal rhytluns of color chnnge in t:he fiddler crnb • .!!S! 
pugnnx. J, F:li:p. Zool. 123: 29-60. 

42.- Brown, F.A., Webb, M.H. and Bennctt, F.M. (1955). Poof for an cndogcnous 
componcnt in persistent solar and lunar rhythmicity in organisms. 
Proc. Nat. Acad. Sci. 41: 93-100. 

43.- Brown, F.A. (1959). "Living clocks". Sciencc 130: 1535-1541;. 

44.- Brown, F.A. Jr. (1965). A unified theory for bi.ological rhythma. in 
Circadian clocks North-!loll1md Publishing Co., Amstcrdam, pp. 231-261. 

45 .- Bruce, V.G. 11n<l Pittcndrigh, C. S. ( 1956 ). Temperature independence in 
a uniccllular "clock". !'roe, Nat. Acad. Sci. U.S., 42: 676-662. 

46. - Bruce, V.G. ( 1960). !!nvironmenta 1 entrnitU'.1ent of circadian rhytluns. in 
Co ld Spring Jlarbor Symp. nn Q<Jant. Biol. 25: 29-48. 

47.- lln1cc, ¡;,V, und Pittcnddgh, C.S. (1960). A11 ¡;fíect of heavy water on 
lhc pin•ic und period oí thc ch:c11dian rhytlun in Englcna. J. of 
Cell .111<l Comp. Phyuiol. 56: 25- 31. 

t~a.- Tlruce, V.G. (1965). Cell divlsfon rhythma und thc circadinn clock. in 
Clrc11<linn Clock11-?íorth Hollm1d Publishiug Co., Amsterdam, Edi.t.ed 
by J. Atichoff. 

49.- Buetow, D. e. (1962).. DU:forcntinl c:ffocto oí tcmpcr.att1rc on thc growth 
of Englenu graciliu. l~xptl. Cclll Res. 27: 137. 

50. - Buffington, J. D. ( 1968). A d.rcadiun pnttcrn in thc rcupiration of 
larvac of thc mor,-quito Culm: pipicnu. Mor.quito Ncws. 28: 95-98. 

51. - Jlunnlng, E. ( 1935). zur Kcntnir. dcr (!ttdogonen Tngcsrhythmik bl!i Inscktcn 
und bel Pflanzcn. Ber. dcutnch. bot. Ges., 53: 59/t-623. 

52.- Dunning, E. (1959). Zur Attnlync d1~s Zeitsinns bd Pcriplnnct.~ americana. 
z. Nnturforsch., l4b: 1-'•· 

53.- Bunning, E. (1960). Opcning nddres¡¡: biological clock:;. in Cold Spriug 
Illlrbor Symposin on Quantitntivc lliology. 25: 1-9. 

54.- Caldwcll, R.L. and Dinglc, !!. (1967). 111c rcgulation of cydic reproductivo 
and fecding nctivity in thc milkwccd bug Oncopcltus by tcmpcruture 
an<l photoperiod. Biol.. Ilull. ronr. hiol. l.nl>. Woods Uole, 133: 
510--525. 

55.- Cllll1pbcll, n.o. (1964). Solar and lun11r pcrio<licitics .in oxygen connuMption 
by thc mealworm, Te1tebrio u-.:> litor. Di lis. Abstr. 25: 3648-3649. 



- 70 - . 

56.- Carlson, S. P. (1935). 'füe color changes in.!!.!:.!! pugilator. Proc. Natl. 
Acad. Sci. U.S. 21: 549-551. 

51.- Chakraborty, J. and Dasgupta, N.N. (1962). Mitotic cyclc of the kala-az.ar 
parasitc, Lcishnwuia donovuni. J. Gen. Hicrobiol. 28: 5l11-5. 

58.- Chandrasheknrnu, M.K. nnd Loher, w. (1969). '!he effcct of light intensity 
on thc e ircadinn rhytluns of ec lo u ion in _prosophila pseudoobscura. 
z. vergl. Physiol. 62: 337-347. 

59.- Chcrnyahou, Y.Jl. (1965). Annlysis oí thc diurnal cyclc llXemplificd by 
the behuviour of 'l'rogodcrnw glabrum. l!erbst. Zhur. Obshch, Iliol. 
26: 577-84. Citado por Danilevsky y cols. (1970). 

60.- Chiba, Y. (1964). 111c diurn11l activity oí tlw ¡r.c.)squito~ PiPfons 
p11llcns, i1\ rclation to light condition. I. Activity undcr thc 
continuoun light condition. Sci. Hep. Tohoku Univ. Ser. IV (Biol.) 
30: 6 7- 75. 

61.- Cloudslcy-'l'hompson, J.L. · (1953) 1-XIX. Studics in diurnul rhytbms, III. 
Photopilriod1sm l.n thc cockronch Pcriplnnetn 1Ulk.11:icillU1 (L.). Ann. 
Mag. Nnt. lliut. Set". 12, 6: 705- 712. 

62.- Cloudalcy-'11wmp:mn, J. L. ( 1960). Adi1ptivc fainctions oí cin:udiun rhytlu11s 
in biological clocks, Ln Cold Sprin,3 ltn.rbor Sympoilin on Qu1mtitativc 
Biology, 25: '.Wi-355. 

63.- Cymhorowski, B. ( 1969). 'li1c eífoct of lif)ht on tlm circudiun rbythm 
of loco11V.1tor 11ctivity of thc hou!lc crlcket (Achctu ~~ L.). 
Zool. Polonl.ac. 19: 85-CJS. 

64. - Cymborowuki, B. (19 70 u). lnvo:Jtl.gations on thc uc11roh:m1101.l:ll foct:crrs 
controlling circudinn rhytltm of locomotor activity in thc~ houoc 
cricket (Achcta don-csticuu L.) l. Thc role of thc brai.n nnd 11ub­
c11ophagcul gunBli.on. Zool. l'úloniac, 20: 103-125. 

65.- Cymborowski, ll. (1970 b). Inve11tigutlona on the neurohormonal .factora 
controlling circn.dian rhythm of locorotor activi:;;y in thc housc 
cricket (Achcta domcstlcuu I..) 11. D.li.ly histochcmical changell 
in thc neü'i=O'ñcC'rctory ce lls oí thc purs intcrccrcbr1.11is and sub­
coophagca l gangH.on. í'.ool. Poloniae, 20: 127-ll19. 

66,- Cymborow!lki, J:\. (1970 e). 'l'hc aimumccl part:icipntJ.on of 5-hydroxytryptn­
mine in rcgulntion of tite circndim1 rhythm of locomotor nctivity 
in~~~ I,. Comp. gen. Phu:nnac. 1: 31.6-322. 

67.- Cymborowski, 13. and futkowski, A. (1970 n). Circadian changas in protein 
synthosio in the neurosccrctory ce lls of the brain uud subeoo­
phngcnl ganglion of tiic housc cricket. J. Innect. Pbyfliol. 15: 
1187-1197. 



- 7l -

68.- Cymborowski, B. and J)Jtkowski, A. (1970 b). Sex differenccs in locomotor 
activity and RNA synthcsis in the central nervous system of Acheta 
domcsticus L. during the circndian i·hythm. z. vergl. Physi.ol:-70'! 
29- 34. 

69. - Cymborowski, B. and Flisinska- Bojanowska, A. ( 19 70). 1'he effoc t of light 
on thc locotootor nctivity und structure of neurosecretory cella of 
the brain and sube.sophageal ganglion oí Periplaneta americana L. 
Zool. Poloniae, 20: 387-399. 

70.- Cymborowski, Jl., Skangiel-Krrunska, .J. and J)Jtkowski, A. (1970), Circndiun 
changes of acetylcholinetJterase nctivity in thc brain of house­
crickets (Achet_i! dow:~sticus L.). Comp. Biochem. Physiol. 32: 367-
370. 

71.- Cymborowuki, B. and llrndy, J. (1972). Insect circadian rhytluns tr1mS!llitted 
by parabiosi.o - a re-ex111ninution. Natura New Biol. 236: 221-222, 

72.- Danilcvsky, A. S., Goryshin, N. l. nnd Tyshclmnko, V. P. (1970), Biological 
rhythms in terrestriul arthropods. A. Rev. Ent, l5: 201-244. 

73. - Dcan, G. J., Wilson, F, and Worth;un, S. ( 1968), Sorne factors affocting 
cclosion oi Gloirnina mornitans Eotw. írom pupas, Bull. ent. ,Res. 
58: 367-377. 

7l+.- De Bcssé, N. (1965). Ri;chcrcl1cll histophyslologiqucli sur 11.1 ncurosécrétion 
dans la chnlnc ncrvcusc vcntr11k d'unc blattc, Leucophncn 1ulldt1rae 
(F.). c. r. hcbd. Selinc. Acnd, ScL, l'ílris, 260: 7014-7017. 

75.- De Candolle, A. I'. (1835). Pflnn.:cnphyaiologic, odcr Dai:stell.11ng der 
Lebenokrafte und Lelwm;vcrrichtumgcn dcr Gl•wiíchsc. Stuttgurt u. 
Tubingcrr, p. 639·640 ('fransl. into Cerm..1.n by J. Roper, Frcnch 
Origil\ul: Phyniologic v;'igctale. Paria, 1832). Citado por Bunning 
( 1960). 

76.- IX: Mairan (1729). Obscrvati.on botmiiquc. lliatorfo de l'Académia Royalc 
des Sciencca. Paris, p. 35. Citado por Bunning (1960). 

77.- Den Bocr, P,J, (1961). 
in thc wood 101.1 se 
283-409. 

'111e ccologicnl oi.gnificancc oí activity pattemB" 
Porccílio scaber. Lntr. Arch. Naerl. Zod. 14: 

78.- De Wilde, J, (1962). Photoperiodism i.n insccts nncl miteo. Ann. Rcv. 
Entomol, 7: 1-26. 

79.- Dingle, 11. (1968). Lifo histoi:y nnd population conscqucnces ()f donsity, 
photo-period, and tcmpcrature in 11 migrnn inscct, thc u1ilwced bug 
Oncopc ltus. Am. Nat. 102: 149-16 3. 

80.- Dingl.c, 11. (1972), Higrntion· gtrntegico of lnscctfi, Sdcnce N. Y.. 175: 
1327-1335. 



- 72 -

81.- Dingle, U., Calclwecl, R. L. und llnskcll, J.B. (1969). Te\npcraturc and 
circadian control of c1:ticlc growth in thc bug, Oncopcltus faaceatu11. 
J. Insect Physiol. 15: 373-378. 

82.- Duhamcl du ~nccau (1758). La Physiquc des Arbrcs. Vol. 2, Paris, pp. 
· 158-159. Citado por lkmning (1960). 

83.- Dumorticr, B. (1972). Photorcc'.\ptor in tlw circadiun rhythm of stri­
dulatory activity in Ephippiger (Ins. Orthoptcra) Likely existcnce 
of two photoreceptive sy¡¡tems. J. comp. Physio 1. 77: 8(}-112. 

84. - Dutkowski, A. B. und Cymborowski, B. ( 19 71). R!l le of ncurosccretory cells 
of para interccrcbralio in rc¡,rulating RNA synthcsis ln aome tissucs 
of Acheta domeoticu11. J. Inscct l'hysiol. 17: 99-108. 

85.- Dutkowski, A.D., Cymborowski, B. nnd Przcrecka, A. (1971). Circudian 
i:hanges in thc ultrustmctre of ncurosecrctory cells of the pars 
intcrccrcbrulis oí thc housc cricket, J. Insect Physiol. 17: 
1763-1772. 

86.- Dutrochct, 11. {1837). 
et des llllÚnlllUX. 

Mémoircs pour servir a' l 'histoirn des végétnux 
Jlrusscl, p. 287. Citado por Bunnlng (1960). 

87.- Edncy, E. B. (1937). A otudy of spontnm!oua locoirotor activity in 
~~ migratoria migratorioi.den (R. & E) by thc actograph 
mcthod. Bull. ent. Reo. 28: 243-278. 

88.- Edwurd11, G.A. (1950). '111c lnílucncc of cyeotalk removal on thc mctabolism 
o.f thc fiddlcr crab. l'hyoiol. Compnrnta et Occol. 2: 34-50. 

89.- Ehrct, C.F. (1959). Photobiology nnd biochcrni.otry oí circadinn rhythms 
in non-photosynthcoizing cella, r'cd. Proc., 18: 1232-1240, 

90.- Ehrct, C.G. nnd Barlow, J,S. (1960). Townrd n rcnlilltlc ioodel of a 
biological pcriod-mcaouring mcchanimn. in Uio logicnl Clocks. 
Cold Spring Harbor Sympodn on Quantitativt~ Biology, 25: 217-220. 

91.- Eiclman, U. ( 1956). Ubcr rhythminchc Erachcinungcn hci dcr Stnbhcuucln:cckc 
Cnrauoiua morosua. Br. Z. vcrgl. l'hysiol.. 38: 370-390. 

92.- Enru:ni, M. (1941). Mclanophorc responsea in nn isopod cru1.1taccan Ligia 
(!l(oticn. l. General responses. ,Jopan J. Zool. 9: 497-5111. 

93. - Enright, J. T. ( 1965). Synchrónizi1tion lltld rni\gcs of cntrairuncnt. in 
Circndinn clockn-tll>rth-Uo lland Pub lillhing Cn., Amstcrdam, pp. 
112-121 .. 

94.- Enright, J.1'. (1965). Thc ucnrch for rhytlnn.i.city in biologi.cal tilll{!­
sorlcn. ,l. '11u::ornt. Jli.ol. 8: 1126-1168. 

95.- fü1right, J. T, ( 1971 a). \lcavy 'llntcr tJlowa biological tlining proccuc11. 
z. Vergl. Physiol. 72: 1- 16. 



- 73 -

96.- Enright, J.T. (1971 b). Thc internnl clock of drunken isopods. z. 
vergl. Physiol. 75: 332-3'16. 

97.- Eskin, A. (1971). Propcrtics of thc Aplysia visual syatcm: in vitro 
cntrainment of thc circadian rhytlun nnd centrifogal regulntion 
of the cyr.. z. vcrgl. Physiol. 74: 353-371. 

98.- Eskin, A. nnd Strumwasser, ·r-. (1971). Propcrtics of the Aplysi.a visual 
systcm: in vitro cntrailllil(!nt of th(? circadi11n rhythm centrifugal 
rcgu lation. 'Fed. Proi;. 30: 666. 

99.- Fcldman, J. 'F, (1967). fongthening the pcriod of a biological clock in 
englena by cyclohcximide, nn inhibitor of protci.n synth1isis. Proc. 
of thc Nat. Acad. of Scfonccs, 57: 1080-1087. 

100. - Fingcnn.an, M. ( 1955 a). Factora influenc ing the rute of oxygen consumpti.on 
of thc dwarf crawfish, Cambare l hrn shufc ldtii. 'J.\I lane Studies in 
Zoo 1. 3: 103- 116. 

101.- 'F'ingcnnan, M. (1955 b). Pcraistnnt duily and tidal rhythms of color 
change in Callincctcs sapi.dus. Biol. Bull. 109: 255-2611-

102.- Fingennan, M. (1956 a). Thc physiology of the mclanophores of the 
i!Jopod Idothca exotica. Tu lnne Studilis in Zoo l. 3: 139-148. 

103.- r'ingennnn, M. (1956 b). Phasc <lifferet1ce in thc tidal rhythms of color 
chnngc in lwo apecics of fiddler crabs. lliol. Bull. 110: 274-290. 

104.- J:'ingcrm.an, M. (1957). 
rl1ythm e f Ucn. 

Relation bctwcen poaition of burrowa and tidal 
niol. Bull. 112: 7-20. 

105. - J:'ingennon, M., Lago, A. D. nnd Lowe, M. E. ( 1958). Rhytlnna of locomotor 
¡1ctivity nnd Oz conaumption of the grasr; hoppcr ~~ microptera. 
An1. Midl. Nat, 59: 58-66. 

106.- J:'orsgren, E. (1928). On the rclationshtp bctwecn thc formation of hile 
nnd glycogen in thc livcr of rabbit. Scand. Arch. Physiol. 53: 
137. Citado por Bunning (1960). 

107.- Fowler, D.J. and Goodnight, C.J. (1966 a). Neurouccretory ccllu: daily 
rhythmicity in Leiobunum longipes. Scicnce, H. Y. 152: l.078-1080. 

108.- Fowlcr, D.J. nncl Goodnight, C.J. (1966 b). 
5- hydroxytryptim1inc in thc opi Honid. 

Thc cyclic product.ion of 
/un. Zoo l, 6: 187- 193. 

109.- :r·owl!.!r, D .. l., Goodnight, C .. J. and Lubrie, M.M. (1972). Cí.rcndilln rhytluno 
, of 5-hydroxytrypt:uminc (s('rotonin) production in lurvae, pupac, 
and ndults of Drosoehiln melnnos_;:~ (lliptera: DrosophiHdac). 
Ann. cnt. Soc. Am. 65: 138-1111. 

110.- Gamble, l'.W. and Kceble, J:',W. (1900). llippolyte varinnu: a study in 
colourchange. Quont. J. Hicroscop, Sci. fi:l: 589·698. 



- 74 -

111.- Gompel, M. (1937). Recherches sur 111 consomnation d'oxygine de quelqueA 
animnux aquatiques littornu. Compt'. reud. 205: 816-818. 

112.- l!ardeland, R. and Stange, G. (1971). Einflüsse von Geschlecbt und Alter 
auf die lokomotorischc Aktivitiit von Drosophila. J. Insect Physiol. 
17: 42"1-1.34. 

113.- Harker, J. E. (1953). The diurnnl rhythm of activity of mnyfly nymphs. 
J. Exptl. Biol. 30: 525. 

114.- Harker, J. E. (1954). Diurnal Rhythms in Peripluncta amcricuna (L.). 
Nature Lond. 173: 689-690. 

115.- Uarker, J.E. (1955). Control of diurnal rhythms of activity in Peri-
planeta runericana (L.), Nnture, Lond. 175: 733. --

116.- l!arker, J.E. (1956). Factors controlling the diunull rhytbm of activity 
of Periplancta americana (I •• ). J. Exp. Biol. 33: 221•-234. 

117.- Uarker, J.E. (1958 a). Diurruil rhythmn in thc anilllal kingdom. Biol. 
Rev. 33: 1-52. 

118.- Jlarker, J. E. (1960 a), Endocrinc and nervous factora in insect circadian 
rhythms. in Cold Spring J!arb. Symp. quant. Biol. 25: 279-287. 

119 .- Uarkcr, J. E. ( l960 b). 1'he effcct of perturbations in thc cnvironmcnt:al 
cyclc of the diurnnl rhythm of activity of Peri.planeta americana 
L. J. cxp. Biol. 37: 154-163. 

120.- Harkcr, J.E. (1960 c). Internal factora controlling the r;ub-eoophageal 
gnnglion ncurosccrctory cyc l.e in Pcriplanet~ americana L. J. 
exp. Biol. 37: 164-170. 

121.- ltarkcr, J.E. (1961). Diurnal rhytluns. A. Rcv. Ent. 6: l'.ll-11•6. 

122.- llnrkcr, J. E. (1965 a). Thc efícct oí a bi.ological clock on thc dcvelo¡>­
mental rate of Drosophila pupac. J. c.xp. lliol.. 42: 323-337. 

123.- l!aatings, J.W. and Swceney, B.M. (1957). 
indc¡>'mdencc in n biologlcal clock. 
804-811. 

On t.hc mcchn11i.s111 of tcmpcrnturc 
Proc. Nnt. Acnd. Sci. U.S. 43: 

124.- llaatings, J.W. (1960). Bioci1cmical a1:1pi;cta oí rhytl:uns: pt111&e ahifti.ng 
by chemicals. in Cold Sprl.ng llarbor Symp. on Quant. Biol., Vol. 25, 
131-1113. 

125.- Hayos, D.K., llol'ton, J., Schcchter, M.S. nnd llalbcrg, F. (1972). Rhythm 
of oxygcn \tr,itakc in diapansing lnrvac of the codling IPOth at scvornl 
tcmpcrntures. Ann. ent. Soc • .tun. 65: 91-96. 



- 75 -

126.- Hines, M. N. (1954). A tidal rhythm in behavior of melanophores in auto­
tomized lcgs of ~ pugnax. Biol. Bull. 107: 386-396. 

127.- Hinks, C.F. (1967). Relatinoship betwcen serotonin and the circadian 
rhythms in somc nocturnal moths. Nature 214: 386-387. 

128.- Uof:meister, W. (186 7). Die Lehrc von der Pflanzcnzelle. Leipzig. 
Citado por Bunning (1960). 

129.- lluher, F. (1960). Experimentclle Untersuchungen zur ncrvoscn atnrungs 
regulation der Orthoptera (Saltatoria: Gryllidae). z. Vcrgl. 
Phyaiol. 43: 359-391. 

130. - l!Über, F. ( 1965). Neural intcgration (central ncrvous system). in 
The Phyaiology of Insecta (Ed. M. Rockstein). 2: 333-406. Academic 
Presa, New York and London, 

131.- Jacklet, J.W. (1969). Cii·cadian rhythm of optic nerve impulses recorded 
in darkneab from isolated eyc of Aplysi.'~. Science, N.Y. 164: 562-
563. 

132.- .111cklet, J.W. and Gcroni.mo, J. (1971). Circadian rhythm: population of 
interacting neurona. Scicncc, N. Y. 171+: 299-302. 

133. - Jan<la, V. cmd Hrciuk, M. ( 195 7). Gcanntstoffwcchse 1 dcr lnsckten. Vl. 
Die Bewegungsaktivitiit der Schabe Periplanl!tll americana l,. wiihrcnd 
des Tngea und ihrc Bezichung zum Saucrot.:iffverbram:h. Acta Soc. 
zool. Bohem. 21: 2l14-255. Citado por nrady (197l1). 

134.- Johnson, M. (l.93?). gffoct of continou11 lisht on reriodic upontaneous 
nctivity of whitc-footcd micc (l'<:romyacus). J. J~p. Zool. 82: 
315- 328. Citado por A!lchoff, J. (1960). 

135. - Johnson, B. F. aud Jamen, T.\./. ( 1960). Altcrntion of ce llu lar constituonts 
by incubntion tcmpcrnturc. Exptl. Coll Reo. 20: 66. 

136. - Joncs, M. D. R. ( 19611). •n1c 11utmnatic recording of !llOaquito activity. J, 
ln11ect Phyoiol. 10: 3'13- 351. 

137.- Joncs, M. D.R., llill, M. nnd Hope, A.M. (1967). 1'hc circudian flight 
nctivity of the mosquito Anophelcs grunbine: phnsc setting by the 
ligl1t régi.mc. J. c.xp. Biol. 1+7: 503-511. 

138.- Jonea, M. D.R., Cubbin, C.M. and Harnh, D. (1972 a). The circndian 
rhythm of flight activity of thc monquito Anophelca a,runbiae: 
thc light -re11ponnc rhytlun. J. cxp. Biol. 57: 337-3!16. 

139.- Knl.Jiiuo, 11. (193'+). tfl¡er die Naturdca Zeitgcdiicl1tnisacs der Bienen. 
Z. vgl. Physl.ol. 20: /~05·419. 



· ...... ,r•"···· 

- 76 -

140.- Kalmus, H. (1938). Das Aktogr11II11n des Flusskrcbses und seinc Bccin­
flussung durch Organcxtraktc. z. vcrgl. Physiol. 25: 798-802. 

141.- Kceble, F.W. ami Gnmblc, F.W. (1904). The colour-physiology of higher 
crustaceans. Phil. Trnns. Roy. Soc. London B 196: 295-388. 

142.- Keller, s. (1960). Uber die Wirkung chemischer Faktoren auf die Tagcs­
pcriodischcn Blattbewegungen von Phaseolus multifloros. z. f. 
B.;t. 48: 32-57. 

143.- Kiesel, A. (18%). Untcrsunchungcn zur Physiologie des faccttierten 
Auges. Sitzungsbcr. Akad. Wiss. Wien. 97-139. 

144.- Kleinholz, L.11. (1937 a). Studies in thc pigmentary system of Crustacea. 
I. Color charigeo and diurna! rhythm in Ligia baÜdiniana, Biol. 
Bu 11. 72: 24- 36. 

145.- Klcinholz, L.H. (1937 b). Studics in thc pigmentnry system of Crustacea, 
IL Diurna! movcmcnts of the rctinal pigmenta of Be1111udan decnpods. 
Hiol. Bull. 72: 176-189. 

146.- Kleinholtz, L. U. (1938). Studics in the pigllll!ntary systom of Crnstacea. 
lV. Thc unitary vcrous the 1m1ltiple hormone hypothesis of control. 
Biol. BulL 75: 510-532. 

ll¡ 7. - Kleinhoontc, A. ( 1929). Ubcr die <lurch da11 Licht regulierten autonomcn 
Bcwcgungen der. Canavalfa-Blatter. Arch. ncerl. Sci. ex. et nat. III 
b, S: 1-110. Citado por Bunning ( 1960). 

148. - Klcinhoonte, A. ( 1932). Unlc rsunchungcn líber die autonomcn Bcwegungen der 
Primlirb lntter von CaMvalia ensiíorrnill. Juhrb. f. wias. Bot. 75: 
679-725. Citudo por Jlunning (1960). 

l/~9.- Kleilmnn, N. (1940). The modiíinbUity of thc di11nu1l pigmentnry rhythm in 
iaopoda. Jliol. Bull. 78: 403-406. 

150. - Klug, U. ( 1958). Hiato- physi.ologische Untorsunchungen Über die Aktivitats 
periodik bci Cnrnbiden. Wius. Z. l!umboldt-Univ. llcrl!n, mnth-nntur. 
Rcihc, 8: 405-431+. Citado por Brady (1974). 

151.- Lcclcrc, M.M., Sch:f.cber, J.l'. and Lienhard, J.P. (1971). !.erytlmw. uycthcmÓral 
de la conao1m1at!on d 'oxygine de la Droaophile. c. r. Seanc. Soc. 
Biol. Fil. lf.5: 421-1125. ~ 

152.- Lees, A.D. (1964). Thc location of thc photoperiodic receptora in the 
nphi<l Megoura vicine IJuckton. J. exp. Iliol. 41: ll.9-133. 

153.- Lchmnnn, u. (1965). Invostigntiona on perf.odf.city oí íreshwntor invt1rtc­
brates by rndioactiv isotopes.. in Circadiau clocks-North-llollnnd 
l"ublishing Co., Amutcrdam, pp. 318-320. 



- 77 -

154.- J..einwcbcr, F. J. (1956). Ubcr dio tcmpcratur nbhiingigkcit dcr Periodcn­
liinge bci der cndogcncn Tagcrsr11ythmik von l'hascoulus. Z<iit. f. 
Bot. /14: 337-364. 

155. - J..euthold, R. ( 1966). Die Bcwcgungsakt iv iti;t de r wcib lichcn Se ha be 
Leucophnea 11u1dcrac F im J,1111fc des F'ortpflanzungszykhw und 
ihrc cxpcrimcntclle lk!cinflussung. J. lnscct l'hysiol. 12: 
1303-1331. Citado por !lra<ly (1964). 

156.- Loher, W. (1972). Circadian control oí stridulation in thc cricket 
Teleogryllus conrno<lus Walker. J. comp. Physiol. 79: 173-190. 

157.- Lohcr, W. and Chandrnnheknrnn, H.K. (1970). Circadinn rhythmicity in 
th<1 oviposition of tite grasshopper Chorthippuu curtipennis. .J. 
Insect Phyniol. 16: 1677-1688. 

158.- Minia, D.11. and l'ittemlrigh, C.S. (1.968). Circadilln oscillation controlling 
hatching: its ontogcny durlng >"nbryogenesi11 oí a moth. Science, 
N. Y. 159: 5311-S:JU. 

159.- Mori, .S. (191•0). Influcuco of ~~nvironmcmtol 11nd physlologicnl fnctors 
on th(: daily rhytlunic activity of 11 ¡¡e11-p1~11. in lliologi.c11l clocks. 
Cold Spring Hrtrbor Sympotd.<1 <lll Q1.wntit11tive Dk1logy, 25: 333-341;, 

160.- Miillcr, K. (1965). Fi!d.d mqicriment:; on pc.riüdicity oí frnsh-wator 
i.nvcrtebr~1U:11. in Cin:adii111 dockti·N<>rt.h• l!cll1.111d Publ!r.hing Co. 
Amntcrdam. 

161.- Nagnno, T. (1950). Phy11iologic11l :;tudien on thc pigmcntnry system of 
CruiJtac.;,¡¡, IV. St.udlcn on r·!H• •il11rr111l rhytltm nf tlie eyc pi.gruent¡¡ 
o.f thc uhrimpn. Sci(:llC(: Hepts. Tóhoku Univ. ltourth Sr.'r. 18: 
286-297. Clt:lldü r;or \.lntcrnum (1961). 

162.- Nayur, J. K. ( 196 7 11). f;ndog(:nou i; di11rnn ! 1·hythl:l o:f pupntion in a mosquito 
1 population: Natllrc, I.(md. 2111: 828-829. 

· 163. - Nnynr, J. K. ( 1968). 'l11c pup;1ticm rhythni bl Acdi;,¡¡ T1muh~rhynchu11. l.V, 
~'urthcr 11tudic!l ()f thc undogonmlil di11rnnl (circndinn) rhythn1 of 
pup11tio11. Ann. 1mt. Soc. Am. 61: li¡OS-ll1l7. 

164.- Nayar, J.K. 11ml Sau<!t"a111n, D.H. Jr. (1.970). A comparntivt' 11tudy of grnwth 
a11d dcVf! lopmcut In :Florida rni'.HllJuitoe s. Pnrt 1: ·~ífects of t'nvi . .ron­
mental fnctorn 011 ontogcnct ic tl.mings, cndogcncmD diurnal rhydm: 
1md 11ynchrony of pupation irnd 1:m1Hgcnce. J. m¡HJ. Rnt. 7: 163-174. 

165.- Nayar, J.K. and Suu1~rmnn, D.M. Jr. (1\l7l), 'I1w dfoct of light regi.mes 
ou thc circndi.nn rhythm of .!light ac.tivity i.n the n-ooquito ~ 
Tacniorh;vw.!:J!l...!. J. ex p. Bio l. 54: 7f15- 756. 

166.- Naylor, E. (19(1'.l). 
of Carcimrn • 

Tf~mpcrntur11. re lat:ionshiptJ oi'' the loco11vtor rhythm 
• J. l:';)cptl. ll.iol. 40: 669-79 



- 78 -

167.- Naylor, E. and Atkinson, R.J.A. (1972). Pressuro and thc rhythmic bchaviour 
of inshorc mnrinu animals. Symp. Soc. cxp. Biol. 26: 395-'•15. 

168.- Naylor, E. and Williams, B.G. (1968). 
locomotor act ivity in Carcinus. 

Effoct of eyestalk rumova l en rhythmic 
J. exp. Biol. l19: 107-116. 

lti9. - Neumann, D. ( 1971 a). Eine nicht- rcziprokc Kreu:r.ungssterilitnt zwischcn 
okologischcn Rassender MÜcke ~ rnarinus. Occologia, 8: 1-20. 

170.- Neumann, D. (1971 b). 111e temporal programming of development in the 
intertida l chironomid Clunio mnrinus (Diptera: Chironomidue), Can. 
Ent. 103: 315-318. --

171.- Nielsen, E.T. and Haegcr, J.S. (1954). Pupation and l!mcrgencc in~ 
'l'aeniorhynchus Wicd. Bull. Entornol. Res. 45: 757-768. 

172.- Nishiitsutsuji-Ui.\'.>, J., Petropulas, S.F. and )li.ttendrigh, C.S. (1967). 
Central ncrvous system control of circadian rhythmicity in the 
cockroach. l. Role of thc para interccrebralis. Jliol. Bull. mar. 
biol. Lab. Woods l!olc 133: 679-696. 

173.- Nishiitsutsuji-Uwo. J. and Plttendrigh, C. S. (1967). 
basis of midgut turoor induction in cockrouchcs. 
13: 851-859. 

'füe neuroendocrine 
J. Insect Physiol. 

174.- Niahiitsutsuji-Uwo, J. and Pittlmdrigh, C. s. (1968 11). Central nervous 
syetem control of circadinn rhythmicity in the cockroach. U. '1'1c 
pathwny of light aign11ls thnt cntrain thc rhythm. z. vcrgl. Physiol. 
58: 1-1'.l. 

175.- Nishiitsutsuji-Uwo, J. and Pittcndr!gh, C. S. (1968 b). Central nervous 
systcm control of circudian rhythnüci.ty in thc cockrnach. 111. 
Thc optic lo bes, locua of thc driving oncill:ltlon?. z. vergl. 
Phyaiol. 58: 14-46. 

176.- Norris, K.R. (1966). Daily pntterns of flight activity of blowflics in 
the Cnmbcrra diatrict ae indicntcd by Trap cntchcs. Auatralinn 
J. Zool. 14: 835-54. 

177.- Nowoielnki, J.W. and Putton, R. l •• (1.963), Studics on circndian rhythm 
of thc housc cricket, Gcyll1111 domcsticus L. J. lneect Physiol. 
9: '•Ol-l1lO. 

178.- Howosiclski, J.W. and Pntton, R. T .. (1961•). l>nily fluctuntion in tho 
blood trugnr concentrntion of th<1 !muse <:rickct, Cryllua dgm1;u¡ticya 

L. Scicnce, N. Y. 144: 180-181. 

1J9.- Odhirunbo, T.R. (1966). Tho mctnbolk effoct1f of the corpun allatum 
hori110nc in the tnnle dcncrt locust. 11. Spoutnncous locomotor activ·ity, 
J. exp, Uiol. lt5: ·51-63. 



- .79 -

180.- Page, L. T. and J..arimcr, L.J. (1975). Ncural control of circadian 
rhythmicity in the crayfish. I. 111e locomotor activity rhyt:hm. 
J. comp. Physiol. 97: 59-80, 

181.- Page, L.T. and Lari.rocr, L.J. (1975). Neurnl control of circadinn 
rhythmicity in thc crayfish. II. Thc ERG lllllplitude rhythm. 
J. comp. Physiol. 97: 81-96. 

182.- Palmer, J.D. (1971). Comparative studics of circadinn locomotory rhytluns 
in four species of terrestrial crabs. Am. Midland Nnturalcst. 85: 
97-107. 

183. - Paulpnndian, A. ( 1965). A pre liminnry report on thc diurnal rhythm in 
the locomotor activity of pill-milli- pedc, Arthrosphacra dalayi 
Pocock. Proc, Indian Acad. Sci., Ser. B, 62: 235-1+1. 

184. - l'avlidis, T. ( 1%5). A new modcl for simple neural ncts and it s 
application in the dcsign of a ncural oscillator. Bull. Math. 
Biophya. 27: 215-22'). 

185.- Pavlidi.s, '1'. ( 1966). fxrnign oí neurul ncts with intcrmittcnt response 
:md certain othcr re lcvunt ntudios. I!u 11. Mnth. Biophys. 28: 
51- 74. 

186.- Pnvlidis, T. (1967). A model íor cir:cndian clocka. Bull. Math. Dl.ophys. 
29: 781-791. 

187.- l'avlidis, T. (1967). A mathcmatí.c:il modcl íor thc light afícctcd syatc111 
in the Droaophil.u ccloaion rhythm. llull. Hath. lliophys. 29: 291-310. 

188.- Pavli<lis, T., Zlmmcnnan, W. I:". an<l Oshorn, J. (1968). A muthcmaticnl. ioodcl 
for thc tempcrnturn cffocts on d.r.cadiun rhythmo. .J. TilCor. Biol. 
lS;- 210·221. 

189.- Pavlidis, T. (1969). Hathcnllltical modela of circadinn rhythmn: l'hcir 
llflcíulnnus und thcir 11.!nitutiona. Prcic, Symp. }'riday Uarbor, 
Washington, Biochron<w.lotry, pp. 110-116 Nat. Acnd. Sci., Wnnhington, 
n.c. 

190.- Pa"l.idis, T. (1973). Iliological oscillntors: Thcir 1nuthcmaticul anulysis. 
Acadomic Presa, Ncw York and London. 

191.- Pfcffcr, w. (1873). i'hysiologische Untersuchungcn. Loipzing. Citado 
por lkmning ( 1960). 

192.- Pfcffer, W. (1875). Die pcriodischcn 11cwegungen dcr Blnttorganc. Loipdg. 
Citado por Thmnf.ng ( 1960). 

193.- Pfcffer,. W. (1915). l\dtriigc zur Kcnntnis di:•r Entatchung dcr Schlafüewe­
gungcn. Abhnndl. Math. Phys. Kl. R:ifo. Snchr;. Ges. <l. Witrn. 34: lM 
154. Citado por llunning ( 1960). 



- 60 -

191+.- Pittendrigh, c. s. (19511). On tcmpernture independcncc in the clock systcm 
controlling emergcncc timo in Drosophila. Proc. Nat. Acad. ScL U. s. 
40: 1018-1029. 

195.· Pittendrigh, c.s. (1957). Circadian Systcms. I. 'l11c driving oscillntion 
and its assay in Drosol!hilu pscudoobscurn. Proc. Nnt, Acad. Sci. 
u. s. 58: 1762-1767. 

196.- Pittendrigh, C.S. and Bruce, V.C. (1957). An oscillntor modcl for 
biologl.cal clocks. in Rhythmic and Synthetic Prnccsscs in Growth 
(Ed. D. Rudnick), pp. 75-109. l'rinceton Univ. Prcss, Princeton, 
New Jersey. 

197.- Pittendrigh, C. S. (1958). Pcrspcctivc in the study of biologicnl clocks. 
in Symposium on l'crspt1ctivcs in Marine lliology. Berkeley, Calif. 
Univ. oí Calif. Presa. pp. 239-268. 

198.- Pittcnddgh, C. S. (1959). D<lily rhythms as couplcd oscillator systems 
and thch: rclation to thcnoopcriodism and ph:Jtoperiodism. Photo­
periodium and rclnted phenomcnn in plants nnd 1mi.m.als, pp. 475-
505. Anuir.. Aasoc. Adv1m. Sci., Waahington, D. c. 

199. - Pittendrigh, C. S. ( 1960). Circadinn rhythmll and the circadiun organization 
of livl.ng nystcms. Gold Spring J!arbor Symp. Quantitativc Biol., 
Biologicnl Clocks, 25, pp. 159-184. Cold Spring Harbar Lnb. Qunnt. 
Dio l., Cold Spring l!arbor, Hcw YorY.. 

200.- Pittcndrigh, C. S. (1961). On tcn1poral orr,nnlzatlon in living systmns. 
llnrvl'y L!'c t. 56: 9 '.l- 125. 

201.- Pittendrigh, C. S. ami Minin, D. H. ( 19611). '11ie ent rnituncnt oí circadiun 
011clllations by light und their role na photopcriodic clocks. /unor. 
Natur, 98: 261-2911. 

202. - Pittcndrigh, C. S. (1965). On thc Illl.!clrnninm of thc cntruimm:mt oí a circndian 
rhythm by light cyclea. in Circadirm clocku-North-llolland Publiuhing 
Co., Amsterd11111, pp. 21"1-297. 

203. - Piltcndrig11, c. S. ( 1966). 'füc circudian ouc:illntlon in l)roooehila pacudo­
ob~ p1.1p11c: A modcl for thc phC>topcriodic clock. z. Pflnnzcn­
phyaiol. 511: 275-307. 

204.- Pit:tcndrigh, C.S. (1967 11). Clrc;1dirm systcms. I. Thc drlving oscillation 
and ito rw:.rny in ])roaophilo p~rnudoob11c1.1ra. l'roc. Nat. Acad. ScL 
u.s., 58: 1762-1767. 

205. - Pittcndrigh, e, S. (1.96 7 h). Ci.rcadinn rhytlumi, apucc rc!lcarch and 11111nncd 
spncc flight. Lifo ScL Spncc Rea. 5: 122-1311. 

206. - Pittendrigh, c. s. aud Minis, J>, 11. ( 1969) .Thc phol.o(x:riodic t lulQ lllllllt;urement 
ln Pcctinopheru sos11ypfoll11 and its rulatl.on t(l thc circndinn uystC!m 
in thnt spccica. l'roc. Symp., Friday llllrbm:, Washington, Iliochrono· 
metry, Nat. Acud. Sci., Waahington, D. c., pp. 21?..·250. 



- 81 - . 

207.- Pittcndrigh, C.S. 11nd Skopik, S.D. (1970). Circadi11n syotcms. V, The 
driving oscillation nnd thc tcmporu l scqucncc of deve lopment. 
Proc. N11t. Acad, Sci. U. S. 65: 500-507. 

208. - Pittcndr igh, C. S., Eichhom, .J.11., Minia, D. ll. and Bruce, V.G. ( 1970). 
Circndinn syutcms: VI. l'hotoperiodic time meaimremcnt in Pee tino 
~ gossypie llu. Pro c. Nnt. Acad. Sci. U. S. 66: 758- 761+. 

209.- Powcll, B.L. (1965). The hot:1110nnl control of the tidal rhythm of loco­
motor activity in Curcinus ~· Gen. comp. Endocr. 5: 705-706. 

210.- Ruabe, M. (1965). Etude des phenomenes de neurosécrétion au nivenu 
de la chainc ncrveusc ventrule des phusmides. null. Soc. Zool. 
Fr. 90: 631-654. 

211.- Rnube, 11. (1966). Rechcrches sur la neuroaécrétion dnns la chu'lne 
nerveuac vcntrule du Phaamc, Clitumnus extrudentntus: variutions 
d'activite' des différent!' élé:r.cntn neurosécréteurs. C. r. hebd. 
Sénnc. Acad. Sci., Puris, 262: 303-306. 

212.- Ralph, C. L. (1957). l'eraiutent rhythms oí uctivity and 02 - consumption 
in the Earthworm. Physiol. Zool. 30: 41-55. 

213.- Rao, K. l'. nnd Gropulakrishnarcddy, T. (1967). Blood borne fnctors in 
circadian rhythma of activit:y. Nnturc, Lond. 213: 1047-1048. 

211+.- Rcnsing, L. (1961). Aktivitiits pcriodik dcu waascrliiuíers ~ currcua 
l'. z. Vcr:gl. Phyaiol. /i4: 292-322. 

215.- Renaing, L. (J.':Jh4). Daily rhytlunidty of corpus ullatum and t>curonecrctory 
cella in Drooophila melnnogastc!r M(lil~· Scicnc<?, N. Y. 1411: 1586-
1587. 

216. - Rensing, L. ( 1965 a). Circadian rhythms in thc course of ontogcny. in 
Circudian e locks-North-llo llnnd Publiohl.ng Co., Anrnterdam, pp. 399-
405. 

217.- Rensing, L. (1965 b). Ontogenetic timing imd circadiun rhythmn in insects. 
in Circadian clocks (l~d. J. Aschoff), North-llollnnd, Amstcrdmn, PP• 
406-412. 

218.- Rensing, L., 'l'hach, L. B. and Bruce, V. ( 1965). Daily rhytluno iu t11c 
cndocrine glunds oí Drosophilu l.11rvat1. Experic•ntia, 21: 103-104. 

219.- Rensing, L. (1966 b). Aspcct!l oí thc circndi<1n organization of Drosophilu. 
Union int. Sci. liiol. 4: 37-45. 

220.- Rcnsing, L., Brunkcn, W. and Hnrdeland, R. (1968). On thc genctic1; of u 
circadinn rhythm in Droso¡>hila. Expcricnt:ia, 24: 509-510. 



- 52· -

221.- Rensing, L. (1970), Zur Rolle dcr RNS-Synthcsc bel zellulnren circadinnen 
Rhythmen. Verh. dt. zoo l. Ges~ Zoo l. Anz. (Suppl. ), 34: 282-287. 

222.- Rcnsing, L. (1971). Hormonal control of circadian rhythms in Drosophila. 
in Biochronometry (Ed. M. Mcnakcr), Nationn l Acndcmy of Scicnce s. 
Washington, pp. 527-51+0. 

223.- Richards, A.G. and Jlalbcrg, F. (19611), 
ronch gangcd by vnrillnce siiectra. 

Oxygen uptakc rhytluns in n cock­
r::Xpe ricntin. 20: 40-42. 

224. - Richards, A. G. ( 1969). Oxygcn con!lumption of the American cockronch under 
complete inanition prolongcd to dcuth. A1m. ent. Soc. Am. 62: 1313-
1316. 

225. - Robcrts, S. K. ( 1960). Circadian activity rhythms in cockroachco. I. 'l'he 
free running rhythm in ateudy-cGtatc. J. ccll. comp. Physiol. 55: 
99-110. 

226.- Robcrta, S. K. ( 1962). Circndilm activity rhythms in cockronchcs, 11. 
Ent;rairuncnt and ph1111e shifting. J. ccll. comp. Physiol. 59: 175-
186. 

227.- Robet't.!I, S. K. (1965 a). Signiíicuncc of cndocrincs nud central ncrvous 
aystem in circadinn rhythmn. in Circnc.linn e locks-North-llo lland 
Publiohi.ng Co., Amstcrdrun, pp. 198-213. 

228.- Roberts, S.K. (1965 b). 
llctivity rhythm.n. 

Photornceptlon anc.l cntrainmunt oí cockrouch 
Scicncc, N. Y. l48: 958-959. 

229.- llobcrts, S. K. (1966). Circadian activity t:hythms in cockroCJchca. 111. 
'fho role of cndocrine nnd ncural foctor1J. J. ccll. Phyniol. 
67: 473-486. 

230.- Roberts, S.K. (1971). Commcnt, in Robcrta et al. (1971) in Biochronomctry. 
(Ed. M. Henakcr). Nntional Acndcmy of Sciencca, Washington, pp. 514-

. 516. 

231.- Rohcrts, S.K., Skoplk, S.D. and Driakill, R.J. (1971), Circndian rhythms 
in cockroachca: dol~B brain hormona mcdiate ·thc loco100tor cycle? in 
lllochronomctry (Ed. M. Menaker). flatiomü Acadcmy of S~iencc, 
Washington, pp. 505-516. 

232.- Roberto, S. K. ( 19 71•). Circadinn rhythmn in cockroachc a. Eífccta of optic 
lobc lusf.ons. J, comp. Physiol. 88: 21-30. 

233.- Robcrts, T.W. (191+2). Behavi.or of orgnnf.m11s. Ecol. Hono, 12: 339-412. 

234. - Sacho, J. ( 183G). Die voriJbergehé!ndon Starm· Zustiinde ¡>eriodisch bcweg­
lichcr und reizbnrcr Pflanzcnorganc. n. Die vorüberge.hende 
Du11ke lstarre. I:'lora, 30: 469. Citado por llunning ( 1960). 



- 83 -

235.- Sachs, J. (1857). Uber das Bewegungsorgun und die periodischcn Bewegun­
gcndcr Blattcr von Phnscolus u11d Oxnlis. Botnn. Zeitung. 15, Nr. 
47: 814. Citado por Bunning (1960). 

236.- Schallek, w. (1942). 
the crayfi11h. 

Sorne mcchanisms controlling locoir.otor activity in 
.T. cxp. Zool. 91: lSS-166. 

237.- Schnrrcr, B. (1952). llcurosecrction XI. !he cffocts of nurve section on 
thc intcrccrcbralis-cardiacum-allutum systcnt of the inscct 1..cyco­
phaca mndcrac. Bi.ol. Bull. 102: 261-272, 

238.- Schmitt, O.Jl. (1960). Biophysicnl and 1Mthematical modcls of circadian 
rhytluns. in Biologicnl clocks. Col. Spring llllrbor Symposia on 
Quantit<ltivc lliology 25: 207-210. 

239.- Stoppel, R. (1910). Ucbcr den Einfluss des t.ichtcs auf dus Oeffocn und 
Sc:hlicsscn ciniger Illucten. z. f. l\Ot. 2: 369-453. Citado por 
Aschoff, J. (1960). 

240.- StnmT'Hasscr, F. (1963). A circadlan rhythm uf ¡n:tivi.ty and its cndogcnous 
origin Ln a ncuron. Fcderatiun l'roc., Vol. 22, p. 220 (Abstnict). 

241.- Stn.m1wanscr 1 F. (1965 a). 'l'he clcmonstrntiun ancl manipulation of 11 

e lrc:adfon rhythm in a single ncuron, in Circadiun e locks (Ed. J. 
Auchoff), Anwtt~rdam, Horth-l!ollnnd, pp. 442-462. 

242. - Strumwnoscr, F. an<l B11hr, R. (1966). Prolongccl in vitro culture nnd 
11uturndiographic studicrn oi netJronn in Aplysin. F.:~dcration Proc,, 
25: 512 (Abotrnct). 

243.- Strumwairner, }'. (l.967 a). Neurophyr.iologknl aspcctt:. oí rhythms. in 
'!11c Ncuroncicnccs (Ed. by Qunrton G., Hclncchuk, T • .'md Schmltt, 
F. ), PP• 516-528 •. 

244.- Strumwasser, ¡1, (1967 b). '.l'ypc¡; of infonnation 11torcd itl ainglc neurona, 
in Confcrcnce on invcr tcbrntc ncrvous syHtem, (E<l. C.A. G. Wiermna), 
Chicag?, Univcrnity oí Chicngo !'mua, pp. 291-.319. 

245.- Swccncy, ll.M. and llastings, J. W. (l.958). 
popul11tions of G<>nyuulax [!?lvcdru, 

Rhythmic c<Jll d:l.vision in 
J. Protozoo!. 5: 217-224. 

246.- SWecncy, B •. und l!astinga, J.W. (1960). Effocts of temperatura upon 
diurnal rhytluns. in Cold Spring fü1rbor Symp, on Quant. Biol. 
Vol. 25, 87-104. 

247.- Sytshcvskaya, V. l. (1962). On thc dntly dynaml.cti oí thc upccific 
comPosit!on of synanthropic flfoa within a 11caoon. Entorool. 
Oboz:rcnic, 41: 545-53. Citado por Dnnilcvsky y ~~oli;. (1970). 

248.- 111omas, R. und J!inlaysou, L. H. ( 1970). Initiation of circndian rhythma 
in anhythmic churchyard bect l;~s (.nlnps mucronatn). Naturc, L<>nd, 
228: 577-578. 



- 84 -

249.- Truman, J.W. nnd Ri<ldifor, L.H. (1970). Neurocndocrinc control of 
ccdysis in silkmoths. Science, N. Y. 1967, 16211-1626. 

250. - Truman, J. W. ( 19 71 n). Hour-glass behavior of thc circadian clock 
controlling eclosion of thc silkmoth Antheracca ~· Proc. 
Nut. Acnd. Sci. U.S. 68: 595-599. 

251.- Volm, M. (1964). Die 'l'agt)spcriodik der Zclltcilung von Pnramccium 
bursaria. 7.. Vcrgl. Physiol. t18: 157-180. 

252.- Watcrnum, T.11. (1961). The pl;ysiology of cruatacca. Acndcmic Press, 
Nc..i York ami London, 2: 133-163. 

253.- Wcbb, H.M. nnd Brown, F.A •. Jr. (1953). Diurna!. rhythm in the rcgulation 
of di.atal rctinal pigmcnt in Pnlacioonetcs. J, Ccllular Comp. 
Phyi1io l. 41: 103-122. 

254.- Wcbb, ll.M., fümnct, H.F. and Brolll'I, f'.A. Jr. (19511). A pcrnistcnt diurnal 
rhythm of chromalophoric response in eyestalklc~s .J1.s!! pugilntor. 
lliol. JlulL 106: 371-377. 

255.- Wclwr, }'. (1965). 
175: 35l1-60. 

7.ur 'l'11g11ktivitat von Carubus-Artcn. Zoo l. An1 .. , 
Citado ¡>or Dnnil.evaki y cols. ( 1970). 

256.- Wc!x:r, F. (1966). Zur Tngeur.citlichcn Aktivitnti; vcrtc.ilung der C11rubus­
Artcn. Zoo l. Juhrb., Abt. 1, 72: 136-56. Citudo por Dunilcvski 
y cola. (1970). 

257.- Weber, R. (L965). A nu1thcnu1tic11l niodc:l íor cin~ndian rhythm:i. in 
Circadian docko-North- l!o llnnd Pub lL1;hiug Co., Amstcrdillll, pp. 
l.¡]-63. 

258.- Welt.ih, J.H. (1930). !Jiurnal rhythm of thc di1.1tnl pigioont cclls in thc 
eycaofccrtaincruotaccana. l'roc, lfat, Acnd. Sci. U.S. 16: 386-395. 

259.- Weloh, J. H. (1935). Furthcr cvlclr.ncc of a dlurnnl rhythm it; thc movcmt:mt 
oí pigmcnt ccllR in r.ycs oí cnrntnclHlll~. Biol. BulL 68: 247-252. 

260. - Wc lsh, J. ll. ( 1936). Diurnnl movet:li!nts of thc cyo Pih>mCnts of Archistioides. 
Jliol. null. 70: 217-227. 

261.- Wclsh, J,Jl. (1938). Dillrnnl rhythms. Quurt. Rcv. nial. 13: 123-139. 

262.- Wclsh, J.11. (1941). 1110 riinus glundt1 ami 211 hour cyclcu of rctinal 
pig111cnt mf.grnt:ion in thc crnyf:iah. J. Exp. Zool. 86: 35-49. 

263.- Wilkinll, n. (1965). Thc 'influcncu of tt'mpcrnturc aud tmnporuture chnngcs 
on biologicnl cl.ocka. in Circudian clocka-Hortl1-llollnnd I'ubliohing­
Co., Anrnterd1.1111, pp. 146~ 163. 



,·· 

- 85 -

264.- "lolilkins, M. (l9iiO). A tempcrnturc-depcndcnt cndogcnous rhythm in thc 
rate of carbon. dioxide output of Pcriplnncta americana. Naturc, 
Lond. 185: 481-482. 

265. - Winfrec, A. T. (196 7). Bio logical rhytluns und the bt~havior of popu lations 
of couplcd oscillators. J. 111eor. lliol. 16: l5-l12. 

266. - Zimnennan, W. F., Pittcndrigh, c. S. and Pnv lidia, T. ( 1968). •rcmpcrature 
compc.nsation of the circadiun oscillntion in Drosophila pseudo­
obscura and ita cntrainment by tcmperature cycles. J. Inscct 
Physiol. 14: 669-684. 

267.- Zilmncrman, W.F. (1969). 011 tlrn 11bsencc oí circadiau rhythmicity in 
Drosophila pscudoobr.cura pupuc. Iliol. Bull. 136: 494-500. 

268.- Zizmierman, W.l'. und Ives, D. (1971). Sorne photophysiological aspccts 
of cil:cadian rhythmicity in Drosophilu. in Biochronometry 
(Ed. H. Hcnukcr). National. Acadcmy of Scienccs, Washington, 
pp. 381- 391. 

369. - Zinn, J. G. ( 1759). Von dcm Schlafe dcr Pflanzcn. Hamburgisches 
lfogaztn 22, l: 49-50. Citado por llun11

1
ing (1960). 


	Portada
	Índice
	Introducción
	Ritmos Circádicos de Invertebrados
	Mecanismos de Regulación de los Ritmos Circádicos
	Bibliografía



