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INTRODUCCION

La ritmicidad circédica es un fenSmeno que se presenta en un nimero -
particularmente grande de casos en Biologfa. Movimientos de hojas y pétales de
plantas, actividad esponténea o provocada en numerounos animales, eclosién de --
larvas de ingectos, etc,

Verdaderamente, el sentido del tiempo de animales y vegetales ha sido
reconocido por el hombre desde tiempos muy antiguos; originalmente se crefa que
el proceso de este reconocimiento dependfa de que un cierto evento (ingestién -
de alimentos, llegada de luz, cte.), desencadenara una serie de reacciones las
que al terminar provocarfan unz gefial en estructuras especfficas. Actualmente
se conocen las ventajas que ha reportado a plantas y animales, el medir el tiom
po con fendmenos clclicos.

Los primeros experimentos reportados acercs de la ritmicidad circédi-
ca son los de De Malran (76) astrdnomo que en 1729 comprobd que plantas puestas
en condiciones constantes de luz y de temperatura presentaban cambios en el mo-
vimiento de las hojas. Duhumel en 1758 (82) y Zim en 1759 (269), reportaron re
sultados similares.

Ya en el siglo XIX De Candolle (75) habla de una “tendencia inherente
en las plantas a mostrar movimientos periddicos". Sachs (234, 235), Dutrochet
(86) v Hofweister (128) llegaron a conclusioncs similares.

En 1873 Pfeffer hizo experimentes en condiciones congtantes de luz --
que le permiticron confirmar 1la validez de los resultados anterfores (191). Hﬁs
tarde, en 1875 el mismo Pfeffer (19é} contribuyé al conocimiento de los ritwos

eircddicos estudiando los movimientos de las flores de Calendula y de las hojas



de Phascolus,

Los estudios intensivos que realizd Pfeffer en 1915 sobre las activi-
dades ritmicas reluclonadas con el dfa solar le llevaron a comocer propiedades
futeresantes de las mismas, As{, cqmprobé que cuando las plantas se formaban -
de semillas que habfan estado en obscuridad continua mostraban ausencia del mo-
vimiento diario de sus hojas el que, sin embargo, era inducido al exponer a lae
plantas a un breve perfodo do iluminugién; s1 se regresaba a la obscuridad, el
ritmo persistfa, Por primers vez se hizo apurente la capacidad de sincronizo--
ci6n que tiencn estos ritmos ya que lo posicidn que reasuminn las hojas corres-
pond{a al momentu del dfa en el que se habfa aplicado el estfmmlo luminoso.

Otra propiedad de los ritmos circAdicos que puso este autor de mani--
flesto es que la duracién del ciclo cuando la estructurs ha sido colocadu en --
condiclones constantes de luz wo es de 24 horas sino de p(:ripdos que se¢ aproxi-
man 8 cste valor,

Hasta 1925, sin embargo, no puede hablarse realmentic de un reloj fi--
slolégico, idea que por otra parte no ha podido hasta ahora aclararse completa~
mente debido a la £ficil confusidn que se cstablece entre el "reloj" y las “mane
cillas". Hay que hacer notar sin embargo, que ya Darwin, en 1880 habia puesto’
de manifiesto que una de las carvacterfsticas de estos ritwos es la de ser here-
ditarlos, En las primeras dos décadas de este siglo se trataba de encontrar el
"factor X' supuestawente causante :le la periodicidad de cstos eventos cuando -~
las condiciones de temperatura y iuminogidad permanccisn constantes. En 1894 -
¥iesel (143) describid la persistencia de ciclos de pilgmentacibn de z\rt»;rﬁpck:dosv .
en ausencis de cambios de luz,

| Otra contribucibn intercsante la hize Kleinhoonte quiun en 1929, (147)

descubris duc el movimiento diario de las plantas puede inducirme por ciclos xi_x;'



tificiales de fases alternantes de luz y obscuridad con duracioncs de “'dfap" -~
que van desde 18 hasta 30 horas; si estos "dfas" se alejan de estos I{mites, ~--
las plantas regresan a su periodicidad diaria nommal a pesar de los ciclos artd
ficiales de luz,

Pfeffer en 1915 (193) concluyS que el perfodo del ritmo debfa depen--
der de un mecanismo interno medidor del tieémpo y autdnoma,

La posicifn de Pfeffer fuf, sin embargo, atacada durante muchos afios
por Stoppel (239)., Este autor sugirid que es la jonizacifn de la atmSsfera la
que presenta modiffcaciones diariss en virtud de las cuales en los organfomos -
ge generan wodificaciones en la actividad sin que pueda aceptarse un cumbio de
carficter endSgeno.

Con base en lo anterior se¢ originaron dos corrfentes en la investigs-
cifn sobre los ritmos biolfigicon: La de low autores que consideran que son los
factores externos los responsables de las wodificaciones cfelicas de actividad
de los arganismos (origen exSgeno) y la de los que sostienen que estos casblos
se originan en el oxganismo mimmo (origen cpddgeno). Los sutores que pertene--
cen a la primera corriente consideran que el reloj comprende un “sistema ahfer-
to" y que la medida del tiempo quc persiste en las supucstas condiciones conp~
tantes se deriva de una respuesta de los organlmmos vivos a su medio geoffsico
ritmico y que 10’5 ajustes de frecuencia y de fase que se obacrvan en la ritmici
dad circfidica o son mfs que la manifestacifn de wecanismos adsptativos way - -
finos que posece el organismo para ajustarse a los cambios geoffsicoa (39, 40, -
42, 43, 44), . .

| Por su parte, los asutores de la segunda corriente sostiensn que som ~
los organismos los que poseen intrin.'secamn‘te la capacidad de oscilar v quo lag

sefiales externis sblo actfan como sine ronizadoras de los elementos oscilentes,:




14, 5, 6, 199, 200, 202, 205). Aproximadamente en la d&cada de los '30 surgid
entre algunos autores la duda sobre sl los ritmos blolégicos son permanentes o
no en los organismos. El que se descubriera que la periodicidad cercana a las
24 horas se mantiene a pesar de que previamente se aplicara una gran variedad
de patrones de iluminacién (4); asf{ como ¢l haber obtenido cambios cfclicos en
1la actividad de insectos cuyos padres habfan permanccido en la obscuridad todo
el tiempo (194, 196) y mis afin, ¢l obsecrvar ritmo de 24 horas cn larvas de in-~
sectos cuyas 14 genceraclones anteriores habfan estado en obscuridad constante -
confirmd lu idea acerce de la transmisibilidad de esta caracterfstica y su per-
maneacia en lay condiciones mis variadas,

Algunos autores, sin cabargo, hon confundido el relej con las manecci-
1las, por wmis que otros han puesto de manifiesto que la clave habria que encon-
trarla en la ohservacibn de los cambios metabdlicos que hay atrfis de todos los
cambios cfclicos ;cgiatrablcs.

Las estructuras vivas tienen una gran capacidad de oscilaciéng es {re
cuente que esta oscllacidn no tenga carfceter cireldico sino que haya dasviaclo-
nes importantes de las 24 horas; en cualquier case, cs evidente que lag oscila-~
ciones son fmportantes en las células si pensamos que en cllas se pasa de momen
tos en los que predomina el catabolismo a womentos en los que os ¢l anabollismwo
lo que prevalece. Segfin este punto de vista no se requiere adoptar la periodi-
cidad de la rotacidn de la tierrs, afin cuando las ventajas que se obtienen de -
la sincronlzacién con ella son umy claras; de estos hechos se desprende que los
ritmos circAdicos pueden haberse gencrado como una adaptacién a la rotacidn de
la tlerra a partir de oscilaciones de una guma muy varlada de frecuencias, lag
que afin caracterizan a algunas estructuras inferiores como los hongos.

El principio de un proceso de medicidn del tiempo consiste en la {ni-



ciacidén de una oscllacién diurna; es interesante hacer notar que en plantas y -
michos animales inferiores que han sido colocados en la obscuridad o luz cons~-
tante por perfodos prolongados, faltan estas oscilaciones las que, sin embargo,
se presentan ante la aplicacién de un solo est{mulo luminose. Las condiciones

de esta iniciacién y la regulacidn subsiguiente por distintos ciclos de luz y -
obscuridad han proporcionado mucha informacidn acerca de la naturaleza de la pe
riodicidad circédica.

Los relojes blolégicos han sido considerados como la expresidn de al-
teraciones e¢n el estado de macromoléculas; sea o no el caso, lo que sf{ resulta
obvio y hua side probadu experimentalmente es que las oscilaciones dependen de -
la energfc que la célula obtiene de las reacciones de transferencia de energia,
ain cuando baste una wuy pequefia fracceién de esta energla para sostener la actd
vidad oscilante. Sin embargo ¢l mecanismo mediante el cual'sc puede sostener -
el camblo periédico en la organizacifn de las macromoléculas permanece deséonn-
cido. |

Por otra parte ge sabe que aln cuando el reloj consista de oscilacio-
nes de naturaleza fisica, regula muchos procesos bioquimicos y de esta forma de
termina la aparicidn de fendmenos fisiolSgicos en células y tejidos, fendmenos
que s¢ transformanhen pcriédicaa.‘ Es evidente qué alteraciones en propledades
fi{sicas pueden asf regular procesos metabdlicos influyendo sobre todo en la ac-
tividad enzimitica. Se conoce por ejemplo, que la accién enzimitica estd con--
trolada por el grado de cstiramiento de cadenas de protelass, Sin embargo, ~ -
slempre es fmportante recordar que frecuentemente los camblos & los que aludi--
mos son la manifestacién de la presencia de un reloj mﬁs que el reloj mismo,

La idea de un "reloj macstro" que tiene mecanismos de compensacida de

la temperatura suginrc una aceidn de indole blofisico mis que de cg;écter bio~-



quimico (123), lo que no contradice lo que se conoce hasta ahora sobre el fun-~
cionamiento en la célula. Actualmente se ve muy claro el que en el protoplasma
ge dan las condiciones adecuadas para una transferencia de eﬁcrgia intramo lecu-
lar debida al transporte de electrones., Estos procesos, a diferencia de aque--
1.108 en los que hay movimientos térmicos de moléculas, son insensibles a la tem
peratura,

Mucha evidencia experimental pone de manifiesto el que el reloj opere
por una alternancia de fases de tensidén y relajacidén, Evidentemente es la fase
de tensidn la que depende de la energia quimica.

La evidencia de un oscilador independicnte de la temperatura la da un
buen nimero de datos experimentales; asi, se sabe que si él aporte de cnergla -
se reduce por debajo del minimo requerido para que se de la oscilacidn normal,
aparecen ogcilaciones de cortos perfodos, notablemente por debajo de las 24 ho-
ras, Este hecho podria explicarse como sigue: sblo pueden darse procesos de --
tensidn por perfodos cortos ya que al haber un aporte emergético bajo, el siste
ma regresa bruscamente al estado de relajacidn que le supone bajo consumo de --
energia., Evidentemente que sl la temperatura llegase a ofc por cjemplo, lu os~
cilacidn se suspenderf{a completamente y si se volviera a aumentar la tewperatu-
ra, el efecto que preduciria serin el equivalente al de un sincronizador el que
serfia responsable de activar de mueva cucnta el mecanismoe de asccidn circddico -
con una accidén que dependerfs importantemente de la hora clrelidica a la qQue se
aplicara.

§i por otra parte, el "reloj" ha dejado de operar debido a lé aplica-
cibén constante de luz, por ejemplo, se sabe que una interrupeidn dcvhstu,condi¥»
cién durante cierto tiempo provocaria la reiniciucién de la actividad clrcddics

en el sistema. Este hecho también se explica con base a un mecaniswo de ten- -



sién-relajacién.

v Tratando de comprender el origen de la oscilacidén circldica, el hombre
ha aplicado diferentes est{mulos a los ritmos que analiza, algunos de los cuales
producen, a diferencia de los que mencionamos en el pérrafo anterior, alargamien
to del perfodo circadico. Entre estos factores tenemos la luz roja de 650 por
ejemplo (53), la que alarga los perfodos entre 2 y 2 horas, el agua deuteriada -
(95, 47) el alcohol (96}, la papaverina y la nicotina (142), la cicloheximida --
(99) etc,

En ninguno de estos casos, sin embargo, sc explica ¢l mecanismo a tra-
vés del cual se estaria efectuando el cambio de perfodo, lo ﬁue hace sea cse uno
mis de los muchos problemas que. hay sin resolver dentre del estudio de los rit--
mos circddicos.

Hay que hacer notar que la investigacidn sistemftica sobre la ritmici-
dad circddica puede decirse que empezd a partir de hace s6lo 40 afios con los tra
bajos de Kleivhoonte (148). A partir de esec momento muchos otros trabajos sobre
ritmicidad han sido reportados como, por cjemple los estudios de Forsgren sobre
el ritmo del gliecSgeno en cl higado (106), los de Beling (18), Kalmus (139) Biru
kow (22, 24) y Dingle (80) sobre el sentido del ticmpo de los insectos; los de ~
Welsh (258, 259, 260, 261, 262) Fingerman (102), Hines (126) y Enami (92) sobre
los cambios de pigmentos en'Crusticeos, los de eclosidn de insectos hechos por -
Bremer (36), Truman (250), Kalmus (139, 140), Bunning (51), los de Palmer (182)

y Cloudlgy Thompson (60) sobre actividad locomotora de artrSpodos.

Caracterizacidén de loy Ritmws Circddicos,
Muchos autorcs han tratado de cavacterizar los ritmos clreldicos, atn
cusndo sélo lo hayan logrado parcisimente. Entre estos autoras figuran'&schnff, N

(4) y Pittendrigh (199) como los wmAs importantes ya que la recopllacifn do datm en;
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los que dcstﬁcu la actividad circddica, le llevéd al primerc a la formulacidn de
las llamadas “reglas circddicas de Aschoff",

Hay que hacer notar que para establecer una periodicidad como endSge-
na, es necesarfo excluir todo posible "Zeitgeber" (sincronizador). Eato supone
trasladar al organismo o estructura a condiciones constantes. Sin embargo, hay
que tomar en cuenta que de antemano es muy diffcil conocer cufiles {actores am--
bientales son los que potencialmente podrian considerarse como “Zeitgeber”. Al
mantener constantes los factores mis frecuentes como son la temperatura y la ~-
luz suele obgervarse cualquiera de las siguientes tres posibilidades: a) la pe
riodicidad se suspende sdbitamente L se smortigua en muy poco tiempo, b) la pe-
riodicidad continda con una duracida de 24 horas exactamente, c¢) la periodici--
dad continia pero ligeramente distinta de las 24 horas,

Los casos a y b, evidentemente ne son pruebas concluyentes de que la
periodicidad observada tenga cardcter endfgeno o no, no asi el caso ¢, ¢l que -
8610 se explica por la presencia de un ritmo penerado en el proplo organismo --
(endégeno).

Esta frecuencia espontinea debe poder ser reglstrada un cliexto nimero
de veces para que efectivamente, se lL confiera ¢l carfeter de perfodo de “acti
vidad o ritmo libre" (free running); hay que hacer notar que el término “espon-
téneo" tiene aqui un significado comparable al que se utiliza en naurofiniolo--
gia, es decir es un evento que no depende de la manipulacidn de algin factor co
nocido, si bien pone de manifilesto un determinade estado funcional del sistema,

Es entonces la primera caracteristica de un ritmo circidico, la de --
presentar una frecuencia espontfines, corcana a las 24 horas.

Unasegunda caracteristica de los ritmos ¢s ln que se rvafleare a la de-

‘

pendencia que tiene la frecuencia de la intensidad de luz que hay en el wedio -



(134).
k En general, puede afirmarse que la frecuencia cambia linealmeate con
respecto al logaritmo de la intensidad luminosa (Figura 1) de manera directa en
los organismos diurnos y de manera inversa en los organismos nocturnos.

La frecuencia de la oscilacién se mide como el reciproco del periodo
aunque es interesante hacer notar que hay una caracteristica relacionada con la
frecuencia de una manera indirecta que suele cambiar dependiendo de la cantidad
de luz que reciba el sistema y que es la velocidad de cambio. En otras pala- -
bras: en un ciclo hay puntos en los que el ascenso o el descenso se da en perfo
dos mayores o menores que en otros puntos, lo que estd hablando de cambios en -
la velocidad a la que se estd dando el procese (sblo que la curva fuera perfec-
tamente senoldal la velocidad de cambio serfia la misma en todo el ciclo). Re--
sulta razonable aceptar que en condiciones ambientales estos cambios de veloci-
dad estén coordinados por la accién del sincronizador externo. Aceptando dsto
resulta muy evidente que los datos presentados en la figura 1 pueden interpre--
tarse como el que un aumento en la intensidad luminosa tienda a producir un au-
mente en la velocidad de cambio de los organismos actives de dia mientras que ~
1la reduccién de la velocidad serfa la regpuesta a la disminucién en la intensi-
dad luminosa. El efecto contrario, se ha observado en los organismos nocturunos,

M&s ain, si se parte del hecho de que el tiempo de mayor actividad --
coincide con el tlempo de mayor velocidad del sistema, puede hacerse una predic
cidn susceptible a la comprobacidn experimental: alargando ol tiempo de activi-
dad e¢s declr, el tiempo en el que el sistema corre mis réplido que durante el --
fromcdio, el parfodo debe ser més corto, Esto ha sido observade en muchos ca-«
sos, aln cuando s8lo haya datos indirectos que pudieran servir cumb apoyo a - -

ellos (por cjemplo, se sabe que los animales que ugan al sol como compds para -
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orientarse tienen que calcular el movimiento del sol con una velocidad angular

promedio de 15°/hr. Algunos datos no publicados citados por Aschoff, indican -
! que peces activos de dia calculan mis de 15° por hora durante cl dfa y menos du
rante la noche).

En condiciones constantes, la frecuencia de oscilacidén espontahea y -
el tiempo de actividad son relativamente faciles de medir,

Un tercer pardmetro cuya medida algunas veces se dificulta un tanto,
es el nivel alrededor del cual se presenta la oscilacidn., Este nivel no es - -
igual a la amplitud sino que esté mis bilen relaclonada con la cantidad total de
actividad desarrollada por la estructura en la unidad de tiempo. Este "nivél -
de actividad” se ha correlacionado con el consumo de oxigeno el que muchas ve--
cos cambia dependiendo de la frecuencia de oscilscidn del sistema,

En un buen nimero de estructuras estudiadas, la frecuencia espontinea,
la relacidn tiempo de actividad/tiempo de reposo (relacibn</r ) y el nivel de
excitacidn, se encuentran corrclacionados de tal guerte que un cambio en alguno
de ellos supone un camblo en loa otros dos, Los cambios, a su vez, dependen de
la cantidad de luz que reeiba el sistema de tal manera que los animales diurnos
aumentan la frecuencia, la relacidn = /¢ y ol nivel de excitacién al recibir -
mis luz y los pocturnos reducen estos tres pardmetros snte la misma situacibn -
externa.

El establecimiento de ¢stos hechos y su generalizacidn se conoce como
1z "regla circédica de Aschoff (4)".

Otro factor relacionade importantemente con la actividad circidica es
la temperatura. En general, se acepta que las oscilaciones circédicas prea§n~;
tan mecanismos de compensacidn de la temperatura por nds que no hay ningin - ~%:

acuerdo antre los autores acerca de cufil sea el mecanismo involucrado,




FIGURA-1 FRECUENCIA ESPONTANEA EN LUZ CONSTANTE Lo

26
25
24

23

LONGITUD DE PERIODO (hrs)

22

21

01 | 10 100 1000 10000
INTENSIDAD DE ILUMINACION (LUX)

Figura L. Perfodo circddico espontdneo de diversos organiamoé en medio
ambiente constante, dependicndo de la {ntensidad de iluminacidén.  Cada
punto representa cl registro de diferentes individuos ¥y pcriodos.‘

a) Actividad; by Actividad; ¢) luminicencia; d) Actividad; 2) Actividad;

£) Actividad; g) movimiento de hojas
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Se ha hablado de mecanismos apropisdamente aceplados de cardcter fisi
c0fqu£m1co que presentasen independencia de la temperatura, de tal suerte que -
mientras una asctividad aumentase al aumentar la temperatura (la qufmica), la --
otra (la fisica), disminuirfa ante la misma situaclén,

Habria que hacer notar que hay cierta dificultad en entender claramen
te ¢l término de "compensacién de temperatura®, ya qué algunas veces se ha usa-
do como sindnimo de “independiente de la temperatura''; este término deja la inr
presidn de que nlngin parfmetro de los ritmos se ve afectado por la temperatura
1o que, evidentewente, no ¢s clerto ya que este factor afecta algunas caracte~-
risticay de lon ritwos particularsente la amplitud; a &sto habria que afiadir --
que la temperatyei s en coapaz de modificar incluso la periodicidad dv los ritmos
cuando s¢ aplica no en el perfodo eptuble sino durante el transitorio (154) y -~
que ha aido sefizlade tumblifn con frecuencia, la posibilidad de que 1la temperaty
ra actde cons sincronizadora de los ritews cuando se han aplicado los camblos -
cou intervalos fljos (45).

Cualquiera que sea lo explicacién a estos héchOS lo que resulta claro
es que la temperatura no afecta importantemente el perfodo circddico cuando el
cambio se ha aplicado en la fase estable del ritmo y poc tiempes lo suficlente-
mente prolengados como para que ol gistema circddico no los interprete comn se-
fal periddica.

Una revisién muy completa sobre la accién de la tewperatura en log ~-
ritwos clrcfidicon la prescntan Sweency y Nastings on 1960 (246) vy Wilking en =-

1965 (263).

La accibn de la temperatura sobre el perfodo libre:
Sobre el particular Sweency y Hastings (246) presentan los vesultados

obtenidos por un considerable nimere de autores que han trabajado cspecics ani-
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ﬁalea y vegetales muy variadas que incluyen desde protozoarios hasta mamfferos

y desde flagelados hasta fanexrdgamas; a nosotors en lo particular nos interesan
los resultados obtenidos en distintoé invertebrados. Ehret en 1959 (89) detec-
td los efectos de la temperatura sobre 1la conductn de apareamiento del parame--
cio y encontrd que dentro de la goma de temperaturas explorada {de 17 a 29.5°C)
no hay cambios en el perfodo el que se mantiene entre 22 y 23 horas. Al medir

la tendencia a expanderse y retraerse que tiencn las colonias de las plumasg de

mar (Qarvenularia obesga) Mori en 1960 (159) encontrd que no hay ningin efecto -
que pudiera asociarse a cambios de temperatura entre 20 y 30°C ya que ol perfo-
do mide casi 24 horas en los dos casos. Sin embargo si la temperatura es de --
10°C, el perfodo puede alargarse en algunas ocasiones hasta casi 48 horas. Es-
tudios de Brown y Webb en 1948 (38) en el cangrejo violinista (lca pugmex) y xe
lacionados con los cambios de coloracibn dependfentes de los cromat8ioros ne- -
gros y blancos estudiados separadamente pusieron de manificsto que el periodo -
de este ritmo permancce co valores miy cercanos a las 24 horas adn cuando la -~

temperatura sca variada entre 0 y 26°C. El escarabajo Oncopeltus fasciatus, --
p Y

fué esrudiado a propésito del control circédico que se ejerce sobre el creci- -
smiento de la cutfcula y la accién que ejerce la temperatura, sobre el ritwo, no.
encontréndose ningin efecto digno de mencidén (Dingle y cols., 1969) (Bl). En -
cuanto al acocil (Cambarus) Welsh en 1941 {262) reportd una periodicidad de ca- .
81 24 horas ¢n el ritmo de migracidn de los pigmentos retinianos accesorios que k
se mantiene invariable entre 7 y 21°C.

Hay otros casos en los que los cambicos de temperatura pavecen realmen
te afectar la periodicidad circéddica come es el reportado por Kalmus en 1938 -
(140) sobre ¢l ritmo de eclonibn del saltamontes‘cl cual tiene un periodo de 24v

heras cuando la temperatura es de 22°C y de 72 horas sf la temperatura es de -- :



11°C. El ritmo de eclosién de Drosophila sp., fué estudiade por Bunning en - -

1935 a 10, 20 y 30°C (51) encontrando que el perfodo era de 30, 24 y 22 horas -

respectivamente (Ql0 de 1.1 a 1,25); estos datos sin embargo, fueron puestos en

tela de juicio por el trabajo que sobre el mismo ritmo fué hecho por Pittendrigh
en 1954 (194) en el que reportd que el QL0 del ritmo al ser estudiado a tempera

turas entre 16 y 20°C era de 1.02. ‘

Por otra parte, ya se habfa mencionado que la temperatura sf es capaz
de modificar los ritmos ain cuando para ello se requicre que el cambio térmico
tenga caracteristicas muy precisas de frecuencia y de amplitud as{ como que se
aplique en momentos adecusdos del ciclo. Wilkins en 1965 (263) hizo una revi--
s8ién sobre ¢l particular y divide los casos en los que un cambio de temperatura
inicia las ogcilaciones en organismos aperiddicos en dos tipos: los que se ori~
ginan en organismos que han estado en condicionts ambientales uniformes y que -
por lo tanto tiencn amertiguada la ritneidad circédica y log de organismos que
son transferidos de un medio ¢n el que la temperaturn inbibe la ritmicidad a -~
otro (con otra temperatura) en el que se manifiesta la oscilacidn gracias al --
combio de temperatura. Para cl primer caso presenta evidencias en las que un -
solo estimlo (un cambio aplicado a larvas de Drosophyla, Pittendrigh 1954) de
16 a 26°C durante 4 horas cs suficiente para inducir la aparicidn de la ritmici
dad; en otros cagos son estimilon repetitivos los que se requieren, como sucede
con el escarabajo Ptinus tectus el que reinicia su ritmo de actividaﬁ locomoto-
ra cuando es expuesto periddicamente a tempevaturas de 23 y 17°C (Bentley y - -~

cols., 1941 (21). Tratfindoge del ritmo de la cucaracha Pariplénata smericons =

Cludlgey-Thompson en 1953 (61) y Wilkins en 1960 (264) reportaron que clcles de
tcﬁperntura eran capaces de evitar que se suspendlera la ritmicidad citgédicé_-

pero no de relniciarla.
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Por lo que se refiere a la iniclacidn de ritmos en organismos que hu-
bieran estado en condiciones inhibitorias, s6lo se ha visto el efecto que han -
tenido los cambios de temperatura sobre algunos ritmos en vegetales pexo no se

conoce nada sobre organismos animales.

Sincronizacidn,

Otra caracteristica de los ritmos circiidicos es la de presentar sin--
cronizacién 1la que sé define como el fendmeno por medio del cual una repeticidn
peribdica de luz y obscuridad (un ciclo de luz) o de temperatura o de algin otro
factor externo menos comin, produce un cambio en un ritwo circfidico que hace que
égte asuma la periodicidad de aquélla; €sto hace que hays una relacién fija de -
fase entre el ritmo sincronizado y el ciclo sincronizador. Aunque las posibili-
dades de sincronfzacién son mmy variadas, hay algunos aspectos cualitativos que
pueden aceptarse como comuncs a la mayorfa de los casos.  Uno de ellos, es la po
ci transferencla de energia que hay entre la seflal sincronizadora y el oscilador
sincronizado; hay sincronfzacioncs débiles y fuertes dependiendo de la intensi--
dad de la seftal sincronizadora y del mftodo de acoplamiento entre ella y el osci
lador. El acoplamiente, a su vez, puede ser directo o indirecto, Dos oscilado-
res pueden sincronizarse mutuamente o puede uno sincronizar al otro unilateral-~
mente.  Un oscilador puede sincronizarse a la misma Irecucncia que el sincroniza
dor o a una frecuencia menor (este caso se llams sincronizacidn por dcsmultiﬁli—
cacibn de frecuencia). |

El estudio de la sincronizacidn de los ritmos circidicos ca importante
porque arroja luz sobre la forma de organizacidn del siatema oscilador fundamen-
tal, de ahl que tengamos que analizar (adn cuando brevemente) el‘cfécco’de;:por ’
lo menos, dos de los sincronizadores wis frecuentes; la temperatura y la luz,'ei>

catudio de este dltlmo, nos llevard al concepto de curva de respuesta de fase, -



lo que resulta particu{urmcnte interesante por la posibilidad que se¢ abre de ha
cer estudios cuantitatvos sobre los ritmos circddicos (93, 124, 46 y 8).

Por lo que a los efectos de los ciclos de luz se refiere, hay que ha-
cer notar que el grado de sincronizacidn es muy varieble entre los organismos -
aunque se acepta que, en general, los organismos mds complejos estfin menos capa
citados para sincronizarse a frecuencias que se alejen de las de 24 horas,. La
fotofraccidn es también importante obteniéndose por ejemplo que ciclos con 16.4,
19.2, 28.2 y 29.3 horas y con fotofraccién de 2/3, producen un ritmo de eclo- -
8idn de Drosophils de carécter bimodal, mientras que si la fotofraccidén es de -
1/3 hay s6lo un pilco si los ciclos son de 16.4 v 19.2 horas ¥y 3 picos cuando --
los ciclos son de 2B.2 y 29.3 horas (46).

Por otra parte, si lo que se¢ modifica es la duracidn de los ciclos --!
(22, 23, 24, o 25 horas), las relaciones de fase entre los ciclos sincronizado-
res vy sincronizados cs tambifn distinta en cads caso, lo que nos hace sceptar -
estos dos parfmetros de los ciclos de luz (peribédo y fotofracciédn) como los de-
terminantes en el fendmeno de la sincronizacidn,  De gran {mportancia resulta -
también 1a amplitud del ciclo sincronizador, o lo que es iu mismo las intensida
dep absolutas en los tiempos de luz y obscuridad y la relacidn entre cllos.

Se ha comprobado que la aplicacidn de pulsos luminosos de éarnctet!s-
ticas determinadas a lo largo del ciclo circiidico de los organismos, produce on
ellos efectos may variados en lo que a cambios de¢ fase se reflere (201), 81 se
relaciona en una grifica tiempo circddico de aplicacién de) cambio contra log -
atrasos o adelantos producidos por el mismo, se cbtlene una "curva de rospuegta
de fase" (199, 202); 1a proycccidn unidireccional :Je esta curva indica cl "gra;
do de sincronizacién” de los organimmos (93). |

Estas curvas dan mucha informacin sobre los ritmos ya que al anali-~
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zarlos se puede conocer la diferencia de fase de la respuesta de la oscilacidn
forzada al estimulo asi como la fase en la cual el eclemento que estimula de la
oscilacidén sincronizadora falla en producir el camblo de perfodo (o de fase) de
la oscilacién sincronizada necesario para la sincronizacién. El punto de la --
abscisa en el cual 1la curva de respuesta tiene un valor igual al perfodo de la
oscilactén sincronizadora, representa la fase de equilibrio para el elemento --

que estimula de la oscilacidn sincronizadora.

Sincronizacién por efecto de la temperatura.

Los ritmos circlidicos generalmente pueden ser sincronizados por ci- -
clos de temperatura de 24 horas, aln cuando han sido empleados muchos otros pa-
trones para la sincronizacién., Experimentos sobre la eclogidén de larvas de - -
Drosophila (46, 197 y 198) muestran la popibilidad de sincronizar su ritmo cir-
cédico presentdndose diferencias de fase al comparar los resultados obtenidos
en luz u obscuridad constante; asi con un ciclo de temperatura y en luz constan
te la eclosidén s6lo se produce durante pocas horas fuera de las 24 horas del ci
c¢lo mientras que en luz y temperatura congtantes las moscas emergen durante las
24 horas con un ritmo continuo aunque diferente al obtenido cuande la situacidn
que prevalece ca.lu de obscuridad.

No todos los "relojes", sin embargo, son sincronizables por ciclos de
temperatura, aunque debe hacerse notar que, en general, si se compara la fase -
de un ritmo sincronizado por un ciclo de temperatura con la fase de un ritmo -~
sincronizado por un ciclo luz-obazaridad la actividad asocisda con la mayor tom
peratura ¢s la quo corresponde a la de la fase diumrma y viceversa,

Finalmente, solo cabe affadir que wo hay datos en 1# literatura que -~
pongan de manificsto la sincronizacitn de los ritmos circfidicos potr‘elelos de -

temperatura diferentes a 24 hovas, por lo que no cabe hacer gsobre ecste punto de
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masiadas generalizaciones.

Ademfis de las caracteristicas de los ritmos que hemos presentado has-
ta aqui, (endogenicidad de los ritmos, periodicidad cercana a las 24 horas, de-
pendencia de la intensidad de luz, relacién con la temperatura, sincronizacidn),
se pueden afindir las siguientes caracter{sticas de los ritmos circddicos (199):

- Llos ritmos circédicos son ubicucs en los aistemas vivos, ya que no
pueden darse ejemplos en los que los autores hayan buscado sin encontrar alguna
ritmicidad circadica. -

- Usualmente, los ritmos clrcldices son oscilaciones autosostenidas.
Este hecho es miis cvidente en log animales que en las plantas en las que se ob—
gerva el amortiguamiento de una clerta ritmicidad mds fdcilmente que en otros -
organigmos. §in embargo, no podemos saber si la pérdida de ia oscilacidn obede
ce a una real extincidn del ritmo en las células o refleja aimplemente una de--
sincronizacidn que se manificsts por la aperiodicidad aludida.

- los ritmos circfidicos son fnnatoys. No obedccen s conducta aprendi
da o impresa pusteriformente a los organismos. Rasta considerar que es suficien
te un estimslo no periddico (destello luminoso de 1/2000 &) para desencadenaxr -
la actividad ritmica caracterfstica de Drogophila 1a que ha podido seguirse hag
ta por 14 generaciones.

- Los sitios de organizacidn de los ritmos circhdicos parecen encon-
trarse a nivel celular y de organismos en su totalidad., No se han reportado ca
sog en loc que el nivel de organizacidn gea gubcelular, por ejemplo.

-~ Hay um alto grado de precisidn en los perfodos citcﬁdicos, o por -
lo menos en un buen nidmero de casos, se reportan periaQon circédicos que came -

bian menos de dos mimutos por dia,

- Bl perfodo cireddico no es una caracterfstica invariable de los in
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dividuos; hay una gama de valores dentro de la cual pueden producirse cambios ~
en el perfodo y que parece ser caracter{stica del individuo.

- Algunas cspecles difieren claramente de otras por lo que se refie-
re a la gama de valores dentro de los cuales se presentan sus ritmicidades cir-
cfidicas. Se ha sugerido que las especies nocturnas tienen perfodos por debajo
de las 24 horas mientras que las diurnas tendrian perfodos mayores de 24 horas
(en condiciones de obscuridad constante),

- los perfodos circédicos presentan "post-efectos" a la aplicacién
de un detcrminado régimen al que se les haya sometido. '

- 1os ritwos circddicos son sincronizables por una clerta gama de pe
riodicidades mmbientales. Evidentemante la luz y ia temperatura son los agen--
tes ambientales mAs claramente asoclables con la sincronizacién y en michos ca-
sos probablemente los Onicos.

- La fase de frecuencia cspontdnea de un ricw circldico puede ser -
alterado por perturbaciones Gnicas de luz o temperatura., El’cambio de fase de-
pende de lo intensidad y duracién del escfmailo aplicado y sobre todo, del momen
to circédico en ¢l que dicho estfmulo se apligue.

- los transitorios siempre preceden el arribo a unma nueva etapa ﬁcs-
tacionaria® de los ritmos circddicos. REste fendmeno es particularmente claro -
cuando, se ha alterado la fape por algln agente perturbador.

- Adn cuando es discutible, una Gltima aseveracién puede hacerse: --

los ritmos circédicos no son afectadosg por perturbaclones quimicas.

Ritmoa Circhdicos de Tnvertebrados.
Habiendo snalizado los aspectos generales de los ritmoes circddicos, ~

es hora ya de entrav en lo que constituye el problema central de asta rovisiéu:
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la caracterizacidn de los ritmos circddicos que se han reportado en diferentes
especies de invertebrados.

Al revisar 1la literatura gsobre el particular, nos hemos encontrado --
con que de la gran variedad de grupos de invertebrados han sido los Artrépodos
los mds extensamente estudiados desde el punto de vista de los ritmos circldi--
¢os, por lo que serdn justamente ellos los que ocupen nuestro interés fundamen-
tal. Sin embargo dcbe hacerse notar quc el cstudio‘lo hemos dividido no en fun
c¢ifn de las especies animales sino mis bien de los diferentes ritmos rcportgdds.

En la primera parte de este capitulo nos dedicamos a la exposicidn de
algunos de los mejor couwprendidos ritmos circéidicos de invertebrados, a conti--
nuacién de lo cual analizaremos las diferentes hipStesis que se han emitido pa-
ra explicarse la regulacién de la actividad circfidica. En el tercer capitulo -
aludiremos a algunos de los modelos que se han formulado para explicarse algu--
nos aapectos de los riﬁums y finalmente en ¢l cuarto y dltinmo capitulo plantea-
remos los principales problemas que quedan adn por resolver dentro del campo de
los relojes blolégicos asi como las perspectivas que dicho campo ofrece a toda
persona interesada en la comprensién de uno de los fendmenos mils apasionantes -
de la biologia contempordnea.

Un cierto nilmero de protistas han sido estudiados a propSsito de la -
ritmicidad circidica que se observa en las mitosis. Entre e¢llos, destacan los .
trabajos sobxe Amoeba proteus cuya periodicidad de 24 horas fué evidenciada por
James en 19592, Trypanosoma mega y otras especies del mismo género fueron estu--
diadas por Steinert y Steinert en 1962, encontrdndoseles un perfodo entre 18.9
y 19.4 horas., Charskroborty y Das Gupta también en 1962 (57) reportaron un pe-.

riodo de 24 horas en la Leishmania donovani. Jolmson y James en 1960 (135) on-

contraron un perfodo de 22,2 horas en Chilomonas paramecium.  Englena gracilis
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fué estudiado por Cook y James en 1961 y Buetow en 1962 (49), los que rcporta--
ron perfodos de 19.9 y 22.5 hrs respectivamente. Sweeney y Hastings en 1958 --

(245) reportaron un perfodo de 22.7 horas en la especie Gonyaulax polyedra y fi-

nalmente Hirshficld y cols. en 1960 reportaron un perfiodo de 24 horas en la es-

pecie Blephasisma undulaus, En 1964 se reporta (251) que ciclos luz-obscuridad

puedan jugar un papel como sincronizadores de las divisiones celulares de Para-
omecim bursaria especie en la que el mismo autor encuentra que hay un sumento en
el mimero de divisiones durante la fase obscura del ciclo. El que el ritmo per
sista en condiclones constantes sugierxe un "'reloj" relacionado con la divisién
celular (48).

Por otra parte, se ha observado que los cielos de vida de algunos es-
porozoarios presentan aspectos interesantes asociades con la ritmicidad cireddi
ca. El pardsito se transmite al vertebrado huésped en la fase del ciclo de c¢o-
porozoide., Los osporozoldes ususlmente infectan las células sanguincas del - -
huésped., Degpués de algunas divisiones mmcleares ge fragmentan en mevas célu-
lag (merozoides) las que infectan mis célulns y se siguen dividiendo y fragmen-
. tando. Es justsamente la fragmentacifn en merozoides la que ocurre periddicamen
te y diferentes especies de Plasmodium tienen diferentes periodicidades de 24,
48, 72 horas o bien de valores ao miltiplos de 24. Se ha propuesto que hay fac
tores endégenos al pardsito que detcrminan la periodicidad y que en la mayoria
de los casos, hay también factores ecxdgenos al pardsito (y ea ¢l huésped) que
son los que sincronizan la fragmentacidn. ‘

El que haya variacidm on el nimere de divigiones mucleaves entre cada :
frugmentacidn ha sugerido ol que algin estimlo ajeno al purdsito "dispare” la
frogmentacién. Sin embargo, este mecanismo no explica las periodicidades que‘ -

no son miltiplos de 24 hdras. Otra explicacién a cste hecho es la que dice que -
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un estfmulo en el huésped es responsable de la iniciacién de dos ciclos en cada
nuevo mexozoide liberado; un ciclo es el de la divisén nuclear y ¢l otro es el
que determina el tiempo de fragmentacién. Esta interpretacidén atribuye la sin-
cronizacién en la fragmentaciSn a la iniciacién del ciclo del merozoide. lLa --
- predominancia de ciclos de 24, 48 y 72 horas podria explicarse en témminos de -
ventajas selectivas originadas del hecho de que los gametocitos (las c€lulas pa
résitas que pueden ser recogidas por el insecto vector) se producen también en
el ciclo de fragmentacifn (48).

~

En Paramccium aurelia, Karakashian en 1960, 1961 y 1965 ha reportado

ritmicidad cireddica en la conducta de apsreamiento, La conducta sexual de es-
tos organismos sc ve grandemente influida por el medio nutritive. La autora --
considera que la iluminacidn continua inhibe la ritmicidad sin que s¢ vea por -
ello suspendida la conducta sexual. Animales que fueron transferidos de la con
dicién de luz & la de obscuridad constante readquirieron el cardcter circddico
siempre que la transferencla se hublera dado 38 horas después de haber sido ali
mentados por Gltima vez. En otros casos la ritmicidad circédica se rcasumid a
las 39, 43 o 55 horas de haber sido transferidos pero no se presentd si el tiem
po transcurrido era de 135 o de 44 horas. Estas pecullaridades no han sido acla
radas y la autora sSlo suglere que el tiempo crucial para que se de el rcacop{é
miento es a la "mitad" del tiempo de descensc del miximo al minimo del hipotéti
co oscilador que se propone. La facilidad con la que el "relo3" se ve desaco--
plado por la accidn de la luz puede verse, quizd, como algo excepcional dentro
de los sistemns circfdicos.

Cultivos do Paramecium wultimicronucleatum fueron tambidén estudiados

desde el punto de vista de su ritmicidad.. Empleando un solo paramecio al que -

" gometfa a ciclos de 12 Nioras de luz - 12 horas de ubscuridnd,.narngtt (LS) pddo S
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originar cultivos en donde habfa un ritmo circédico. Después de 6 dias se te--
nian 121,000 animales. PeriSdicamente se tomaban muestras para localizar, si -
las habia, parejas de conjugados. Los resultados obtenidos por el autor ponen
de manifiesto que los animales pueden ser sincronizados mientras se dividen - -
cuando el ritmo adn no se expresa y que cuando tales animales llegan a ser reac
tivos,la fase del ritmo que expresan refleja la fase del tratamfento con el quey
fueron sincronizados. Las cflulas ensayadas son la progenie agexual de las cé-
lulas sincronizadas y nunca han sido expuestas a ningin sincronizador. Esto -~
significa que el paramecie mide un perfodo circédico en obscuridad contimsa du-
rante la replicacibn celular adn cuande £sta tenge un periodo menor que el cir-
cidico. Asimiemo puede afirmarse que en esta especle este periods cs heredita-

rio entre las cflulas que forman un determinado cultivo.

Ritmos locomotores,

Ritmos de naturaleza circddica y relativos a la actividad motora"htm
sido reportados en un buen nimero de cspecics animales, De ejllos, mucho se co-
noce sobre el curso temporal y sus relaciones de fase y muy poco sobre los meca

nismos de regulacién. Asf el trabajo de Kandula Pampapapathi y T. Gropulakrish

nareddy (213) fué hecho con vscorpiones de la especie Heterometrus fulvipes ha-

biendo reportado una modulacidn clreddica en la actividad locomotora con miximo
slrededor de las 20 horas y una franca cafda alrededor de las 23 horas. Ade--
mis de los registros de ritwmo motor, los autores obtuvieron también, cambios en
la actividad eléctrica ospontfinca del cordén narviose ventral en franca correla
c¢ifn con la actividad locomotora. |

1)1 actividud circadica lucumomxn del fabpodo Excirolana chiltoni ha

sido puesLa de manifleato por Enright, principalmonte quicn en 1971b (96) mpor

t6-un ritxm locomotcr en estos animh:a con carfcter clarnmeutt. ctrcddico. ‘

1
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Por su parte, Aréchiga y cols. (2) reportaron en 1973 un claro ritmo

locomotor en el acocil Procambarus bouvieri, al registrarse la actividad de las:

patas ambulatorias en condiciones constantes de luz u obscuridad. Mas tarde en

1975 y trabajando con una especie de acocil muy préxima (Procambarus clarkii),

Page y Larimer en 1975 (180) senalaron la participacién del sistema nervioso en
la regulacidn de ese miswo ritmo (el locomotor).

Utilizando diferentes especies de cangrejos, Palmer en 1971 (182) ha-
ce un estudio comparative de lz actividad circildica locomotora en estos aniga—*
les.

La actividad locumotvora de cucarachas fué registrada por J. Nishii -~
Tsutsuji-Uwo y colaboradores (174), individuos de las especies Periplaneta ame-

ricana y Leucophaea maderane fueron mantenidos a temperatura controlada (25°C 7+

0.5°C) en ciclos que alternaban 12 horas de luz y 12 de obscuridad, en obscuri-
dad totsl o en una combinacidn de estos dos patrones., El mééodo de registro --
fué sugerido por Roberts en 1960 (225), quicn utilizd un sistema de poleas que
corren y que permiten la inscripeidn de una seftal en un aparato de registro.
Con la ayuda de isbrtopos radiocactivos Lehman (153) midid la actividad

locomotora de larvas de Anabolia nervosa (Trichoptera) y encontrd que animales

de esta cspecic son activos de dfa y tienen un ritmo circddico el que, sin em--
bdrgo, no cs tan evidente si los animales se colocan en condiciones de luz cong
tante. Otra téenica que resulta interesante en el registro de la actividad lo-
comotora es la empleada por Jones en 1964 (136) utilizando mosquitos, Resulta
interesante sobre todo por el grado de avtomatizacibn alcanzado qde es ideal -

para registros prolongados como son los circddicos.

Por su parte Nayar y Saucrman (165) reportavon un ritmo de sctivided

del mosquito Aedes taenioshynchus que suglere una oscilacidn elrcddica compars<
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ble a la que Jones y cols. (137, 138) y Chiba €60) pusicron de manifiesto en --

Anopheles gambiae y Culex piplens pallens, respectivamente.

En este trabajo utilizaron un método que congistié en lo aiguiente:
colocaron grupos de 200 larvas a 27°C bajo un régimen L: D, 12:12 en cowparti--
mentos contenlendo 350 ml de una dilucidén de 1/10 de agua de mar; las larvas --
fueron alimentadas hasta que el 50% de cllas se convirtieron en pupa, Sélo fue
ron usadas hembras virgenes en cste estudio; 20 hembras fueron colocadas en ca-
jas a prucba de sonido para hacerles el registro del sonido del vuelo. Los mos
quitos sobrevivieron dentro de la caja hasta 4 semanas sin que se registraran -
efectos de ninguna especie. Los resultados que obtuvieron pueden resumirse de
la siguiente manera:

a) en el régimen 12:12 la actividad se presenta tantolul apagar como
al cncender la luz, lo que forma un "patyfn bimodal de respuesta. Este patrén
de actividad ‘persiste con la periodicidad de 23,5 horas que lo caracteriza al -
cambiar el régimen a luz constante u obscuridad constante; b) el ritmo de acti-
vidad se origina en los primeros tiempos del estado adulto y s independiente -
de otros ritmos que pudieran generarse en otros cstados del desarrollo;'c) este
ritmo del wvuelo, se puede sincronizar a otro régimen retrasando ¢l apagado de -
la luz; d) un solo estlmule de menos de doce horas no es efectivo para iniclar
el ritmo circadfano bimodal; e) se puede sincronizar este ritmo a 24 horas den-
tro de clertos limites de frecuencia del estfmilo (desmultiplicacidn); £) se -~

concluye que la bimodalidad que presenta este ritmo es unn propledad del ritmo
circddico que prevalece en esta actividad lo que suglere el que pueda haber - -
otros ritmoa de actividad asociados con ol vuelo que dependan del mlumo ritmo,

Por su parte Danflevsky y colaboradores en 1970 (7ﬁj hicicrpn unn ex-,

tensa rovisldn sobre log ritmos bieldgicos de los srtrépodos.

H
N
3
1
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La actividad locomotora del escarabajo Trogoderma labrum (59) del --

termita Porcellio scaber (77) y del milfpedo Arthgosphaera delayi (183), se ca-
racteriza por tener dos picos 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--
biar algin factor ambiental como la temperatura, por cjemplo, para que el ritmo
locomotor cambie de monoffsico a bifdsico. E1 cangrejo Carcinus (166) es un ca
so en el que este fenSmeno se presenta siendo suficiente una modificacién de 5

a 10°C de temperatura ambiental. Otro caso lo presentan los escarsabajos de la

especle Calandra granaria (23) los que en un régimen 12:12 muestran sblo un pi-

co de actividad 2 mediv dfa, mientras que con cuulquiér otro régimen luminoso -
se torna bifdsico, También los camblos estaclonales parecen influir en la apa-
ricidn de uno o dos plcos, como se infiere de los reportes hechos sobre distin-
tas especlies de moscas (247) y escarabajos (176, 255, 256).

Los valores de la periodicidad circddica que se han reportado para --
los artrépodns fluctdan entre 21,5 y 27.5 horas, dependiendo de la cantidad de
luz ambiental. Hay datos sin embargo, que sugiexen el que la regla de Aschoff
referente a la accidén de la luz sobre la periodicidad circldica, no se cumple -
en muchos artrépodos,

Azaryan y Tyshchenko en 1970 (7) presentan registros obtenidcs de la

actividad motora del grillo (Gryllus domesticus L.) en los que puede verse cla-

ramente un ritmo de mctividad con un miximo duronte la noche. Los actogramas -
que presenta muestran tambidn cémo la actividad motora estd sincronizada con el
ritmo de iluminncidn que se presente (8, 16 y 18 horas de iluminacién por dfa)
de tal manera que cl miximo de actividad se alcanza poco antes (on "dfas lar- -
gos") o poco después de que la luz se apague (en "di&s gortos"). Estos hechos

ponen de manifiesto un incremento en el Angulo de fase positivo entre el plco -
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del ritmo y la transicién de luz a obscuridad cuando la longitud del dfa ge ha
aumentado. Los mismos autores reportan también otros casos observados en anima
les de la misma especie que le permiten concluir que se comportan cowo "activos
de dfa". Finalmente concluyen que la oscilacidén es endbgena ya que se obtuvo -
en animales que habfan sido seguldos durante algunas gencraciénes, manifesténdo
se tanto en luz como en obscuridad continua, adn cuando el perfodo sca diferen-
te en cada caso: de 22 horas en la obscuridad v de 26 horas en la luz,

En la mipma especle de grillos, Nowoslelski y Patton en 1963 (177) re
portaron camblos periédicos en la actividad locomotora en registros que se man-
tenfan por mis de tres semanas. En 1969, Cymborowsky (63) report§ un ritmo ciy

cidico en la actividad locomotora del grillo Acheta domesticus L., el que fué -

cncudiadern cultivos que inclufan desde huevecillos hasta imagos en condicio-~
nes de luz constante primero y a regfmenes de luz-obscuridad despuds; elbregis—
tro se¢ hacfa por medio de un actégrafo. En condiciones de luz constante, no «-
hay ritmo el que se presenta muy claramente himodal al mer sometidos los snima-
les al régimen L:D. Este ritmo fuf reglstrade durante dos semsnas despuds de -
las cuales se observaron cambios en el patrfn de respuesta. El autor councluye
que ¢l grillo ¢s un animal nocturno adn En condiciones de laboratorio.

En una serie de artfculos, Bradyl(26, 27, 28, 29, 30, 31 y 33) resefia
los resultados de registrar la actividad motora de la cucaracha (Periplaneta -~
americans). El autor colocaba sus animales en un tanque eén el que habla alimen
to suficiente y que esteba a 28°C. En una primera ctapa el tanque estaba ex- -
puesto a la luz natural para después mantener un régimen de 12 horas de luz, 12
horas de obscuridad (12:12), con la transicibén de luz a obscurided a las 12 ho~u
ras.. S6lo usd adultos wachos. La actividad era recogida em cajas con fotocel-

das y actégrafon; los registros obtenidos pusieron claramente de mantfiesto un
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ritmo circddico en la actividad locomotoria, el que se sfecta importantemente -~-
cuando se introduce una serie de manipulaciones entre las que destacan: la deca
pitacién, la cauterizacién de las células neurosecretoras del ganglic subesofé-
gico in situ, el corte de las comisuras circumesofigicas y el corte de las fi--
bras conectivas procedentes del ganglio post-sibesofigico. Con maniobras experi
mentales comparables Cymborowski y cols. er 1970 (70) y Dutkowsky y Cymborowski
en 1971 (84) obtuvieron conclusiones muy interesantes sobre los posibles meca--
nismes de regulacién de los ritmos circAdicos aludidos. .

En otro articulo el mismo Brady (30) hace una revisidén muy extensa a-
cerca de la fisiologfz de los ritmos circidicos en insectos, Asf, alude a 1u»-k
dificultad de interpretacidén que suclen dejar algunos ritmos locomotores, ya --
que al ser csta actividad una manifestacién conductual, se puede asociar con -- .
miltiples estimulos cndégenos que quedarfan modulados por el “reloj" que hubie~>
ra gido activado por cllos. |

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

bién estudié la accividad locomotors de cucaracha (Bralierus cranidfer) s6lo que

con la pretensidn de localizar el sitio en el que se originarfa la sincroniza--
cién del ritmo que suele obscrvarse asociadn con la iluminacidn aplicadu a este
animal.

De todas formas se consgidera que, efectivamente, la actividad locomo-
tora del insecto ¢8 la manifestacidn de un reloj interno (Roberts, 1962 (266);
Jones y cols. 1967 (137). Estos autores reportaron actividad locomotora bimoe-=
dal con actividad en ¢l "amanccer” y en el "anochecer' subjetivod en la cucafa-
cha y en el mosquito Anopheles respectivamente, WHayar y Ssuerman {163) en una

seriec de trabajos publicados sobre el origen de la sctividad ricmicn an pob1a~-b

ciones de mosquitos (Acdes taenloshynchus) cncontraron que el ciclo bimodal --
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que caracteriza la actividad wotora de estos animales es algo mis que la wmani--
festacidn de un cambio cinftico a la luz, correspondiendo realmente a cambios
endégenos que se presentan en condlciones constantes. Roberts (225) encuentra
a su vez que en las cucarachas los ciclos bimodales son mucho mis claros en con
diciones de luz que de obscuridad constante., Por otra parte se sabe que la mos

ca tsetsé Glossina morsitans (32) restringe su locomocién a vuelos breves de un

minuto separados por grandes intervalos; en perfodos de doce horas de luz menos
de ocho de esos perfodos de actividad fueron registrados: No obstante, también
se sabe que pueden reglstrarse esos perfodos en condiciones de obscuridad cons-
tante, conclusidn a la que ge llegd s6lo después de haber obtenide la actividad
promedio de muchas de cstas moscas., Camblos diurnos en la actividad de la lom--

briz lumbricus terrestriy fueron puestos de manifiesto a través do los trabajos

de Johnson en 1971 y Ralph en 1957 (212),
Una varlante de la actividad locomotora, la encontrames en la geotaxia

negativa y positiva que pregenta la especie Sitophilus granarius (Callandra gra

narfa) estudiado por Birukow en 1964 (23). FEsta actividad presenta un ritmo --
circidico 8Slo en condiciones de cultivo desfavorables, lo que se ha interpreta
do como una suerte de respucsta migratoria a las dificultades ambientales. Otra
modalidad de actividad motoxa la encontramos en la catridulacién., Este movi- -
miento ha sido estudiado en grillos por Loher (156) y bumortier (83)5 eu@e alti
mo en su trabajo incluye también el estudio que hizo sobre el sitio de entrada
de la luz como elemento sincronizador del ritmo, Por estar asociado con ciert&
clase de wovimientos puede incluirse entre estos ritmos el reportado por loher
y Chandraghekaran en 1970 (157) acerea del carficter circddice de la oviposicidn

del saltamontes Chorthippus curtipenniy,

Otro aspecto tumbién interesante, cs el que se pregenta en log animn-
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les con tendencia a migrar grandes distancias adn cuande la relacién entre rit-
mos locomotores y migracidn no se ha establecido claramente. Algunos autores -
(Caldweel y Dingle, 1967 (54); Dingle, 1968 (79) y Edney, 1973 (87)) reportan -
una actividad circéidica en el escarabajo del género Oncopeltus y en la langosta

Jocusta migratoria, respectivamente, mientras que en Schigtocerca greparia, 0Od-

hiambo en 1966 (179) reporta no haber encontrado tal actividad. Otros ritmos -
locomotores han sido también reportados en insectos., Eidman en 1956 reportd --
que el ritmo en obscuridad constante de Carausius no se altef6 por la extinpu--
cién del coporan allata; Fingerman y cols. en 1958 (105) observé la ritmicidad
circddica del seltamontes (Romalea) y comprobS que no se suspendiS después de -
la remocidn de todo el ganglio cerebroide.

Muller en 1965 (160), concluyé que hay cemblos ritmicos en la activi-
dad locomotora de lag ninfas de Baltes rhodani, coincidiendo con lo expresado -
por Harker en 1953 (113).

Fontre los autores que més han estudiado la actlvidad locomotora, dee-~
tacan Harker y Roberts, MHarker (114, 115, 116, 117, 118; 119, 120 y 121) fué -
la infciadora de una serie de'crnbujoc en los que el tema central era la perfo-
dicidad que podfa observarse en la actividad 1ocoé6torg‘de la cucaracha (Peri--

plancta americana y Blatta orientalis) vy los factores de loa que dependfa, La

autora reportd camblos circddicos de la actividad lo mismo en ol ambiente natus
ral que en condiciones de laboratorio, Esta sctividad se cavacteriza por crg—-
nes de actividad en la primera parte de la noche sobre todo poco antes de la me
dianoche y un perfodo de silencio en la dltima parte de la ﬁéche ; durante el -~

dia; este ritmo desaparece gl los animales son colocados en lur constante; obsex R

vandose que en ¢stas condiciones la actividad se vuelve azavosa. A su vez, Ro-.

berts, (227; 228, 229, 230, 231 y 232) repite buena parte del trhbnjo de Hoxker
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y si bien encuentra una ritmicidad circéidica en estas especies, le es imposible
corroborar el papel que Harker habia propuesto que tenfan algunas estructuras -
del sistema nervioso en la ritmicidad circfdica.

También Roberts T.W. en 1942 (233) estudié el ritmo locomotor de algu
nos crustficeos decdpodos encontrando que su mantenimiento depend{a en buena par
te de la integridad del sistema nervioso central, Algo semeiante fué propuesto
por Kalmus en 1938 y Schallek en 1942 (236) trabajando con el acocil del género
Cambarus, Sin embargo, Bliss en 1962 (25) después de estudiar el ritmo locomo-
tor del cangrejo Gecarcinus, reportd que la perioéicidad se mantiene en algunas
ocasiones después de la extirpacidn de los tallos oculares, ain cuando se produ
cen cambios en la frecuencin libre, la que de 24 horss 12 minutos, pasa a 22 ho
ras 42 minutos. También en Crustaccos Bregazzi (34) y Bregazzi y Naylor (35) -
reglstraron ¢l efecto de las bajas temperaturas sobre el ritmo locomotox del an

fipodo Talitrus saltator, demostrando que ge produce un atrsso cn los perfodos

de actividad, como resultade de la aplicacién de bajas temperaturas; este came-

bio depende importantemente de la hora a ln que se hays aplicado ¢l cambio,

Ritmos Asociados con el Desarrollo Embrionaxio.

Las relaciones entre ontogenia y ritmicidad circidica incluyen uns ~-
gran variedad de fenfmenos adn cuande puedsn incluirse en dos g;anﬂes grupost
la relacibn que ejevcen los ritmos circAdicos sobre el desarvollo ontogénico y
la relacién que ejerce ¢l denarrollo ontogénico gobre los ritmws circhdicos, El
primer aspecto comprende citmos diurnos de divisiones celulares y de crecimiens.
to celular, ritmo diurno de maduracidn y aparicidn periddica de algunas etépqa |

del desarrollo como eclosidn, muda o emergencia, B! sepundo aspecto se rafiere

a la aceldn de algunos cumbios circidicos en ¢l curso de la ontogenia. A prdg§'~
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De esta tabla se puede concluir que los ritmﬁs circédicos tienden a -
aumentar su rango conforme aumenta el desarrollo embrionario lo que pudiera de-
berse al desarrollo de sistemas inhibitorios que actuarfan a nivel celular u --
hormonal aln cuando no se descarta la posibilidad de que en la edad adulta estu
viera sincronizado un mayor niimero de ritmos. Otra duda que se presenta des- -
pués del.anéliuiu de ecstos datos es si hay en el metabolismo de los organismos
un cambio paralelo al que se observa en los valores circddicos durante cl desa-
rrollo ontogenético.

Entre los ejemplos de ritmos circédicos durante el desarrollo embrio-
nario, podemos citar algunos de los wmejor establecidos ¢n los Insectos: Nielsen
vy Haeger en 1954 (171) reportaron que la formacién del pupario y la pupacidn de

Aedes Taeniorhynchus Wied., se hace por la noche. A su vez Rensing (216, 217)

congtruye otra tabla en la que incluye los datos obtenidos hasta 1965 acerca de
la actividad circldica de algunas especies de ingectos; csata tabla iu reproduci,

mos (modificada) a continuacidn:

TABLA No. II
Bapecie Familia v Autor : Tiempo FenSmano
Aedes Tueniorhynchus Wied. bip. Hielsen y Hacger 1954 noche  Yormacidn
‘ del pupa-

rio y pu~ -
pacidn

Coleopa frigida Dip. Remmert, 1961 mafiana "

Drosophila welanogaster Meip, Dip.  Renaing, no publ. . nnqha :

Culex. . Dip. Goray, no publ. . nocha

Ascis monuste Lep.. Nielsen, 1961 -~ tarde
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TABLA II (continuacién)

Especie Familia Autor - Tiempo  TFendmeno
Aphis fabae Scop Hemip. Johnson y cols. 1957 manana wuda
Carausius morosus L. Orthop. Kalmus, 1938 ] noche #
Drosophila bip. Kalmus, 1938 maftana eclosidn
Pectpiophora gossyplella Lep. Minis, no publ. majana "
Saunders
Bombyx  mori L. Lep. Tanaka, 1961 maﬂaha ' "

Posteriormente a esta revisidn aparecicron algunas otrés en las que -
se detallan aspectes del desarrollo embrionario que se modifican bajo la influen
cia de una oscilacidn clreddica. Asf, por cjemplo, Minis y Pittendrigh en 1968

(158) veportan que la polilla Pectunlophora possypiella estd sujeta 2 una diapan

sa inducible e¢n el cuarto estado larvario, la que puede obscgvarse claromente -
en condiclonas de lsboratorio. Los grupos de huevecillos o de larvas, eran man -
tenidos a 26°C y sometidos s ciclos de catorce horas de luz por diez de obscuri
dad (L:D 14:10); los huevecillos cran recogidos.en cajas de ltucita y alimenta--
dos con agus azucarada. Cada noche eran dejados algunos miles dé ¢llos sobre -
papeles colocados expresamente con ese fin,  La embriogénesis termina alrededor
de 9 dias deapués y a partir de ese momenta s presenta el ler. estado larvario,
Este se presentaba arritmico gi habfa luz ¢ obscuridad constante, y mis répida-
mente en aquélla que en ésta condicidn., Si la condicidn era de clclos de luz~
abseuridad (L:D 12:12) se observaba que la primera muda se presentaba en paquoe-
tes discretos, uno cada dfa, con la mediana de cade atsrribucibn muy cerca de -
la hora del amanecer. &1 sc cambiaba el patrbn de estimulacidn luminosa podia
ohservarse que hay camblos ¢n la ritwlcidud de la emergencis, o que habla cla—

ramente en fayor de un ritmo civcddico inducido; wds afin, al aplicarse un tran-
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sitorio de luz a obscuridad, un solo pulso luminoso dF 15 minutos o un solo pul
so de temperatura de 28°C,” s¢ inducfa la ritmicidad circddica en las poblacio--
nes estudiadas siempre que estos cambios se hubleran aplicado a partir de la se
gunda mitad del desarrollo embrionario; los autores hicieron notar que justamen
te en ese tiempo, aparece en ¢l cmbridén una mancha rosfices que pudiera ser el -
sitio de entrada para la informucibn requerida para que el ritmo se manifieste.

Tawbién en 1967 Nayar (162) veportd un vitmo diurne endbgeno que afec

ta la poblacién del mosquito Aedes taeniorhynchus y que se manifiesta por la s4

lida de las larvas a intervalos cercanos a las veinticuatro horas (21 horas 57
minutos), pero que pueden afectarse por los regfmenes de iluminacién o tempera-
tura aplicados, Asf, en condiciones de L:D 12:12, el perfodo es de 22 horas 28
minutos y puede segulr cambiando si se aplican senales luminosas dnicas (sincro
nizadores). los camblos de temperatura que aplica el autor en diferentes momen
tos clrcfidicos, también afectan el vitmo presentindese ¢l mhximo de emergencia
-

durante la fase del ciclo en la que haya mayor temperatura, Estos datos asi co
mo los obtenidos en 1968 (163) le permitieron al autor insistir en ¢l origen en
dégeno de este ritmo el que, por otra parte, ya hable sido reportade por Niel--
sen y Haeger en 1954 (171).

En 1970 Trumen y Riddiford (249) reportaron la salida circddica de la

Gltima etapa larvaria de fnsectos de lag especies Hyalophora cecropia, Antheraea

polyphemus  y Antheraea pernyi. Esta ccdlsis dependia importantemente del régi
wen LiD que hubleran utilizado loa autoros asf como de la especie de la que sé
tratara.

También muy importantes resultan los trabajos de Pittendrigh y cels.

€195, 203, 204, 207) as{ coms de Brett (37), Chaudrasﬁckarﬂn (58) v Zimmeyman -

(267, 268) y Barker (122) sobre la ritmicldsd cireddica de la eclosidn de Droso
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phila pseudo obscura y Drosophila melanogaster especles que tienen un perfodo -

de 22 horas 20 minutos con picos de emergencia justo antes del amanecer. Este
ritmo ha sido manipulado ampliamente comprobdndose a través de tales manifesta-
ciones el cardcter circidico y endSgeno del fenfmeno. De una manera también --
muy clara este ritmo ha sido utilizado para poner de manifiesto el fendmeno de
la sincronizacifn de las oscilaciones circddicas habiende sido también utiliza-
do como base para algunos de los modelos matemiiticos mis populares sobre este -
tépico (ver la revisidén que hizo Pavlidis en 1973 (190)).

Un ritmo similar al descrite para la eclosién de Drosophila fué repor
tado p;r Chandrashiekaran y loher en 1969 (58) quiencs lo obtenfan al transferir
pupas arritmicas de la situacidén de obscuridad constunte a la luz constante - -
(DD —= L L), sélo que este ritmo se amortiguaba muy répidamente.

La diapansa ha sido considerada como ¢l resultado de que se conjugucn
una serie de factores ambientales: temperatura, cantidad de luz y disponibilidad
de alimentos cntre otros. Algunos autores consideran que el control de esta --
funcidén depende fundamentalmente de una actividad circddica regida a su vez por
las neurosecreciones del animal (Harker, 1961 (121); Danilevsky et al. (72)) -~
mientras que otros le confieren a esta funcibn un carficter més bien ecoldgico,
lo que bhace que se excluya la ritmicidad circldica (de Wilde, 1962 (78)). Sin
embargo ambos puntos de vista no ticnen que ser necesariamente excluyentes ya -
que puede afirmarse con base a una gran cantidad de cvidencla experimental, que
los "ritmos ecoldégicos” son el resultado d¢ fendmenos wiltiples entre los que -
quedan incluidas las oscilaciones endfgenas circddicas.

Adn antes de que se lleve a efecto la oviposicién, el desarrollo de -
los huevecillos dentro de la hembra del grillo tiene un cardeter ritmico (Dutko,

wski y Cymborowski, 1971 (84)) presentlindose claros cambios en la sintesis da - -

-
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RNA que se lleva a cabo en el epitelio folicular de los grillos. Como otras --
ctapas del desarrollo estdn claramente acopladas por relojes circidicos, pucde
esperarse que 18 expulsién de los huevecillos tuviera también este carficter; de
hecho esto ha sido observado por Miunls y Pittendrigh (158), Pittendrigh y Minis
(206) y Pittendrigh y cols. (208) en Pectinophora.

La ecdisis larvaria de Aedes es sincronizable per pulsos luminosos -~
aplicados a distintos tiempos del perfodo de obscuridad (Nayar, 1968 (163)). -
Situaciones ambientales como la falta ds slimento, la alta salinidad y el nlme-
ro excesivo de larvas, dieron como resultado una aceleracién cn el proceso de -
desarrollo larvario, de tal suerte que se produjeron hasta siete picos en la pu
pacién asociados con un solo dfa de postura de huevecillos; también se observé
que estos factores cran capaces de sincronizar el ritmo de tal manera que el pe
rfodo quedS§ indistinguible de 24 horas. En otyo trabajo Nayar y Suverman en --
1970 (164) encontraron claros sign;ﬂ de ritmos de pupacién en sblo algunas de‘
las especies de mosquitos que estudiaron.

Otro caso de ritmicidad clrcfidica en la ecclosidn de larvas es el que
:éportun Desn y colaboradores en 1968 (73) en la mosca tse-tsé asl como uno may
interesante estudiado por Nemann en 1971 (a) y 1971 (b) (169, 170) en la espe--
cie Clunio maripus. Este ritwo de emergencia es circddico pero también se ha -
_usociado con las marcas y la luna. ELl autor Jo describe de la sigutiente manera:
esta especie transcurre sus etapas larvaris y pupal entre las algas rojas que -
hay en la zona de maras de algunas playas europeas. Los adultos cmergen cuando
la marea cstfA baja y viven sélo dos horas durante las cusles deben aparcarse y
poner sus huevecillos pues la marea al avanzar tiende a cubrirlos Integramente.
La especie tienc muchas razas que difieren entre si por lus horas a las cuales

se presentan sus ritmos de emergencia, los que estdn claramente sincronizados a
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las horas en las que se dan los cambios de marea. Asf, por ejemplo, la vaza --
presente en la costa vasca tiene su p#co de emergencia a las 18:30 horas loca--
les, mientras que la razs normanda emerge alrededor de las Lﬂ:OO horas. Cuando
gse cruzan eantre si espec{menes de ambas razas, el pico de emergencia se presen-
ta a las 16:00 hras, lo que sugiere un control genético a través de la posible
participacién de algunos caracteres cuantitativos. Las razas del sur presentan
esta periodicidad diaria con carficter circddico observindose su ritmo libre en
condiciones de luz constante; en el drtico donde la larva habita en zonas inter
marcales la emergencia es estrictamente de marea (12 horas 24 minutos); en el -
laboraterio bajo un régimen L:D 16:8, la emergencia se presenta diariamente, --
diez horas despuﬁsgdel amanecer; en luz u obscuridad congtante, no se detecta -
ritmicidad alguna. Tos autores sosticnen que esta raza ha perdido su acoplamien
to circidico presentando en ocasiones la emergencla de scuexdo ul ticmpé en el
que previamente hubieran estado sometidos los sujetos u la mgrea baja.
En algunas razas curopeas de Clunfo, la situacibn se complica debido
a que la larva vive en el agua baja, micntras que los sitiés donde se alimenta
quedan expuestos a las mareas de primavera, Esta circunstancia hace que su rit
mo de cmergencia se produzca al dia 15 (14.7 exactamente) del ciclo semilunar -
mientrﬁs que con ciclosg de luz-obscuridad de laboratorio emergen con una perio-
dicidad de 15 dfas. Este ritmo semilupar se sincroniza de una manera diferente
en cada raza ya que a las del norte de Europa, por ejemplo, basta aplicarles un
puléé luminoso débil (que simule la luz de la luna) para sincronizarlos, mien--
tras que las del sur requieren especfficamente de pulsos luminosos y de cambios
Jmccﬁnicos_para poner de mﬁnifiesco un camblo circédico,

Con estos datos Neﬁmanh sugirid la existoncia de dos relejes: uno cir

cbdico y otro seunilunar; el primero'pn:ecé inobjetable; sobre QL gegundo surgen.

.
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dudas ya que esta periodicidad no se presenta a menos que log animales estén so
metidos a un régimen de 24 horas de luz y 24 horas de obscurided; es posible --
que la emergencia cada quince dias obedezca a la capacidad de estos animales pa

ra contar quince dfas desde una salida hasta la sigulente, lo que no es lo mis-

mo que una accién producida por la influencia de un reloj circddico.

Ritmos Circddicos Fisioléglcos.

Bajo este rubro hemos inclufdo una serie de cambios circédicos que -~
han sido reportados en distintos grupos de invertebrados y que afectan de una -
manera o de otra el metabolismo de estos organismos,

Eﬂvdc egperarse, que los camblos metabSlicos no se presenten desliga-
déa de otros sino que, por lo contrario, se relacionen de alguna manera con la
actlvidad circddica de otros sistemas, particularmente el motor. Se ha demos--

trado, :por ejemplo, que el chapulin Homalea microptera (Fingerman y cols. 1958

(105)), el acocil Cambarellus shufeldrii (Fingerman 1955 a (100)) la cucaracha Pe

riplaneta mmericana (Janda y Mrciak, 1957 ciiado por Brady (133)), tienen el pi

co de consumo de ox{geno miximo coincidente con ls mixima sctividad locomotora.

Similarmente en otra cucaracha (Blatella germanica (Bock, 1963) (15) el pico ma

yor de consump de oxfgeno se produce en la la. o 2a. hora de perménencla en la
obscuridad que‘cn el tiempo en el que el animal estd en plena actividad motora,
$in embargo, ¢l carfcter circldico del ritmo de consumo de oxigeno fué demostra
do mucho mis tarde en 1969 cuando Richards lo puse de manifiesto con registros
obtenidos de cucarachas pucstas en obscuridad constante (224). Se encontré tum
bidn qué‘eaté ritmovticndc a amortiguarse ripidamente desapareciemdo hacia cly-
séptimo dia, 1o que hace interesante ;1 registro simulténeo de este ritmo'y'al

1ocomotoxypueato que de éste se reporta una ritmicidad whs alld de algunas sema
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nas; la corrclacién en estas cilrcunstancias no ha sido establecida. En Blate--
1la tampoco ha sido fdcil establecer la relacidn entre nivel metabSlico y la ac
tividad locomotora ya que el consumo de oxfgeno se inicia a un nivel muy bajo -
después del “amunecer' y aumenta muy bruscamente hacia el "anochecer", durante
un perfodo en el que casl no hay actividad locomotora segin lo establecid Beck
en 1963 (15). El mismo autor sostiene en otra publicacifén la opinidn de que el
ritmo de consumo de oxigeno tiene una periodicidad de 8 horas; a su vez Richards
y Halberg en 1964 (223) no dan indicacidén de ninguno de estos cambios en regis-
tros de Periplaneta que duraron hasta 13 dias.

El consumo de ox{geno en las diferentes etapas del desarrolle lorva--
rio ha sido otro aspecto también estudiado por algunos autores. Entrc ellos --

Rensing en 1966 (219) trabajando con Drosophila melanegaster, estudid la rela--

¢ibén del adulto que habfa sido estudiada por Belcher y Brett en 1973 (17) y el .
nivel de congumo de oxigeno estudiado por €l mismo. Encontrd que en condicio--
nes de L:D de 12:12 el tercer estado larvario y la pre-pupa tienen niveles de -
consumo de oxigeno claramente bimodales con minimos alrededor del "amanecar“ 'y
del "anochecer" y miximos cerca del medio dfa y de la medianoche. Estas rela--
ciones de fase se invierten completamente en la vida adulta conservédndose, sin
e¢mbargo, el ritmo bimodal de actividad. (Hardeland y Stange en 1971 (112)).

En otra especie de Dipteros, el mosquito Culex pipiens, el consumo de

" ox{geno miximo se presenta alrededor del amanccer y del anochecer subjetivos =--

persistiendo por lo menos durante el pfimer dia de luz constanté (Buffington,
1968 (50)).

‘ELl ritmo respivatorio de Drosophila ecsg susceptible a la man;pulaciéh
por medio del fotoperiodo, observindose que en L:D de 20:4 el Qico asociado con

" el "anochecer” e de alrededor de 3 'horas y el m{nimo nocturno se presenta 9 ho
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ras mis tarde que en condiciones 12:12 (Rensing, i966 (219)). En condiciones -
de obscuridad constante persiste el ritwo bimodal mucho ﬁﬁs claramente que s%
la condicidn es luz constante (Leclerc y cols. 1961 (151)). ‘
Otros ritmos no necesariamente circfidicos reflejan sus requerimientos
metabélicos a través de camblios en el consumo de oxfgeno del que se reportan pe
riodicidades muy variadas, entre 0.8 y 3 horas como el de cucaracha, por ejem--

plo (Richards y MHalberg, 1964 (223)).

En la especie Tenebrio molitor, Campbell encontrd un ritmo de 5 horas,

aproximadamente (Campbell, 1964 (55)), mientras que Wilkins en 1960 (264)) repor
té un ritmo de menos de una hora que no tiene compensacién de temperatura, So-
bre los ritmos aludidos en el pirrafo anterior los autores no indican si hay o

no caracteristicas circidicas.

Un ritmo de B horas sc presenta en el lepidoptero Ostrinias nubilalis

(Beck, 1964 (16)) asf como en la larva de Laspeyresia pomoriella (Hayes y cols.

1972 (125)). En ninguno de estos dos casos log autores dan datos que permitan
aceptar en estos ritmos un verdadero carfcter circddico (aunque trimodal) ya -~
que no hay una "actividad libre', aln cuando persistan en condiciones de obscu-
ridad constante. Mori en 1960 (159) hizo dcterﬁinuchones en la concentracién -
de hidrogeniones, el consumo de oxf{geno, el contenido de bidxido de carbono, el
contenido de NH3 - N de la sangre y de glicbgeno del cuerpo de la pluma de war

Cavernularia obesa y encontrd combios cfclicos que presentan las caracter{sti--

cas de los ritmos circddicos miis importantes.

En el crustéiceo Hippolyte varians Gamble y Keeble en 1900 (110) astu--

diaron la frecuencia respiratoris obscrvando un sumento de la misma durante la
noche coincidente con la fase de cambio de color que los carvacteriza.

Por su parte Cdmpel en 1937 (111) hize determinaciones del consumnfduf’
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oxfgeno del cangrejo Xantho a intervalos de una hora durante algunas gemanas vy,
reporté que hay cambios a lo largo del nictdmero de tal suerte que el miximo --
coincide con-la hora en la que la marea es méds alta; hay, sin embargo, muchas -
otras especies en las que los niveles dea consumo de oxf{geno mfis altos se presen
tan cuando la actividad locomotora es mixima (Onrconectes, Procambarus y Camba-
rus, por ejemplo) y en condiciones de luz, temperaturs y hasta presién constan-
tes (BEdwards, 1950 (88)). En Praunus se ha encontrado un ritmo diurno en la -~
acidez medida en misculo y en higado (141).

Finalmente Nowosielski y Patton en 1964 (178), pusieron de manifiesto
los cambios diarios que se presentan en la concentracién de azdcar sanguinea --

del grillo Gryllus domecsticus L.

Ritmos Relativos a los Cambios de Coloracifn.

1os Crustficeos y los Insectos son grupos de animales en los que los -
plgmentos tienen un claro papel como efectores sea del gistema endocrino, sea -
del sistema nervinso. Hay dos clases de estos pigmentos: los cromatSforos que
se localizan fundamentalmente en el integumento del exoesqueleto y los plgmen--
tos accesorios del ojo compuesto. Tanto unos comd otros responden a la luz muy
probablemente a través de reflejos de carficter neuroendocrino (253).

Fatre las primcrAs observaciones que describen ritmos diurnos perals-
tentes en los camblos de color de los Crustédceos estén los de Gamble y Keeble -
en 1900 (ilO). En ellos se describe la persistencia de los cnmpios de colora--
‘cién del camaxdn Higgglzte variang en condiclones constantes de luz u obacuri-~ "
dad; en el dfn los pigmentos se dispersan, lo que les permite a entos animales
mimetizar'inn plantas acufiticas con las Que suelens vivir asociados; en la noche
los pigmentos se retraen y el animal présenta una coloracibn azul casi trnnapa-k‘
re@te; eatas obaervaciones, ain eﬁbargo; no siempre hnn,podido scr'cotrcboraQau;h

L
[
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Estos mismos autores (141) reportaron en 1904 una situacién pimilar -

de los cromatdforos de Praunus. En los ispodos Ligia bandiniana (146, 149) e

Idothea exotica (102) se comprobé la persistencia de cambios en los cromatéfo--
o8 lo que determina que estos animales sean obscuros durante el dfa y claros -
durante la noche; también se ha corroborado que tales cambios se suspenden si -
la iluminacién se mantiene constante.

Astacus presenta también cambios cfclicos en la coloracién los que se
anulan sl se extirpan los tallos oculares (140). Resultados similares fueron -
reportados por Carlson (56) y Abramowitz (1) al estudiar los cambios sufridos -
por los melan6foros y los cromatSforos de color rojo. En todos eséos casos los
autores parecen coincidir en la accifn cfclica de por lo menos una hormona, la
del "obscurecimiento" (144) alin cuando se ha propuesto la accién antagdnica de
una segunda hormona, la del "aclaramiento! (254).

Brown y cols. (41) eatud;aron detalladamente los cambios de colora~ -
cifSn y sus fluctuaclones en la capecie Uca pugnax y llegaron o la conclusidn de

que dichos cambios estéin influldos importantemente por las mareas. Trabajando

en Callinectes napidies Fingerman, en 1955 (101) llegb a una conclusidén similar;

esta conclusidén se ha visto, sin embargo, fuertemente rebatida por Enright (94)
quien sostiene ¢l carédcter enddgens de la ritmicidad que presentan estos anima-
. 1les. 8in embargo, otros estudios también de Fingerman hechos con Uca speciosa
(104) apoyan el punto de vista original ya quc cangrejos que ocupan diferentes
estratos de arena donde hacen sus excavaciones a dos niveles marcales diferen--
tes, difieren en el perfodo de su ritmo en 1.6 horas, tiempo que corresponde a

la diferencia entre el pexrfodo de las marecas en cada nivel del sustrato.

-Migracifn de Pigmentos Retinianos.
'Los primeros reportes sobre un claro ritmo d;urhn envla migrupién de
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pigmentos en los Crustdceos fueron hechos por Welsh en 1930 (258); en 1935 el -

mismo autor trabajé con los camarones de agua dulce Macrobrachium olfersii y M.

acanthurus (259). Bajo iluminacibén continua el pigmento distal de estos anima-
les se desplaza distalmente para ocupar la posicién tipica de adaptacién a la -
obscuridad alrededor del atardecer regresando a la posicidn de.adaptacién a la

luz durante ¢l amanecer, Sin embargo, el autor no reportd ningin cambic compa-
rable parz ¢l pigmento proximal, Por su parte Bennitt en 1932 (20) reportd cam

bios similarcs en el acocil Orconectes virilis al ser colocado en condiciones -

de obscuridad y temperatura constantes. En la especie Anchistioides an -
tignensig Welsh tambidn demostrd en 1936 (260) un ritmo en la posicidn de los =--
pigmentos distal y reflector que se pralongaba por dos o miis semanas Qc obscuri-
dad constante sin que se observaran modificaciones ni en la amplitud gi en la --
frecuencia y que permancce{a en fase con la hora del dfa, desQe el principio hasg-
ta el final del perfodo de observacidn. Si la condicidn era de iluminacidn cons
tante, la amplitud era mucho wds baja y la periodicidad cambiaba a 26 horas.
En 1941 Welsh (262) publicé resultados que se consideran de los més -

claros a propSeite de la ritmicidad cirvcddica de los pigmentos retinianos acceso

rios. La especie que utilizd fué Cambarug bartonii y lo que registré fué la po-

sicién de los pigmentos durante cuatro meses a temperaturas entre 21 y 23°Cy du
rante cinco meses a temperatura de 6.8°C.

Resuniendo, podemos afirmar que muchas son las especies de crustdceos
que han gsido utilizadas en el estudio de las migracliones peribdicas de los plge-
mentos retinlanos accesorion (259, 258, 260, 262, 145, 146, 20, 253, 161), algu-
nos de elles parecen tener un clare ritmo circldice, miecntras que en otros sélo

se presenta la actividad fotoperiddica ya que los aulores no mantuvieron la con-

dictdén minima de luz u obscuridad constante que se requiere para obtener un tit~
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mo de actividad libre (161, 259); algunos autores sblo observaron cambios en el
pigmento distal (258, 146, 145, 253, 161) y muy pocos son los que reportan cam-

bios en el proximal (20, 259, 262).

Ritmos en la Actividad Neuronal.

A fines de la década de los ados sesenta y principlos de los setenta,
aparecieron en la literatura algunos trabajos que ponen de manifieste la activi
dad circddica en elementos neuronales reglstrados tanto "in situ" como “in vi--
tro',

F. Strumwasser (241, 242) hizo estudios muy interesantes en el gan- -

glio paricto-visceral de la Aplysia californica los que despufs fué afinando --

hasta obtener registros intvacelulares de la actividad esponténea y provocada -
ent esta estructura,

La actividad de los ganglios era recoplda por medio de electrodos co-
locados en log axones que emergen de los mismos y que corresponden g-acuronas -
que han podido ser identificadas plenamente. Estos axones genersn descargas in
termitentes las que al ser vegiatradans por lapsos de semanas, ponen de manifios
to un ritmo circddico cuya periodicidad fluctda entre 23.8 y 26.5 horas (fre- -
cuencia libre de oscilacidn) suntes de ser sincvonizado por alguna setial externa

= (240, 241, 262, 243, 244),

Como este ganglio contiene en s8{ un sistema oscilante, el sutor tratd
de ir mfs lejos registrando la actividad de células nerviveas dnicas, dentroe ~
del mismo ganglio. CGracias a esta téenics puso de manifiesto el que la célula
3 (segin la identificacidn que ge ha hecho de las célulag de eate ganglio), emf
te descargas periddicas que tlenen carvfcter civefidico, Comp en el soma de esta
neurona se han enconcrado vesfeulas vewvoseerctorvas (Bernutedn, dates no publi~

“cadog citados por Strumvasser) el autor supirié que la actividad de esta célula
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depende de la liberacidén de material neurosecretor en las terminales de la neu-
rona. En el animal intacto, por otra parte, la actividad cfclica pedria afec--
tar el ganglio genital que e¢s hestructura con la que conectan los axones del -
ganglio paricto-visceral, Es factible, ademfis, que el nervio pericérdico del -
que forman parte estos axones, libere estas neurosecreciones a la circulacién -
general, Si los registros de la neurona 3 se obtiecnen de un Srgano aislado per
teneciente a un animal previamente sometido a regimenes de luz de distintos ti-
pos, la actividad se presenta también de una manera distinta en la neurona y de
acuerdo con la historia previa del sujeto. Esto es: las neuronas tienmen dife--
rente actividad Jependiendo de que tengan J no “experiencia", La manipulacién
de la actividad circédica la hizo también el autor, pars lo cusl aplicéd pulsos
de temperatura o inyecté actinomicina D (un {uhibidor del DNA, RNA dependien--
te); en ambog cagos se pudo corroborar que la actividad c{cl;cn se modifica de«
pendiendo del momento en el que el camblo haya sido aplicado.

Por su parte Jacklet en 1969 (131) puso de manificsto la actividad --

circédica que presenta cl ojo aislado de Aplysia californica por medio del ve--

glstro de los impulsos del nervio Sptico obtenidos extracelularmente. BI pri--
mex dia de registro se presentaba un pico de ;ctividnd durante el amanecer sub-
- jetivo del animal del que se obtenfa la preparacién & que habla sido previamen»
te sincronizado con ciclos de luz y obscuridad o de luz constante por perfodos

de 2 a 10 dfas. Los potenclales de acci6n se obtenfan tanto espontdneamente co
mo después de haber estimulado £6tJcamente al ojo. En awbos cﬁsoa se obseyvaba
un pico de actividad que se repet{a con un perfodo gue fluctuaba entre poco me-
nos de 24-y 27,5 horas, dependiendo de que la prepnrnc@én eatuviera en agua de

mar 0 en un clerto medio de cultivo,

En un trabajo en el que contimia utilizando la wisma preparacién (132)
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que acabamos de citar Jacklet propone una explicacién a la actividad circédica
del nervio §ptico de Aplysia segin la cual aquella depende de la intersccidn de
osciladores endSgenos localizados en el mismo tallo ocular. Reportd asimismo -
que para que el ritmo sostenga un cardcter circddico se requiere que haya un mi
nimo de 20% de las fibras que normalmente forman el nervio dptico. Si la pobla
cifn neuronal se ha reducido al 20% o menos, se obtilene actividad infradisna, -
lo que el autor explica basdndose en la hipdtesis de Pavliidis de los oscilado--
res en la que se propone que de la interaccidén de elementos de diferentes fre--
cuencia puede resultar una frecuencia de sallda cercana a las veinticuatro ho--
ras.

Por su parte Eskin (97) y Eskin y Strumwasser (98) en 1971 trabajaron
" la misma preparacibdn de ojo aislado de Kplysin y lograron la sincronizacién del
ritmo circldico de la actividad eléctrica del ojo tanto "in vivo" como "o vie-
tro'. Eskin reporté que los ojos ;in vitro' requicren un mayor nidmero de expo-
slciones a ciclos de luz para obtener sincronizacién que al que se necesita pa-
ra obtenerla en ojos registrados "in vivo'. El autor suglere que la diferencia
puede deberse no a la falta de accifn reguladora por parte del ganglio cerebrol
de ya que éste permancce unido al tallo ocular, sino wds bien a que ambos slste
mas ("in vivo" e "in situ") tienen frecuencias libres de oscllecién diferentes.

Entre los Artrfpodos se han estudiado pocas especles a propdsito de ~
la ritmicidad c;rcﬁdica de neuronas. Cabe meﬁcionar el trabajo de Aréchiga y -
Wiersma de 1969 (3) en el que se reportd un camblo ¢irvcédico en la frecuencia -
de descarga esponténea de las neuronas de “accidn sostenida" acl‘nervio éptico

del acocil Procambarus clarkii. El registro que se hizo fué extracelular aun--

que unitario.

?iualmente, Azaryan y Tyshchenko en’1970‘(7) regiatraron i actividad
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eléctrica de neuronas del ganglio cerebroide respounsables del ritmo locomotor -
del grillo y encontraron cambios ciclicos en c¢sa actividad que los autores in--
terpretaron como circddicos. Trmediatamente después de doce horas de 1lumina--
c¢ién continua la actividad fué mixima; con fotoperfodos més cortos la actividad
mixima empezaba en la obscuridad, mientras que si el fotoperfodo se prolongaba
mis alld de las doce horas, el miximo se desplazaba inicifindose pocas horas des
pués de que la luz se hubiera apagado. Al hacer cambios en el régimen de foto-
perfodo, comprobareon que la aparicidn del miximo de la actividad neuronal se mo
dificuba también lo que sugirid a los sutores la idea de que el ritmo locomotor

observado tenfa como oscilador fundamental un conjunto de neuronas del ganglio

cerchroide.,

Ritmos de Sintesis.

Ya ha side mencionado que Harker reportd en 1955 (115) que factoxes -
liberados a la sangre estaban involucrados en el control del ritmo locomotor de
la cucaracha; la wizma auntora sugixid que eses factores son neurogecreciones, -
lo que indujo a la bdisqueda de cambios cfclicos en la actividad de sintesis de
algunas células nerviosas y glandulares.

Do ahf que Klug en 1958 (150) utilizando la tdcnica de medir volumen
nuclear hays encontrado cambios cfclicos en las células del corpora allata y de

la porcidn media del ganglio cerebroide en el escarabajo Carabies nemoralis.

Ademfis de esta técnica también sc ha empleado la observacidén del esta
do dul protoplasma como Indice de modificaciones en la sintcﬁis. Debe haccrsq
notar, sin embargo, que ambas aproximaciones al problema estfn lejos de permi--
tir un snSlLsia objetive del mismo debide al gran errov experimental dque intro-
©dducen,

hensing (215) y. Brady (33) han trvatado de reducir el problema vefi~ -




- 48 -

riéndose simplemente al "tamaflo nuclear" el que calculan s partir de los produc
tos de los difmetros mayor y menor de la mayor seccidn del niicleo de cada célu-
la.
En un estudio de Drosophila puesta en condiciones de 12 horas de luz
y 12 horas de obscuridad, Rensing (215, 218, 219, 220) reportd cambios diurnos
en el tamafo nuclear de las células neurosecretoras del ganglio cerebroide, gan
glio subesofigico y corpora cardiamca y en las células del corpora allata y glén
dulas protordcicas. Estos ritmos son todos bimerlcs con mAximos en las prime-
rag horas de la tarde y en la noche y minimos poco antes del mediodfa y en las
primeras horas de la noche. Ciclos nucleares mucho menos evidentes son a su -~
vez reportados por Brady em 1867 (26) al estudiar las cflulas neurosecretoras -
de} ganglio subesoffégico de la cucaracha (estructura que habfa side sefialada --
por Harker coms la responsable de los cambios locomotores circddicos en este --
animal), El migmo autor seflala cambios cfcllcos en el volumen de otras célu- -
las, las nnfoneuronas las que gon directamente responsables de la actividad lo-
comotora de la cucaracha., Sin embargo, hay que estar atentos a la interpreta--
cibn de estos hechos pucs de ninguna forma son evidencia conclusiva de que es--
tas células sean las responsables de que se den los cambios circldicos como ta-
Vlea; podrian ser, sencillamente, la expresidn de una sincronfs con cumbios ef--
clicos de cardcter metabdlico propiciados por la accidn de “relojes" diferentes
a las célulns referidas.  De nueva cuenta, se presenta la necesidad de no con-~
fundir las causas con lon efectos de la ritmicidad,
Utilizando la técnica de medir los cambios de citoplasms Brady en ~ -

1967 (26), no encontrd modificaciones clrcédicas en las células neuroaecretaras'
del ganglio subesoffigico de la cucavacha Periplanets. $in embargo, De Bessé en

1965 (74), reportd hallazgos‘en ese sentido slo fque utilizendo cucatachns de -
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la especie Leucophaeca. Segin este autor, hay umyof cantidad de material neuro-
secretor durante la noche que durante el dia, lo que coincide con la vida noc--
turna que los caracteriza. Por su parte Cymborowski y Flisingka-Bojanowska en

1970 (69), reportaron cambios en los ganglios cerebroide y subesofidgico de Peri
planeta por mis 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 experimentales. Algo simllar sucede con los datos repor
tados por Raabe en 1965 y 1966 trabajando con el insecto Chituninus ex
tradentatus (210, 211),

Anfligis del p;cblﬁum bastante mis objetive es el efectuado por Rensing
(215)quien utilizd una suerte de microespectofotémetro para comparar la absor--
. cibn del materisl neurosecretor en una regibn cercana al micleo de las células
neurosccretoras de Drosophila. De esta manera, el autor reporté cambios cerca-
‘nos a las horas del "umanecer" y del "anochecer”, lo que sigﬁifica diferencias
de, aproximadamente, tres horas con respecto a los miximos reportades de acuer-
do con la técnica del tamafio nuclear.

Con la ayuda de la microscopila electrénica, sc ba podido enriquecer -
la informacidn concerniente a los ciclos de la sctividad neurosecretora. Asi,
Dutkowski y colaboradores en 1971 (85), reporturon diferencias marcadas entre
las células neurosecretoras del deutocerebro de grillos de la especic éﬁh&&é.ﬁg
mesticus, sacrificados poco después del amsanecer y poco después del anochecer,
cusndo los animales estén en fascs de inactividad y actividad mixima, respecti
vamente., Los autores geflalaron que es justamente en la fage dc ifnactividad ~ -
cuando las células contiencn un conspleuo aparato reticulo endopldsmico mgbsb,
vegiculns secretoras en la regi&n de Golgi y en el axo# y micleos con membfunaé

suaves.
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Durante la fase de actividad, estas estructuras se ven claramente mo-
dificadas, lo que sugirid a los autores el que es durante la fase de inactivi--
dad cuando hay gran posibilidad de sintesis y liberacién de neurosecreciones; -
estas caracterigticas se perderfan durante la fase de actividad.

Otra técnica empleada con los mismos propSsitos que las anteriores, -
consiste en el uso de autorradiografias que permiten medir la actividad metab6-

lica cfclica del tejido endocrino, Trabajando también con Acheta domesticus, -

Cymborowski y colaboradores (67, 68, 70), demostraron que hay un ritmo diurno -
en la sintesis de RNA en las células neurosecretoras del ganglio cerebroide y -
del ganglio subesofdgico de grillos sometidos previamente a un régimen de 12 ho
ras de luz 12 horas de obscuridad, coincidiendo los resultados de las célulag -
del ganglio cerebroide con los que ya habian sido obtenidos mediante la téenica
de los cambios de volumen muclear. Con estos resultados los autores propusie~-
ron un modelo de control de los ritmos bioldgicos segin ¢l cual en respuesta al
"zeitgeber' representado por la luz del smanccer, las células del ganglio cere-
broide injcian la sintesis de RHA y proteinas seguida por la acumulacién y libe
racidn de hor@onn. Esta hormona s¢ transmitirfa axonalmente al ganglio subeso-
figico doﬁde estimular{a la sccrecidn de R¥A y la sintesis protéica. La hormo-
na secretada en ganglio cerebroidé inhibirfa la actividad locomotora lo que ha-
ria que el animal estuviera quieto todo el dia, excepto durante las primeras ho
ras después del anochecer que nefian lag horas en las que se producirfa la sin-
tesis (de ahf cl pico) para posteriormente llevarse a cabo la liberacidén de horx
monas responsables de la disminucidn del movimiento.

Adn cuando este modelo ha sido muy diséutido rasulta iﬁtereeante el -
destacarlo como un intento para explicar una serie de datos experimentales obte

nidos mediante téenicas mis o wenos complejas,
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En 1971 Rensing (222) reportd un ritmo circldico en los volimenes nﬁ-
cleax y nucleolar de células de glindulas salivales de larvas de Drosophila me-
langaster mantenidas en condicion;s de L:D. El autor hizo determinaciones en -
larvas de difercntes edades y encontrS diferencias interesantes entre las que -
tenfan entre 5 y 6 dfas vy las que tenfan 7 dfas, por ejemplo, ya que mientras
aquéllos presentaban el mximo volumen durante la segunda mitad de la noche y -
en lag primeras horas de la turde con minkmos alrededor del “anochecer" y el -~
"amanecer!, éstas eran bimodules originalmente y wés tarde tend{sn a ser asin--
crénicas., Estus modificaciones eran, sin embargo, comparables a los observados
en gléndulas obtenldas de las wmoscas o de células cultivadas "in vitro, Mis -
afin, el autor reporté cawbios en la fase de células cultivadas ante la aplica--
ci6n de pulsos luminosos o de “pulsos" de ecdisona o sctinomicina D (221).

| En 1967 Hinks (127) trabajando con polillas nocturnas encontrd que la
produccidn de hormonas de las células del pars intercerebralis de las zonas me
dfal y lateral, presenta cambilos que coinciden con la actividad ciélica que se
ha reportado en el vuelo de anfmales de esta especie,

Por su parte Fowler y Goodnight en 1966 midieron la cantidad de sero-

tonina (5HT) producida en el intestino del arfcnido lLefobunum longipes, encon-

trando un pico en la produccidn que colnclde con el miximo de actividad locomo-
tora de este animal (107). ‘
En 1972, aparecid un trabajo de Fowler y colaboradores (109) quienes

reportaron que la S5HT presenta un ritmo de veinticuatro horas cuando se wide en

pupas, larvas y adultos de la mosca Drosophila maldnoguncer. Las medidas las -

hicieron con las pupas y larvas integras vy con el genglio cerebroide y el intes
tino de los adultos; en eatos dltimos se presenta un sumento en la produccibn ~

de serotonina alrededor de las 22:00 horas, es decir dos horas despuds de la es
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cotofase, declinando hacia las 10:00 horas. El miximo se da alrededor de lag ;
2;00 horas. En otros casos, la sintesis de serotonina tiene 2 picos de activi-
dad, a las 5:00 y 4 las 15:00 horas. La actividad de las pupas es siempre bimo
dal con diferencias de s6lo 8 horas entre un pico y el siguiente, ya que se dan
a las 14;00 y a las 22}00 horas., Estos miximos que se reportan en la sintesis

de serotonina coinciden importantemente con los veportados por Rensing y cols.

en la actividad neurosecretora del ganglio cerebroide y del corpora allata de -

mosca de la especie Drosophila melanogaster (218).

Para terminar esta parte relaclonada con ritmos en la actividad de -~
sintesis, 86lo habria que afiadir que en los Crustfceos se han hecho muchos estu
dios gobre la regulacién de la ritmicldad circédica (227) que suponen la parti-
cipacibén de algin-o algunos factores hormonales. La duda que se plantea es so-
bre si la actividad ciclica registrada (locomotora, de migracidn de pigmentos,
de deparrollo embrionario, etc) depende a gu vez de cambios ciclicos en la sin-
tesis y liberacién de hormonas cuyo sitio de produccién estaris fundamentalmen-
te localizado en el ganglio cerchbroide y en algunas otras estructuras del siste

ma nerviogso, por ejemplo ganglios torfécico y abdominal y cadena ganglionar,

Mecanismos de Regulacién de los Ritmos Circldicos.
Hagta ahora no puede concluirse de una mancra definitiva cufl o cud-~
les son los mecanismos que regulan la actividad circddica. 86lo es posible a--
puntar algunos hechos que parecen tener una gran importancia en la manifesta- -
~cibn y mantenimiento de esta actividad en loe organismos,
Uno de 1os’méa notahles reportes en la literatura relacionada con el
control de la ritmicidad circddica es cl de Harker (116) quien asegurd hébar en
contrado el "reloj" en el ganglio subesofigico de la cucaracha Periplana:u.‘ -

Animales arritmicos por decapitacién readquirfan su ritmo locomotor despuds de '
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la implantacidn de ganglios‘ de donadores ritmicos normiles.

Experimentos con parabiosis hechos por la misma autora (116) la lleva
ron a la conclusién de que este ritmo de sctividad estaba controlado por un ci-
clo neurosecretor circadiano y autfnomo el que se generaba en el ganglio subeso
fégico, Para demostrar que el ritmo circddico cfectivamente depende de una ac-
cién originada en el ganglio gsubesoffigico es indispensable partir del hecho de
que el donador y el receptor estdn fuera de fase antes de la decapitacién y del
transplante del ganglio; s6lo si en esta condicidn el aceptor entra aproximada-
mente en fase con el donador, puede justificarse la proposicién inicial,

lasta cuatro ofios después (118, 118, 120) es que Harker le did impor-
tancla a este hecho, lo que vino a pumarse a los reportes de Fingerman y colabo
radores cn 1958 (105), de Roberts en 1965 (227, 228) de leuthold, en 1966 (155)
de Brady en 1967 (26, 27, 28), de Hishiitsutsuji-Uwo y Pittendrigh en 1967 - -
(172), de Thomas y Finlayson en 1970 (248) en low que amumciaban la imposibili-
dad de reproducir los cxperimentos de lu wenclonada Harker, asf comwo la ausen--
cia de cambios en las células ncurosecretoras después de la maniobra experimen-
tal lo que di5 como resultado un casi total descrédito a la proposicidn origl--
nal.

La misma larker en 1960 (120) implicé al corpora cardiaca :;.n ¢l ori--
gen del, mecanismo locomotor circfidico de la cucaracha, Asf, encontr que la --
alatectomfa causaba una pérdida gradual de la ritmicidad 10¢omotora. Como en ~

esta operacidn se rompen también dos pequefios nervios que conducen material se-

cretado desde el corpora cardisca hasta el ganglio subesoffgice, se sugerid que

ese material es necosario para mantener la ritmicidad del ganglio y pof lo tan-

to la ritmicidad motora. S$in embargo, también Roberts (227) veportd 1a persis-

tencia de un ritmo locomotor en Peripldnata michas semanas degpuéa de la alatee- -

’
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tomfa. Més adn, la remocién tanto del corpora cardiaca como del corpora allata
no suspende la ritmicidad en estos animales.

Es posible que se requiera un replanteamiento de la participacidn de
las estructuras del sistema nervioso central en el mantenimiento de la activi--
dad circddica de los insectos y en este sentido, quizd resulte my fructifero -
el estudio de los pars-intercerebralis ya que Scharrer, por ejemplo, mostré en
1952 (237) que esta regidn del protocerebro produce material neurosecretor que
llega hasta el corpora cardiaca después de ser conducide a lo largo de axones -
que se¢ cruzan. Eidman en 1856 (91) ﬁuité los pars-intercerebralis del insecto
Carausius y obacrvé la suspensgidn lnmediata del ritmo locomotor,

Mis tarde estos hallazgos fucron conffrwados por Nishiitasutsuji-Uwo
en 1967 en Leucophaea (172) y por Roberts en 1965 en Periplaneta (227). Cam- -
bios semejantes en escarnsbajos cardbidos habfan sido ya reportados por Klug'en
1958 (150) y por Rensing cn 1964 trabsjando con Drosophila (215).

Por su parte lLees en 1964 (152) amsocid la actividad neurosecretora de
estas estructuras con ¢l control de la reproduccibn en insectos dfldos y postuld
esa estructura como ¢l sitio en el que se lleva a cabo la recepeidn de luz ton
importante en los fendmenos de fotoperiodicidad. Finalmente, Huber en 1960 y -
1965 (129, 130) encontrd que la cstimulacién eléctrica del pars-intercerebralis
produce modificaciones en el ritmo respiratorio del grillo.

Cymborowski y Brady (71) también trabajaron en el problema de la ac--
ci6n neurcendocrina sobre los ritmos circfdicos. Utilizando grillos. de la cspe

cie Acheta domesticus repitieron las experiencias de Harker en Periplancta y -~

concluyeron que i bien los animales decapitados y reimplantados reasumen up -
ritmo comparuble al de los donmantes, tambifn hay que hacer notar que se inducen

mis ritmos si{ se interconectan los aparatos circulatorios de ambos animales (do .

[}
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hador y receptor) que si estos pcrmanc;en indcbeﬁdientes. La conclusién de Hhs
ker k"...una secrecidn transportadé por la sangre o por los tejidos estd involu
crada en la producciSn de un ritmo diurno de actividad en la cucaracha...") es
aceptada ;;r Brady y Cymborowski con mucha precaucidén sugiriendo entonces una -
explicacién alternativa segin la cual el estado de estrés por el que pasan los
donantes al momento de la manipulacién asociada con la experimentacién, hace -~
factible la liberacién de algin factor que modifica la actividad circldica loco-
motora, pero que no tendria que presentarse en condiciones normales. FEs tam -
bién posible que la explicacidn a los hallazgos de Harker radique en la existen
cia de una suerte de produccién humoral periSdica ne nccesarlnmcnte neurogecre-
tora o bien a un efecto estimilante debido al tfaneplnnte que reinicia la ritmi
cidad en los animales aceptores.

ELl papel del complejo-allata cardiaca ha sido tambidn muy controverti
do ya que los trabajos de Harker de 1960 (118) en los que postula que la ritmi-
cidad locomotora desaparece después de la seccidn de los axones neurosecretores
que gsalen del corpora allata, se contradicen con los hallazgos de Roberts en --
1966 (229) y de Brady cn 1967 (27), los que comprueban que el ritmo permancce -
degpués de la seceidn. Posiblemente lon axones aludidos liberan a la circula- -
¢1bn general hormonas depresoras de la actividad locoﬁotorn antea de(llégar al
corpora allata, lo que explicarf{a el que al ger seccionados ee produjera si no
una anulacidén del ritwo sf una disminucién de la amplitud del mismo (27). Algo
similar puede decirse del corpora cardiaca, del que se ha demostrado su papel ~
relacionado con la cantidad de movimiento ¥ no con la periodicidad del mismo.

.Por lo que se refiere a otras hormonas produqidan por el sistems nexr-
vioso de ingectos, habria que hacer notar que las evidencias que ge tienen aoéQ

bre cambios ciclicos neurosecretores en las células del ganglio cerebroide no -
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" han sido felacionadas con el control de los ritméby

Los experimentos hechos en insectos en los que se destruye la pars in
tercerebralis estén, sin embargo, relacionados con el punto que ghora nos inte-
resa si bien también se han prestado a mucha discusién, ya que mientras un gu--
tor reporta que al remover la gran mayorfa (957) de las célulaa'neurosecretorus
del cerebro medio de cucaracha, la ritumicidad circfdice locomotora no se para -
(27), otros como Nishiitsutsuji-Uwo y colaboradores (172), no encontraron célu-
las neurosecretoras después de haber extirpado la par intercerebralis en 11 de
22 cucarachas. En este caso, los animales permanecen r{tmicos en condiciones -
alternantes de luz y obscuridad, En estos experimentos se plantean dos proble-
mas intcrpret&tivos: ¢la ausencia de célulss que sc tienen, indica necesariamen
te la falta de cflulas neurosecretoras o lo que sucede es que las células que -
quedan después de la operacién liberan su material tan répidamente que el peri-
cardio queda vaclo? y por otra parte, pla falta de ritmicidad en animales que -
han sido operados, indica que el oscilador ha sido afectado (y por lo tanto los
mecanismos que estin acoplados a €l), o simplemente pone de maniffesto que ha -
habido una pérdida de la coordinacibén que resulta de ls alteracién desapercibi-
da de algin circuito involucrado en la actividad locomotora?.

Otros problemas relacionados con el papel de las hormonas cefdlicas -
en la ritmicidad circldica surgen del trabajo de Azaryan y Tyschenko quienes en
1970 (7), reportaron que 1la ligadura del cuello de grillos de la especle Acheta
domesticus no modifica su ritmo locomotor, por més que Brady reporta que las 14
gaduras son capaces de dejar a los grillos totalmente fnmSviles. Al lasionar -
doa pequeflas &rcas en el pars intercercbralis también Azaryan y Tyschenko repor
taron que la destruccidén a cualquier lado de la 1fnes media de csa regién produ

ce pérdida del ritmo locomwotor, 1o que coincide con lo reporthdo por Nishiltsu-
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.tsuji-Uwo y Pittendrigh (173), Sin embarge, no hay una clara éxplicncién pufa
el hecho reportado por los mismos autores en el sentido de que el pars interce-
rebralis presenta un ritmo circfidico de descarga con el miximo de actividad - -
eléctrica coincidiendo con el nimero de respuesta motora.

El papel del corddn nervioso ventral sobre la actividad circéidica lo-
comotora es eminentemente inhibitorio. Esto hace que al cortar las comisuras -
circumesofdgicas se presente tal actividad motora gque se hace diffc¢il el regis-
tro en el actbégrafo (28). Sin embargo en casos como Leucophaca en los que la -
actividad postoperatoria es menos intensa, se reporta una pérdida de la ritmici
dad circédica despuds del corie (231). Si el corte se hace entre los ganglios
subesofégico y protordcico, los resultados son.dlscutibles pues algunos autores
han querido ver en esta condicidn, una persistencia del ritmo locomotor (175) -
aunque otros nlegan tal posibilidad (28, 155).

El corte entre los ganglios pro y metatordeico no interrumpc la acti-
vidad circddica segin reportaron Nishiitsutsuji-Uwo y Pittendrigh, en 1968 (175)
Es curioso que la lombriz de tierra presente un comportamiento en todo compara-
ble al de la cucaracha ante upa sftuacién experimental equivalente segdn repor-
t8 Bennett en 1970 (19). -

Evidentemente todos estos reportes ponen de manifiesto el que el pro-
blema de la accién de las hormonas del sistemna nervieso central sobre los rite-
a0 circidicos de invertebrados ne ha sido ain defintdo ya que ninguno de los -
autores que han trabajado sobre el particular ho aportado el argumento definiti
vo que aclare la gituacidn treada desde los experimentos de Harkex, hasta nucsg-

trog dias.

Los 16bules Spticos parecen también Jugar un papel clave vn la activi

dagd circddica de cucarachas, por lo menos si croemos lo que sobre el particular - 00
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nos dicen los tantas veces mencionados Nishiitsutsuji-Uwo y Pittcndriéhv(l75).

Ellos encontraron que si los ojos se separan de los 1lbébulos dpticos la activi--~
dad permanece ritmica pero se desacopla del medio ambiente. En efecto, anima--
les ciegos ritmicos no pudieron ser sincronizados per los ciclos de luz y obscu
ridad a los que los autores los sometieron. Si, por otro lade, los tractos 8p-
ticos eran cortados entre los l6ébulos Spticos y el protocerebro, los animales -
perdian su ritmicidad aln estando sometidos a ciclos de luz y obscuridad., Es--
tos hallazgos fueron confirmedos por Roberts (230) quien ademfs demostrS que la
lémina del l6bulo 6ptico podia cortarse junto con el ojo y la ritmicidad perais
t{a; bastaba que la parte de la médula quedara incluida para que la ritmicidad

persistiera,

Por su parte loher en 1972 (156) también puso de manifiesto la impor-
tancia de los 1lébulos Spticos en 1la ritmicidad circédica, ya que el ritmo de es
tridulacién de chapulines se vid notablemente afectado despuls de la extirpa- -
cibén de epas estructuras.

Todos estos experimentos han hecho que se acepte como muy importante
la participacidn de los ganglios Spticos en el control de la ritmicidad clrcddi
ca, por mis que también cabe aqui una duda semcjante a la que nos plantedbamos
al analizar la participacidn del ganglio subesofigico en este fendmeno: Ln6 se-
rd que 1la lesidn de los ganglios Spticos wls que la destruccibén de un "reloj" -

implique la destruccldn de algin(os) circuito(s) integrador(es) asociado(s) con
el movimiento?,

Sin ¢mbargo el que en los 16bulos Spticos se haya encontrado tejido -
neurvsecraotor como reporta Beattie eon 1971 (14), favorece el punte de vista que
apoya el-quc log l6bulos bpticos de los insectog efectivamante participan en la

persistencin de lu ritmicidad circddica locomotora de estos animales.

'
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Brady en 1971, utilizb cstos datos y con base en ellos formuls un mo-
dclo que pretende reproducir lo que serfa el control de la ritmicidad circidica.
Segin el autor habrfa un wmarcador de paso en cada l8bulo Optico sincronizado a
las gefiales de luz percibidas por el olo compuesto, Estos dos osciladores ali-
mentarfan la salida circidice a las estructurss encargadas de Integrar la infor
macién aferente e integrar la salida motora modulando as{ la salida inhibitoria
al ganglio subesofiglco, de tal suerte que la salida que da €ste hacia la acti-
vidad locomotora tordcica se convertirfa en un ritmo circddico; la presencia de
¢élulas neurosecretoras en los ldbulos Spticos asf como la de axones también -~
neurogecretores ¢ las comisuras clircumesoffgices, conflerven la posibilidad de
que la repulacifo sea bumoral mis que nerviosa, aln cusndo la sincronizacidn en
tre los dos oscliadores (uno de cada I§bulo dptico)probablemente si tendria ca-
récter c¢léctrico, |

Otros experimentos que npoyan ia participacifn hormonal en la activi-
dad circddica son los que ya se wmenclonaron en el capftulo de ejemplos de rit--
mos circAdicos con cavfcter secretor {ver los trabajos de Rensing de 1966 (219),
de Cymborowskl y Dutkowski cn 1970 (67) y de Fowler y cols. en 1972 (109)}. En
estos trabajos si bien no se determina el papel que tiene lu actividad ueufghu~
moral en los ritmos circldicos, si se apoya cl carficter circddico de las neuro-
secreciones, lo que finalmente podria interpretarge apuntando en 1o misma direc
cibn,

En 1970 Cymborowski (64, 65, 66) hizo una serie de trabajos en gri- -
1los que consistieron bdsicamente on lo siguiente: lesionarles el pars interce~
rebralls y trimsplantarles ganglios cerebroides aislados. Durante dos ciclos ~
L:D completos, los animales receptores mostraron una marcada deprosfdn de la ag

tividad pocas horas después del “anochecer". Desgraciadmmente el autor no re-~
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gistrd la respuesta de animales que hubieran permanecido en obscuridad o luz --
constante, lo que limita importsntemente la interpretacidn de los resultados --
desde el punto de vista circddico.

En los Crustdceos también se ha estudiado ¢l efecto de la remocidn de
algunas estructuras del sistema nervioso (que también tienen cardcter neurosecre
tor) sobre la ritmicidad circddica, particularmente la locomotora. Aaf, desde
1938 se conoce el efecto que produce la lesién de los tallos oculares de cangre
jos (140) sobre la ritmicidad locomatora.

El problema se complica en muchos casos debido a que ademds del‘ritmo
circédico proplamente dicho, hay que considerar los ritmos de mareas (Naylor y
Williams 1968 (168); Naylor y Atkinson, 1972 (167)) segin los cuales hay mayor
o menor produceidn de hormona(s) inhibidora(s) de la actividad motora (Naylor y
Williams (168B), o excitadora de la misma (Powell, (209)).

La acceidn de extractos de tallos oculares aplicades a crustficeos tam
poco ha aclarado gran cosa sobre el posible control humoral ejercido sobre es--
tos animaleg. Shalleck en 1942 (236) no observd ninguna wodificacidn sobre la
arritmicidad locomotora de acociles a los que previamente les hablan sido extir
pados los tallos oculares una vez qQue les hubo inyectado extracto de tallo oeu-
lar o implantado los mismos tallos oculares.

Por su parte Bllss en 1962'(25) reportd la persistencia de ritmos en

el cangrejo Gecarcinus lateralis degpués de la extirpacién de los tallos ocula-

res lo que permite suponer la existencia de osciladores fuera del sistema ner--

vioso central, |
Quizé s6lo habrfa que aftadir que en los crustéecos falta adn wucha -

evidencia experimental para aceptar o rechazar la hipétaais segin la cual ha- -

~brfa un control hormonal ejercido a través de neurosecreclones fundamentalmente .
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responsables de que los ritmos circAdicos (particularmente de los ritmos locomo
tores) se presentan y se manifiesten como tales, Asf, por ejemplo, hace falta
evidencia para apoyar el modelo que claobora Bregazzi (34) ¥y en el que apoya el

control hormonal sobre ¢l ritmo locomotor del anffpodo Talitrus saltator.

Un trabajo aparccido en 1967 de Raoy Gropalakrishnareddy (213) puso -
de manifiesto cl posible control hormonal que se ejerce sobre la actividad eléc
trica del sistema nervioso central de escorpiones, Los autores consideéan que
puede hablarse de factores neurcestimulantes y neurodepresores del sistema ner-
viose, los que al liberarse ciclicamente darfan la pauta para que en é1 se mani
fleste una actividad circadiana, ésto supone que el oscilsdor circadiane (si lo
hay) estd acoplado a los efectores locomotores por medio de la accidn humoral,

punto de vista que puede o no aceptarse.

Regulacibn Nerviosa de los Ritmos,

En 1942 Shalleck (236) encontrd que la seccidn del tracto Sptico del
acockl Cumburus producfa hiperactividad locomotora arr{tmica, la que persistia
atin después de la {nyeceldn de extractos de glindula sinusal, Eoatos resultados
indujeron a Shalleck a proponer un control sobre la sotilidud-de estos animgles
de carficter eminentemente nervioso el que se originarfa en lops 1ébulos Spticos.

En 1975 Page y Larimer (180) publicaron un trabajo en el que presenta
ron los resultados de haber seccionado las éumiaurus circumesofigicas sobre el

ritwo circidico de la respuesta a la luz (ERG) de los fotorreceptores visuales

del ncoeil Procambarus clarkii; los autores concluyeron que esta seccibn wo afec
taba s ritmicidad civeddica, lo gque los llevd a leslomar otras estructuras del
sistema nervioso en su interds por locallzar el “reloj' responsable de eata ag-
cilacidn; efectivamsnts reportaron que la actividad circédica era abolida sl el

tracto Sptiso era el lesionado con lo que concluyeron que la estructura impor--
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tante en esta regulacidn era el ganglio supraesoffigico acoplado eléctricamente
por via axdnica con el tracto Gptico; sugirieron inclusive que es el tracto ol-
fatorio globular la via a través de la cual la oscilacidén circddica alcanza el
tallo ocular.

De nueva cuenta, los estudios sobre ritmicidad circédica de cucaracha
sirvieron para prpponer posibilidades sobre el control nervioso de esta activi-
dad. As{, Brady (33) sugiere que un acoplamiento eléctrico entre log axones de
los lébulos 6pticos y tordcico es suficiente para que se suspenda el ritmo de -
la actividad locomotora. De ahi que el corte de los tractos Gpticos, la separa
ci6n bilateral del protocerebro o la lesidn del cordSn nervioso entre ef»gnn- -
glic cerebroide y el ganglio tordcico sea la causa de la suspensién del ritmo -
circAdico en estos snimales., Sin embargo habrfa que aclarar que la aciiviénd -
circiidica no parece depender de la interaccibn de potencisles de accidn.

También se ha propuesto una posible accién neural con base a lo repor
tado por Truman en cucarachas a las que inyectaba totrodotoxina: en estas condi--
ciones observaba que la actividad locomotora se paraba a una cierta hora circh-
dicaj al recuperarse el animal sin embargo, se observaba que el ritmo cireddico
se reiniciaba a la misma hora a la que ge habia suspendido el movimiento, lo -~
que sugerfa el que ambos eventos (el de la actividad eléctrica de las neuronas
afectadas por la tetordotoxina y el del mecanismo del "reloj", cualquicra que -
seda la connotacién anatémica que haya que asignarle marchan paralelamente. No
hay, sin embargo, muchas mls evidencias que apoyan o nieguen el papel del siste
ma nervioso como regulador de los ritmos circldicos en los artrépodos.

Los antecedentes que ge han presgentado sirven puara que sc tenga una -
clara idea sobre la forma c¢cbdmo se ha desarvollado el estudio de los ritmos cir-

chdicos desde sus orfgenes hasta nuestros diss., B evidentc que hay ndn muchos
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mecanismos por aclarar y mucho camino por recorrer antes de tener una explica--
cidén satisfactoria sobre el origen de la ritmicidad cireSdica y sobre las for--
mas de operacién que determinan sus propiedades mis relevantes,

Es justamente en un estado de cosas como el planteade, que la formula
¢i6n de modelos adquiere relevancia significativa (186, 189), ya que constitu--
yen una herramienta que va sefalando el camino a seguir en la experimentacién -
con bage en las predicciones que se obtienen del modelo mismo.

Es evidente guz ha habido gran variedud de modelos que incluyen desde
aspectos muy particulares de los ritmos hasta generallzaciones mis o menos vwili
das y amplias que simulan mia sunque profundizen menos. Do esta variedad pre--
sentamos alguncy de los modelos que a, nuestro juiclo, han tenido mayor relevan
cia.

En lo que se refiere a modelos operaclonales que han permitideo repro-
ducir algunas caracterfsticas de los ritmos, habria que citar el modelo matemi-
tico de Wever quién en 1965 (257) generd este wodelo con ¢l que reproduce dos -
caracterfgticas fundamentales de log ritmos: la persistencia de ellos un condi-

ciones constantes (vacilacin autosostenida) y la respuesta a la aplicacidn de

o

cambios ambientales (luz) juzgada mediante el cumplimiecnto de la regla circddi-
ca de Aschoff (5, 6). La aplicabilidad del wodelo la establece el autor para ~
dos situacicnes del sistems: en condiciones constantes y en presencia de un sin
cronfzador (Zeitgeber).

Por su parte, Pavlidis ha propuent-o uny variedad de modelos matemdti-
cos relacionados con los vitwos circédicos que incluyen aspectos muy variados:
simalacibn de redes neuxonales ‘con capacidad de oscilar y que sirven de base pa
ra los clrcultos reapconséblea de la activided ritmica (184, 183), por ejemplo,

La aceifn de la luz sobre el ritmo de eclosidn de la Drosophila, ha sido tam -




bién simulada por medio de otro modelo matemitico de este autor (187). Basdndo
se en los trabajos de Pittendrigh y Bruce (196) y de Pittendrigh y Minis (206),
Pavlidis elaboré un tercer modelo matemitico que le permite predecir el efecto
que tienen los cambios luminosos de intcnsidnd constante y dé duracidn conocida
aplicados a una determinada hora circadica, sobre el ritmo de eclosidén de las -
larvas de Drosophila. En la primera parte de su trabajo, el autor encuentra --
las condiciones necesarias para que un e;timulo pueda actuar como un sincroniza
dor; en la segunda parte utiliza ciertas propiedades del sistema para constru--
ir un modelo analitico que representa el efecto de impulsos luminosos de corta
duracién sobre el sistema oscilante, empleands para ello una sencilla regla de
transformacién. También Pavlidis en colaboracién con Osborne y Zimmerman (188)
fué el autor de otro modelo que reproduce la accién de la temperatura sobre la
actividad circiddica de las larvas de Drogophila,

Por su parte Winfree propuso en 1967 (265) un modelo matemitico por -
medio del cual trata de responder estas preguntas: ;qué fendmenos pucden cspe--
rarse de la interaccién ritmica de poblaciones de procesos periddicos? zeéme po
dria reconocerse, s1 la hubilera, una poblacién de osclladores miltiples? jcbmo, -

) probar sus mecanismos integrativos?. Para cllo face una descripeidn del proble
ma tr;bujando con interacciones débilmente acopladas entre "osciladores de rela
jacién generalizados", caracterlzando las interrelaciones entre ellos a travds
de tres funciones que €1 propone: La funcifn de sensibilidad (Z (#)), la fup~ -
cidn de influencia (X (§)) y la funcién del cotfmulo (S (P)). Manipulando mate
miticamente con estas funclones de fase (P, es la fase), el autor obtiene fun--
ciones que le permiten definir un cstado cn el que habr{a sincronizacién mutua
entre los distintos componentes de una poblacidn de oscilludores, para de allf -

1legar al concepto de “"sintalansis" (capacidad de "oscilar juntos") que se apli
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ca a elementos qQue teniendo originalmente distintes perfodos de oscilacidn bajo

ciertas condiciones terminun oscilando o una misma frecucncia,

Conclusiones.

Hemos querido presentar una revisidn lo més fmportante posible acerca
del fenbémeno de la ritmicidad circddica estudiado en los organismos invertebra-
dos, Estamos, sin embargo, conscientes que por minuciosa que hays sido serd --
slempre parcial y no tan objetiva como descarfamos debido a los problemas inhe-
rentes @ toda revisi6n bibliogrdfica,

Finalwente queremos dejar constancia de mestroe deseo de que el esfuer
z0 que hemes degsarrollado signifique une ayuda efectiva en cl trabajo bibliogzd

fico de 1los estudiosos deptro del campo de la ritmicidad circédica.
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