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INTRODUCCION,~
Concepto de tiempo.
Bl concepto cel tiempo es uno fe.los mfis imoortantes

cue el hombre ha logrado cbstrazer a lo largo de su evo=-
lucibn. Desde las primeras etzpas de la huménidad, la
nocién del tiempo segurzmente fue sugerida por diversas
manifestaciones naturales, como son: la sucesién del dia
y la noche, los cambios observados durante las estaciones
el eflo, el desarrollo ontogénico ce los orgenismos vivos,
etcétera, Le nocibn del transcurso del‘tiempo.aparece en
forma trascendental y crimigenia en’aquellas culturas de=-

_ pendientes, én mayor o menor grado, de su cdleculo., S5i
bien, todo en la naturzleza nos muestrz la linecaricad del
curso del tiemno, alternando conm ella en imbricaciones su=
cesivas, se hace manifiesto un elemento ciclico: el tiempo
transcurre entre revoluciones y es mediante estas que se nos
hece aparente. Dividimos el tiempb en affos. Bl desnlaza-
miento de la luna gener; otra unidad tempofal. el mes, vy
la rotacién terrestre uno mis, el dfa. De zcuerdo con la
hora del éia. la superficie de la tierra y el fondo del
mer cambian consnicuamente de aspecto, pdblandose con espe

cies znimeales distintas, que emergen de sus medrigueras con

reqularidars cronométrieca, para retornar a ellas, también econ



nucha exactitud. Segln la époce. del 'aflo; todo el paisaje

narscen o se nodi-

v
o

cambia vy taﬁto vecetzles como snimale
Ficen con =1 nzsn de las esfaciones.
De 1la gran.variedad de ritmos, aue pueden medirse a tre-
vés de estos cambios, son los ritmoé diurnos 1los cue nos
ihteresan en este trabajo. Tor ser los vegetzles en donde
se describieron por orimera vez esta clase de ritﬁos. sus
orincinales car:zcterizticas, se refieren a estas escecies.’
Suele acreditéirsele & Andrbstenes.vmédico de la eipédicién'
de Alejandro magno en aAsia Menor, el heber cbservado que las

hojas de un vapilonfcea, Tamaridus indicus, cambiaban de po=-

sicién ritmicemente a 1o large del ciclo éiurno (citade ner
Blinning, 1967). Sin embzrgo, transcurrieron muchos aflos
‘antes de que se realizara el primer'estudio de este fenbme-
no. n 1729, el astrémomo francés J.J. d°Ortous de Mairen
observbd el rovimiento ée hojas de unz nosicibn & otra segin

la hora del éfa (nictastia) de 1z compuésta. Mimosa oudica.

..

Treinta afios despuds, De Manceau (1759) caracterizd la nic-
tasti{a como unz ritmicidad erddgera. En 1832, Agustin de
Candolle, sefald que =21 periodo era difcrente, aunriue cer;
cano & 24 noras ( citado nor Mo&re-Ede. 1981). De Mairan
sentd zdemfs las bases »ara él estudio de la cronobioclogia

. :

hzce mls de 200 =Pos: indicd 1la necesicdad de aislar a los
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orcanismos resvecto al medio, para poder separer ios com=
ponentes endbgenos de los axbgenos en un ritrmo dado. Sin
- embargo, a pesar de cue los ritmos obedecen a mecanismos
intrinsecos a la materia viva, son suscentibles de modifi=-
car su fase de acuerdo con seflales geoFfisicas. La propie~
dad de veriar ritmicamente a lo largo del ciclo de 24 horas
es comin a casi todas las esnecies. .Durante los Gitimos
50 afMos se ha recabado informacién acerca de la existencia
de ritmos endéﬁenos en la inmenca mayeria de los grunos bio-
16gicos. La ritmicidad parece cer unz prooiedad universal
de la meteria viva, desce crganismos unicelulares hasta el
ser humano, A estd regle sdlo parecen escarar 10s seres
que habitan en las profundidades de las cavernas o en el
fondo del océéno. En ambos casos, el elemento comin es la
falta de 1luz. 5on ya muchas las observaciones (Pittendrigh,
1957, 1958, 1960, 1965; Aschoff, 196C, 1965; Blinning, 1967;
.Enright, 1965) aue indican que ésta, entre todas las formas
de energf{a ambiental, es lz que tiene una mayor influencia -
sobre los ritmoé bioldgicos. 21 hecho de zue los ritmos
hiolégicos se manifiesten con igual elaridad tanto en esve-~
cies simples, filogenéticamente primiti&as, como en otras
recientes mis evolucionadas, sugiere aue.la ritmicidad es

una propiedad de la materia viva que aparecid en ella desde



e¥xnarimzntns 2urs el

chmouto del tiemno, se ha 1legéd§;a i,lcoﬁciﬁ;i6n de ~ue la
¢uracidn del Fotoneriodo, &s éecir.‘la pérte iluminada del
ciclo de 24 horas, e3 le fuente de informecidn determinante,
de tzl manera'que los ritmos con-un rariodo més largo que el
circééico, son miltinlos de é&ste, logrindolo medicnte dicsoow-
sitivos ds +renzforracidn de frecuercia. Como corsecusncie,
nocemes considerar la ritmicidad circldicz como modelo de or-

ganizzaeiédn crencbioléeoica.

-3

roviedades de 1os ritmos bioldgicos..
5in imnrortar cue tan simtle o comnlein sea el organismo en
el oue ze preszenten, y de nue Ffuncidn afecten, los ritmos cir

ctdicos presentan siempre las mismes propiedades generales

3]

aue se‘pueﬁen rosumir asf: eon =rimer lugar son zndbgenos.
BEn la materia viva existe uvn mecaniszmo tal zue, indelendien-
-temente de la fase del mictémero svterior, es canaz de gene-
rar su provia sefzl de tiempo, sin embargo el neriodo deres-
tos vitmos Aifiare del wvalor de la =a¥al ceofisica nue les
dib origen, @n e3ts czes 1z votueidn de 1a tierra:'de ahi
1ue se hable cde ritros circédicos o circadiénos'( "de dura=

cibn cercena a un dfa" Halberg, 1959). 5i los sistemas bio-

18gicos se alslan de este cembio ambiental, nersiste en 2110s



—5—-

una actividad periddica, ponidndose de menifiesto la ;fre-
cuencia natural de oscilacidn del sistema" (Aschoff, 1967),
con lo cual se hace evidente un desfssamiento en relacidn

gl nictdmero externo, Si esta frecuencia natural de osci-
lacidn persiste sin atenuarse dursnte muchos periodos, se
puede dec¥r nue el ritmo pertenece a un sistema cepaz de pra
ducir oscileciones autosostenidas, esto es, nue es enddgeno,
Otra carascterfstica de los sistemas circddicos se refiere a
la estrecha relscién oue guardsn con l= intensid=d de la luz
nue reciben. Se ha confirmado ~uae la frecuencia natursl de
oscilacién, en distintys brganismos, varia de menera lineal
con el logaritmo de la intensidad luminosa (Johnson, 1939;
Aschoff, 19603 Sulzmanvy cols. 1979). El cembio en la velp
cided del ritmo.depende de 1lr fase aue éste tenga cusndo se
reciban las difereantes centidades de luz. De esta menera -
hey une influencia directs sobre la frecuencia de oscildcidn.
Un ritmo circddico obtenido en condiciones constrntes presen
ta dos componentes en ;1 ciclo, uno de actividad y uno dé
reposo, 5i durante la fraccidn de actividsd la velocidad
del sistema es meyor y en la frnccidn &e renoso la velpcidad
es menor, entonces es posible esperar rue un aunento en le
intensided de 1= luz produzca meyor velocidad de cambio en

orgrnismos activos en el dfa y une disminucién provonrue lo
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contrarin. Los orgenismos nocturnos nresentan una situac}dn
inversza, fTambién se puede nenser oue alerger la norcidn de
actividad, cusndo el sistema presentsa mayor velocidad de cam
bio, provonue un acértsmiento del ciclo circddico, Cuaﬁdo
el rituo se encuentra en estado estable, la frecuencia natu
ral de oscilrcién (o recioroco del periodo del ritmo) y 1la
relacidén entre lo actividad y el reposo ( o relacién =/e )
se mide fécilmente, Existe un tercer pardmetro importente
nara estudisr un ritno bioldgico, el nivel de ectivided cue
tiene le oscilacidn, La pendiente crue los nuntos de iniecio

y fin de 1l» oscilacidn tengen entre s{ puede dar una idea de

"eusl es este valor, 'En ls ne=yoria de los organisuos estudia_

dos, el nivel de activided, el vslor en el periodo y le rela
cién =/ estdn estrechamente ligedos y el cambio en uno de
elios renercute sobre los otros dos, Cusndo los orgsnismos
diurnos reciben nds luz, aumentan ia frecueacia, le relacién
*/e vy el nivel de a@tividmd, en tento crue los nocturnos re
ducen los tres pardmetros en esta situncidn experimentel, La
genefalizscidn de estos hechos se conoce con el nombre de
"regla circédica de Aschotff" (Aschoff, 1960)., Ctrs cualidad
de los ritnos es rue su frecuencia es"independiente de 1la
temperatura smbiental”, exoresidn acuiads nor Bianing (1967)

y oue se refiere el hecho de nue los sistemss circddicos no
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wodifican el velor de su geriodok?qte éembios bruscos en la
tenperaturs ambiental, Se sAbe oue el QIO es igual a 1,9
esto es, el coclente rue resulta de dividir el vzlor de 1la

- velocidad de la oscilacidn (14) a un~ temperatura d-da, so -
bre el ootenido de otras, diez veces menor'es igual a la uni

ded., El hecho de rue el valor del .. sea cs#si siempre de

19
1.9 adnuiere mayor reelevancia si considersmos oue el Qlo pa
ra le me=yoria de 1los procesos bioldgicos tiene valores entre
2.0 y 3.9, El valor del Qlo para los rituos circddicos va

de 0,8 8 1.3 y el hecho de nue se hrysn «ncontrado valores
menores de 1.9 es una fuerte sugerencia de la existencia de
un mecsnismmo compenssdor ;e los czmbios de temperatura para
el meresprso circadimno (Sweeney y Hestings, 1960). Esto no
implica una falta de sensibilidad del sistema a la temperatu
ra; de hecho, esteblece la nosibilidad de compensar sus .efeg
tos, 3ruce y Pittendrigh (1956) eneontraron que la tempere
tura nuede sincronizar los ritmos (cembirndo su fese) si los
cembios térmicos se HSliCNn a intervelos fijos, Lo emplitud
de les oscilaciones es muy sensible y s2lgunos ritaos cssi no
se expresan cusndo ls temperaturs es muy baja (Hestings y
Sweeney, 1960) o si es uuy alta (Pittendrigh, 1974). Lo que
s8i es muy claro es rue tanto 1ls frecuencia cdmo el ngulo de
fase, nue son las prosiederdes de un ritwo en l=s nue realmen

te se lleva el control del tiemno, se mentienen con ftotal



indes:ndencis de la tenserstura. Ademds, el efecto de la
témnerstura sobre un ciclo circAdico depeade de la fase en
rue éste se encuentre en el momento de la aplicacidn del cég
bio térmico, de tal suerte nue un estfmulo cue posea las
mismnes éaracteristicas provocerd efectos diferentes (adelan
tos o strasos de fese) de =mcuerdo con la seasibilidsd del
sistema estudizdo (Aschoff, 1965), Tal vez el rcocil Pro-
cainbarus bouvieri posea un mecenismo compensador de la tem-
peratura, Al cambiar le tenperatura de 20°C a 12°C y de
12°C a 20°C se observen wodificeciones importentes en la amn
plitud del ritmo‘circﬁdico notor, pero no hay cesmbios en la
frecuencie del ritao (Fuentes~Perdo e Inclédn=Rubio, 1981),
Wilkins (1965) pronuso que, en slgunos casos, un cambio de

. temperaturs puede iniciar las oscilaciones en orgunismos ve
getales aperiddicos nue han permanecido en condiciones uni-
formes durznte mucho tieuno, Rodemos concluir qﬁe aunnue no
esté claro el mecanisuo involucrado, narece evidente oue 1la
temperatura.no afecta en forma importsnte el periodo cireddi
©0, siempre y cusndo el czmbio tériaico se apliocue en la fase
estable del ritmo y los.intervalos tengan une duracidn tal
nue no nuedan ser interpretados coumo sedales periodicas (Pi
ttendrigh y Caldsrola, 1973). Otra caracteristica que pre-

senten 1l0s ritmos cire’dicos es su dependencia de la historis
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. previa al momento de registro, Un ritmo circddico que expre
sa su frecuencia de oscilscidn libre en condiciones constén-,
tes puede estar influencisdo durente aés de 1)) dias por la
situacidn ambiental a l= rue estuvo previamente sujeto; esta
condicidn se conoce con el noibre de'posefecto (rittendrigh,
1960), vEntre l=s situnciones experimentales mds efectivas
para provocar posefectos estd el admero de horas de luz en
un ciclo de luz=oscuridsd rue se nuiera imponer al sistema
cirefdico, Lot posetectos indicen .nue los eventos rue se quig
ren inmponer sl neriodo de un "reloj" circddico alteren las
propiedadee de este reloj de tel mrnera nue los efectos resi
dueles de ln condiecidn impueste permanecen dursnte muchios ci
clos. Otra propiedsd se refiere a rue la ritmicidad circé-
dica es innrta y herediteria, Cumndo un orgsnismo se some-
te a condicione§ ambientales constentes, desde los nrimeros
dfas de su dessrrollo, se puede comprobay ~ue este hecho no
interriere con la ebPricidn de su frecuencia anrtur=l de oéei—
lacidn, lo rue permite'prOponer nue el orgsnismo tiene una
periodicidad innets, El periodo de un ritmo circdédico no se
asimila ni se imprime en el organismo vor nedio de estimulos

ambientales, Semon (1308) encontrd un ritmo circddico de ex

pansidn y retraccidn de les hojes de Acecis loohanta en plan

tes de semillss prvismente expuestss & regimenes diferentes
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de luz y oscuridad., Nsylor, en 1358, observd ea cengrejos

rue ademds del ritmo circddico de sctividad locomotors, se

d: otro en fase con el movimiento de 1lr merea. Si el can-
grejo habits une nlaye donde este movimiento es c=si nulo,

el ritmo se amortigua. Neylor tomd$ esnecimenes de estas pla
yas y observd rue sus descendientes eran arritmicos, los so=
metid a un breve pulso de enfriemiento y, en fase con este,

se msnifesto un claro ritwo, con periodicided de msrea en
snimsles oue jamés hrbisn experimentrdo ess frecuencia en su
medio =moiente, De esta clise de experimentos se puede inie-
rir Aue lo nue se hereda eé 1ls canacidad de‘mnntener la perio-
dicidnd rituice pero no le fese, Bianing (1935) reelizé una
serie de experiaentos con lo nue fuso de munifiesto.ﬂue el
ritmo de eclosidn de lr mosca Drosonhils desaperecia si los
huevecillos eren colocedos en condiciones constzntes de oscu
rided; la poblzcidn se m=ntuvo arritmica durznte 15 generacig '
nes sucesivas,_pero cusndo se le aplicd un destello Unico de
luz, ressumid 1= pefioéicidad circddica cue tiene en condi=
ciones normales. Estos hechos llevaron al sutor a sugérir nye
el periodo cireddico estéd genéticamente controledo. Esta su-
gerencia fue corroborada por étron zutores (Konopa y Benzer,
1971) cuienes indujeron custro mutmciones en el cromosoma X

de Drosonhila melrnognster, sfectando el periodo de eclosidn




¥y el ritmo de =actividatd locomotora, ILos estudios reslizados
fueron tan orecisos mue sermisiecron ubicer el Llocus r~ue al
mutrr nrovoca el =lergsmiento del neriado circfdico en esta
esvecie (Konopa, 1972), Otrss cerscteristicas de los rit-
108 circédicos rue ﬁueden incluirse y rue se hen estableci=-
do con bese en s8lidms pronosiciones exjserimentzles son las
siguientest 1los ritnos circédicés son ubicuos en los siétg
mes vivos; son muy precisos, ya cue en un gren ndaero de ca-
508 persisten con un srado de variabilided teaporsl insigni=-
ficante; m=ntienen entcblee ila smplitud, la fsse y la duracidn
de su neriodo ante un ouen ndmero de estimulos rufmicos, ILa
excencidn a esta +firgacién son los hallazgos de Bruce y Pi=
ttendrigh (1960) acerca del efecto del 4xido de deuterio so-
bre el ~sumento en 1la duracidén del perfodo de sctivided del
dinoflagelado Euglena. Bilnning y Baites {1963) demostraron lo
mismo en Phzseolus. Otros férmecos nue desfzsan y slsrgan el
ritmo cirefdico en el pov1miento de las hojaé-de Phaseolus
son, el alcohol etilico, la teofilina y la teobromina.

Otra carscter{stica muy importante de los ritmos circédicos;
¥ rue revissremnos con suno cuiiado 2 lo largo de este trabajo,
e8 que son susceptibles de ser afectados por influencias am=-
bientsles, Ia coprcidad cue muestrsn los ritmos circddicos

pare adelsntar o atrsssr su frse, despuds de haber sufrido
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una perturbaeién, #si como la wodificacidn de su frecueacia
netur:l de oscilacidn, cue suele znarecer después de L #pli=-
encidn de algin tsctor periddico externo, se conoce como "sin
cronizecidn de los ' ritmos circfdicos”, le cepacidsd e sin-
eronizacidn de un ritmo circddico nos nermite entender con
déyor claridad de ﬂuéAmanera los sistem#s bioldgicos pueden
ester en fzse con sefsles geoffsices de diversa fndole., Un
aspecto especinl de lr compleja relacidn entre los mecrnis=-
mos enddgcenos y las Lnfluenqims ambientzles en la zenerscidn
de 1= ritmicidsd cireddies ee nue lr int'luencia sincronizan-
.te de un agente externo depende de 1- tese del ciclo sobre
1la nue incida, es decir, que los sistens s biolégicos no son
igualmente sensibles # les influenciss exteriores en cual -
quier hors del dfa, Otros efcctos de las seflales externss
son: sincronizsr uns neriodicidad cirefdica con el medio ag'
biente, sincronizar verios "relojes" bioldgicos en un orgunis
mo,-sincronizaf individuos de una nismm especie y ﬁodificar
el patrén cirecddico (Aéchoff, 1960),
Precuencis nstural de oseil~cidn y sincronizscidn,-
Pittendrigh (1960) establecid rue 1= sincronizscidn con es=-
tf{mulos de dif'erentes cerccter{sticss buede dar como resulta-
do diferencias en los valores del periodo circddico (7T ). Es

te sutor propuso dos tipos de er'ectos posteriores al estimulos
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a) ? es influido wor la relscida luz-oscuridad (fotoperig
do) del est{mulo sincronizvﬁte; b) el neriodo circddico es
=fectzda por el periodo del estfmulo. Hey una sran correla
cidn entre ¥ y el neriodo del estfmulo (T), con el cusl el
ritmo hs sido prevismente sincronizado, %He hs propuesto aue
hey otros efectos pozteriores al estimulo sincronizznte (Aschoff,
1979; Pittendrigh y D=an, 1976a)¥\si fste se internone entre
dos ciclos circddicos o si se splice un estfmulo dnico, se
nuede provocar el crmbio en l- frse, siendo frecuente que un
pd=lonto en 1n frse dé como resultedo un =cortamiento de X ,
en tznto rue un streso provoca un asumento del mismo, Otros
autores hen prosuesto otro efecto sobre X posterior a la a-
plicacidn de un estimulo, curndo se slternen estedos de ilu=-
minacidn con diferentes intensidrdes se oprovoca un acortamien=
to de los verindos cirecddicos registr:dos después del cambio
(llenaker, et sl, 19783 Aschoff, 1978b), Es nosible nue la
narticipscidn de oscilsdores mdltinles en 1lm generzcidn de
Llos rituwos cireddicos uede ser ls bese psra explicar el he-
cho de rue distintos ritmos presentén un compnortaniento dis-
tinto znte 1ls aplicseidn de un aiswo estimulo, Une de les
conzecuencias de este couportamiento se conoce con el nombre
de "sincronizscidn prreisl®, situecidn en la rue, ante la

presencia de un estfmulo, ~lgunrs prrtes del sistema circéddico
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modificen las caracteristicas'ée la oscil~cidn, en tanto.
oue otrus e mentienen ziacronizrdes (Aschoff, 1978a),
sincronizocidn y relscione: de fase,-

En el estando estzble de sincronizacidn la diferencia entre
el dngulo de fase (? } del ritmo y ¢l del estfmulo sincroni=-
zante depende de lms prqpiedsdes del esti{mulo y la capaéi—
ded de respuestz del sistems circddico ante el estimulo sin
cronizante; estos dos factores constituyen lo nue Aschoff
1lamd "intencidad del estfmulo sincronizente" (Aschéff,‘1960).
Dada una cierta intensided del estimulo, el factor determi=-
nante del ¢ es 1la relacidn entre la duracién.del periodo
circddico entes del estfmulo y T; la relacidén entre ¢ y¥ se
pone de menifiesto por le aplicacidn de un estfmulo sincro;
nizante, el cusl provoca rue un ritmo relstivamente répido
edelrnte su fzse & la del est{mulo y cue un ritio lento la
atrase.' o zoouesto ocurre cusndo un ritmo.de frecuéncia me=
dia es sincronizado por un estimulo de alta frecuencia cue
provoca un atreso o de bhaja frecuencia, cue nprovoca un ade-
lanto, ‘

Game de sincronizacidn,-
Tas oscilaciones sutosnstenidss pueden modificar su periodo
' originel, 8610 dentro de ciertos limites, Los velores de

toles frecuenciss se conocen con el nomuwre de "gems de sin=
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cronizacidn" (Klotter, 13960) y se ha prdpuesto nue ésta au-
menta proporcionalmente con lm intensidad del estimulo sin-
cronizante, Aschoff y Pohl (1978) reali;hron exnerimentos

en especies diferentes y concluyeron:.(a) rue la grma de fre-
cuencia en 1a rue los organismos pueden modificar su frecuen=-.
cia netural de oscilecidn es relativemente pequeffa en los ver
tebredos (10 hores), tiene vemlores intermedios en los insec-
tos (cerca de 20 horas) y alcsnza velores méximos en plantes
y orgsnismos unicelulrres; (b) para obtener un cembio en el
dngulo de fase (8¢ ) del sistema circddico (oue es como se
pfovocan los crmbios en la frecuencia) se necesita aplicar
un cembio en el T de la seiial sincronizante de, por lo menos,
una hora de ausento o de disminucidn, Si los valores de T
son cercsnos, miltinlos o submiltiplos de T suele presentar
se 10 que se conoce con el nombre de sincronizacidn 96r des~-
' multinlicacién, Existe otro fenémeno llsmedo "sincronizacidn
relativa" (Wever, 1972) rue implica nue, al estar cefca de los
valores lfmite de sincronizacidén, ésta empieza a ser inesta-
ble 1o nue de como resultado fluctuaciones periddicss de Y.
Otro fen6meho rue se observa es nue algunos ritmos evidentes
en ciertos orginismos suelen mostrer diferentes gumas de sin
cronizacidn eﬁ otros sistemns circédicos (Aschoff, 1978a),

este fendmeno podemos considersarlo comnlement:rio al de la
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"sincronizacidn narcirl", la cusl se lleve » chbo ante la
nresencia de un estimulo sincrpnizante Yy consiste en cue al-
gunss pertes del sisteme cireddico mantienen su frecuencia
n=turel de oscilacidn, en trnto rue otras llegesn a ser sin-
cronizadas (Aschoff, 1978b). Con respecto al pepel de la
luz como sincronizador de los ritmos circéddicos hay nue ha-
cer notar cue el gr=do de sincronizacidn que produce verfia
mucho en lrs distintas especies estudiadess, auﬁnue se zcepta
rue los organismos méé complejos e=tdn Aenos eanncitados pa=
ra crmbisr su jperiodo 2 frecuenciss rslejsdas de l=s 24 horas.
Se ha aropuesto (Bruce, 1960) nue la tfotofraccidn (perte del
ﬁeriodo dursnte el curl le intensidad luminosa estd por arri
ba del minimo) y la relacidn entre los vealores de intensidad
lusinosa méxims y minime (Swede y Pitteadrigh, 1967) son los
valores que realmente interesan énvla sincronisacidén, De al
guna forma, un sistems cireddico he resuelto el Jroblema nue
le representa ser.simultgneamente muy sensible a las seriales
significrtives y refrsctsrio & l-s demds, abriendo sélo une
estreéha ventans & su sensibilidad cotidisna al smbiente ex=
terior, lo nue ocurre al finerl del dfa y de 1s noche, es de
eir, dursnte los transitorios naturales e iluminacidn, &l
resto del tiemso, el “istems de biocronometris es poco sensi-

ble s crimbios embienteles, Lxisten sincronizadores débiles y
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fuertes, dependiendo Jde 1la redal sincronisadora y la lorma
de #mconlsaiento rue hey eatre ella y el sistema rue sincro-
niza, &L sconlsniento, nor cu nsrte, se ouede reslizer di-
recta o indirectrmente.' Dos oscilsdores pueden sincronizer
se mutuamente, o0 uno de ellos nuede sincronizar =l otro
(Pittendrigh y Bruce, 1957; Pittendrigh, 1365), Un oscila=-
dor puede sincroniz rse i 1l» misma frecuencia del sinéroni-
zador '0 ¢ una frecuencia menor, Cuando un oscilrdor deja de
operar por salicercidn conctante de luz, o Jor .ne estsncis
prolong-da en le oscurided, los cembios bruscos en el estado
de ilumincecidn pueden reinicisr la actividad ritmica, Bs in
teresante hecer notar cue exizte noca transterencis de ener-
gla entre la sedml sincronissdora y el oscilador sincronizn=-
.do,
Crmbio de fase del sincronizador.=

Curndo se nroduce un caubio bfusco en le fase del estimu-
lo, se nresenta en el ritmo uns serie de cielos trensitorios
‘ (se nierde la ritmicid%d eutable) sntes de rue éute agquiera
una relzcidn de fase esteble con relscidn & 1n delré;;;;bni-
zedor; si la fese de dste cembia en no uds de 6 a 9 horas,
un straso del sincronivzador es seguido por transitorios que
atrscsan y un adeisnto por transitorios rue adel=ntern, Si le

fage del sincronizador cembie mfs de 9 horss, el ritno se re-
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sincronize a Lravés de srensitorios rue muestrsn une direc—
cidn oonesta = la del ciclo wincronizador. ko estos crsos
la deterainsnte srincipzl ests dada por el valor del perio-
do en su fase estable; los ritaos con seriodo corto tienden
a presentar transitorios aue avanzan, mientras que los de
periodo largo muestran transitorios nue atrasan (Hoffmnn,
1969)., El tiempo necesario psras resincronizar se correlacig
na en forme negetive con 1l intensidad del est{mulo sincro-
\
nizador y en forms positive con su frse de ascenso (Aschoff
y cols, 1975). En 1= mayorfis de lss especies estudiadas, la
duracidn de 1= resincronizacidn dejende tmbién de la direc-
cidn de 1ls fase, nor ejemplo, u«l estudier lo rue ocurre en °*
pfjrros diurnos, se observa orue la resincronizacidn, después
de un adelsnto de frse, toma aproximpdamente la mitad del
tiempo correspondiente a un atraso de tfase, ©n contrasste,
10s memf{feros nocturnos son resincronizedos mds répidsmente
después de un atréso aue de un adelento de frse (Aschoff,
1978¢). FEl signo de este “efecto asimétrico” parece depen=
der de si las especies tienen un\ mayor o menor de 24 horas
{Ascheff y 001ls.,1975; Dren y Pittendrigh, 1976b). Existe
‘otra psrticularidsd nue debe ser mencion«de, En contraste
con un- f=se"norus=al", en donde podos los ritmos menifiestos

siguen la fase impussta por un =incronizador en ls misma di-

reccidn, puede ocurrir rue el sistema sufrs una escisién en



dos componentes, uno de los cusles se puede resincronizer
por transitoriow nue aGEl?ntgn y el otro por trsnsitorios
nue atresen, Wjemplos de este tipo de "resincroanizacidn por
. pertes" se aprecia en algunos ritmos circddicos de seres hu=-
mANos expuestos a viejes aéreos con direccidn al este, en don
de los sujetos experimentan sdelantos de fese bruscos a expen
aps de sincronizedores srtificisles, dentro de une unidad
aislada (Aschoff, 1978¢).
Curva. de respuesta de face,=

El hecho dé que un ritmo en un organismo se pueda sincro-
nizer eés el resultedo de otrb ritmo, el dedo nor la sensibi-
lided ® 12 luz, Curndo un esti{mulo ¥nico se aplica sobre
une ritmicidsd circddica, puede o no provocar un crubio de
frse y si éste se produce, su megnitud y direccidn dependerdn
del momento del ciclo afectad& por le perturbacién, Numero- .
sos trabajos hen recopilado los resultados obtenidos sl éstu—
dier el efecto de 1l aplicrcidn de perturbrciones Unices so-
bre 1 frecuencie natural de oscilacidn de los ritmos circéd-
dicos (Aschoff, 1932; Demn y Pittendrigh,1976a; Enright,1965;
Pittendrigh, 1960,1980). y hen corroborado eston resultedos,
Dos trabajos publicedos en 1965 (Aschoff, 1965; Pittendrigh,
1965) resumen un gran nimero de dstos obtenidos sobre los re-

sultrdos de 1# estimulecidn dnice, Le sistematizacidn de los



- _—10-

resultados mostré nue, mediente una curva de respuesta de
fase (CRF), se pueden analizar, en forma sencilla, los €=
fectos provocados por un est{mulo unico sobre el sistema
cireddico, Le CRP se construye sl graficer la hora circd-
dica {he¢) que tenfe ei sistema cusndo se aplicaron los es-
t{mulos contra los efectos nue estos provoceron sobre la fa
se del sistema. ILe hc corre de cero 2 veinticuatro horas y
mide el'cicio completo de ls sensibilided circddica en un
orgenismo, Pars determiner la hc, el periodo de un ciclo se
noramalize (recuérdese nue el periodo de los ciclos circddi-
. co8, es similar pero no igual 2 24 horas) a una durscidn de
24 horas, Re=0 es el nmunto del ciclo en el cuai la actividad
excede el 50% de la amplitud del cicloi he=24 ocurre un ciclo
completo despuds. Los estimulos deben splicarse a diferen-
tes horss circddicas, cusndo el ciclo estd en estado estable,
Los efectos nue esto psrovoca se deben eveluar cinco ciclos
despuds de splicade la perturbacidn, ya cue después de este
ﬁiempo es muy probable'nue el.sistema haya recuperado el “es
tado estesble, rue suele desemprrecer después de la aplicacidn
del estfiulo, Ie nroyeccidén unidimensional de la CRF indica
el grado de sincronizacidn de ﬁn orgenismo (iknright, 1965a)f
51 se analizen las curvas fue resultan se puede apreciar la

dependencia rue existe entre ls oscilacidn forzeda y el es-
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tfmulo, asf como el momsnto circfdico en el rue los crmbios
externos dejsn de préducir efecto en el sistemn, &l ouato
de 1= rbscima en &l cual 1a CHF es igusl » cero, represci-
ta 1s f=se de eruilibrioc entre el sistena circddico y la sg
fial sincronizsdora. Winfree {1970) distinsue dos tipos de
CRF: (1) 1a curva de resnueste de tese esteble (CAFe) rue

es 1o oue grafics le denendencia del cembioc de fase (Aﬁ) en
relacidn con 1l f=se explorads del ciclo (¢); ¥ (2) 18 cure
ve de respuerts de transicidn de frse (CRFE), la cusl #S0m
cia 8 lr nueva frse (lz ceusade nor el sulso) como uns fun
cidn de la frse original {antes de der el pulso). Dado aue,
en términos genersrles, lo CRPe tiene una peadiente de al tany
oidn se le Llems tipo 1, en trato rue 1r CRFE se Jdenoaina
tino 0, mludiendo esf sl vslor de su pendiente, Al estudiar
las CRFe obtenidas en roedores, Dean y Pittendrigh (1976b)
establ-cieron une relacidn muy -interesante entre el valor de
T y 1z forae de 1a Céb‘ez cusrndo X es de cortz duracidn

(> 24 hra,) ea 1e CRF; oredomine el drea de los atrasos con
relacidn a ln de los edelsntos. Uusta tendencia entre espe=
cies tambidn es vilida Lhteresgecie, zsi como en individuos;
cusndo X se acorta como nosefecto de sincroniszcidn orevia,
1a relnmcidn Ares de strevos/dres de ndelentos aumeanta, El
ritmo circddico ¥RG en el mcocil éosee 1= capacidsd’de sexr

sincronizado mediznte lr solicecidn de sefimles luminosas
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dnicaé #plicedes en formw. directa sobre Los ojos (Fdentes—
Pardo e Inclfn-Rubio, 1381) o & través de ros totorrecesto-
res crudizles (FPuentes-Pardo e Inclén-Rubio, 1987)., ILa CRPe
p2ra este sistems muestra rue hay adelsntos de fase cuando
el estimulo se anlica entre las 5 y las 13 hc, atrasos cuan-
do se mnlica eantre les 20 y las 5 hc, y falta de efecto cusn
do 1l =2plicrcién ocurre entre las 13 y las 20 he (Puentes-
Perdo y Rewmos-Cervajal, 19835.

Ritmo circfdico electrorretinosréfico en el acocil.-

En 1909, Ardchige y fiersma imniantaron microelectrodos
en diferentes elementos de la via visual del acocil Procan-
berus clarkii y demostraron les existencia de cambios periddi
cos én lg =mvlitud del electrorretinogrzms (ERG) y de le fre
cuencig de descprée de las interneuronas nue integran la in-
formecidn sobre l» intensided luminosa, kstos cambios evie
deneisron una nryor sensibilided a2 1ls luz dursnte 1= noche
rue durante ¢l dfa, Aflos mds terde, Ardchigs y cols (1973)
carzcterizaron lrs proxiedades del ERG en el acocil Procambarus
¥y comproberon ~ue los cembios de ampnlitud del ERG corfes-

nondfan » un ritmo circddico tfvico de un enimal noeturno;
con un neriodo cuyz iurzcidn depende de l= cantidad de luz
recivide nor el acocil, Lé correlacidn entre los pigmentos

retinisnos asccesorios y la smolitud del LRG habia ~uedado
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deﬁoétrada vrevirmente (Aréchige y Fuentes, 1970). Page y
Larimer (1975) encontraron nrue ls seccidn de las comisuras
circunesofdgices no interferfa con el ritmo circddico de am
plitud del RG ni impedfa su sincronizecidn. Sin embargo, la .
ritnicidad deéagarecfa si se seccionsba el nervio dptico,
En este nismo crustdceo se observd rue si se lesionsba el
genglio ce¥ebroide la. amplitud de la oscilacidn del ritmo
circfdico ERG disminufm, suncue no desaparecia (Barrera-liera,
1976). Lo persistencis del ritmo circddico LG en trllos ocu=
lares aislsdos fue internretrsdo como resultado de ;ue la ac=-
tividad periddice es influida peré no depende de lr integri-
dad del sistema nervioso (sénchez y Puentes, 1377). Los au~
tores observsron sélo algunss diferenciss en el ritmo ERG
del ojo airisdo con relmcidn o1 nue se registra de agimalés
{ntegros., PFinslnente, Puentes-Pardo e Inclén-~Rubio (1981)
encontraron nue le respuests eléctrica ERG en el acocil
Procambarue bouvieri, t$iene coracter{atiocas circédices de un
organismoinoctﬁrno‘y éu'amplitud es capnz de ser modulsda por
los fotorrecentores crudeles del sexto g@nglio a$dominal
{Inclén-Rubio y Muentes~Pardo, 1937).
Bl sistema visuel en el ecocil,=

El ojo compuesto del acocil es la vorcidn mds distel del

pA

tallo oculer y muestra un contorno cesi hemisférice., El
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tallo ocular es una estructurs de forme cilindrica, con un
ligero splanamiento dorsoventral oue en su psrte nroximal se
hella unido en formé articuleda & 1= csbeza del scocil, En
su mwydr prrte estd cubierto nor una cuticula engrosada con
sales de celcio, cue es muy similar & le que recubre al cuer
po del acocil y a 1= altura del ojo compuesto se ve sustitui
do por la cérnea (Perker,. 1895)., En un corte longitudinal-
del tallo oculsr se puede observar rue ademnds del ojo com =
puesto hay custro mases génglionsres claramente distinguibles.
De 1~ retina hecis el extremo proximal se encuentrans la 14~
mine genglioner, le médula externa {(donde se encuentrs loca-
lizedo un drgsno neurohemal muy importente: la gldndula sinu-
sal), le médula interna (donde se encuentra el érgano X) y
una buena parte del nervio éptico (Wate;man, 1961) (fig.ll).
En genersl hey poca diferencis intergénerica de la morfologfe
del tallo ocular dehtro del grupo de los lleausdos acociles
(Waterman ¥y cols., 1382) por lo nue los datos pertenecen a .

verios géneros como Astacus, Pacifestacus, Procambarus, sin

hecer distincidn entre ﬁno u otro, El nombre de ojo com-
puesto de los'ertrdpodos 10 recibe por estsr formado de variass
unidades denominedas 6matidios, cuyo nudmero es de 2000 =& 3000
que se reniten en.forma reguiar y oue constituyen lea unidad.

funcional del ojo-(N#ssel, 1976).
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Pigura 1.~ Esquema de un corte longitudinal del
tallo oculer del acocil Procambarus en
el que se serizlan los principales componentes.
Rt retina; LaG: ldmina ganglionar; ME: médula ex-
terna; MI: médula interna; MT: médula términal;
NO: nervio dptico; OXs drgano X. La zona sombrea-
da representa a las regiones de los cuerpos celu-
lares,
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Bl omatidio es una estructurs Hlargéda constituida nor 5§ ti
pos celulares, La poreida uds superficial de cade ométidio
1l ocupa la cdrnea, il conﬁunto de cérness d4 un aspecto
facetado en el exterior nue es carscteristico del ojo com=
puesto, Ceda cdérnea es secretada nor custro célules corﬁeé-
genes transldcidss, unidas en su base @ los conos cristali-
nos, ~ue son sstructurss cilindrices que se extienden desde
\ .

la cdrnea hasta la retfnula o retina. El aparato didptiico
cuents taabién con un cono cristalino nue corre a lo lsrgo
del omatidio dezde 1= c&rnea hests los fotorreceptores, y es
formado nor cuatro célulrs proximsles (Weterman, 1961), Por
debr jo de los conos cristalinos se encuentran de 7 a 8 céf
lulas retinulares aue forman los fotorreceptores, La oetave

céluia retinular o R8 se éncuentra més diferenciada nue las

otras (Watermsn, 1961) y formz un nequefio rabdomo separado

con microvellosiderdes horizontales situadas distelmente a la
omatidia (Waterman, 1977; Hafner y Tokarski, 1978). Las otras
7 células retinulsres ( también llem=das Rl a R7) formean la
poreidn proximal del rabdomo y se pueden dividir en dos sub-
grupos con base en lr orientzcidn de sus microvellosidades,
Rl, R2, R5 y R6 estdn orientadas verticalhente, mientras R3,
R4 y R7 vresentan un esrreglo horizontal, Ia célula Rl tiene

un temailo enuivelente al doble de lay otras. Auncue no hay

une exnlicacidn para esta diferencia, es nrobsble nue esta
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cflula actde como un elemento orgsnizador en ei desarrollo
del omatidio (Egzuchi, 1965)., Se he proouesto rue las dos di-~
recciones nue tienen l#=s mnicrovellosidades en el r+bdomo im=-
nlicen un mecanismo pers snalizar el vector=e de la luz po-
lérizada (Waterusn y Perndndez, 1970). En 1ls membrane del
_rbbdomo se encuentra el pigménto fotosensible (Wweld, 1968;
Ferndndez y Nickel, 1976). Es en este sitio donde, por‘efeg
to de 1la luz, la rodopsine se transforma en,metarfodopsina
la cusl presenta fluorescencis intrinseca. No hey interme-
disrios o bien son poco estables y 1o cepscided pers Cembiar
de metarrodopsina d rodopsina varfa de acuerdo con lr longi-
tud- de onda nué estinule al ojo (Cfonin y Goldsmith, 1984).
'El rebdomo estd constituido por expsnsiones tubulsres reti-
nulares (Bguchi y Weterman, 1966)., Juimicamente estd torms
do por caprs de 1fpidos y de protefnas, recibe el dpice del
cono cristslino y se extiende proxim=lmente hssta alcanzar la.
membrana basal, Junto con el nigmento fotosensivle en in re-
tine hey otros tres pigmentos ~ue pertenecen a estructuras
parérreceptoras, nue no perticipsn en el proéeso de foto;
trensduccidn, pero nue si mgdulan la sensibilidad a la luz.
Estos pigmentos son; el de reflexidn, situado en 1s membrana
basel y tormado nor cristsles de suanidina., Este pigaento
en el acocil estd tijo, # diferencis de los otros dos pig-
mentos, uno dentro de las células retinuleres Llcuedo pig-

mento proximsl y otro dentro de cé€lulas nue corren » lo largo



&e los conos crisfalinos, 1lamado nizmento distal. Ambos
pizmentos =on de color oscuro y se han ceterlagsdo del tioo
omocromo {ftruwe y cols., 1975). El pismento distal y el
oroximel ocupan diferentes powiciones segin 1» inténsidad
de l» ilwninscidn, 51 ésta es intensa el pizmento distal
migra desde 1ln cdérnea hesta lp base de los conos cristalinos
¥y el proxinel desde 1l» membrena basal hesta la zons nuclear
de lrs célulss retinulares blindando prdcticesente al oma-
tidis, 8i l= intensidad luwninosz disminuye embos pigmentos
se retraen, el distal hecia l= cérnea y el proximel por
debajo de ia membrana basal,

Ya intformseidn visusl hecia zonss centreles de integra-
cidn se lleve é cabo por sxones rue viejen desde la médula
términal arciz el ldbulo dptico del gwnglio supraesofdgico
o cerebroide, sgrupsde- en el 1llamesdo nervio dptico; ep'esta
estructura adesds de lar fibres visuales hay otra variedad
de éxones, nue ven a los .ndsculos oue mueven el tallo ocu-
lar, En el Procembsrus se hen descrito 46 fibras visuales
(viersme y Yemeguchi, 196 ) de les ¥ 17000 fibras nue cong-
titayen el nervio 4ntico (Nunnemacher y cols,, 1962), Entre
lxs fibras rue responden exclusivamente a estfuulos visuales
encontramos: (1) fibras de "accidn sostenida" rue se activen

al iluainar el ojo; (2) fibras cue se azctivan espontdneanente
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en la oscuridad y rue son i1ahibides por la luz; (3) fibras
nue detectan un moviniento répido de aproximecidén; (5) fi=
bras nue se activan con la zplicecidn de luz monocromdtica
Wiersma y Yamerguchi, 1967; Treviiio y Larimér, 197903 W&od-
ckok y Goldsmith, 19f0). Adeéés de los axones sensitivos

¥ motores, se hen identificmdo en el nervio dptico fibres

de tipo secretor, nue terminan tanto en los diferentes gan-
glios como en lr gldndula sinusal, 1r cual estd conectada
con el drgano *X" por une serie de axones, Esta glfndula
regula en el acocil, funciones tan diversas como l¢ migra-
cidn de los nigmentos retvinianos accesorios y de los cromatd
foros.tegumentarios (Smith, 1948; Shilbey, 1968), el control
de 17 actividad motora y de la glucemia, rdemgs de otras
ectividedes metebdlices (Kleinholz, 1966; Brown, 1961).
Sensibilided espectrsl en los crustdceos,.-

El pigmento visual nrue se locrlizs en el rabdomo de.loa
ojés compuestos de los crustdceos se denomina rddopsina,
cuando su cromdforo es.el ll-cis=-retinal, Al igual cue mu=
chds vertebrados de agus dulce, algunos crustéceos poseen
un pizmento visual con 3-dehidroretinal (porfiropsina) como
su croméforo. Este pigmento absorbe longitudes de onda de
luz méé lergs rue ls rodopsina y su srerencia representa una

adaptacidn a1l espectro luminoso en el agua de los rios, oue
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c~pta longitudes de onda meyores a los encontrados en los
medios . terrestres y msrino (3ridges, 1372; Knowles y Dart-

nall, 1977), El sacocil Procambarus clarkii posee un =iste-

me. visual a beose de rodopsina-porfiropsina (Suzuki y cols.
1984) y 1= nronorcién de portironsina con resnecto 8 lz
erntidad total varia de scuerdo con la estscidn del afo en
nue gse determine. Este pigmento desaprrece rédpidemente cuég
do l» tempersrtura se mentiene a 25 G, cusndo le iluminmcién
apliceda es constrznte, o bien brjo condiciones de fotoperig
d0; sin embargo, no se modifica en oscuridad constsnte o
cusndo le tempersturs es de 10 C, sin importar el patrdn de
ilumipscidn (Suzuki y cols., 1935), Como nmrte del estudio
del sistems visual de los crustfceos, la carzcterizacidn de
la sensibilidad espectral es muy importente. Lzs técnicas
més utilizades pares ello son histoldgices, biooufmicas Y
electrofisioldgicas, Dentro de estas Ultimes, el zndlisis
de 1= amplitud de lr respuesta eléctrica a 1r luz de los
fotorrecentores retinirnos (electrorretinosrame, LRG) es

une de lrs nds empieedas (Goldsnith, 1986). Goldsmith y
Fernfndez (1963) encontrsron vslores de 300 a 600 nm al cég
perar les car-cterfsticss de sensibilided éspectral en cua-
tro esnecies de cructdceos., ILa detsruinecidén le hicieron

midiendo le crntidad de fotones nue se resuiere para provo=-
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2er un velor criterio en la smnlitud del BRG, 31 Porcelio

scaber tiene uns sensidilidad mdxima de 515 nm y el

Callinectes s=nidus, de 505nm, Ambrs esnecies poseen un sis
tems visual monoéromético y su vrlor de sensibilidad espec-
tral no se modifica por sdrntzcidn a l= luz rojas, sin embar
g0 los detos exnerimeniales procedentes de otros grustéceos

apunten hecia un vistems de visidn dicromdtica.  Ln el Palne-

monetes prludosus, ls sensibilidad mdxima del ojo rdaptado &
la oscuridad es de 550 a 555 nm, pero con adsotecidén @ la luz
de color rojo o =~msrillo se descubre una respuesta al ultra-
violeta, con una ﬁeﬂﬁibilia?d méxima de 380 nm, sién&o nwy
probable rue 1os pigmentos de 550-555 nm y de 330 nm estén
locrlizrdos en diferentes célulss receptoras, Los estudios
en Orconectes virilis revelan nue el ojo sdeptsdo & ls oscu=
rided tiene un pico méximo de sensibilided espectral en 565-
570 nm (Kennedy y Bruno, 196l; Goldsmith y Ferndéndez, 1968;
Kong y toldsmith, 1977), pero bajo adeptecidn = la luz roja

N4 con une intensidad de estimulecién ceresne a le del umbrel
pera 1= obtencidn del ERG (%50 Mv), apsrece un segundo pico
de sensibilided esnectral situzdo entre 425 y 435 nm (%ald,
1968; Goldsmith y Pernéndez, 1968). En el acocil Procembarus
ocurre nlgo similaf; en condiciones de adsptecidn a 1n oscu=

rided, is sensibilidad espectrsl mdxima se sitde alrededor
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de 570 nm (Kennedy y 3runo, 196l) o incluzive entre 570-

600 nm (Pujimoto y cols.,1966), Cumndo el ojo se ad:pfa a

la luz roja o azul, se encuentran dos picos de sensibilidad
espectral, uno para 435-440 nm y otro para 575 nm, respec-
tivemente (Weld, 1968)., Los dotos obtenidos a pertir de
cuzntificaciones espectrofotométricas de pigmentos visuales
en crusticeos resultsn de perticular interés desde rue Wald
{1962; 1963) encoﬁtrd evidencias en los ojos de Procambarus
de le existencia de m’s de un nignento visual. Fujimoto y
cols, (1966) encontraron, en esta misma especie, un.pigmento
fotol4bil con uné'longitud médxima (4& max) de 500 nm con ex-
tractos de digitonina, Weld (1967) extrajo hos pigmentos
fotosensibles tento en Procamberus como en Orconectes, uno
con una A mex de 556-562 nm y nue se blsnquea utilizando un
intermedisrio con una A max de ¥ 515 nm. ‘El segundo pigmen-~
to tiene uﬂa A max de ¥ SiO nm y se blanouee sin interuedia-
rios, Wald propuso nue el primer pigmento correspondfa a la
rodopsina del piguento‘verde-emarillo, sin poder aclarsrse la
funcién dél pigaento con Amax de 510 nm. Le2s determinscio=
nes microespectrofotométricas de rabdomos aislados en ei aCO=
¢il muestran una brnde anchs de absorcidn con un pico en 525=
530 nn (Pujimoto y cols,, 1966; Waterman, Fernfndez y Goldg

mith, 196%) y una meterrodopsina con uns ). max cercsena a
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515 nm (%oldsmith, 1972)., Tento el niznento en los rabdomos
como l& petsrrodopsina, son gmuy srensibles al nH y curndo se
miden las A mex en Jdiferentes regiones del rrbdomo, no se
aprecia ningune diferencia (Goldsmith, 1978), De acuerdo con
los hallazgos de Goldsmith (1977) y de Goldsmith y Wehener,
(1977), lz ~bsorcidén mfximer en el rabdomo #islsdo del aco=
cil PfOCPmbnrus es de 530 nm. Utilizando 1z téenica de ree
gistro intracelular, Nosaki (1969) identificé dos grupos de
eélulas retinulzres en el ojo del acocil Procambarus, un ti
po predoninante en el versno nrue resnonde & longitudes de
onda muy larges ( >630 nm) y otro, menos comdn, nue res-
ponde & uns X mex de 460 nm. Dursnte el invierno 1ls nsyo-
rfa de las célulrs tiene un~ sensibilidnd méxima de 560. nm.
Weternan y Perndndez (1970), también con registros intrace=
luleres, encuentrsn nue de 91 célulss implentedaes, 17 res =
pondian & la aplicrcidn del color violeta (440 na) y 74, al
nmarillo-nsrenja.(594 nm). Los eélules sensibles al violeta
solzmente se localizaban envel cuadrante =nterior del ojo.
Bguchi y cols. (1973), trestendo de identificar ies célulss
receptoras sl color, hicieron ndaptaciones relectivas a la
luz monocromdtics de 450 y 570 nm, Le condicidn de adapta=
cién a 1r luz fue evalusde midiendo le mcumulacidn diteren—

cial de cuerpos multivesiculares ssocizdos a lisosomas y
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con base en sus reusultrdos pudieron enteblecer la existen =
cin de dos Zrupos de fuhtorreceptores cue responden en forms
especifica » 1rs loapitudes de onda utilizeders, Cwsnins y
Goldsmith (1981) inyectsron emarillo de lucifer medisnte
microiontoforesis a retinss de Procambarus y encontrsron

mie el cuerpo celular del fotorreceptor cue resnonde sl color
violeta, se localiza distalmenté &l rubdomo principrl, en

1s octeve célul~a retinuler, En contreste, las células que
respondian a1l color verde son las rue coatribuyen a formar

el fabdomo princinal (dedo sor las células retinulrres de R1
B - R?); e5t0s resultsdos fueron confira-dos por microespectro-
fotometffa.

La presencia de dos sruaos &e fotorreceptores, con dife=
rénte sensibilided egpeciral, ha ruedado corroboreda en el
scoeil medisnte lr reszlizecidn de curves de sensibilidad es-.
nectrel pera cuatro neuronss de ecci6ﬁ sostenida, cuya res=
pueste se registrd en forua extrecelular en fibras de aceidn
sostenide del nervio dptico de Procambarus clerkii, Después
de lr edrntecidn = 1s oscﬁridad, la A\ max fue de 570-575 nm;
la wdeptecidn 8 le luz r;ja suprigse la sensibilided de los
fotorreceptores al color verde-szmerillo, sltera el putrén
. de descarga de las neuronas y pone al descubierto une iespueg
ta para una A nex de 445 nm,  Hstos datos sugieren oue las

fibras de accidn sostenida pueden llever informrcidn compa-
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tible con 1~ visidn en color (Treviiio y Lerimer, 1970; #odg
cock y Goldsmith, 1979),

Por otra nerie, el estudio del o de Los mecsnismos invo-
lucrados en l= interaccidn entre el sistema vibual policro- -
ndtico y algunms prutas de conduﬁta en vertebrados e invere

teorados ha merecido especial atencidn en los ltinos afioss

Kirschfeld y Vozt (1985) edtzblecieron la relscidn entre el

0jo compuesto de la ;moéba: Calliohora erythrocephala y el
moviniento de lus putas, Se sabe nue cuando un destello lu
minoso se anlice al ojo de este insecto, se inicia un re-
flejo rue culmine con un movinmiento cue, usualmente, desen=
erdena el vuelo del znimal, Cuendo existe ndaptecidn a la
oscuridad, este reflej; tiene una resnueste Sptime & dos
'lopgitudes de onda, una en la regidn ultravioleta (350 nm)
y otra en el azul-verde entre 460 y 510 nm. Pambién he aue~
dedo denostrads is induccidn de 1l mizrscidn de los pigmen-
tos retinisnos mccesorios en l= retina de ls polilla Dejle-
phile elvenor al aplicsr el color szul & la redircidn ultra
violeta sbbre 1= retina; 1los resultsdos sugieren rue los
nigmentos fotosensibles estén localiéndos_en elementos nue
se encuentrsn afuera de las célulss visusles, surnrue no se
excluye el nue ins célul:s viséﬁles perticinen en 17 regu=-

lrcién normel de 1~ disnersidn del pigmento nrotector (Hamdorf,

¥y c0ls,,1986), Por otra parte, Berhnsrd y ‘itavenga (1978) sl
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utilizar luz monocromética puedieron esteblecer nue el movi
siento de los pi:mentos retinisnos sccenorios, localizndos
en el interior de lag célulrs visuales en el insecto ilenduca
5253&, estd aconlado en forme directa con les células foto-
rreceptoras retinianss. &1 crustdceo Daphnis magna responde
con une r§tscidn ventral de su ojo coppuesto curndo se le
aplica un est{mulo luminoso (Cousi y Wacsgno,1985); =al deter
ninzr la sensibilided espectr=l para el umbral del movinien=-
to del ojo, se encontrd nue estéd respuesta tiené 3 caracte=
rfsticas espacizlee diferentes: (1) una nue cubre todo el
cempo con 180°de amplitud en direccidn dorso-ventral, cuya
sensibilidad mds elta se d4 en 527 nny (2) otra nue cubfe
30‘ localiznde en la regidn dorsal del canpo visuel, la res
puesta es meyor con un estfmulo de 400 nm, y (3) una respueg
ta obtenida al iluminar une zone ventral tambidn de 30° y
rue ﬁresenta SU menor umbrsal en 570 nm,.

En ecarszcoles adultos de la especie Helix asnerss (Mitlier)

se h» observedo que, sdeands de la temperstura y 19‘hdm9dad,
las caracteristices del fotoperiodo son factores determinen-
tes en el ciclo reproductiv§; curndo se les aplice luz ver-
de, los carscoles producen y exsulsan nocor huevos y muchos
mueren, en tanto rue los expuestos & 1z luz roja se repro-
ducen en forms sbundsnte y le mortslidad es muy reducida

(Bonnejoy-Claudet y cols., 1983), ‘Brainard y cols, (1986),
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examinsron ls influencia de les car=zcteristicas fimices de
12 luz en el sistems reproductor del hauster sirio Mesocri-
cetus auratus. Los autores mplicsron f§toperiodos 14:10,

en donde 1~ frse luminosa esteba compuestsn de 11l horas de
iuz blsnca (400 pw/cmz) ¥ 3 horss de luz monocromdtica (0,2
yw/bmz) f observeron etrofia del sistema reproductor cuan-
do se utilizé luz roje (668-653 nm) o emerilla (640-550 nm).
Le aplicacién de estes longitudes de onda se relaciond con
nivelés snormeles en 1lr concentrzcidn de frctor liberador de
orolactine (PLP) en olrsma y en hipéfisis; en contresate con
e=t0os resultedos, cuando unz freccidn de La luz enbel foto~-
periodo inclufe luz azul (505-435 nm), verde (555-515 nm) o
ultreviolete cercano (385-350 nm) se aﬁreciaba una disminu =
cidn del PLP plesmético e hipotisiario y el sistems repro-

ductor mostrzbe crrecteristices norazles de crecimniento.

Sincronizecién vor luz wonocromdtice.-

Son muchos los mntet¢edentes conocidos en relacidn al papel
sincronizador de ls luz blanca, pero es uy poco 1o rue se
spbe acerca del vspel sincronizszdor de 1ls luz monocrondtica.,
Gordon y Brown (1971) determinsron 1s sensibilided esopectral
pere c-moios de frse del ritmo circédico de 1- températu;a

cornoral en el rPth Perognathus nenicillatus y ilc Guire y
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cols, en 1973, renlizsron el mismo estudio en ratss, Hope
¥ 3hatnsger (1979) reslizeron estudios clectrorretinogrdfi-
cos en cu-tro especies de murciélégos, deter&insndo las ca-
recter{rticas espectrales de los f'otorreceptores visuales;
conociendo estos drtos, Joshi y Chandrasheksran (1985) rea-
lizaron un andlisis cuidzdoso de la gensibilidad espectral
de lo= fotorrecentores resgénsables'del.cFmbio de frse del
ritmo circddico de sctivided motora de vuelo en el murcié-

.lago Hionosideros sneoris y encontreron rue estos crmbios

dependen de l» iLongitud de onde utilizzde, responsabilizane=
do a 1» luz verde (520nm) de los =delrntos y & la luz vio=-
leta (430 nm), de los stresos. Con brse en estos resulta-
dos, 1l0s Putores postuleron la existencis de cuahdo nenos

dos clases de fotorrecentores en les retiners de estos ver-
tebrados, nue probabiemente actian como osciladores mutusmen '
te aconlados ¥ sean c¢rp-Ces de sincroqizar al ritno circé-
dico de 1= mctivided en cstos aniﬁales. Mote y Bleck (1981)
demostraron, en la cucarachg Periplaneta americanas, la inter-
sccidn entre el sistems visual dicromftico (al color verde y
al ultravioleta) del ojo compuesto y el sistema circddico de
actiQidadvlocomotora. Encuentran‘;ue el mecanismo de sin -
cronizacidn de este ritwo estf dominado por el grupo de fe-

ceptores sensibles @ longitudes de ondu larga (verde) y que
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el "reloj" en el ojo Qs ﬁxbf%brdin#riaﬁenhe senibie & es=
tos estiﬁulos; ya oue =d5lo uan flujo de 5 fotones nor ojo es
suf'iciente prra sincrohizér esta rotividrd, 81 napel que
desenpeila 1n luz monoéTOﬂﬁtica como sincrontzador de los
ritmos cireddicos cusndo se aplica en foras neriddica se co
noce noco, Knill (1l376)obeervs cue el inicio de la sctivie
ded de vuelo en pdjaros diurnos, depende del c»u.bio .de color
¥ oe L» intensided del résimen. luminoso =plicsdo; encuentra
~rue l= verircidn dirria dursrnte el vereno en el color del
cielo nolsr drtico es capaz de sincroniz:r este ritmo-circé
dico. Nuboer y cols. (1983) estudieron el inicio y el final
de la activid=J circéddica locomotora deli conejo selvaje
obserVPrﬁn su relrcidn con Los czabios en lw.intensid?d ¥y en

1= composicidn esnectral del regimen luninoso emnleado,



- 40—
HIPCTESIS, - |

A trevés de los rituos ciré#dicds es t0slble reciaocar
una orazaizscidn temporal en nucﬂww variables bioldgicas,
Ia modul=eidn Ae los ritmos sirctdicos se entrblece & trevés
de la sincronizscidn, la nue denende de ls o pmcidad de acgo
nlemiento entre el sistems circddico vy lrs seilales exterﬁas
notencialmente sincronizedorss, Esta erpacided estd supe=
ditads o 1la nremencir de estructurss nue rsciben el sstimu-
1o sincronizznte, as{ como & 1r noribilidad rue nresente el
sistens cirddico nars modificrr su estrdo funcional de acuer-
do con la llegsdr del estfgulo. En los tfotorreceptores del
ojo compuesto del wcocil se he identificado un ritmo cired-
dico en leo maplitud de la respuests elécirica 2 la luz (eleg
trorretinozrema)., Bste ritino circfddico es suscept;ble de a=
delaﬁtar o atracar su frse medirnte la splicacidn de estimu~-
los Unicos de luz blencam, asi como de ser sincronizaedo por
1= eplicreidn de estfmulos fotoperiddicos,

Asimismo, se hen identif'icrdo dos funciones de sensibili-
" drd ¢spectrsl: una nere el color verde ( N max ¥ 570nm) y
otra pera el color violeta (fk mex = 440 nm) que sélo es 0=
vidente bajo adaptecidn » Ls luz roje.

Si el sisteams cireddico Je sctivided electrorretinogréfi-
ca es crnaz de ser modificado por 1l» mglicrcida de luz wono=

eromftica, len caracter{stic~s de este ritano (periodo, valor
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de 1a Fuplitﬁd relrtive) relereidn rctivided reposo, posicidn
de frse y nivel de oscilezcidn) denenderdn de 1s loagitud de
onda aplicedé. 5i 1a luz aonocromdtice tiene la cepacidad
de sincronizar =1 ritmo circ#dico de sctivided ERG, 1la epli
caciéﬁ de un eséfmulo luminoso & diferentes momentos del ei-
clo circedico nrovoesrsd cambios de frse (adelantos o strasos)
rue denenderdn de la longitud de onde y de la hora circddice
de splic=cidn del est{mlo, |

51 los fotorreceptores visusles responsables de los cam-
biog de fese del ritmo ERG poseén diferente sensibilidad es-
vectral, la formé de ls curva e respuecta de fese odbftenida
&l rplicar nulsos dnicos de diferente longitud de onda (465,
565 y 630 nms tendrd caracterfeticas nue dependerdn del es-
pectro luminoso utilizado.

Si 1la relacidn de fsse del ritmo circdidico electrorreti-
nogréfico denendie de la luz monocromdtice, cuando ésta se
anlinue en for:ims coastmunte sobre el ERG, cnda lonzitud de
onde provocer& momentos de frse rue podrén relscionarse con
la forme de 1la curva de resnuesta de'faﬁé obtenida con el
nismo contenido éspeétral.

Si los cambios neriddicos ean la comnosicidn espectral de
un régimen luminoso son capaces de sidcfouLzar al ritmo cir-
cddico electrorretinosrdfico, la aplicacidn de fovoperfodos

con diferente longitud de onda modificarf el inicio y el
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final de 1= oscileeidn circddica,

Pars dessrrollar las hipdtesis nrojuestss, el trsbajo ex .
perimentai contgmpl& cinco objetivos:
1) conocer los efz=ctos cue provonue ls eplicacién de una
determinezda 1ongitud de onds sobre lss cer-cteristicas de
la oscilacidn circddica electrorretinogrédfica en el acocil;
2) gdeterminer ls capecided sincronizadora de los est{mulos
Unicos de luz monocrondtics cuendo se splicsn en el estado
estable del ritio electrorretinogrdfico en horas circéddices
diferentes;
3) investigar cual es le seansibilidad espectrel involucrada
en los 'Aﬁ del ritmo circédico WRG;

4) determiner 1z crpecidad rue tiene le luz monocronftice a=

nlicsda en forme cont{nua, de modificar l» velociderd angu=

lar del ritmo =RG;
5) investiger la crpreided sincronizedora de la luz monocrg
mética sobre el ritmo ARG, cuando estd se zplice en for-

me vneriddica elternada con intervelos de oscuridad.
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MATHRIAL ¥ lnTODOS, =

Se utilizaron rcociler =dultss de 1la especie Procambarus
bouvieri (Ortmann) nrocedentes de Uruspén, iichoscdn, sin
distincidn de sexo, con un neso aproximedo de 18 a 26 zrs.
Antes de Los experimentos, los acociles se wratenisn en ti-
nss con sgus sometida a aereacidn, eran alimentadoé dos ve=
ces por semena con zanghorias, olantrs scudticas y lombrices,
¥ recibiendo un régimen de 12 horas de luz blanca (6:30 a
18:30 horze) y 12 de oscuridad (18:30 e 6:30‘horas).

Durante la frse exnerimental, se trabajaova ceda =nimal
en forma individual, colocéndolo.dentro de un refrigerador
nue mentenfs 1la tenperrturs = 19°C + 0.86 C v bsjo oscuridad
constante, Los acociles se mentenfsn inméviles sujetdndolos
nor el caperezén s nivel del cefslotdérax y se sumergien per-
cialaente en agums, la cusl se urntenis b-jo aserescidn duren-
te todo el tienpo nue dursbe el experimento,

Obtencidn del -RG.=- A crde acocil, bajo las condiciones

sntes descritas, se le implsntaba un electrodo de acero de 1
a 5 p de difnetro a trevés de la cdrner, 31 electrodo cap=
tebs le resmuests de los fotorruceptoées retiniznos a 168
destellos de luz blancsa enviados cmdp‘tres,minutos por un
fotoestimuludor (Grass P522) con una intensidad de 400 lux

Y 20 pseg de dur=eidn. Le s=ctivided eldetrice captsdsn bajo
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estss eondlcionestérn‘:traSmifidé:é Qn areaapliticsdor (TeE
tronix 125) v da_éhi ers eavisds avunlgélfgraré (Gress,P7) o
bien, a un prenméllficmdor (iistco fi?l)'conectado a8 un flsié
grafo (Warco 43)., De e&-ta forﬁa se obtenia un registro gré-
fico dursnte todo él tienpo cue duraba cede exnerimento (no
menos de 10 dfas), La luz .onocromftica se aplicaba a traves
de un sistems de 1luminscida de luz blsnca (Americen Optical
mod 650) nsrovisto de uan filtrn wWratten (Kodak 393) pzra eli=-
miner la redisncidn infrarroje., A& esbe sistenr se mcoplaron
los Tiltros corresnondientes con una ioazitud de onde (,l )
esnecifica, Los fl}tros ussdos tuerons Wratten (KodnlcCeq)
nara el color verde (565 nm), vy Tiltros de interferencia diel
(Edmund Scient, Co,) pers ei color rojo (630 nm), el szul
(465 nm) y el rojo lejano (680 nm). Para waiforasr les in-
tensidades se usazron filtros Wretten neutros (Kodak) de den=-
sided verieble. &L intervslo entre el spsrgedo y el encendi-
do de lz2 luz se controlaba inedisnte un mpfcndor automdtico
de tiempo (Intermatié Ine,P101), Ia intensidsd luminosa se
eelibrd con un sparsfc Li-cor, Inc. (mod..LI-185B, Q/R/P).
Pera reslizsr los objetivows #escritOs en la seccidn nrece-
dente, los acociles fueron divididos en cuatro grupos y so=-
metidos & diferentes wrniobres experimentales (Flﬁ- 2-).

(#) %n el primer szruvo, ei ritmo circddico LNG se obtuvo
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Pigura 2.- Esquema del dispositivo utilizado en

) nuestros experimentos para la estimue-
lacién con 1luz monocromdtica de los fotorreceptores
visuales y el registro de la zctividad eléctrica de
los fotorreceptores del acocil,
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primero con luz blanca y después, Vhfiando periddicaagnte la
% 7 la intensidad del destello aplicado cada tres minutos,
S8 utilizé luz azul (465 nm), luz verde (565 nm) y luz roja
(630 nm) a intensidades de 50, 500 y 5000 luxes, con el Obe
jeto de conocer lss caructeristicas de la oscilacidn ERG ob
tenida con luz mongcromética y coupararles cbn la obtenida
con luz blanca., Los resultados de estos experimentos se a-
nalizeron midiendo csda 30 minutos, el valor total de los -
eomponentes'HI y HII del ZRG, de acuerdo a-lo pronuesto por
Nake y Kuwabara (1959), Cada A se probd durante 'un afnimo de
4 df;s con cada.un; de lzs intensidadeé mencionadas. En ca-
da caso se hicieron 5 registros. Los valores bbtenidos se A'
graficaron contra el tiempo. Laq’gféficas obtenidas pusieron
de wanifiesto cambios periddicos en la amplitud del ERG, 1o
cual nermitid establecefey(l) el valor del periodo (medido
de valle a valle én cada oseilacidn); (2) el valor de 15 re-
lacidn actividad/reposo (o relacién e/¢_ , medida tomando co=
mo punto de refereneia-el 50% de la amplitud de la oscilacidn
¥ trazando una reéta haste el punto de la siguiente oscila=
cidn que regresenta el SU% de su ampli£ud); {(3) las caracteg:
teristicas en el nivel de actividad (medido como la pendien
te de una recta que se {raza del punto de inicio de una os~
éilacién al punto de inicio de la sigwiente; (4) el vﬁlor

‘de la smplitud relativa (que se obtiene dividiendo el valor
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més alto de la oscilacidn ERG entre su vaior mds bajo); (5)
la dependencia de lz intenzidad del estimulo (evzluada me-
diante el valor de la wmplitud total de la oscilacidn),

(b) El segundo grupo de experimentos se realizd con el fin

de obtener la curva de respuests de fase para cada X utili-
zada, Para ello, se aplicd sobre los ojos del acocil un es
timulo luminoso de SOQ lux y 50 minutos de duracidn al 40,
dfa de registro, es decir,una vez que el ritmo ERG presene-
tab~ caracteristicas estables y bien definidas. El estimu=
1o luminoso sé eplicd a diferentes noras circddicas (2, 4,

6, 8, 10, 12, 14, 16, 18, 20, 22 y 24) con el fin de explo-
rar .el cielo dursnte las 24 horas p:ra czda A utilizada

( X s 465, 565, 630 y 680 nm). El sndlisis de los resul=-
tados consistid en medir el cembios de t'ase, adelanto (A¢+ﬁo
atraso (b.*-) cﬁatro dfas después de habersé aplicado el es= -
timulo., Con estos datos se construyeron dos tipos de curvas
de respuesta de fase {CRF); la CRP estable (CRFe) que rela-
ciona alAfprovocado por‘ei estfmulo en funcidn de la hora
circddica (hc) de aplicwcidn del pulso y la CRF transitoria
(CRPt) que se construye graficando ei valor de la fase del
ciclo en el momento de aplicarse el estimulo en funcidn de
la nueva fuse (medida un dfz después de aplicado el estimulo),
Una vez construida la CRP para cada,x,se calculd en la compu~

tadora mediante un programa de integracidn, el drea bajo la



curva de los atrasos (At), y de los adeLento§ (Ad), para ex-
preser con la relacidn At/Ad el tipo de coabio predominanfe
par~ cada lraplicada. En esta étaps se hicieron aproximaﬁg
mente 150 experimentos de no menos de 10 dias cada uno.

{(c) En el tercer grupo de experimentos, el ritmo circddico
ERG se obtuvo en condiciones de wdaptscidn a la luz monocro
mética, Para todaé las \ probadas y para la adaptacidn

con luz blanca, la intensidad fue del00 1ux.v Cada experi -
mento durd ho menos de cinco dias y se -hicieron 5 para cada
A\ iazul (4o5nm), verde (565 nm), y rojo (630 nm), EL and-
lisis de los resultsdos consistid ea medir: 1) la duracidn
del periodo; 2) la relﬂéién </ 3 3) el nivel de actividad;
:4) l; ampliitud relatiﬁé.y 5) la acrofase (porcidén sobresalien-
te en la cresta de un ciclo, que corresponde al momento don
de la émpliyud tiene el valor m4s alto), Con el oojeto de
compara los resultados obtenidos en este grupo, con los del
grupo b, los datos se presentan a travds del .método cosenor,
Que iﬁplica trater la escsla temporal de 24 horas igual que
un eirculo de 360°, sobre el cual se grafica el valor udximo
de la amplitud del ciclo en formz ue un vector que tiene éu
inicio en el centro de un circulo y cu&é direccidn hacia la
perireria estard determinada pof el valor de 1z acrofase.
"La obtencidn de la acrofase y dé su corraspondiente error

estadistico se Llevé a cabo mediante un ajuste del valor de
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los d=tos del ZRG, utilizando un programa de funcidn de se-
no trigonométrico modificado, en la cqmputadora.

(d) En el cusrto grupo de exnerimentos se aplicaron regime-
nes compuestos (luz-oscuridad) para poder observar la capa-
cidad sincronizadora de los fotoperiodos_configurados con
1uz monocromdtica (465, 565 y 630 nm). Los fotoperiodos
utilizedos fueron: luz-oscuridad (I1-0) 12:12; 16:8; 8:16

y 12:12 invertido (0-L). La intensidad de la luz monocro=-
.mética fue siempre de 100 lux. El andlisis de los resulta-
dos conéistid en evaluar la capacidad de la luz monocrométi-
cé presente en cada f~toperiodo, para adeiantar o atraser el ,
principio o el fin de la oécilacién ERG, y asi pouer descri-
bir sus posefectos sobre el ritmo circédico ERG., Se reali-

zaron 5 .experimentos de cinco dfas cada uno, peras cada fo-

toperiodo y para cada l probada,
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RESULTADOS o=

Bfecto de la intensidad de la luz.wonocrcméticé sobre el
ERG.

La figura 3 muestra un registro tinico de la.respuesta
eléctrica a destellos de 1luz azul (465 nm) por perte de los
vfotorreceptores visuales del acocil obtenida durante Qarios
dlas er. un znimal fntegro. E1l orimer ciclo corresponde al
estado estable del ritmo ZRG obtenido con destellos de luz
,blénca, la nue se utilizé como control nara Tofer comparar
las caracterfsticas de la oscilaciédn. =n ambas si£uaciones
experimentales se utilizd la misma intensidad. E1 valor
promedio del neriodo circédico obtenido con luz blanca Fue
"de 22,9 horas (para una intensidad de 5000 lux) y el de 1la -
relacién «/e. fue de 1l,1. Cuando se cambio la luz blanca
Dor luz azul, el T fue de 27 horas nare la intensidad més
alta (5000 lux), disminuyendo a medida que se disminuyd 1a
intensicad de 1a iuz (21.8 para 50 lux), Bl valor ce la re
lacibn o« /o Ffue ce 1.6 para la luz azul de 5CON lux y de
0.9 .para S0 lux de intensida&. En todas las intensidades
probadas, la méxima actividadvdel ritmo se presentd siemnre
alrecdedor de las 24 horas vy la minima ¥ 12 horas. E1 valor
nromedio del cambio jue se presentd en la amnlitud relativa
(Ar) fue muy importante para esta A . Con luz blanca de

5000 lux tuvo un valor nromedio de 8.0 en tanto- cue para



1z intensidad del destello ‘de luz azul, Esto ocurrid en to-

2

dos los ex§erimehtos realizados. Es muy immortante hacer no
tar que sélo el cambio de luz blanca por luz azul fue capaz
de moqificar en Forma conspicua las caracteristicas cde la os-
cilacibn ERG. 51 wtilizar luz azul para obtener el ERG dié
ccmo resultado las mayores ﬂodificaEiones a2l valor de :F, ast
como el de la ir. Bn lag: figuras 4 y 5 anreciamos exnerimen-
tos simileres narea X de 565 nm (1luz verde) ylde 630 rm(1luz
roja). En la orimera narte de ambas gréficas, observamos un
ciclo obtenido econ luz blanea vy después los ciclos obtenidos
al anlicar los dectellos de luz mornocrmética. En estas figue
ras nuede observarse nue nd hay modificeciones immortantes:
en el ritmo cuando se reaiiza este cambio. La anlicacién

de destellos de luz roja (fig. 5) provoca cambios en el ?F
del ritmo y sobre el valor oromedio de la relacién ~/Q_ pro-
pios de un sistema nqcthrn&: con una intensidad de 50C0 1lux
(a partir de la barra 1) el valor ce ¥ es mayor que con in-
tensidades menores (%00 lux, narte media y 50 lux, tltima
narte). Le re}acidn';7a es de 1.7 en SC00 lux y de 1.03 en
50 lux, En caembio, la anlicaciédn de un cdestello de luz ver=

"de nara obtener la oscilacidn EKG (fig. 4) mrovoce sobre el T
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. PMigura 3.- Registro de cembios de voltaje del ritmo ERG

obtenido con destellos de luz azul (465 nm) a=-
plicados cada tres minutos. En la primere parte.de la
gréfica, se muestra un ciclo obtenido con luz blancade
5000 lux de intensidad;.la borra 1 muestra el momento en
el que la luz blanca se cambia por luz azul de la misma
intensidad, con lo que la emplitud de la oscilacién aumen-
ta considersblemente; la barra 2 muestra el cambio a una
intensidad de 500 lux y la barra 3 a una intensidad de 50
lux, Puede observarse como la amplitud del ritmo depende
de la intensidad del estfmulo en forma directamente propor
cional,
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Figura 4.- Variaciones en la amplitud del ritmo ERG
cuando se obtiene con destellos de luz de
color verde (565 nm) de diferente intensided. La ba
rra 1 muestra el casmbio de destellos de luz blanca
por destellos de luz de color verde de i~ misma inten
sidad (5000 lux). El valor de ia amplitud en ambos ca
s08 es similar, La barra 2 indica una disminucidén de
intensidad ‘a 500 lux y la barra 3, el inicio de 50
‘ Es interesante hacer notar en el aunento en el
valor de? a medida que lz intensidad disminuye.,
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Pigura 5.-Ordfica oue muestrae la dependenciaz de le ampli~

tud ERG de la intensidad de destellos de luz
de eolor rojo (630 nm). Cusndo la intensidad es de 5000
lux(de la barra 1 a lz 2) la amplitud es de =100%, muy
similar =1 vslor de amplitud cnando rocibe destellos de
luz blanca (sntes de la oerra l); el cumbio a una inten-
sidad de 500 lux (barra 2) provoca la disminucidén ERG a
un valor de %80%; cusndo ia intensidad es de 50 lux (ba-
rra 3)el valor de la amplitud ERG cae a un 48%. il csn-
bio de luz blanecz por 1uz roja no amodifies ni la awplitud
ni el periodo en forma sigunitf'icativa,
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cambios sropics de uwn sistemarcircédico:diurno, a mayor:

~
1

intensidad, VU disminuye ( éégaipob,ix;zi = 25 horas; con
50 1%, =26 noras) la reladién ;yé_éumenta a medida cue
se incrementa la inteﬁsidad del déstello ( para 5000 1x,
es de 1.8 y para 5C 1x, es de 1.0), BEs muy importante se-
#alar cue el a2umento en la amnlitud relativa se encentréd
solamente osarz el caso del coler azul; el valor de la am-
plitud totel pfomeeio se mocifico en fqrma cirectemente oro
oorcional con la intensidad de le luz monocromética, Los
resultados en este gruso de exrerimentos se mustran resumi-
dos en la tabla 1. .

la czpacided de tue la luz morocromdtica actlie como eg
timulo sincrecnizente, se hace eviderte en los resultzdos ob
tenidos cuando se aplica un estimulo dnico ce luz monocromd
tica. . Qa:(Figuras 7. 8y ¢)., En la figura’é se obseiva
un fegistro tinico fe un ritmo SRG obtenido en condiciones
de oscuridad constante, Bl ritmo es unirodal y con un mé*;
mo de actividad en la noche subjetiva. Cuando se aplica du
rante 1z Ffese estzble del ritmo un nulso tnico de luz blan-
ca sobre 1cs ojos ( de 50 minutos de cdurzcidn), se oroducen
cambios.en el ritmo circidico nue se manifiestan nor la a-
p;ricién de ciclos transitorios cor una duracibdn veriable

( entre 1 v 3 dfas), después de lo:z cuales el ritmo circidico



TABLA |

RELACION

AMPLITUD

Ainm) | AcTIVIDAD-REPOSO | RELATIVA PROMEDIO | PERIODO PROMEDIO |  AMPLITUD TOTAL
PROMEDIO(a7a) r T (horas) Ato(%)
LUZ BLANCA. L) 5.0 229 62
LUZ AZUL ' |
(468) 1.0 13.0 27 28
LUZ VERDE
(868) '8 o 2s 68
LUZ ROJA -
L7 8.0 23.1 76
(630)

Caracter{sticas que presenta el ritmo circddico
electrorretinogrdfico, cuando se obtiene con
destellos de luz monocromdtica de diferente )N .
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se réasume con un Af:ue deﬁende*de la e e la rue se anlicd
el ‘estimulo lumincso. En lz figurs 7 se observa que el e-
fecte que.praduce un Adestellos ¢e luz a2zul (465 nm) de 500
1x de intensidad y 5C¢ de duracidn aplicado & las 19 he, es
1u1A¢4-de 2 horas. Le etapdz trensitoria que siguid zl estfi-
mulo fue muy breve. -En ningurno de nuestros egberimentos se
vié un cambioc en el nivel de oscilacibén ni para 1a luz blan-
carni ﬁara la luz azuls 21 valor de1? antes vy desﬁués del
nvlso fue el misme. En le Figure € observamos cue al eplicar

un pﬁlso de luz verde (565 rm) a las 18 hc se ve undp+ de

5.6 horas, una fase transitoria de ¥ 36 horas ¥ une marcada

dirinucidn en el nivel de oscilaciédn. Fs imnortante sefa-

lar que este cambio én el nivel de oscilacién se observd. en
un 78% de los casos. Los valores eV antes vy despuds de la
estimilacidn fueron iguales., En 1o Figura 9 observamos un
registro tiwicb de los efectos gue nrovoca un estimulo con
luz roja (630 nm) de las carécteristicas ve descritas. E1 Y
es igdal en laé dos fases estebles, antes v desbués del nul
50, Bl registro tinico qﬁe rostremos an esta figura, mues-

tra un Ad 4 des8 hores cuando el estimulo se aplica a las

14 he, con una fase transitoria de casi 36 horas. Es muy ine

teressnte hacer notzr sue le anliczeidn de luz roje nrovocd

en casi todos nuestros exnerimentos, notables aumentos en el
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Pigura 6.~ Registro tipico de un ritmo circddico kG

‘obtenido durente 7 dfas en condiciones constan
tes de temperatura y oscuridad. La f-se de ascenso y des
censo en la zmplitud totai de l& respuesta ponen de mani-
fiesto un ritmo circddico caracteristico de un animel nog
turno, con un nseriodo de 21 horas y uns relscidne¢/ede
1,03 Lz flecha marca el momento de aplicacidn de un esti
mulo de lugz blanca (500 lux durunte 50'), el que provoca
una etepsn transitoria de 12 horas y undg+ de 7.2 horas
(v fase obtenida, | fase esperada). -
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Pigura 7.- Gréfica que uuestra el efecto que provoca la
aplicacidn de un estimulo dnico de luz azul,
sobre el ritmo circddico ERG, obtenido en condiciones de
oscuridad constunte. La flecha marca el momento de apli
cacidn de un estimulo a las 17 he, lo que provocd un Ag+
de 2 horas sobre el ritmo (M obtenida, § tase euperada).
El neriodo transitorio que siguid a la aplicacidn del
est{mulo durd %20 horas, Kl valor de¥l fue igual antes
¥y después del estimulo, :
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Pigura 8.~ Efecto de la apllca016n de un estimulo lunino-,

so dnico de luz de color verde sobre el ritmo
ERG. La flecha muestra el momento de splicacidn del es-
t{mulo ( 18 hc) que provocd un A¢+ de 5.6 horas y una
disminucién grsdual e importante en el nivel de oscila-
cidn., Bl valor de T antes y después de la estimulacidn
fue el mismo (W fase obtenida, | fase esperada).
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Pigura 9.,- Esta figura muestra el camblo de fase provo=-- '

cado por la aplicacidn de un estimulo dnico
.de luz roja (setialado por la flecha) sobre el ritmo ERG,
a las 14 he. la etapa transitoria subsecuente al estimu-
10 fue de 236 horas y el Agl+ fue de 5.8 horas. Note el
aumento gradual en el nivel de oscilacién, El valor de ¥
fue igual antes y después de aplicado ‘el est:.mulo

(L fase obtenida, | fase esperada).
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Pigura 16.- Variaciones de amplitud del ritmo ERG ootenido

de un acocil sometido a 100 iux de luz blanca
iplicads en rorma constsnte durznte 5 dfas que duro el re-
El

—T14 =

sistro (los dos primeros no aparecen en la figura).

vulor del periodo es de 24,05 horas y tiene caracterfsticas
ie una especie nocturna: perlodo mayor en luz que en oscuri-
dad constante, actividad mdxima duraente la noche y minima

durante el dfa.
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';fnivel de oscilacidn siempre que se apliréé;’:égl"{zf‘e'*fié's',-;e y las
24 ne. Lo @dlicacién breve de luz 1'~<)Jat:a.mvc;c:7:o rﬁddificé el
valor de—’F .en forma significativa. | A

Curvas de respuesta de fase.

En 12 figura 10, tomada del trabajo de Fuentes-Pardo y
Ramos-Carvajal.(1983), observamos la amplitud y la direccién
de los cambios de fase en el ritmo circédico ERG provocaéos
bor es't.imulos ce luz blenea de 15 minutos de duracién y 200
lux de intensidad. En este caso particular los A¢- S€ Provo=
carén cuando el estimulo se anlicd entre las 20 y las %3 hc.
No hubo Af con estimulaciones entre las 13 y las 20 hc.“ La .
zone de transicibn de fase se presentd a las 5 he, y 105 a-
delantos (A¢+) se presentaron cuando el estimulo .se apiicé
entre les 5 y las 13 hc. Con base en los datos encontradds
nor estos autores, nosotros calculamos los valores ded) At
(érea ce la curva .de: 1o: atrasos) y del Ad (4rea de la cur
va de los adelar;tos) obteniendo una relacién At/Ad (18.10/28.47)
= 0.63. En la parte sunerior de la figura 1l observamos ia
CRFe obtenida al graficar los Af provocados por estimulos de
luz azul, durante 50' con unz intensicdad de 500 1x, en dife-
rentes momentos circidicos cel ritmo ERG.. La relacién
At/ad=0,69,. seflala una 4rea predominante de ‘adelantos para

esta )\ , los b.}ﬁ-- ocurren en la noche subjetiva (2 a 10 he)
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v los‘hﬁa'duraﬁte el dia=éh5jgfiv§ (i0 a 22 nc). Entre les
22100 y las Q3zod'hc la lﬁg'azulfnoveé cavaz de provocar 8.
En la parte infericr de la fig. 11 observamos las ceracterfs-
ticas de la ﬁRFt obtenida 21 graficar la fase vieja (lz que.
tiene 1 ritmo ER6 cuendo recibe el estimulo) como funcién'
de la fase nueva (medida un diz después de anlicacdo el esti-
mulo). En ambos casos el valor del U (horas) se igueld a2
3600; En esta gréfica se puede ver como los adelantos se ing-
talen antes que los atrasos, asi como la continuidad de la
curva. En la parte sunerior de la figura 12 se aorecian

las caeracteristicas de la CRFe mara la luz de e¢olor verde,

La relacidn At/ad=C.61 indicg un claro »redominio de los ade=-
lantos sobre los atrasos..Esté gr&fica muestre gbmo la 1luz
verde es capaz de srovocar .L¢+ durante las primerasihoras

del dfa ( ©1:00 a 06:00 hc) y A~ durante las primeras hores
de 1la noche (17:00 a 24:00 hc)e No se adrecian A¢ entre las
7 v las 13 hc., La parte inferior de la figura 12 muestra co-
mo 108 atrasos se instalan mds répidamente aue los adelantos,

al obtener una CRFt que muestra un trazo unimodal y continuo.

- La CRFe obtenicda rara la anlicacién de luz roja se ve en la

narte superior de la Figura 13. 5810 con esta A (630 nm)
la CRFe es bimodal, con un marczde predominio pera el érea
de los atrasos. Lz relacidn At/Ad es de 4.33., Este }. Dro-

voca atrasos en ritmo ER6 cuzndo se anlica tanto en el dia
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Figura 10,= Curva de resnueuta de fasc opntenida wl Zrem

ricsr la magnitud de Los cambios de fase nro-
vocrdos por estimulos de iuz olznca a difereate hora cir=
cddica, sobre el ritmo BRG., Tento Loz aderantos como los
atrasos se presentan en el dia subjetivo, (Tom=nda de:
Puentes=Pardo y Remos Cirvejel, 1983),
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Figura 1l,~- En la porcidn superior de esta figurs se aprecian
las curacterfsticas de 1 curva de resnuscta Jde fase estable
(URFe) obtenida @l gruficar la m.gnitud de ios coeubiros de fa-
se provocados por aplicacidn de pulsos breves de luz azul
(465 nm) como funcidn de la hora circddica de su aplicacidn.
El drea de los ndelsntos (=itusda en li aoche subjetiva) es
mayor que la de losz stransos, in 1o gorcidn inferior de la
figurs se observa la curva de respuesta de transicidn de fa-
se (CRPt) obtenida sl graficer el valor de la fase vieja en
funcidn de la fuse nueva, pora estos aismos estiumulos, N
Los atrasos se instalan antes que los sdelantos.

1

!
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FMigura 12,- Curva de respueste de rose estable (parte supe-
rior) para estimulos luminosos breves, de luz verde (505 nm),
aplici.dos sobre el rituo wiRG. Bl drea de Llos adelentos (yue
se encuentra en el dia sunjetivo) es mds raportuate vue el
drea de los atrasoc. Lo Cilt (perte iferior de la rigura)
wuestra un treso continuo en donde Log wtroros y Los ade-
lantos, se instaian casi rimultdnecumente,
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Figura l3.- En la parte superior de esta figura, se ovservan
las caracterfsticas de la CiFe obtenida al aplicar estinu-
los de luz roja, en diferentes momentos del ritmo cireddico
BRG. El drea de los =trasos es més imporuante que la de
adelantos, éstos se provocan tento en el dfa como en la no-
che subjetiva, La parte interior de la figura muestra la
CRFt obtenida para los mismos estimulos. Es imporvante hae-
cer notar oue estd curva es discontinua y sélo muestra a-
trasos, -
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Fiaura 14,=- Grificrs que muestran la magnitud de los cam-
bios de tmse como tuncidn de lu longitud de
onda utilizada, cuando los estimulos se aplican a las o ¥y
12 he, In ambos casos, la magnitud de los cambios de tfase
es muy grande.
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Pigura 15.- Estas dos grifices muestrsn la mugnitud de los
cambios de fase que provocan estimulos con di-
ferente A cuando se aplican a las 18 y a las 24 horas.
La gama de sincronizacidén es muy reducida, en comparacidn
con los estimulos aplicndos & las 6 ¥ _a_.la\ls_ 12 he.
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como en la noche subjetiva. Es interesante hacer notar que
la luz de color ;'ojo srovoca A’i en cuzlruier momento cir-
cédico.. lLa prorcidn inferior de la figura 13 muestra la CRFt
obtenida para estimulos de 630 nm. En forma clarz podemos
apreciar como los atrasos se instalan antes que los adelan-

tos y como vara esta )\ se tiene un tram discontinuo al gra=-

Ficar la 75 vieja en funcién de 1a $ nusva. (LOS DATES De Whs cRF:

TAeWA 2 ),
Cuando graficamos la magnitud del cambio de ¢ Como cone

secuencia de la )s utilizada (fig. 14), observamos due a

las 6 hc el sistema presenta una mayor sensibilidad, en re-
lacifén a lo 7ue se observa a las 12 (fig. 14), 18.y 24 hc
(fig. 15).. También podemos ver como los atrasos se presen-
tan cuando se avlica luz roja ( 6, 12 y 24 hec) vy los adelane
tos cuando la A utilizada es de 565 nm ( 6, 12 y 24 hc). La
excepcién a este comdortamiento se observa a las 18 he (fig.
15) cuando la luz roja provoca adelentos y la luz verde atra-
sos. La luz de color azul (465 nm) provoca adelantos a las

6 hc y atrasos a las 12 he, sin provocar Af a las 18 y a las

24 hc.

Efecto de la aplicacién de luz monocromética en forma conti-

nua sobre el ERG.,-

En la figura 16 observamos un registro tinico del ritmo



TABLA 2

Niamy  |AREA DL SRASOS Aoeﬁiﬁ'&ﬁm nEuAcioN ar/ad | oSciLAcion
LUZ BLANCA 18.10 28.47 0.835 NO CAMBIA
e 34.97 - 80.67 0.690 NO CAMBIA
LWz venoe 31.50 51.01 0.617 o

i 68.47 15.80 4.333 | JoMENTA e

Resumen de las caracteristicas de las curvas de
respuesta de fase estable, obtenidas cuando se
aplican pulsos breves de luz monocromitica sobre

el ritmo circddico

|

ielectrorretinografico.
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ERG obtenido en condiciones de iluminacién constante
(\00 1x de luz blanca)., E1 valor7¥ de la poblacién fue de
24,3 horas (mayor que en oscuridad constante, fig. 6). La
amplitud mé&xima del ritmo se localiza zlrededor de las 24
horas. Cuando la iuz aplicada en forma constante es de 465
nm se aprecia un descenso en el nivel de 1la oscilaci&n de
casi 50%, en commarzcibn con el valor cue se observa para
la amplitud del ritmo en iluminacién constante (porcién infe
rior de la fig. 17). La porcién superior de la fig. 17 mues
tra el valor de la acrofase para esté )L cue se obtiene como
resultado de ajustar los datos de amplitud ERG cque se produ=-
jeron en cinco experimentos. E1l vector principal se sitlia
en 210°( a las 14:00 horas). La elipse que se muestra en la
ounta del vector que sefizla le acrofase corresponde a la ex=
presién del error estadistico y se calculz al mismo tiempo
que se ajustan los datos del ERG, a través de un programa de
funcién de seno trigonométrico modificado. En la parte su=
perior de la figura 18 se ve cue la acrofaée promedio tiene
un valor de 15 ° (01:00 horas) cuzndo se aplica luz de co-
lor verde ( 565 nm ) durante varios dfas sobre 12 oscilacién
circldica. La vorcién inferior de la misma figura muestra
uno de los trazos tipicos ERG obtenidos con esta A Yy que

conjuntamente con 4 exnerimentos mis, vermitid realizar los
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c&lculos mencionados. la figura 19 (parte inferior) muestra

el aumento en el nivel de oscilacién del ritmo circidico

ERG cuando se adapta a luz rojz de 630 nm. Si btien el ni-
vel de oscilacibn disminuye ligeramente los dos primeros dias,
su aumento subsecuente es considerable, En la porcidn supe-
rior de la misma figura se puede observar como se ha inver=-

tido la sﬁ del ritmo: la acrofase se sitda a 180° (12:00 horas),.

Czracteristicas de la oscilacién ERG cuando recibe luz mono-

crombética en forma de fotoneriodos.-

Las tres figuras siguientes son Fotografias de registros
tinicos de ritmos circédicos ERG sometidos a fotoveriodos,
en donde la luz tiene una diferente comnosicién espectral en
cada caso. El objetivo orimordizl en esta cerie de experi-
mentos era definir la caracidad sincronizadora de la luz mo=-
nocromética cuando es arplicada neribdicamente. El resultado
de la aélicacién de 8 horas de luz azul durante el dia, alter
nadas con 16 horas de oscuridad (08:00 a 16:00 horas), se
aprecia en la primera parte de la figura 20, El1 vzlor pro=-
medio deesta oscilacién es de casi 2.5 mv y una vez que la
eplicacibn del fotoneriodo se suspende no se aprecia posefec-
to. Es interesante hacer notar como la amplitud del ERG si-

gue claramente el patrbdn de anlicacién de la luz. Cuando la
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relacién luz azul-oscuridad se invierte (luz: 20:00 a 4:00
horas), el valor total de la amdlitud de la oscilacién es
menor que en el caso anterior ( cuando la luz se aplicz en
las horas del dia): 2.0 mv y el posefecto observadoe cuando

se suspenden los fotoperiodos dura aproximedamente 48 horas

{ segunda parte de 1z figura 20). También en este caso, se
observa como 1la amal@tud del ERG disminuye de manera imnor-
tente durante el intervalo de zolicacibdn de la luz, aunque
és imnortante hacer notar, como durante esta étapa, se anre-
ciz una pecuefla zona de "escame", en laz cual la amrlitud del
ritmo aumenta 0.4 mv, a pesar de la luz.

En la figura 21 ohservamos un exverimento tinico en el cue

se hicieron las mismas maniobras que en el caso anterior, ne=-
ro en esta ocasién se aplic6 luz de color verde ( 565 nm). Aqui,
igual que cuando se 2"ica luz de color zzul, la amnlitud to=-
tal de la oscilacibdn es mayor cuvando la fraccibdn de la luz

del fotoveriodo se eplica durante el dia que cuanéo se anlie

ca durante la noche. el efecto que produce la luz.de esta_.>u"p_

es mas conspécuo cue el oroducido por la luz azul, y llama
le atencién el observar como 15 oscilacién libre cel ritmo
se readquiere en cuanto cesa la aplicacién de 1z luz (no hay
posefectos).

La figura 22a muestra el efecto de aplicar luz roja ( 630
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rm) durante 10 horas sobre el ritmo circédico ERG (7:00 a
las 17:00 horas) durante tres dfas. En este gruno de exne-
rimentos, la amnlitud del ERG sigue fielmente al fotoperio-
¢o aplicado: disminuye cuando se aplica la luz y aumenta
considerablemente cuando esta se-suspende. Al contrario de
_lo que ocurre con fotoperiodos aue contienen luz azul y lui
verde, cuando se aplica luz roja, la amplitud total de los
ciclos es mayor cuando la luz se anlica durante la noche cue

iwrante el dfa,.(figura 22b); en esta misma figura podemos ob-
. xvar que cuando 1z porcidn luminosa se zplica de las 19:00
2 las 05:00 horas, lé amrlitud ERG disminuye en forma inmedia-
ta y cuando aquélia cesa, provoca un efecto de "rebote" que
consiste en un gran aumento inicial de amplitud ( 2.3 mv),
a pesar de cue encondiciones de oscilacién libre, el ritmo
circidico presenta durante estas horas ( 6:00 a 11:00 horas)
su valor mis bajo. El posefecto orovocado es discreto y
reversible en todos los exverimentos. Cuando la luz se aplie
ca durante el dfa, llegd a orovocar posefectos hasta de 5

dfas, cue en dos de seis experimentos fue irreversible.
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Figura 17.- La parte superior de esta figura, muestra el va=-
lor de la acrofase (flecha continua) calculada al hacer un
ajuste de los datos de la ampiitud del ritmo ERG que se obtig
ne bajo adaptacidn_a la luz azul (465 nm)., El valor de la a-
crofase para esta A es de 210° (circulo interno) que equivale
a las 14:00 horas (circulo externo). ULa flecha discontinua
sedfiala el valor de la acrofase para el ritmo obtenido con luz
blanca (0", 24:00 horas). La elipse que roden a la punta de
la acrofase corresponde al valor del error estandar. El trazo
inferior corresponde a un registro ERG tipico obtenido bajo
adaptacidn a la luz azul, €5, = GO ewiwn,
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565nm
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Figura lg.- Esta figura muestra que el valor de la acrofase
ec de 15 (01:00 horas) curndo se le aplica luz de color vere
¢ 2n forma contf{nua; este valor es muy similar al que

‘enta la oscilacién cuando recibe luz blanca durante va-

s dfas ( 24:00 horas). La desviacidn estandar es de W2 mm.
1 trazo inferior muestra las caracteristicas del ritmo ERG
oi.senido cuando se encuentra baio adaptacién a la luz de 565
nm., no se aprecian cambios en el nivel de oscilacién.
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Figura 19.- Esta gréfica muestra que el valor de la
del ritmooERG cuando se le aplica luz roja en forma
es de 180 (12:00 horas). E1 valor de la desvizcidn
dar es de 100" (trazo superior)., El trazo inferior
un registro tipico ovbtenido bajo irradiacidn de 630
la inversidn de fase es evidente; note el paulatino
en el nivel de oscilacidn. '
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cont{nua
estan-
muestra
nm.
aumento
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Pigura 20,- Esta gréfica muestra la disminucidn que provoca

"~ la luz azul (465 nm) de 100 lux de intensidad sobre el rig

mo ERG cuando se aplica a través de intervalos regulares, al
ternade con periodos de oscuridad (fotoperiodo).--las barras- - ---—-
en las abscisas seflalan que la luz se aplicd durante 8 horas——— — -
en el dfa (de las 8:00 a las 16:00 horas) y la amplitud del

ERG disminuyd 60%; la suspensién del fotoperiodo no provocd
posefectos. Cuando las 8:horas de luz se aplicaron en la no-

che la amplitud de la oscilacién aumentd dos horas antes del
apagado de la luz, E1 final del fotoperiodo provocd un discre

to posefecto, ’
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Figura 21.-~ Esta figura muestra un experimento similer al

mostrado en la figura anterior, sunque en este
caso se aplicd luz de color verde. (565 nm) de la misme in-
tensidad. Ias b2rras de las abscisaes indican el intervalo
durante el cual se aplicd la luz, EL efecto que provoca es-
ta A es m£s intenso que el que provoca la 1luz azul y la sug
pensidn de los fotoperiodos no provecs posefectos,
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] Figura 22b,- En esta figura la 1luz roja (630 nm) se aplicd
10 horas durante la noche. Se puede observar como el cese
] de la luz provocd un importante incremento en la amplitud
del ERG a las 6:00 horas., El posefecto provocado por el
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DISCUSION, -

El andlisis de nuestros registros de actividad ERG, uti
lizando destellos de luz monocromédtica para su obtencidn, o
ne de manitiesto un cardcter unimodal del ritamo :ZRG con las
mismas caracteristicas circddicas que se¢ nan reportado cuan
do se obticne con iuz blanea (Ardcnigs y Puentes,1970; Page
¥y Larimer, 1975; Puentes-Pardo e Incldn-Rubio, 19681). En
les figuras 3, 4 y 5 se pone de manifiesto una duracién de’¥
cercana & 24 horzs, uno actividad ERG minima al mediodfa y
¢-mbios de algunos pordmetros del ritmo (amplitud, periodo,
relacién =/g ) msocimdos con las condiciones de iluminacidn.
Es intereszante hacer notar que a pesar de que se utilizaron
intensidudes idénticas para cnda una de las').probadas, la
amplitud relative para la oscilacién obtenida con el color
azul (465 nm) aumentd cons.iderablemente en el mouwento en que
se hizo el cambio de luz blanca a luz azul (primera parte
de la figura 3); esto no ocurrid ni para la luz de color ro

jo {(fig. 5) ni para la luz de color verde(fig, 4). Para las

tres )- estudiadas, la amplitud de la oscilacidn cambio en
forma proporcional a la intensidad luminosa. En el caso de
la luz azul T es mayor con intensidades altas y disuinuye

a m>dida que estas son menores, el valor de la relacidn'n/b_.

aumenta a medida que se eleva la intensidad luminosa.
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Bn ningin experimento. cambio significativamente el nivel de
oscilacidn, Kl sistema circadisno ERG se coaporta como sis
teme diurno cuando se obticne con destellos de luz azul y

de luz roja (a mayor intensidad, mayor valar de v Y de la re
lacidn ~/¢_ ) en tanto que se comporta como sistema nocturno
cuando se obtiene utilizando luz de color verde ( a mayor in-
tensidad luminosa, menor duracidn de 7' y menor u/é) de acuer
do & lo propuesto por Aschoff (1960). Todos estos dstos son
consecuentes con el h:echo de oue el ritmo ERG en el szcocil

es de nafuraleza enddgena y el que se establezcan
claras diferencias de acuerdo con el tipo de espectro lumino-
;0 empleando, va de acuerdo con la proposicidn de que exis-
san dos grupos de fotorreceptores presentes en los ojos de
estos crustdceos, capaces de modificar las caracteristicas
del BRG de acuerdo con la A que se reciba. El1 efecto que
provoca la luz monocromdtica en los sistemas circddicos se

ha estudiado muy poco, sin embargo Bruce y iinis (1969) hean
determinado el espectiro necesario para que los pulsos.de.luz. . .___
monocromdtica inicien el ritmo circddico de eclosidn en la

mariposa Pectinophora gossypella. Sus resultado: asemejan

en términos generales, & los que han sido encontrados para
el sistema circéddico del microorganismo Neurospora, por

Sargent y Bridges, em 1967 y en la mosca Drosophila por Frank
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y Zimmerman {1969): existe una zona amoliz en el color azul,
muy eficez para iniciar la oscilacidn circédica. La efecti-
vidad ve declinando & medida que el espectro utilizado se

aleja de 490 nm; la luz de 520 nm carece de efecto sircroni
zador sobre estos sistemas. Al estudiar lo cue ocurre en o-
tro sistema circidico, el de l: migracidm de cleronlacstos en

Acetabularia mediterrznea (Schmid, 19£6) la luz azul es cz-

naz de provocar adelantos y atrasos de fase cusndo se anli-
ca en Forma simulténez con luz roja; edemés, le advlicacién
continua de luz zzul provoca cambios enV s 10 7ue orobable-
mente indica que el sistema posee un mecanismo cue mide la

intensidad luminosa. En nuestros resultados (tebla 1) pue-

de apreciarse como el efecto de la luz azul sobre la osci-

lacién difiere importantemente ¢el encontrado al aplicar
luz de color verde o de color rojp, sobre todo en lo aue se
refiere al valor del periodo y 2l de amplituéd rslativa,
Bsta difercncia en los resultados, podria estar en relacién
con el niimero de fotorreceptores para cada colcr cantenidos
en el ojo compuesto del acocil; en tanto que los receptores
para el color verde son abundantes, lo0s cue responden el co=-
lor azul=violeta son sumamente escasos.

Se han rezlizado algunos trabajos que analizan los fac=-

tores que nudieran estar involucrados en la recspuesta de los
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fotorreceptores retinianos a la luz monocreméticz y es muy
interesante hacer noter que las medidas en la funcién de sen
sibilidad espectral difieren con relaciédn al método de eva=-
luacibn que se utiliza; asi, cuando Kennedy vy Bruno (1961),
Goldsmith y Pernfndez (1968), Wald (1968) y Goldsmith (1986),
determinaron estz funcidn a través de la amclitud del ERG,
le k.méxima encontrada en el acocil es ée 565-57C nm y de
425-440 nm, sin embargo, el valor de los dos nigmentos fotp
iibles extraicdos por Wald (1967) tienen una absorcién mé&-
7a en 510 v 562 nm, lo cue sugiere un sistema sensible al
eamarillo-verde. Lz discrepancia de los pocos nanométros en-
contrada ‘entre la ). méxima del nigmento y el dico de sen
sibilidad éel ERG encontrzdo en condiciones de zdantaciédn a
laz oscuridad se atribuyd al opapel due juegan los pigmentos
retinianos accesorios en el ojo del acocil. La migracién de
los grénulos de pigmento dentro de un foteorrecentor en el
0jo de un crustéceo est§ asociada con la desrolarizacién in
d&-cida mor la luz ( Stavenga, 1979; Frixione y aAréchiga,1981).
i ng y Goldsmith (1977) aislaron quirdrgicamente el pigmento
aucesorio distal y obser;aron una grén coincicdencia entre los
valores de las medidas de los registros intracselulares y los
encontrados mediante microespectrofotometria por Wald en 1967.

En un trabajo oosterio, Olivo y Chrismer (1980) encuentran
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en el ojo aislado del acocil Procembarus clerkii, que el es

vectro de sensibilidad pera la migracién del pigmento es i=-
guel al ecpectro de sensibilidad del ERG, enoyzncdo fuertemen-
te 21 hecho de que es la resnuesta visual la cue inicia 1la
migracibén de los pigmentos accesorios em los ojos de. los crus
téceos. La excepcibn a este .hecho se plantea para la luz de
color violeta (440 nm), ya aque el nigmento resnonszble de la:
resouesta a ésta l se ha ubicado en la Ba. célula retinular,
que carece de grénulos de pigmentos zccesorios (Krebs, 1972).
Si observamos aue el valor de la luz azul que nosotros utili-
zamos (465 nm) se acerca mucho al valor de la de la luz vig
leta (440 nm) cue active en forma directa a la octava célula
retinular, nodriambs proponer aue las diferencias.de la luz
azul con otras );, tal vez se debe al papel que estén desem-
peflando los pigmentos retinianos accesorios: en tanto cue .
estarfan modulando la respuestz del fotorreceptor hacfa la
luz verde o roja, no tendrian ninguna carticipacién con re-
lacién 2 la luz azul,

La capacidad que tieme la luz monocromética para sincro-
nizar al ritmo circédico ERG mediante la aplicacién de pul
gos tnicos queda. evidenciado en las figuras ~ 7, 8y 9,

Es muy interesante hacer notar los cambios en el nivel de

oscilacién cue orovocaron en este ritmo la luz de color ver
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de y la luz de color rojo. BEstos cambios sélo se observaron
cuando €l estimulo se adlicéd entre les 12 y las 24 horas cir
chdicas, en tanto cue su presentacidén fue ocasional cuando
lz estimulacién se hacia en otros momentos circddicos. No
se observaron cembios en el nivel de oscilacién ni con luz
blanca ri con luz azul. El descorocimiento de los procesos
generzdores cel ritmo circéédico, impide nue se explinue esté
orooiedad sin embargo, es probable due este relacionada con
el tino de energia avplicada y no con el momento de azlicacién
del estimulo. Los cambios de fzse provocados por los estimu-
los en diferentes momentos circddicos, permitieron construir
las CRFe (Aschoff, 1965 a,b; De Coursey, 196C) y tal y como
fue propuesto por Enright (1365) la proyeccién unidimensio=-
nal de una CRF da una idea del grado de sincronizacién del
cistema circldico exolorado. Acerca de las CRFe obtenidas
»or estimulos con luz blanca se pueden hacer las siguientes
generalizacionegz (1) el dia subjetivo ( de las 0 a2 las 12
he) se caracteriza por respuestas peaquefas a la luz; (2) la
noche subjetiva ( de las 13 a las 24 he) tiene una mayor sen
sibilidad a 1os pulsos de luz; (3) se provoca un atraso de
fase cuando el estimulo se aplica al final del dfa subjetivo
y al orincipio de la noche subjetiva; (4) los adelantos de
fase se dan en la narte tardfa de la noche subjetiva y al

comenzar el dfa subjetivo.
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Otra observacién es aue la relacibén atrasos/adelatos (At/Ad)
es menor a medide que ¥ disminuye (Daan y Pittendrigh, 1976b).
Lz sincronizacién por 1luz se ha derostrado para organismos
integros y nara brganos aislados(Menaker y Wisner, 1983;
Tzkahashi y Mencker, 1984), obteniéndose en algunos casos la
CRFe correspondiente (Remé y cols., 1986). La cznacidad de
sincronizacibn también ha duedado demostrada con la aplica=-
cidén de pulscs de oscuridaed en un sistema circédico adantado
& la luz (Boulos y Rusak, 1982)., En 1983, Fuentes-Pardo y
Ramos=Carvajal obtuvieron la CRFe para el ritmo circédico ERG

en el ojo compuesto del acocil Procambarus bouvieri; lz cure

:3 unimodal con una zona de transicién de fase a las 5 he

n una relaciédn At/sd cercanz a la unidad. Cuando compa-
ramos estos resultados con los obtenidos por nosotros, coin-
cidimos en la unimodalidad de las CRFe para cos de las ),prg
badas, sin embargo existen discrepancias importantes. En 4l

caso cde las X que corresvonden a 465 nm y 565 nm, la relacién

At/Ad indica predominio de los adelantos {figs. 11y 12)3— - P

aunaue en el caso de 1a luz a2zul su pico mdximo se localiza
en la noche subjetiva (13 a 24 he) para la luz verde ocurre
en el dfa subjetivo (01 a 12 hc). Los resultados parz el co-
lor rojo contrastan con lo anterior: el Area bajo la curva
predominante est& constituida nor los atrasos y la curva es

bimodal. Ademds, la zona de transicién de fase se sitla
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exactamente a lazs 12 hc (fig. 13). Las carecterfsticas de
las CRFe estén resumidas en lz tabla 2.

Estos datos permiten cuantificar la respuesta del sistema
circédico ERG a la luz monocromética. En el acocil, diver=-
sos métodos exnerimentales han proporciorado informacién de
las dos funciones de sensibilidad esnectral nara los foto =
rreceptores retinianns., Una situada en ® 570 nm (Wald, 1968{
Goldsmith vy Fernéndez, 1968) v otra en ¥ 440 nm, adue sblo es
evidente con adaotacibn a la luz roja ( Kong y Goldsmith, 1977;
Wald, 1968; Goldsmith, 1978). A nesar de aue no se ha entrai
do ur digmento fotosensible esnecifico para el color rojo,
Suzuki y cols. (1982) han descrito un sistema rodonsinz=-por=-

firoosina en el sistema visual de Proczmbarus clarkii. La

sorfiropsina es un vigmento visual que tiene al 3-dehydérore-
tinzl como cromdforo, que absorbe )~ mayorss cue la rodov-
sina y cuya concentracién en el ojo, varia con la temneratu-
rz de manera inversamente pronorcional. Por otra parte, mu-
chos zutorss han caracterizado las‘resnuestas ERG nara esta

)[ ( Goldsmith, 1978, 1986; Wald, 1968). Tal y como ha si=-
do ohservado por otros zutores (Pittendrigh, 1957, 1965;
Enright, 1975, 1976) nuestros registros muestran que desoués
de que se ha aplicado un estimulo luminoso breve sobre la

oscilacién circédica, se presenta un estado transitorio, en
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donde 1a duracidn de U , ¥ la amplitud se desorganizan »or
completo. Las caracterfsticzs de esta &tznd dependen de ma-
nera fundamental del momento circédiéo en el gue se anlica
el estimulo, de la intensicdad y del efecto ( adelanto o atra
30 ) sobre lz oscilacién. Nuestros resultados muestran que
cuando se grzfica la fase nueva en funcién de la Ffase vie=-
ja (CRFt), es posible observar como los ztrzsos se instalan
en menos éfas gue los adelantos. Esto se observa més clara
mente cuando se utiliza luz de color verde ( fig. 12) y luz
de color rojo ( fig. 13). Nuestros resultados coinciden con
los observedos vor otros autores cuando utilizaron luz dlane-
ca como sincronizador (Pittendrigh y Bruce, 1959; Pittendrigh,
1965). Con bese en sus hallazgos, estos autores oronusie-
ron quellos ciclos transitorios indican que la oscilacién

es e; resultado del .trabajo de cuando menos dos osciladores
cue normalmente estin acoolados entre sf, pero sue son breve-
mente perturbados vor el estimulo lumiroso. Ademés de oro-
vorcionar informacién sobre la recuveraciéﬁ del marcapaso. .
después de la anliczcién de un oulso, las CRFt han sido uti
lizadas para tratar de conocer la estructura interna de un
oscilador bioldgico. Winfree (1970, 1973) y Pavlidis (1973)
definieron mateméticamente las CRF obtenidas con estimulos
intensos y débiles y llegaron a la conclusidédn de que ambosl

tivros representaban un sistema dindmico bidimensional simnle.
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3in embargo, Xawzto (1981) examind la nosibilidad de obtener
zlguna informacidén o restricciébn con un rmocelo de ecuaciones
quz describe un oscilador bdioldgicn utilizendo el estado es-
tzble vy el transitorio de la CRF. Este autor probone, coOn
base en un enélisis meramente analitiéo y tonolbgico y con
base en las discontinuidades encontracdas, cue =21 oscilador
circAdico en la mosca Drosophila=no estz formaco por un sélo
oscilador de dos variables., Su intersretacibdn meanejz dos
osciladores ciclo-limite aconladoz entre si aque son capaces
de simular cuzlitativamente las CRF en esta especie.

Lz dnica CRFt discontinua en nuestros resultados es la ob
tenida pera la luz d¢e color rojo; si consideramos Jue la
resouesta al color rojo por parte de los fotorreceptores vi
suales esta dada por una combinacién dé cuzndo menos ¢ gru-
nos de estos, es orobable que le hivétesis de Kawato (1981)
pueda también prononerse en este caso.

En algunos mamiferos adultos ha cido nosible detewminar
12 sensibilidad esoectral de los fotorreceptores retinianos
aue estin involucrados en los cambios de fase del ritmo cir
cédico estudiado. Joshi y Chandrzshekaran (1985) obtuvieron
la CRFe apnlicando luz blanca 2l ritmo circédico motor de

vuelo en el murciélzgo Hipposideros speoris y también deter

minaron que la curva de sensibilidad esnectral para los ade-
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lzntos de fase tiene su méximo en 520 nm, en tanto que la de
los atrasos tiene su méximo en 430 nm.
Nuestros resultados muestran dos grunos de fotorrecento-
res funcionales, 2ue res»onden selactivemente a dos longitu
des de onda diferentes y fue en la mayoria de los casos nro

vocan cambios de fase con signos oouestos. La luz rojaz pro=-

,voce atrasos de fase cuando se aplice & las 2, 6, 12 y 20 he

(figs. 14 v 15) en tento que a esas mismas horas circédicas
:on excepcidn de he=20) la luz verde genera zdelentos (mis-
. > figuras). Con base en estos resultados pocemos nroboner
dos grunos de fotorreceptores ressonsables de los adelantos
(565 nm) y de los atrasos (630 nm) de fzse er el ritmo del
acocil Procambarus. Sin embargo es necesario considerar que
estas respuestas se obtuvieron a un nivel fotépico de ilumi-
nzcibn (500 lux durante 50°') y serd necesario establecer si
los cambios de fase & un nivel escotédoico son iguzles.
Pitterndrigh y Daan (1976a,b) han simulado tebdricamente,
que el inicio y el final de la oscilacién éircédica en-anima
les nocturros se controla mediante la interaccién de dos
osciladores aconlados entre si: el oscilacdor Atz (atarde-
cer) y el Ama (amaneqer). Si nosotros cbhservamos en nuestros
resultados que en las horas de la mafiena ( 6 y 12 hec, fig. 14)
oredominan las respuestas vara adelantos, a exvensés de la

utilizacién del color verde, y en las horas del atardecer.
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(18, 20 y 24 he, fig. 15) predominan los &trasos orovocados
vor la aplicacién de luz roja,y postulamos dos grunos fun-
cionales de fotorreceptores: V (565 nm) que provocan los
m&ximos adelantos de fase, y R (630 nm) cue provocan los
méximos atrasos, podriamos entonces Droloner Ggue dar: nues-
tro caso varticular, los fotorreceptores V tienen un mayor
control sobre el nscilador Atz. La coevistencia de dos sis-
temas con sensibilidad espectral diferente, ha cido descrita
en otros ritmos circhdicos (Mote vy Black, 1981; Feldman y
Dunlap, 1983; Takahashi y cols., 1984; Hariyema y cols., 1986).

Por otro lado, tzmbién resulta evidente que los cambios
de fase devenden tanto de lé A como de la he de aplicacibn
del estimulo. Al graficar la magnitud de los cembios de fase
obtenidos en funciébn de 1z l emnleadz, observemos que el gra-
do ée sincronizacién devende también de la sensibilidad del
sistema oscilante,

El empleo de diferentes X cue a su vez actéan como agen=
tes sincronizzdores del ritmo ERG, nrovoca modificzciones par
ticulares en lz frecuvencia del ritmo circéddico, aue vor su-
nuesto se reflejen como cambios en la fzse de la oropia oscie
lacibén. Al anlicar 1ﬁz roja sobre la oscilaciédn en forma
continua, la zcrofzse del ritmo se sitha a 180° de diferencia
con relaciédn a2l efecto que la luz blancad orovoca sobre el rit=

mo ERG ( la acrofase se presentz a las = 24 horzs: fig. 19).
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41 emplear luz azvl (Ffig.17) la acrofase se ubica a las

14:0C horas, 2n tanto aue el efecto observado var:s la luz
verde e similar al "ue provoca la aplicacidén de luz blanca
(fig. 18), ya ~ue la acrofese estz situadz a2 les C1:00 horas.
Le luz roja continua, »rovoca la mevor diferencia de fase
con relacibn e la luz dlanca, en tanto <us esta relacibdn es
casi nula entre lz luz verde vy la luz blanca. Zsto nodria
anovar lz proposicién de ~ue existen dos gru~os de fotorre-
centores funcionzles cue manejen diferente a la oscilaciédn

ERG cdependiendo de 1la X aua reciban. En tcdos 1os casos el
vélor detg fue mayor que el valor ¢e ¥ obtenido en oscuridad
constante, B1 7 del ritmo en oscilacién libre devende (Aschoff,
1979): de la esnecie estudieda, del estado fisioldgico del
organismo, de las condiciones ambientales (intensidad,tem=-
nveratura) de la historia previa y, podriamos afladir, de 1a
comhosicién espectral de la luz, ya Jue el valor de® obteni- /
éo con luz roja es mayor que el encontrado_cuando la tue se
anlice es luz azul (figs.l7 y 19). Nuestros resultados coin-
ciden con la pronosicién de Daan y Pittendrigh (1976 ¢), auie_
nes seffalan que la arlicacién de luz continua sobre. los sise
temas circidicos provoca cembios sobre la velocided angular

del ritmo en cada fase, y aue ademds, utilizando este oro=-

cedimiento se tiene evidenciz indirecta de cuzl seri el
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efecto cue provoczré la luz continuz "ue se anlique en for-
ma de fotoperiodos. Nosotros nudimos observar cue cuzndo a-
pliczmos 1luz a2zul en forma c-ntinua (fig. 17) la acrofase
esté a lzs 14:00 1o cue coincide con un A¢en la CRF obte-
nida pare la C2F de la misma longitud de onda. Lz luz verde
(fig. 18)tiene unz acrofase en 20° (01:00 horas) mue coin-
cide tzmbién con un inciniente adelanto en la CRF nzra esta.
A 3 en €l caso de la apliczcidn cde luz ds color rojo, la
coincicencia es afin m&s clara: la acroface se sitfia en 180°
(12:00 horzs), esto es, en el punto exzcto en donde ocurre
la transicién de fsse pare el color rojo en lz corresnondien=
te CRFe, Estos resultecos ce podrian explicar a través de
un mocdelo obtenido por Daan y Pittendrigh (1976 a,c) cuando
exnloran a través de simulaciones en computadorz si la forma
de la CRFe puede provorcionar informacidn vzra poder orede-
cir los efectos de la anlicacibdn contfnua de luz sobre un
sistema circddico. Lés hindtesis oropuestas son: a) cue una
transformacidn lineel simnle de la CRF del marcapaso nrodu-~
ciré unz curva velocidad-resvuesta (CVR); b) cue 1la luz
anlicada en forma constante produciréd cambios en laz veloci-
dad angular (V) sobre el marcapaso, en cada fase del ciclo;
c) que el cambio en la velocidad angular (AV) de cada fase

del ciclo, tendré el mismo signo cue el Af causado vor un
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pulso breve en esa face; d) que lz magritud de Aes DTrOpPOr-
cionel a la del corresoondientet}?; y e) me el pf , 21 i-
gual que el.nﬁdependen de 1la intensidad del estimulo.

Esto impliczria que la luz continua »rovoceriz un en-
lententecimiento del mercznzso (Av=) en la dltima parte
del dfz subjetivo y cue durante 1z (ltimz narte de la noche
los estimulos provocarian atrasos de fase, asf{ comc también
un aumento en la velocicdad (Av+) en la fltima parte de la
noche subjetiva v al comienzo del dfa provocéndose unag+
en la corresnondiente CFR, El ceambio neto en la velocidad
angular sc observarfz como un cambio en el valor de Y (paan
vy Pittendrigh, 1976 que dependeria de la formz de la CRF
(equivalente & la CVR); esto reorecsentariz un alergamisnto
de :E y tal y como nosotros lo corroboramos con nuestros da-
tos: en oscuridad constente el valor de? fue > 24 horas,
en tanto 7Jue en 1ué continua, el.i? siemore fue mayor de 24
horzs, incluyendo el exnussto a luz monocrmética. Lz uti-
lidad 7ue representa este método nara nredeéir.los efectos
de la luz continua, serfz la de exnliear la coordinacién re-
lativa de algunos marcepasos con la luz, a traves de modelos.

El 4ltimo gru»o de experimentos que realizamos consistid
en determinar la cenacidad de sincronizacién aue tiene la
luz monocromética, sobre el ritmo ERG cuando se incluye como

parte de un fotoneriodo,



—96
Algunos autores han arnlorado esta capacidad de la luz mono-
cromdtica y han encontrado resultzdos muy interesantes.,

Gordon y Browvn (1871} decidieron observar lo cue ocurria

cu

«©

:ndo el ritmo circédico de temperatura en el ratdn Feroge
) a

nathus nenicillatus era sometido @ un regimen de una hora de

luz monocrom&tica (a las 21:CC norzs) y & 23 de oscuridad.
Las )\ que resultaron ser eficaces como sincronizadoras son:
450, 500 y 525 nm. Cuando se utilizaron otras longitudes
de onda { se probaron desde 3CC hasta 725 nm) el sistema
circiéico lo interpretd como unz concdicidn de oscuridad com=-
pleta, BEn este trabajo los autores encuentrean aue lak.més
zfectiva marc »Provocar atrasos de fase, no estd en la regién
espeetral:del rojo, como ocurrié en nuestros expsarimentos,
sino ~ue se =itda en la regién zzul=-verde, lo sue probable-
mente va de acuerdo con la funcidn y el niimero de bastones
en @l ojo de este ratén (Xarli, 1952; Bonaventure, 1961).
Bs importante seflalar cue en este trabajo los autores no de-
finieron 1z relacidn energiz-respuesta como Puncidn de 1z )s,
por lo tanto no pudieron caracterizar en forma adecuada lecx

A . para nrovocar cambios de fase o sincronizaciédn
fotoneriddica en este ritmo circidico.

El fotoperiocdismo es probablemente, el orimer ejemnlo

fehaciente de cronometric biolégica aue se ha  documentado
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(Garner y Allard, 192C) y se acenta, casi en forma uninime
Jue su control se ejerce a través de zlgin marcador ée tiem
no como el involucrado en la ritmicidad circddica (Szlisbury,
1969), Algunos autores (Borthwick.y Douwns, 1964; Takimoto
y Hzmner, 1965; Cumming, 1972) han demostrado neriodicidades
circidicas en 1z sensibilidad a perturbaciones a lz luz de
ccler rojo o a2l éolor rojo lejano, y han demostrado taombién
cue los ciclos luz-oscurided tienen un efacto inductivo mé-
ximo cuendo el neriodo es cercenc a 24 horas. Sin embargo,
en algunos sistsmas bioldgicos se ha'visto cue el "reloj"
que controla una actividad circédica actfia separademente del
"reloj" que eontrola la respuesta fotoperiddica de ura acti=
vidad diferente en el mismo organismo (Salisbury y Denney,
1971).

Sn las figuras 20, 21 y 22 podemos observar la éaﬁacidad
aue tiene lz luz monocromética nara ser "seguida" nor el
ritmo circédico ERG, esto es, su caracidad siﬁcronizadora es
evidente en este sistema cuando se adlica conformendo foto=
veriodas. La intensidad luminosa utilizada pare aslicar ca-
da l fue intensa (100 lux) y de ahi los efectos pronunciados
eﬁlla fase de descenso cel ERG al momento de empezar la apli
cacibn de cada intervalo de luz, sin embargo los nosefectos

que se presentaron al suspenderse la luz azul (465 nm, £ig.20)
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y 1z luz verde (565 nm, Ffig. 21) fuzron cdiscretos; las carac-
teristicazs tinicas de la oscilzcibn se reanudazron rénidamere.
3stc no ocurrid asf{ para la luz de color rojo, que nrovocd
intensos, oprolongacos y &n ocasiones irreversibles nocefectos.
(fig. 22 a vy b). Cronin y Goldsmith (1384) has Fescrito el
curszo temmoral mara la regeneracibn &n la oscurided de rodop-
sine contenide en los fotorrecentores del acocil Proczmbarus

clarkii y encontrazron nue tarda verios dizs cuzando el ojo se

ha iluminacdo con una intensicdad de 100 ¥ durant= 3Cseg. con
unz longitué de onda de 570 nm. Si la A. es de 420 nm el

gistema reauiere menos ée dos dfes para su regeneracibn. Los
autores Sroponen-un mayor tiemno en la resintesis de rodon-
sina a medide cue la ;\ utilizadz sea mavor. Estos dztos

tal vez dermitan exalicar el nrolongado sosefecto jue se ob=-
serva en nuestros resultados, después ée anlicar luz roja

durante varias hores. Los resultados cue encontramos en al=-
gunns exnerimentos, en donde el ritmo pverdid la cavacicdad de
oscilar, tal vez como consecucncia de la ifradiacién vor luz
roje, nos,zefzlan la necesidad de nacer andlisis histoldgico
en =stos ojos. Meyer-Rochov y Equchi (1985) encuentran le-

siones en los rabdomos de ojos fe Pracambarus clarkii ore-

vizmente sometidos a irradiacién con luz ultravioleta

2

5 -
{(1.46 x 10| cm fotones, durante 3 horas). Los rzbdomos aue
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recibieron 1luz de color verde de las mismas caracter{sticzs,
no nresentaron ninguna alteracidn v tuvieron una anariencia
similar a la de acuéllos nué habian permanecido en oscuridad.
Nubcer y cols. (1983) investigaron si los cambios en la com-
nosicién esnectrzl podrian.sincronizar el ritmo circédico de
agtividad locomotora en conejos. Encontraron que sus resul-
tados son cnmpatiblés con lz »>roposicién de que hay un osci-
lador Tue controla el inicio de lz actividad locomotora y otro
sue controla el finzl de &std. Sus resultados coinciden con
la existencia de un sistema visual fotdoico cue posee dos ti-
pos de receptores, cuya funcibén espectrzl va de acuerdo con
1as diferencias conductuales que denenden de la visién en
color- (Nuboer, 1971).

*  De acuerdo con nuestros resultados (figs. 11, 12 y 13},
hemos nodido identificar al gupo ce fotorreceptores respon-
sables de los adelantos (565 nm) y de los atrasos (630 nm)
de fzse para el ritmo circlddico ERG y, por otra parte,
pudimos constatar la canacidad de sincronizacién aue sobre
este ritmo, posee la luz monocromitice cuando se anlica for-
mando parte de Fotonericdos (figs. 20, 21 y 22) aue se mani-
fiesta como la disminucién de la amnlitud IRG durante el
intervalo de anlicacién de la luz y ademis éon un cambio en

o, - . ‘
el valor de | igual al del fotoperiodo que se aplica.
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Conociendo estos datos, podremos identificar ¢l gruno de
fotorreceptores involucrado en el inicio y/o en el final
de la oscilacién ERG, reelizando exverimentos en donde la

intensidad v la )L se cambien en forma simulténea.
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