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INTRODUCC!ON. -

concepto de tiempo. 

81 concepto cel tiempo es uno ee los más imoortantes 

~ue el hombre ha logr&do abstraer a lo largo de su evo­

iuci6n. Desde las primeras et~pas de la humanidad, la 

noci6n del tiempo seguram·2nte EuE; sugerida por. civersas 

manifest~ciones naturales, co~o son: la sucesi6n del día 

y la noche, los cambios observe.dos durante las estaciones 

cel a~o, el desarrollo ontog~nico ce los organismos vivos, 

etc~tera. La noci6n del t:::·anscurso del tiemoo aparece en 

.forma trascendental y primiG'enia en a:;uellas culturas de-

pendientes, en mayor o menor grado, de su cálculo. Si 

bien, todo en la naturaleza nos muestra la linearicad del 

curso del tiem~o, alternando con ella en imbricaciones·su-

cesivas, se hace :'.lanifiesto un elem.;,nto c!clico: el tiempo 

transcurre entre revoluciones y es mediante estas que se nos 

hace aparente. Dividimos el tiempo en años. El des?laza­

miento de la luna genera otra unidad temporal, el mes, y 

la rotaci6n terrestre uno más, el p!a. De acuerdo con la 

hora del d!a, la superficie de. la tierra y el fondo del 

mar cambian consnicuamente de as~ecto, p6blandose con esp~ 

cíes ::.nimales cistintas, que emergen de sus macri!71.1eras con 

regulr..rida~' cronométrica,· n2.ra retornar a ei+as, tambi~n con 
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~ucha exactitud. S~gdn ·1a écoca del afto¡ todo el ~aisaje 

éZtmbi?._ y tanto ves;~ti:'.les cor.:o ?nirr..:.les ¿,::ar<:cen o se r.1oci­

fican con el ?as0 ~e las estaciones. 

De la gran variedad de ritmos, .-:ue puer.en :nedirse a tra­

v~s de estos cambios, son los ritmos diurnos los ~ue nos 

interesan en este trabajo. :::or ser los vegeta.les en donde 

se describieron ·por primera v·ez esta clase de ri t:nos, sus 

princi~ales car~cterí2ticas, se refieren a estas es~ecies.· 

Suele acreditársele a Andr6stenes, médico ~e la exoedici6n 

de Alejandro magno en Asia Menor, el habe:- observado c¡ue las 

hojas de un papilonácea, Tamaridus indicus, cambiaban de po­

sici6n rítrr.icamente a lo largo dél ciclo ~iurno (citado por 

EUnnin!], 1967). Sin emb2.rgo, tr2.nscurrieron 'lltlchos aP!os 

antes de ~ue se realizara el ?rimer estudio de este fen6me­

no. E:n 1729, el astr6nomo franc~s J•J• d'Ortous de Mairan 

observ6 el rr.ovimiento de hojas de una r.iosici6n <. otra según 

la hora del día (nictast!a) de la compuesta, ~ ~· 

Treinta aftos después, De Manceau (1759) ca~acteriz6 la nic­

tastia como une r:i.tmicidac er..d9ger.a. En 1832, Agust!n de 

Candolle, sePlal6 que el periodo er¿, cifr:-:rer.te, aunf!Ue cer­

cano c. 24 horas ( citado "ºr l'-'.oore-Ede, 1981). De Mairan 

sentó ade~As las bases ryara el estudio de la cronobiología 

hace mAs de 200 ai':os: indic6 la necesicad ce aislar a los 



i 
1 organismos respecto al medio, ?ara poder seoarar los com­

?Onentes end6genos ce los ex6genos en un ri tr.:o ciado. Sin 

· embargo, a pesar de cue los ritmos obececen a mecanismos 

intrínsecos a la materia viva, son susce?tibles de modifi­

car su fase de acuerdo con señales geofísicas. La pro?ie­

dad de variar rítmicamente a lo largo del ciclo de 24 horas 

es comdn a casi tocas las esnecies. Durante los Últimos 

50 a~os se ha recabado infor~aci6n acerca de la existencia 

de ri t:nos end6ger.os en la inmensa m2.yoría ce l"os gru,,os bio-

16gicos. La ri tmicidad parece ser tina :-iro:>iedad universal 

de la materia viva, de5C.e organismos unicelulares hasta el 

ser humano. A está regla sólo ~arecen escaoar los seres 

_que habitan en las nrofundidades de las cavernas o en el 

fondo del océano. En ambos casos, el elemento común es la 

falta ce luz. Son ya muchas las observaciones (Pittendrigh, 

1957~ 1958• 1960, 1965; Aschoff, 1960, 1965; BDnning, 1967; 

.Enright, 1965) que ind~can ~ue ésta, entre todas las formas 

de energía ambiental, es la que tiene una mayor influencia 

sobre los ritmos bio16gicos. !i:l hecho de :7ue los ritmos 

biológicos se manifiesten con igual C"laricad tan.to en es.,~­

cies simoles, filogenéticamente primitivas, como en otras 

recientes más evolucfonadas, sugiere .~ue .la ritmicidad es 

una propiedad de la materia viva r,ue a?areció en ella desde 



exne:rir:-:;r.to.,; :>~._re. s.:.ber si" c':'..snrine::los ce. un .. sólo sistema cie 

córlnuto del tie::ino, se he:, llegad~ a la cor;c1usión de -:-ue la 

cu.ración del f0tone~·iodo' es decir. la ?arte iluminada del. 

ciclo de 24 horas, es la fuente de inforr.1.;;ción deter~inante, 

de tal manera ~ue los !:'..t~os con un neriodo mAs largo que el 

ci.rc~dico, son múl tin los de ~ste, lo:;rándolo mecic.nte i!i..<::>o-

nofe~os considerar la r~t~icic'ad circ!i!ic~ como ~ocelo ce or-

;aniz~c:'..6n crcnobiol6gica. 

Proniedades de los rit::ios biológicos •. 

Sin i::inortar ~ue t~n sim~le o co~,lej0 sea el organismo en 

el ~J.te :;o ores<:nten, y ce ,-,ue .f'.mcio:Sn afecten, los ::'i tmos ci! 

cAdicos nresentan siemore las cismas nropiec'~des generales 

aue se puec' en r0st1:iiir as~: en ~rimer lugar son end6genos. 

En la materic. vivq. e:dste t:'n mecanis:?to tal ::ue, inde:ien<'ien-

·temente da la fase del ~ict~cero extarior, es c~:iaz de gene-

rar su !'ropia ser!:>.l de tiemcio, sin e!:ibc:•rgo el neriodo de es-

tos ri~~os ~ifi0re del valor fe 12 se~al creofísica 0ue les 

di6 origen, en OJte CES~ ~2 rot~ci~n de la tierra; de ahí 

~ue se hable ¿9 ritcos circád:'..cos e circadiacos '( ~de dura­

ci6n cerc<:fü~ a un d!a" Hi:'.l berg, 195 9). Si los sisterr.as bio­

lógicos se aíslan de este ca~bio a~biental, nersiste en Ellos 
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una actividad peri6dica, poniéndose de 111f·nif:i.esto la "fre­

cuencia natural de oecilación del Histema" (Aschoff, 1967), 

con lo cual se ha.ce evidente un desfasamiento en relAción 

al nictámero externo. Si esta frecuencia nPtural de oeci­

laci&n persiste sin atenuarse durante muchos periodos, se 

puede decir nue el ritmo vertenece a un ~istema Cbpez de pr~ 

ducir oscilPciones autosostenidas, esto· es, nue es end6geno. 

Otra caracter:Cstica de los sistemas circádicos se refiere a 

la estrecha rel~•ci6n nue guardr..n con 1::- intensidPd Lie la luz 

nue reciben. Se_ha confirmado nue la frecuencia naturRl de 

oscilaci6n, en distint.os orga.nis1nos, varía de mimera lineal 

con el lOBari tmo de 111 intensidad luminosa ( Johnson, 1939; 

~echoff, 1960; Sulzman y cole. 1979). El cPmbio en la vel~ 

cidad del ritmo depende de lF fase que 'ste tenga cuando se 

reciban las diferentes cantidades de l.uz. De esta m¡:¡nera -

hay una influencia directa sobre la frecuencia de osciláci6n. 

Un ri t1110 circi<dico obtenido en condiciones conut~intes prese!l 

ta dos componentes en el ciclo, uno de actividad y uno de 

reposo. Si durante la fracci&n de actividad la velocidad 

del si~tema es mFyor y en le fracci&n de reposo lA velocidad 

es menor, entonces es posible esperar nue un aumento en la 

intensidad dé lP luz produzca mayor velocidad de cambio en 

orgr.nie111os activos en el d:!a y una disminuci&n provonue lo 
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contrPrio. Los or3¡,nii:;nos nocturrvrn :ire[;entan una si tuaci6n 

inverrc;f.l, T11mbién fle ¡iuede riensar nue P.largPr 12 :iorcicSn de 

actividad, cu.<indo el sistema presenta 111Ayor velocidhd de cam 

bio, provonue un ;:;cortl'miento df:l ciclo circádico, Cuando 

el ri tino se encul:lntra en eFtado estAble, la frecuencia natJ! 

ral de oscilr>cicSn (o recíproco del periodo del rit1no) y la 

relP.cicSn entre la actividad y el rer>oso ( o relacidn o(/ e. ) 

se mide f~cilnh-inte. Existe un tercer parámetro i1nportante 
1 

J · !lPra estudi?r un rit:no biolcSeico, el nivel de ectividPd nue 

I · 

1 

tiene le oscilacicSn. ~a pendiente oue los riuntos de inicio 

y fin de lP oscilacicSn tengPn entre sí puede dftr una idea de 

cual es este vi:1lor. Bn lP rn.,,yoria. de los organismos estudia_ 

dos, el nivel de a cti vid~·d, el VF•lor en el periodo y lP rel~ 

cidn -14t. están estrechamente ligados y el cambio en uno de 

ellos re11ercute sobre los otros dos. Cu?ndo los org1mis1nos 

diurnos reciben más luz, aumentt1n la frecuencia, le relacidn 

-'/t, y el nivel de actividr.,d, en t.nnto riue los nocturnos r.!, 

ducen los tres parámetros en estR Pitu,.,cicSn exrerimentf'lo La 

eenerEJlizPcicSn de e1~tot< hechos se conoce con el no1nbre de 

"reela circr:fdica de Aschoff" (AF~choff, 1960). OtrP. cualidad 

de los rit:nos eR nue su frecnencif1 .es"independiente de la 

y C'!Ue Re refiere Pl hecho de 1111e los HiRtEJ1n:=t1:1 circádicos no 
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1aodifican el vnlor de i;u ;ieriodo <-nte ce;nbios bruscos en la 

te 119err.tur::1 11mbient1:1l. :>e BPbe nue el '~lO es igua.l a l • .J 

esto es, el cociente nue resulta de dividir el VPlor de la 

velocidad de l? oscilRción ( lf() a un:~ tem9eratura dr"da, ª.2. 

bre el obtenido de otrt=t, diez veces menor es ie;uAl R lP un.!, 

dPd. El hecho de nue el valor del Q
10 

sea CPBi siempre de 

l.IJ adnuiel_'e mPyor reelevancia si considerPmos ('!Ue el q
10 

P! 

ra lP. mPyoría de los ¿rocesos biológicos tiene valores entre 

2.0 y 3.0. El vi:.lor del Ql:) para los rit.11os circ~dicos va 

de 0.8 a 1.3 y el hecho de nue se hFyPn .-:ncontrado VE1lores 

menores de l. O es una fuerte sueere:w ia de 11?. existencia de 

un mec;;nismo compensl:'dor de los cambios de temperAtura pera 

el rnPrCF1pM'lO circadi::mo (Sweeney y HF1stings, 1960). Esto no 

implica unA falta de f"ensibilidad del sü;tema a la temperat~ 

re.; de hecho, esteblece lA :1osibilidad de compensar sus .efes. 

tos. "'3ruce .Y Pittendrigh (1956) encontNiron ~ue la temper2; 

tura. puede sincronizar los ritmos (cf1mbir-ndo ou :t'FHe) si los 

CPmbios t4r111icos se Rplicr·•n R intervr1los fijos. La ~mpli tud 

de l!?.s oscilEiciones es 111uy sensible y Plgunos ri t.nos Cflsi no 

se expreAan cur-•ndo l::• temr1::ri;turR et~ 1nuy b?.jR (Hf1ntings y 

r>weeney, 1960) o si eg :11uy' alta (Pittendrigh, 19'74). Lo 11ue 

si e11 muy claro e8 ,..ue t1:into lR frecuencia c&mo el ~ngulo de 

fase, nue 11on lris r>ro;iiedpdes de un rit1110 en lPs nue realmen 

te Re llevP el control del tiemvo, fle mPntienen con total 
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inde,J>:mdenciF de ln te.n:oerr·tura, Además, el efecto de la 

te1nner?turFJ >>Obre un ciclo circP.Jico depen··te de la fase en 

oue éi;te se &ncuentre en el momento rlc l& f11Jlicación del cam . -
bio térmico, de tal Buerte oue un estímulo oue [l08ea les 

mis:nP..s CE1r2cterístices provocFrá. efecto11 diferentes ( adela!! 

tos o Ptrasos de fase) de acuerdo con le sensibilidPd del 

sistema estudigdo ( Aschoff, 1965). Tal Vi:!Z el r>cocil f!.2,-

c11inbarus bouvieri posea un inec?nisrno compensador de la tem­

peratura, Al ce.mbiar le. te:nperetura de 2o•c a 12•c y de 

12•c a 20•0 se obse;v1m 1nodifiC8Ciones importantes en la e.l!!. 

pli tud del ri tcno cir'CPtiico :not,)r, pero no h<1y cembios en la 

frecuencia. del ri t.no ( Fuentes-PPrdo e Inclan-Rubio 1 1981). 

íVilkins ( 1965) pro~uso 11ue 1 en ? lgunoa ca sos, un cambio de 

te1nperRtUra puede iniciRr las OSCilaCiones en orgeniSlll013 V,! 

getales apericSdicos nue han per1nanecido en condiciones uni-

formes durPnte mucho tiem[lO, Podemos concluir 11ue aun11ue no 

esté claro el mecEmis1~0 involucrado, [JRrece evidente "ue ll'l 

te:nperl'ltura. no afecta en form<' Lnp·)rti;nte el periodo circ~d! 

co, siernpre y CUE•ndo el CP-mbio tér¡aico se apliriue en la fase 

eatRble del ritmo y los intervalos tengim unfl. duracicSn tal 

oue no ~uedan ser interpre.tados co1no seil.F.iles period:lcas (P!, 

ttendrigh y CAldRrola, 19'7 3). OtrE! carl'lcter!stica qae pre-

sentPn los rit;nos circf.dicos es su dependencia de la historie 
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previa al :nomen to de r1;eistro, Un ri trno .circádico que expr! 

sa su frecuencia. de ORCili:ición libre en condicioneR const:-.n­

tes puede estRr influenciado durPnte m's de lJJ días por la 

situación ambiental a lP rue estuvo previ11mente sujeto; esta 

condición se conoce con el nombre de r¡osefecto (Pittendrigh, 

1960), Entre lPs situRciones experimentales 1a¡:fs efectiv11s 

para provocar posefectos está el m1rnero de horas de luz en 

un ciclo de luz-oscur.1d!ld nue se nuierR imponer al sistema 

circ~dico. Los poset'ectos in<licRn .~ue lof; eventos "Ue se qui!. 

ren imponer P.l 9eriodo de un "reloj" circ~dico alteran las 

propiedadee de e:;,te relo3 de tal mr.nera nue los efectos res!, 

dueles de lR condición impuestP perrn~mecen durante rnuchos e!, 

clos. Otra propied¡:¡d ee refiere R riue la ritcnicidad circá­

dica es innPtP y heredi tElria, Cu1rndo un ore;1:mil!lmo se sorae-

te a condiciones Rmhientale~ const~ntes, deRde los primeros 

d:CRs de su def'Prrollo, se puede comprobar ,.,ue este hecho no 

interfiere con la PpPricidn de su :frecuencia nPtur~l de osci­

lflci&n, lo nue permite proponer nue el oreF.inis¡ao tiene una 

periodicidnd innPtP. El periodo de un ri tino circ~dico no se 

RRimila. ni se imprime en el organismo por :nedio ele eAtím11los 

ambientRles, ~emon (1908) encontró un ritmo circt.dico <le ª.! 

panni&n y retrac:ción de lPs hoj?R de AcPcia loohanta. en plEt!l 

tE>s de semillPs ¡>rVil';aente expuestt-•R /:< reeím~nes diferentes 
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de luz y oRcurifüid, Nl>ylor", en 1958, observó en C?ni!rejos 

riue 'además del ritmo circédico de E1cti vidad locomotore, se 

d:• otro en fafle con el movi:niento de lP m:•rea. ::ii el Cf.ln-

grejo hAbitP un!.'! 91Aya donde este 1uovLniento es CPsi nulo, 

el ritmo se a:nortigua. NPylor tom6 es :iecí:nenes du estas pl!!; 

yas y observó ruf! sus dt;~cendientes eran ::irrít1nicos, los so­

metió a. un breve !JUlso de enfrifimiento y, en fase con este, 

se mF<nifesto un clAro ri tino, con periodicidi;.d de marea en 

animE•les riue jPJnPR hr·bíi=n experi111entr-do esp frecuencia en su 

mP.dio 1<mbiente. :>e ei;ta el~ se de ex9erünentoe se puede infe-

rir '1,Ue lo ,,ue se hereda es lP cepecided de :nPntener la perio-

dicidnd rít1nica 9ero no lP ff!se, Bünning (1935) realizó una 

serie de ex9er1:aentos con lo riue puo::o de mPnifiesto nue el 

ri trno de eclorüón de lf' mos·cA Drosoryh1lP desftpPrecía si loe 

huevecillos eren colocados en condiciones conotPntes de ose~ 

ridAd; la poblE'CiÓn se mPntuvo arrít:nica durEtnte 15 ~enerEiCi2 

nes .GUC!:!sivas, ?ero cm·ndo se le a,::ilicÓ un destello tinico de 

luz, refleumió lF- ~Jeriodicidad circ~dica nue tiene en candi-

ciones normales. Estos hecho~ llevaron al ~utor a sugerir oue 

el periodo circ1~dico está. genéticamente controlF1do. Esta 91.l-

gerencia. fue corrobormia por otron eutores (Konopa y Benzer, 

1971) r-uienes indujeron cufltro mut:=•ciones en el cr0inosorna X 

de Oroso,.,hilA melr·nog8eter, 11fectando el periodo de eclosión 
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1. y e:t ritmo de i>c~ividF,,·i locomotor;i, fof< E:Jstudios rer--lizados 

J 
l 
J 

mut•··r '">rovoca el ~lffrgP;niento del :ieriodo circ1~dico en esta 

es:iecie (Konogfl, 1972). OtrA.s CPrFcterísticas de los rit-

.llOS circ~dicos nue lJUeclen incluirse y "Ue se h;on estf1bleci­

do con bPi?e en sÓlidi:.s prO!JO!:'iciones ex)eri:nentales son las 

siguientes: los rit:nos circ~dicos Pon ubicuoi:: en los sist! 

ml" s vi vos; son muy precisos, ya nue en un grfln nÚ:n•~ro de ca-

sos persisten con un ~rada -:te VRriF.ibilidrd te."!lporal insigni­

fic1mte; ;aPnt'ienen ei:tt-.blee la amplitud, la fase y la dlU'ación 

de su ._,eriodo finte un 'oL1en número de estímulos nu:Cmicos. La 

excerición a esta <-fir:nac16n son los hallazgos de Bruce y Pi­

ttendrigh (1960) 1:icercR del efecto del óxido de deuterio so­

bre el Flumento en l::i duración del período de ectividFld del 

dinoflagelado Euglena. Biínning y Bf.ltes (196.3) demostrE<.ron lo 

mismo en Ph8seolus. Otros ff.rmPcos nue desfasan y alargan el 

ritmo circ[.~dico en el :nov1miento de l?.E.' hojr•s de Ph!"seolus 

son, el alcohol etílico, la teofilina y la teobromina. 

Otra carFcter:Cstica muy. imy>rtente de 1011 ritmos circ~dicos, 

y nue revi!:'E>re:nos con i>u:no cui lado ?. lo lf1rgo de este trabajo, 

es que son susceptibles de ser afectados por influencias ain­

bientli'leF.1. LA c11 pP.cidad í'ue ,nue~'tr.«n los ritmos circédicos 

parr- adelF•ntl'lr o ntrf·f'Rr su f,..se, después de haber sufrido 
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una rierturb~r_ción, i:<si co:no lfl inodif icE>.ción de su frecuencia 

m•turr,-1 de oscilf1ción, nue suele f!'.Jflrece:r J.e:;puél' de lr r[Jl,i­

CACiÓn de Algún fr•ctor periódico extr~rno, se conoce como "si!! 

cronizE>ción de los · ritrnos circ.t.dicos", J,p c&pl"cidFd Je sin­

cronización de un ritmo circ~dico nos !Je Ni te entender con 

mayor clflridad de ru~ mAner11 los si;;temFs biolcSgicos pueden 

estPr en f::-Re con fH:iír•les ¡;:eofísicPs de diversa Índole, Un 

Aspecto eE<9ecir•l de lF compleja relación entre los mecf:tnis­

mos endóe;enos y lRs 1nfll.1encü0 s fl:nbientPles en lr-r eenerBción 

de lF· ritmicidr-ri circ8dica f.![; 11ue lF int'luencia sincroni211m-

te de un figente extl':rno de¡iende de 1:-. fr:>se del ciclo sobre 

la. nue incida, es rl.1:<cir, 11ue lo.s sisteU1f•fJ biolcSgicos no son 

igu!llmente sensibles F lr-s influencif,s exteriort::s en c11al -

quier hora del día, Otros ef.::ctos de laE• ~ei'íRles externAs 

son: sincroniu•r um:i periodicidf;_d circf.dica con el rnedio ª.!!! 

biente, sincronizBr V<'•rios "relojes" biológicos en un orgi:<ni!!, 

mo, sincroniz13r individuos de unE\ 1nismr• especie y ;uodificar 

el patrón circ~dico (Aschoff, 1960). 

1'rec11encb n~·tural de oscilr<ción y RincronizacicSn.-

Pittendrieh (1960) eHtRbleció nue lfl sincroni:M·ción con es­

tímulon de diferentee CAl'PCterí>'lticRs 011ede dar como reeulta­

do dif'er1·.nciaf' en loe Vfllores clel :ierio<lo circádico (T). E!, 

te fll.ltOr pro:iuso doA tipOf' de 1!1'ectos riosteriores fil estímulo: 
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a} 'l' es influido ~JClr la rel,•ción luz-o:;·.curidad ( foto11eri2 

do} del er<tÍ:nulo "'incronüt·nte¡ b) el :ieriodo circ:{dico es 

PfectFda por el periodo del 1:stí:11ulo. H::iy um1 ..¡ran correl~ 

ci~n entre 1' y el periodo del estímulo {T), con el cual el 

ritmo h::i i>ido previ::imente iüncroniZFido. ~3e hR propuesto que 

hPy atrae. efectoe po,.,teriores A.l estímulo sincronizante (Aschoff, 

1979; Pittendrigh y DP.nn, 1976a}~si ;ste 8e inter~one entre 

dos ciclofl circ;.rdicos o fli f:'e r1¿licE1 un e¡:¡tímulo Único, se 

rued'" ;irovocar el c:·rnbio en 1,. fF·se, i.:iendo frecLrnnte que un 

Rd<'.'l::<nto en l::i í'H.ie dé co:no resultPdO un e.cortamiento de 't , 

en to.nto nue un F;trr·so provocA un aumento del mismo. Otros 

autores hPn pro:iuef-'ta otro efecto sobre 't i;ioi:;ter1or a la a-

plicación de un eRtÍrnulo, c1i::-ndo se Alternan estedos de ilu-

min::ici~n con difer••ntes intensidi:des se sircivoca un acortaulien-

to de loe i:>eriodon circ~dicos registr1·dos después del cambio 

{ trreniiker, et ::il. 1978; Aschoff, 19'78b) ~ Es riosible n,ue lA. 

:rnrticipF·ción de oscilHioren :núlti9lee en li:1 genr.,ri:<ción de 

los ri t:aos circt{dicos :.lueda ser lF bi;se p!<rR eX[lliCar el he-

cho de ruP. distintoA ri tinos 9re1rnnten un co1<19ortA.miento dis-

tinto Pnte lP a¡>licación de un .:1is1110 estímulo. UnP de lE·s 

con~ecuencias de este co1nrortr:irniento se conoce con el no1nbre 

de "r;incr,,ni·~eci&n prrcifil", f'ltue.ci6n en la "ue, Ante la 

r>resenciR <te un estímulo, ¡:,lgum•s pnrtAs del sistAmfl circádico 



1 
1 
-¡ 

1 

l 
-, 

1 
.. / 

- \'\_ 

nue otr"íl :;e :!lentienen :;incroni'.~f·dios (Aschoff, l9'{8a), 

'>incroni:1Dci.Ón y reÚicione:.: de fft.se,-

t:n el estfldo e.:~tr·bltó dt sincronización la diferencia entre 

el ángulo de fase C<f') del ritmo y el del est!mulo sincroni­

za.nte devende de lAs pro¡iiededes del estÍ!aulo y la capaci-

dPd de reílpue~te del ~istema circádico ante el estímulo si~ 

cronizflnte1 estos dos factores conritituyen lo riue Aschoff 

llam6 "intent='idf!d del est!mulo Hincroni~Pnte" ( Aschoff, 1960). 

I>ada una cierta intensidad del estÍ'.nUlo, el factor determi-

nante del ; es lA relación entre le durf•cidn del periodo 

circt!dico antes del estínmlo y 'l!; lE! relacidn entre ~ y't se 

pone de mi>nifiesto por lr· ¡:¡plicación de un estímulo :;incro-

nizante, el cu.al provoca riue un ritmo relPtivaa1ente rápido 

edelr·nte su f:= se a la del estímulo y nue un ritmo lento la 

atrase, Lo aopuesto ocurre cuando un ritmo de frecuencia me-

dia ef.I sincronizado por u.n estímulo de alta frecuencia rue 

provoca un atr~so o de baja frecuencia, ~ue provoca un ade-

lanto. 

GRmP de sinoroni·.,,0oión.-

Las oseilf!Ciones 2utos,.,!!tenid1>fi pueden modificar su periodo 

orieinal, s6lo dentro de oiertot1 límites. Lo:;; velore:., de 

tf1les f'recuencifli< se conocen con el r1omi.1?'e de "t;;f'mP de i:in-
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cronizaciÓn" (Klotter, 196J) y se hR riropuesto nue ~sta au­

menta proporcionalmente con l::i inteneüd::id del estí1:iulo sin­

cronizante. Aschoff y Pohl (1978) reeliz~ron ex9er1mentos 

en esriecie~~ diferentes y concluyeron: (a) nue la gPma de fre­

cuencia en l::o nue los organismos ~meden modificar su frecuen- . 

cia nPtural de oscilPción es relativPmente pequeaa en los vet 

tebrP.dos (10 horP.s), tiene VRlores intermedios en los insec­

tos (cerca de 20 horas) y alcpn:;~a V8lores mf.ximos en plantas 

y orgFmismos unicelulrres; (b) pAr;., obt.ener un ci:;mbio en el 

ángulo de fase ( t:.tj ) del sistema circádico ( oue es como se 

provocan los cr•mbios en la frecuencia) se .necesita aplicar 

un C?mbio en el T de lP. seaal sincronizante de, por lo menos, 

una hora de aumento o de disminución. ~1 los valores de T 

son cercP.nos, m~ltiplos o subm~ltiplos de't suele presentat 

se lo ~ue se conoce con el nombre de sincronización por des­

mul tiplic¡:¡cicSn, Existe otro fendmeno llRmf'dO "sincroniza.ción 

relP.tiva" (Wever, 1972) ,.,ue implica l'!Ue, al estar cerca de los 

valores límite de sinÓroniZRción, éstfl empieza a ser inesta­

ble lo nue dR como resultEtdo fluctuaciones periÓdiCF•S de 1'.. 

Otro fenómeno ,.,ue se observa es ,.,ue fllgunos ritmos evidentes 

en ciertos org1>nismos !:!Uelen 111ostrRr. diferentes ga1uas de si!l 

cronizr>ción en otror< sifi l emr:ii; circ~dicoA ( Asohoff, 1978a), 

este fenómeno pode1nos considerarlo cou19lementf•rio A.l de la 
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i "sincroniz¡:¡ción !Jf•rCiPl", lA. cu,, l Re llev~· , .. ci; i:Jo r<nte li:i 

rireRencifl de 1m estímulo sincroni<rnnte y conf;i.;te en rue Rl-

gun:os !JPrtes del i:.;iste;:1r.o circtdico mflnt1enen su frecuenciP. 

nP.turP.l de oscilación, en tPnto rue otr~s llegp.n a ser sin-

cronizadas (Aschoff, 1978b). Con respecto Al !JP.pel de la 

luz como sincronizador de los rit1nos circ~dicos hay riue ha-

cer notar nue el grPd,o de Rincroniz;:;ción f'1Ue produce vería. 

mucho en lr>s distintas es9ecies estudié•d2s, aunnue se 2cepta 

nue los organismos m?s com:ilej os .et,tifo menos Cl'l!lPCi tHdos pa-

l· ra cr·mbiar su periodo 8 frecuenciflR F>lej2dEJs de lr-·s 24 horas. 

!Je hfl ;iro;:iueRto (Bruce, 1960) nue la í'otofraccic5n (pElrte del 

periodo durF.tnte el cuPl lP tntenEidAd lurninosa esté1 por arr! 

ba del :nínimo) y la relación· entre los v1-: lores de intensidad 

lu.llinosa mbXi1nfl y mínima ( SwRdE\ y Pi ti:endrigh, 1967) son .los 

valores que realmente interef<fln en lfl sincroni <\ación. De a!, 

eunf1 forma, un siste1na circ~dico ha· reHuelto el _iroblema r¡ue 

le repre1,enta ser sLault~nea111ente muy sensible a laR seriales 

significl'tivas y refr!'.CtRrio a lr·s demPs, abriendo sc5lo una· 

e!!treche ventr:mP a su sensibilidf!d cotidiana fll Etmbiente ex-

terior, lo r;ue ocurre Al f'inr<l del día y de l:=· noche, es de_ 

cir, rturf<nte los trRnfli torios neturales :le iluminación. El 

resto del ttem:io, el "isteinR de bior.:ron•Jmetría es poco sensi­

ble A ci--mbios embientE1lefl. ¡.;xi••ten sincr·Jnizadores d~biles y 
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fuertes, dependiendo •!.e lr' ''"ñal l'.'inrronirmJora y le J."orma. 

de r-•co;ll~·,niento rue ltPy "ntre ella. y el Kiste:na rue sincr'1-

recte o indirectr:nente. í>os º~'cilr--dore1; [lLteLlen ~·incroniu1r 

se mutuamente, o uno de ellor-; puede cüncronizar r.l otro 

(Pittendrigh y Bruce, 1957; Pittendrigh, 1365). Un oscila-

dor puede sincroni;1: rse f. lr- miRma. frecuencia del sincroni-

zador ·o r- unP .frecuencil'l aienor. Guimdo un oscilFdor deja de 

operar por F·~liCPci&n conetimte de luz, o ,1or .. me. f)Str·ncis 

prolongHda en lfl oscuridad, los cr-mbioe bruscos en el esta.do 

de iluminr-ci&n pueden reiniciñr la actividad rítmica. Es i~ 

teresante hPcer notar nue exi::!te '.lOCa trflar•ferenciA de ener-

g:C1:1 entre la se-1!11 sincroni·~Pdora. y el oscil:=idor !:lincronizA-

. do. 

Cambio de f~se del sincronizador.-

CuPndo Re !)roduce un ce!llbio brusco en la fase del est:Cmu-

lo, se !lresenta en el ritmo unr· serie de ciclos trenBitorios 

(se pierde la ri tmicideid est~ ble) Emtes de í"Ue éste adciuiera 
._,I ~: t .'i 

una. rel::.cicSn de fflse est?ble con relc .. ci&n a l;:i del' sincroni-

zador; si la fft·se de éE'te CFmbia en no :n~s de 6 a 9 horas, 

un 1:1traso del f'incroni·~actor es seguido por transitorios ciue 

fRse del sincronizrirl.or CPmbia m~s de 9 hor}'Sr el rit;no se re-
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ci&n oDueeta F ln del ciclo ~1ncroni~Rdor. En estaH cr-sos 

la dett:r.ninPnte -:¡rincipfl est;:.. dada [)Or el v:llor del r.>Eli;io-

do en su ffiue t-Rt!'.ble ¡ lof1 ri t.:ios con 9eri•1do corto tienden 

a presentar transitorios que avanzan, mientras que loe de 

periodo .largo muestran transitorios riue atr<isan (HoffmF>n, 

1969), El tiem!lo necesario pElra resincronizar se correlacig, 

na en for:na negPtiVP con lP intensidad del estímulo t-iincro-. 

nizi:-1dor y en forrnF. positiVP con :su fr-se de RSCenso (Aschoff 

y cols, 1975), En l~ mayor!a de lPs es~ecies estudiadas, la 

durRci&n de lP resincronización depende tr-mbi~n de la direc-

ción de lf fase, por ejemplo, ~l estudiar lo nue ocurre en 

pPjPros diurnos, se observa nue la resincronización, despu's 

de un adelF-nto de f;:·se, toma e.proxirur·da.:ne,'lte la mitad del 

tiempo correspondiente a un e; tras o de fase, En contr1?ste, 

los mPm!feros nocturnos son reeincronizados m~a r?pidBmente 

des_!lu~s de un atri:>so f1Ue de un AdelPnto de fr:>se (Aschoff, . 

l978c), El signo de e~te "efecto asim~trico" i.mrece depen­

der de si lRs especies tienen un'\ m;:.yor o menor de 24 ho1,'as 

( Asc~aff y cola. , 19'75; Dr>an y Pi ttendrieh, l976b). Existe 

·otrfl p?rticul?.rid;:.d riue debe Her :uencion1·dPo Bn contraste 

con unF- f::-se"nor:ncil", en donde todoH lofl ri t1r1os mPnii'ii.stos 

siguen la f?se iinpu1::stA por un i-' mcroniZAdor en lF< 1nis111fl di-

rección, puede ocurrir nue el sistema sufrfl una escieión en 
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dos componentes, uno de lOfl CUF·les se puede resincronizar 

por tr1>naitorio~ nue edelPnten y el otro por trFn~itorios 

nue Atr::sen. r:je1nplos de este tipo de "resincroniuici&n por 

pertas" se aprecia en e lgunos ri t1uos ·circádicos de seres hu-

menos expuestos a viejes ª'reos con direcci6n al este, en don 

de los sujetos exveri1nentim edel¡:,ntos de í'F-se brur;cos l'l expen 

sps de sincroni~Pdores ;;;rtificif.les, dentro de um! unidad 

aislada. ( Aschoff, 1978c). 

Curv1> de reopuef\tE! de f'aee.-

El hecho de que un ri t:no en un orgEiniE11no se puedEt sincro-

ni~ar es el resultP.do de otro ritmo, el dedo por la sensibi-

lidad e líl luz. CuPndo un estímulo ~nico se aplica sobre 

unP ritmicidf1d circ~dica, puede o no provocar un cr·1nbio de 

fFJse y si éste se produce, su mFgni tud y dirección dependerán 

del momento del ciclo afectedo por lP. perturbaci&n. Numero-

sos trabajos han recopilado los resultP.dos obtenidos el estu-

diar el efecto de lP apliC1'.CiÓn de perturbP.ciones Únici1s so­

bre li· frecuencia na.tural de oscilación de 101; rit1nos circ~-

dicon ( Aschoff 1 1962; Daen y Pi ttendrigh, l9'/6a; Enrieht ,1965 ¡ 

Pittendrigh, 1960,1980) y hPn corroboredo eston resultedos. 

Dos trabajos publicedos en 1965 (Aschoff, 1965; Pittendrigh, 

1965) resumen un gren nJuiero de dntos obtenidos sobre loe re-

sultPdos de lP estimulPci&n ~ica. La l'liste1natizFtción de loe 
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resultados mostr& nue, mediante unfl curva de respuesta lle 

fase (crlP), se pueden Elneili.>.ar, en forma sencilla, los e'."' 

fectos proVOCE!dos por un est!rnulo Único sobre el sistema 

circÁdico. LA CHP se construye fll graficar la. hora circ~-

dice. (he) que ten:CP el sistema cuEJndo se aplicaron los es-

t:Crnulos contra los efectos l'!Ue e~'tos TJrovocr-•ron sobre la fA . -
se del sistema. LA he corre de cero A veinticuatro horas y 

mide el ciclo completo de la sensibilidad circi:tdicf! en un 

organisrno. P11ra deter1nim•r la he, el periodo de Wl ciclo se 

nor:naliza (recuérdese 11ue. el periodo de los ciclos circio{di-

cos, es similAr pero no igual a 24 horas) a una.duraci&n de 

24 horas. llc=O es el punto del ciclo en el cual lR. E<ctividad 

excede el 50~ de la amplitud del ciclo; hc=24 ocurre un ciclo 

completo despu&s. Los eat:!mulos deben r?plicarse a. diferen-

tes horps circádiCBB, cuPndo el ciclo est~. en estado estAble. 

Los efectos nue esto provoca se deben evPluar cinco ciclos 

despu~s de aplicad@ la perturbaci&n, ya ~ue después de este 

tiernpo es rnuy probable riue el sistema hEtya recuperado el · •! 

ta4o estP.ble, ~ue suele desE<pPrecer despu~s de la aplicacidn 

del est!1nulo. La r>royecci6n unidimensional de la CRP indica 

el grado de sincronizaci6n de un organismo ( imright, l965a). 

Si se analizan las curvaa ~ue resultan se puede apreciar la 

dependencia "ue existe entre lfl oscilP.ci&n forzada :r el es-
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tímulo, l'lflÍ como el mom;;nto. cird'dico en el f'Ue los c''mbios 

externos dejr-n de riro<lucir efecto en el Eistt:inA. ;,:i riu:ito 

de l~· ;;.iJsci.r~fl en el cual li-1 Cl'i.l'' es igur-1 H cero, rHprestm-

ti:i lF- f:>Re de eruilibrio entre el sist;e.;n::; circi?Liico y la. fl!, 

fü!l sincroniz~dora. \Vinfree ( 1970) di!~tin;:,ue dos tipos de 

CRF: (l) lA cu.rvP. de resriue~;te. rle 1-°F<trn eBtPble (CRFe) "Ue 

es lP nue erFtfica 11? de.:rnndencia del CPJObio de :fase (b.ft} en 

relflción con lt> fpse explorede del ciclo ( '/> ) ; y ( 2) le c\U'-

VP de re~puest!'l de tr'ansici&n de frse (CRl''t), ll'l cui;l FJSO-

oia fl lr- nueV8 .frse (lri cf!USEl.dP IJOr el )Ulso) co:no un11 1'11!: 

ción de la fr·se original (fintes de dPr el pulso). DAdo 11ue, 

en términos generPles, lP. CRFe tiene un::• pendiente de a&l taa 

'oién se le llt>mfl tipo 1, en tF·nto nue l~· C1U~t se deno;nim1 

tirio O, nludiendo así al VPlor de su pendiente. Al estudiar 

lAs CR1''e obtenidas en roedores, Dean y :?ittendrigh (l976b} 

ei;.t<>bl.'cieron una relflci6n intiy intereE.f1nte entre el Vf'lor de 

'?' y lP forulfl de lfl Ciflt'e: cu~·ndo 't es de oort& duraci&n 

( > 24 hrs.) ea lP CRFe 9red,">1nim1 el área de los atr}-.i;os con 

reli=>ción A ir-. de loi-; ::>úel,.ntos. l~sta tendencia. entre espe-

Cies tatnbién efl Vnli(Ü1 i.nteref3¡JeCie, .?Si COtnO en i.ndiViduos; 

CUflndo 1 se acorta corno rosefecto de sincroni·~Etción ¡>revia, 

sincroni~ndo mediPnte h· ri:1licaoión de ~eñalee lu:ninosas 
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únicas :,;T,>licFtdes en for,•v• dir&cta sobre los ojos (Fuente!:'­

PF-rdo e InclP°n-~uiJio 1 l:Jfll) o ¡; trr,v.;H d.E: .LO~; fotorrccepto­

res c:-uci.eles (FuenteB-P;;;rdo e Incl~n-Ti.ubio 1 1987), La CRFe 

ppr:;. eHte sü;tem~· :nueetra rue hPy ::.delr-<ntos de fase cuEtndo 

el estímulo se A.9lica entre las 5 y las 13 he, atrasos cuan­

do se :;.~lica entre les 20 y las 5 he, y fnlte de efecto cua~ 

do lP Pplicr·ci<Sn ocurre entre las 13 y las 20 he (Fuentes­

Pardo y RF<,nos-CerVFtjF<l 1 1983). 

Ritmo circf.dico electrorretinoe;ráfico en el acocil.-

En 1909 1 Aréchiga y :11ersma iu1Jlantaron microelectrodos 

en diferentes ele,11entos de l¡:; vía vi::ual del Bcocil ~­

~ clarkii y demostrRron l¡:; existencia de cambios peri<Sd! 

cos en lP P;u1litud del electrorretinogr:=:mp (ERG) y de le fr.2, 

cuencia de dei.;cprgP de la:J interneuronE1s l'IUe integran la in­

formi:ici&n ·eobre l.e intenfddr->d luminose, iistos CHmbios evi­

denciPron una :nP:fOI' sensibilidPd a lr> luz durimte. h noche 

l'IUe dUZ:Rnte el dÍA. Años m8s trrde, Aréchiea y cola (1973) 

C<•recteriz::.ron lr-·s pr<)•ied(~des del ERG en el 8COci.l Procambarus 

y comprobPron "Ue los cr•mbioH de amplitud del BRG corres-

9ondían f' un rit110 circádico tÍ9ico r.te un 1'-nimril nocturno, 

con un _:¡eriodo cuye .iure.ciórt depende de lP caatidE•d de luz 

recibidP rior el acocil, Le corr·elE1ción entl'e los pig1nentos 

retiniPnOA r<ccei,orios y 18 EHn'.1litud del ;.;RG había nuedado 
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demostr1.1dP previP:nente (Aféchiga. y fuentes, 1970). Page y 

Lari!aer ( 1975) encontraron nue l;;. secci6n de las comisuras 

circunesof~gices no interfería con el ritmo circádico de 8fil 

pli tud del ¡.;HG ni impedía su sincroniz?ci6n. Sin embargo, la . 

ritmicidAd de~aparec!a si se seccionRba el nervio 6ptico. 

En este mismo crustáceo se observ& rue si se lesionaba el 

ganglio cerebroide la. amplitud de la oecilacidn del ritmo 

circédico tRG disminuía, aun~ue no desaparecíR (Barrera-Mern, 

1976). La persistencia del rí tino circádico l!:]G en t< llos ocu­

lRres Risledos fue interriretPdo co,uo resultado de f"Ue la ac­

tividad periódica es influida pero no de~ende de lP integri­

dl'd del sistema nervioso (Sánchez y Fuentes, 19'17). Loe au­

tores observPron sólo algun8s diferenciPs en el ritmo ERG 

del ojo aisl?do con relRción Pl ~ue se registra de animales 

íntegros. Finalmente, Fuentes-Pardo e Inclaúl-Rubio (1981) 

encontrf!ron nue 1,,. res¡Juef'ts el~ctrica BRG en el acocíl 

Procambar11e bouvieri, 'iene ceracter!éticas circPdicas de un 

organismo nocturno y su amplitud es capaz de ser modulada por 

los fotorreceptores cr:·ud?les del sexto gPnglio abdominal 

(Incl~n-Rubio y :Fuentes-Pardo, 1987). 

E\ aiRteini:i ViBuel en el E>Cocil,-

El ojo compuesto del acocil es la "90rción 1n~a distal del 

tAllo oc1.11P.r y 1nuestrP. un contorno casi hemisférico. El 
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tallo ocular es una estructure de forme cilíndrica, con un 

ligero aplanamiento dorsoventrRl nue en su pPrte riroxiuml se 

halla unido en for1nR p.rticuleda a lP cFbeza del acocil. En 

su mPyor pPrte est?. cubierto rior una. cutícula enerosada con 

sales de CPlcio, tiue es muy si1nilar a le que recubre al cue.!:. 

po del ElCocil y a. lF altura del ojo compuesto se ve sustitu,! 

do por la ccSrnea (Parker,. 1895). En un corte lon5itudinal· 

del t1ülQ oculPr i,e puede obl:'ervpr rue adem~s del ojo com -

puesto hay cuetro ma~as gP.nglionP.res clElramente distinguibles. 

De l::i retina hacia el extremo riroximal se encuentran: la lá­

mina. gpngliom•r, li;i m~dula externa (donde se encuentra loca­

lizado un órgano neurohemal 1nuy importF<nte: la. gl~ndula sinu­

sal), la médula interna (donde se encuentra el órgano X) y 

una buena parte del nervio Óptico (\Vaterman, 1961) (fig. l). 

En general hPy poca diferenciff intere;4nerica de la morfolog:Ca 

del tflllo · ocul11r dentro del grupo de los llf•mados a.cociles 

(Waterrnan y cols., 1982) por lo 11ue J.os dfitos pertenecen a 

varios g~neros como Astacue, PacifPstacus, Procambarus, sin 

luicer distincicSn entre uno u otro. El nombre de ojo com-

puesto de los artrópodos lo recibe por estar forrnado de varias 

unidades denominadas omatidios, cuyo nt1rnero es de 2000 a 3000 

que se repiten en forma regular y ·~ue constituyen la unidad 

funcional del ojo (Naseel, 1976). 
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Figura 1.- Esquema de un corte longitudinal del 
tallo oéular del acocil.Procambarus en 

el que se señ~.lan los principales componentes. 
R: retina; LaG: lámina ga~glionar; ME: médula ex­
terna; MI: m4dula interna; !l!Ti mádula t4r:ninal¡ 
NO: nervio óptico; OX: órgano X. La zona sombrea­
da representa a las regiones de los cuerpos celu­
lares. 
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El o:n? tidio es UnR estructur» 1ü;,r¿:;.d¡; consti tuída :ior 5 ti 

rios celulare!'l, La ¡iorción Ulf~!; su;ierf'icü•l de c2dl.'. omvtidio 

lP ocupa. la c6rnea, l!:l conjunto de córnep¡; dá un aspecto 

fpcetado en el exterior nue es carPcterÍRtico del ojo com-

puesto, Cada c6rnea es secret::>da ¡¡or cu~·tro c~lulf!s corneií-

genas tr1:inslúcidr.1s, unidas en su base a los conos cristali-

nos, r-ue son tlf'tructur::is cilÍndrice.s que l;e extienden desde 
\ 

la cdrnef!. hBsta 11:1 ret!nula o retina, El apflrato dióptrico 

cuentE t;;;.,1bién con un cono cristEllino · l'!Ue corre a. lo lF-reo 

del orn::.tidio desde lP córnea. h<istP los i'otorreceptores, y es 

formado por cuatro c~lulFs riroximi;;les ('.:/F-terman, 1961), Por 

debPjO de los conos cristalinos se ~ncuentran de 7 a 8 c&-

lula.s retinulares (!Ue forman los fotorreceptores. La octava 

célula. retinular o R8 se encuentra 1n~s diferenci1:1da ~ue las 

otrEls (1Vaterm1m, 1961) y l'orrna un 9equeño rabdomo separado 

con microvellosidPdes horizontales situ.:idas dist?lmente a la 

omatidia (Waterman, 197'1; Hafner y •rokarski, l9'f8), Las otras 

7 células retinui@res ( también lle.m<tdas Rl a R7) forman la 

porción proximal del rs.bdomo y se pueden dividir en dos sub-

grupo~ con base en le orient'1ción de sus microvellosidades, 

Rl, R2, R5 y R6 están orientadas verticalmente, mi.entras R3, 

R4 y R7 presentan un arreelo horizontal. J,a c&lula Rl tiene 

un tPtnaiio eriuivPlente 111 ·doble de las otrRR, Aunf!ue no hay 

unp ex!llicaci<Sn para estR diferencia, efl 9rob?ble 11ue esta 
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c~lula actúe como un elemento orgFtnizador en el denarrollo 

del omatidio (Eeuchi, 1965), 3e hP propuesto nue las dos di­

recciones 11ue tienen lr-!~ ;nicrovellosidades en el r1·bdomo im­

plicPn un mecanismo pFr~. Ftnalizf<r el vector-e de lr< luz po­

lArizada (Water1nF-n y 1''ernández, 19'70), En lP mernbran? del 

r·abdomo se encuentra el pigmento fotosensible (Wald, 1968: 

Fern~ndez y Nickel, 1976), Es en este sitio donde, por efe~ 

to de lR luz, la rodopsin::- se transforma en.metarrodopsina 

lA cual presenta fluorescencia intrínseca. No hFy interme­

diF.!rios o bien son poco e:;tf1 bles y lr-> CPpE cidfld pPrFt cr:imbiar 

de metarrodopsina d rodopsinP. VRrÍR de acuerdo con 1F longi­

t1ld· de onda 11ue estimule al ojo (Cronin y Goldsmith, 1984), 

El rP bdo1110 está constituido por expi:tnsiones tubuh:res reti­

r1ulares (r;euchi y ·,·1aterman, 1966). Quimicamente est~ 1'orrn!!_ 

do por capPs.de lÍpidos y de proteínas, recibe el Ápice del 

cono cristPlino y se extiende proximF-lmente hasta alcanzar la 

membrana basal. Junto con el piemento fotosensible en lP re­

tina hE!y otros tres pigmentos "Ue pertenecen a estructuras 

pE!rarreceptoras, 11ue nó pPrticipPn en el riroceso de i'oto­

trPneducci&n, pero nue si modul¡¡n la sensibilidad A la luz, 

Estos pigmentos son: el de reflexi6n, si tua.do en l~· membrana 

basal y formado !JOr crist::-les óe .e,uanidina, Bste ¡>ig,.nento 

en el acocil est~ fijo, e diferencifl de los otros lioo (>ig­

mentos, uno dentro de las c~lulAs retinula1•es J.lf:.,Jado pig­

mento proximrü y otro dentro de célul?s nue cor:r1m fl lo lRrgo 
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de los c:-mos cristA .Linos, llPmAclo ri.~mento d istéll, Amb08 

pi~nentoR Pon de color o:-curo y Be h>'<n CFtP18,,:;:"do del tirio 

omocromo U>truwe y colR,, 1975), El pi¿:mento d istPl y el 

9roximPl ocupan diferentes rior.:iciones segi!n lP intensidad 

de lP il~ninfcidn. Si ésta es intensa el piemento distal 

miera desde ln cdrnea hPsta lr base de los conos cristalinos 

y el ¡>roxi1n2l desde lr> membri:..na basal hPsta la zonf' nuclear 

de Jsr; c~lulP·s retinulares blind.<>.ndo práctice;:iente al oma­

tidio, ::;i lr- int ensidF1d lu:ninosP disminuye ambo e riie;mentos 

se retrP en,- el distal hPci:=1 l~' cdrnea y el proxim' 1 por 

debajo de la meinbrnnt'l bast'll. 

L.."l infor;n«cidn vi:mal hecia zon;:.s ce~1tr::oles de integra­

cidn se llevP a Chbo por axones ,.,ue ViP jPn- desde la íllédula 

t~rminr'll hr"cia el ldbulo dptico del g1:1nglio supraesofi(~ico 

o cerebroicte, aerupadEv en el llRmPdo nervio dptico; ª!'1 esta 

estructura ade.!1fis de la.e fibriH: visueles h?.y otra variedad 

de Axones, riue van a los .11úsculos nue mueven el tallo ocu­

lar. En el Procambarus se hf'n descrito 46 fibras visuales 

(\'/iersma y 'li;maguchi, 196 ) de les ~ 17000 fibras "ue cone­

tit.tyen el nervio d9tico (!iunnemacher y cols,, 1962), Entre 

l1<s fibrAs nue responden exclusiVAmente !1 AstÍ¡uulos visuales 

encontrr-imos: (l) fibras de "a.cci6n HOBtenidA" ,,ue se·f!ctivan 

al ilu;ninar el ojo; (2) fibr;;,s r-ue se activan es11ont8nea11lente 
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en la oscuridad y rue son inhibidPs vor la luz; (3) fibras 

~ue detectan un movi::iiento r~pido de a9roxi:nr--cidn; (5) fi­

bras nue se F1ctivan con la PplicAcidn de luz monocromática 

·(Wiers1na y YamPguchi, l9ó7; !reviño y Larimer, 1970; Wood­

ckok y Goldsmith, 1970). Adem~s de los axones sensitivos 

y motores, se hPn identific:>do en el nervio &ptico fibre.s 

de tipo secretor, nue termin::>n timto en los diferentes gan­

glios como en ·lr-- gl.rndula sinusAl, 11" c1.1al está conectada 

con el drgano •x11 por une serie de t=!XOnes. Bsta gl:!ndula 

regulR en el acocil, funciones t!"n diversas como lr miera­

ciiSn de los :ii.:;rnentofl retinianoH Rccesorios y de los cromat~ 

foros tegumentarios (Smith, 1948; ~hilbey, 1968), el control 

de lP aCti Vidfld iROtOr& y de lA eluce:rl.ifl 1 F.ldemás de Otras 

ectividPdes metPbÓlicas
0

(Kleinholz, 1966; Brown, 1961). 

SensibilidPd espectral en los crust~ceos.-

t.:l pig:nento vif1ual nue oe locnliza en el rabdorno de los 

ojos compuestos de los crustPceos se denomina rodopsina, 

c1.1ando su cromóforo es el 11-cis-retinal. Al le;ual "ue m1.1-

chos vertebrados de ag11a ctulce, Fllgunos cr1.1stáceos poseen 

un ¡iiemento visual con 3-dehidroretinal (porfiropRina) como 

su crom&foro. l~s 1;e pigrnento absorbe lonei t1.1des de onda de 

luz más lr-rg.« r1.1e lP rodopr-1na y su !lrePencifl repreRenta una 

AdaptAci&n ::>l espectro lwninoso en el ?.gtlA de los rioe, oue 
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CFpt;:1 lonei tude8 de onda meyores ;:1 lon ¡rncontrados en los 

inedioH. terre:3treR y mPrino (3rid¿;eR, 1972; Knowles y DRrt-

nall, 1977). El F1éocil Procambarus clr-irkii posee un :•iste-

ma. viRual P b'·se de rodopsim1-!iorfirop::<ina (Suzuki y cols. 

1984) y lP pro?orcidn de porfiropsina con respecto a l~ 

CPntidad total varía de Pcuerdo con la eF!tFción del año en 

nue se determine. Este piemento desapprece r~pidr>1nente cua.a 

do lP temperF-tura se m"'ntiene "' ?.5 a, cw•ndo lF· ilu:ninRción 

apliCPda es const<-nte, o bien b~· jo condiciones de fotQperi2, 

do; sin embargo, no se modif'icf\ en Of'curidad constPnte o 

cuando lP temper.-turP es de 10 a, sin importar el pPtrón de 

ilumi~Fcidn (Suzuki y cole., 1935). Como parte del ~studio 

d1il si.steraP visU13l de los crust~ceos, la carE-cteriza.cidn de 

la sensibilidad espectral es 1nuy irnportE>nte. Las técnicas 

mts utili>:adr>s pEtra ello son hietológicF1s, bioouímicas y 

electrofisioldgicas. Dentro de estas dltimPs, el ~n•lisis 

de l:> Rrnr>li tud de 11' respuesta. eléctrica a lF' luz de los 

fotorreceptores retinitmos ( electro·rretino¿;rama, C:RG) es 

unP <te i:>s in~s ern(lleedAS ( Golds1ai th, 1986). Golds1ni th y 

Fernr!nde z ( 1968) encontrnon valores de 300 El 600 nm al CO!!!, 

pF•rflr lr-s cer:- cterístic"s de sensibilidr·d espectral en CUft- · 

tro es!_)eCies de crust~ceos. Lei detHr:11in::>ci6n la hicieron 

midiendo le CPntideid de fotones oue se re11uiere para provo-
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~Pr un v::-lor criterio iln lP r•mplitud ¡[1::1 ·1~;tr,., El Porcelio 

~ t.lene unP hansi'oilid<td mf.:n.;:iR de 515 nm y el 

CAllinectes sPnirlus, de 505nm. AmbPs esnecies ooseen un sis . . -
temP visual monocromático y su vrlor de Fensibilidad espec-

tral no se modifica rior r·d~·11tr·ci6n f< lF luz rojR, sin emba!:_ 

go los d?tOf' •óX[1i:riinen1,E>les procedentes de otros crustEtceos 

apuntPn hr·cia un Pi!:'te:na. de vi:üón dicroiné.tica.. En el ~-

monetes nf'ludosus, lR sem:=ibilidad 1uirxi;na del ojo r·daptado e 

la oscuridad es ele 550 a 555 nm, pero con Ad'fl9tPción "' la J,uz 

de color rojo o r·m"·rillo se descubre um• resriuesta al ultra-

violet8 1 con unA r.ensibilidad mPxima de 380 nm, siendo muy 

probPble ~ue los pigmentos de 550-555 nm y de 380 nm est~n 

loci>lizAdos en diferentes c~lulFs receptoras. Los estudios 

en Orconectes virilis revelan nue el ojo Rdapt<>do a l<- oscu­

ridad tiene un pico m~ximo de sensibilidad.espectral en 565-

570 nm (Kennedy y Bruno, 19ól; Golds:nith y Fern:-~ndez, 1968; 

K'.oni¡; y l}Olds:ni th, 1977) 1 pero baj O adPptE!CiÓn a la lUZ ?'Oja 

y c~n una intensidad de estimule.ción cercf•na. a lP del umbral 

para lP obtención del ERG (~50 /('1), apElrece un segundo pico 

de sensibilidad es,ectral situr:,cto entre 425 y 435 nm (11ald 1 

1968; íloldsmith y Fern~ndez, 1968). En e_l acocil ProcPmbarue 

ocurre f1 lgo similar; en condiciones cte adn ptf.lción A lP o e cu-

ridPd 1 lR se."lsibilidad es !lectrf.-'l ¡¡¡¡~ximR se Ri túa alrededor 
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de 570 nm (Kennedy y 3runo, l'.:lól) o inclusive entre 5'70-

600 nm (Fuji1noto y cols. ,1966). CUf•ndo el ojo se ?.dFpta a 

lR lu?. roj::1 o az1ü, se encuentran dos picos de sensibilid::1d 

espectrel, uno pF>ra 435-440 nm y otro !Wra 575 Il!n, respec-

tivr-mente (Wald, 1968). Los detos obtenidos e pPrtir de 

CU<'ntificaciones espectrofotométric¡:is de piernentos visuRles 

en crustifoeos resultl"n de p1>rticular inter~s desde nue Weld 

(1962; 1963) encontr& evidenci::1s en los ojos de Procambarus 

de l? existencif1 de Inf~S de un '.Jig;nento visual. Fujimoto y 

cols, (1966) encontr::1ron, en esta misma especie, un ~1iemento 

fotol~bil con un::1 ·1oneitud máxima (A mAx) de 500 nin con ex­

tractos de digi tonina. Wald ( 196'1) extrajo dos pie;mentos 

fotosensibles tPnto en Proci=nnbe.rus como en Orconectes, uno 

con una A mP.x de 556-562 nm y nue se bl~nquea utilizando un 

intermedii:irio con UnA ). max de ~ 515 nm. ·El segundo piemen­

to tiene ~ 'A max de ~ 510 nm y se blen11u~e. sin intermedia­

rios. "Nald propuso nue el primer pigmento correspondía a la 

rodo.psina del piginento verde-Pmarillo, sin poder Aclarerse la 

funci6n del pie~~ento con ,\max de 510 nm. L?.s deterrninFcio-

nes rnicroespectrofotométricas de rabdomos eislados en el reo-

cil muestran una biondf• Ancha de absorci&n con un. pico en 525-

530 nm (Fujimoto y cols., 1966; Weterman, 1''erntndez y Gold.[ 

mith, 1969) y una n1etPrrodorisina con unA ').. rnax cerc1>nA a 
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515 nin ( •rolds:ni th, 1972). TPnto el: :ii2:nento en los rabdornos 

co.no lF. metF·rrodop:nmt 1 f:'On 1:1uy ~·fln¡=ible;- Al !>H y cur·ndo se 

miden las A mF.x en ,;iferentes ree;iones del rPbdorno, no se 

Aprecia nin~nP diferi;ncia (Gol1fomith, l'.:J'/8). De BCuerdo con 

los h1ülazgos de Goldflmith (19"'7) y de Goldernith y Wehener 1 

( 1977), b absorción m~ximP en el rF.iodomo r<islPdO del aco­

cil Proc?mb~·rus es de 530 nm. Utili?.P.ndo lP tfonic<.'t de re­

eistro intracelular, NOSl'lki (1969) identificó dos grupos de 

c~lulas retinulares en el ojo del Bcocil Procambnrus, un ti 

JIO predominante en el verPnO rue res'.)onde f, lonei tudes de 

onda 1nuy larges ( > 6JJ nm) y otro, !llenoR común, oue res­

ponde e una A max de 460 nm. Dure.nte el invierno la mfyo­

r!a de las c~lulf's tiene un."' sensibilidl'ld mifxirnR de 560. nm. 

Waterriian y i!'ernández (1970), también con ree;istros intrace­

lulares, encuentran f1Ue de 91 célulr-s impli·ntF<das, 17 res -

pondúm a. la aplic>ción del color violeta (440 nin) y 74, al 

Pmarillo-nFranja (594 nm). Las células sensibles al violeta 

solPmente se locAli?labl.'.n en el cuadrfinte P.nterior del ojo. 

Eguchi y cols. (1973), tratando. de identificl"r las célulPs 

receptorE<s F.ll color, hicieron ~;dapt~.ci?nes r:electivas a la 

luz rnonocro111áticfi de 450 y 570 nm. La condición de <•dapta­

cidn a lr luz fue ev1'\lupde mi•iiendo lP acurnulr•ción diferen­

cial de cuerpos multivesiculi;res E<socil;;dos a lisosomfls y 
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con base en f.UA ret:tllti:uos ;iudieron entP.blecer la existen -

ciA de do:' ::;rupos de f.;t•)rrec1:9tores "lle re:;ponclen en forma 

espec:i'.ficA P l•A lon~ituue~ de onde utilizPdPs, Cummins y 

Goldsmi th ( 1981) inyect1-ron emari llo de lucifer mediP.nte 

microiontoforeEiis a. retinPs de Proc..,:nb~1rus y encontrP.ron 

nue el cuerpo celulflr del t'otorr!:lceptor nue resrionde al color 

violeta, se locf'lliza distf•l1nente r•l rHbdomo pr1nciprl, en 

lP octevP c~lul:> retinular, ~n contraste, les c~lula.s oue 

respond:i'.Pn al color verde son lAs nue contribuyen a í'ormar 

el rebdo1no principPl (dFdO _:¡or léls c~lulAs retinulr-res de Rl 

A R7); estos reiml t11dos fueron confir .iÚ·dos por microespectro-

fotometría. 

La ¡>resenciE1 de doA :;ru.Qos de fotorreceptores, con dife-

rente sensibilided espec"ral, ha ~uedado corroboreda en el 

acocil medhnte lP re:.-lizeción de curvAs de sensibilidad es-

pectrf•l pPra. cuatro neuronf!s de Pcción sostenida, cuya res-

13ue!'lta se registró en forma extrecelular en f'ibrE!A de acci&n 

sostenida del nervio óptico de Procambarue clArkii, Despuia 

de l:o edr-·!)t?ción ~ lF o~curidi>.d, la Á max fue de 5'70-575 nm; 

fotorreceptorer:. ~l color verde-¡,mt=>riJlo, E!ltera el ¡:i11trón 

de descarga de las neuronas y pone al descubierto un11 reepue~ 

ta para um1 ). mAX de 445 n111, ;.;stos d~tos t:ugieren riue las 

fibras de Acción sostenida pueden llevnr inf'orinflción compa-
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tible con lr> vii:iión en color (Treviilo y Leri.mer, 19'70; :;oo!!_ 

cock y GoldP1nith, 19'{0), 

Por otrA pPrte, el estudio del o de los mec~nismos invo-

lucrados en lP interacción entre el sii:itomi; visuiü policro-

mático y <'•le;unAl:l pF<Utfls de conducta en vertebr~·dol' e inver-

t,ebrados hfl merecido especial atención en los Últi¡nos aí'los: 

Kirschfeld y Vogt (1985) e't~blecieron la relación entre el 

ojo compuesto de la -.mosca e Calliohora erythrocephala y el 

movimiento de lf<!'l pr:itas, Se se.be r,ue cuRndo un destello ·1~ 

mtnoso ne a!llica al ojo de este insecto, se inicia un re-

fle jo "Ue culmim1 con un mC?Vimiento 11ue, usuRlmente, des en-

CF-dena el vuelo del E<nimal, CuE·ndo existe odaptF-ci<Sn a lEi 

ORCUridad, este reflejo tiene unii rei:ipuesta <Spti:na a dos 

longitudeF de ondi;., una en la región ultravioleta (350 nm) 

y otra en el 1:izul-verde entre 460 y 510 nin. '1Ambi'n hFi 11ue-

dPdo de,~ostré'dP b inducción de lF· :nigreci6n de los piemen-

tos retinianos accesorios en lP retina de ln polilla l!!!!.!!,-

phila eloenor al eplicttr el co)..or e.zul y la rFtdinción ultr!!, 

violeta sobre lP ret~na; los resultFdos su3ieren rue los 

!liementoi:< fotosensibles est~n locrAliu1dos en elementos ~11e 

se P.ncur:ntrPn Afuera de lAs c~lulrH1 visu¡:¡les, 11un,.ue no se 

excluye el nue lr.R célulf·s visu:•les pRrticipen en l::> regu-

l::>cidn nor:mil de l"' dif'::ierEüÓn del pi/!lllento !>rotector (Hamdorf, 

y cols,, 1986), Por otri< pArte, 8erhn<'rd y '>tr;:venea ( 19 78) el 



utiÚznr luz :nonocroinl-:tica r¡Uedierl)::l E:!StPhlecer nue el moví 
' -

en el inter·ior de las célulPs visue.les en el in.secto il!?nduca 

~' est~ P..co¡ibdo en forma. directa con lFs céli,üas foto-

rreceptorAs retinianP.s. Sl crustáceo Daohnia ~responde 

con unr :roti:ción ventr:;il de su ojo coi.npuesto curindo se le 

aplica un estímulo luminoso ( Cousi y i1tacr-gno, 1985); al dete!:_ 

1ainFr la sensibilided e:;pectr;:.l para el um'orE1l del 1novb1ien-

to del ojo, se encontró nue E:!St~ respue~ta tiene 3 caracte-

rísticas espaci«les diferentes: (l) una riue cubre todo el 

cAmpo con 180.de Amplitud en dirección dorso-ventral, cuya 

sensibilidAd m~s Plta se dá en 527 nm; (2) otra nue cubre 

30° locali7.ndp en la ree;icSn dorsal del campo visual, lA re!!. 

puesta ea :nPyor con un estímulo de 400 nm, y (3) una respue!!. 

ta obtenida al iluminAr unP ~onP ventral tR:nbién de 30• y 

rtUe ?ref'enta. su menor. umbral en 570 nm. 

En cArPcoles Adultos de la especie Jitl!! ASTJerHa (llaller) 

se hP ob,..;ervPdo que, ade:aÁs de lP. tem!rnrr-tura y lP húm.~dad, 

lf•S cAracterísticPs del fotoperiodo son f Pctores deterin1min-

tes ·en el ciclo reproductivo; cupndo se les aplica luz ver-

de, los carPcoles producen y ex;iulsfm :iocof) huevos y muchos 

mueren, en tflnto r-ue lon expuei:.tos a lF .Luz roja se repro-

ducen en forma Abundrmte y lP mort::-lid1:td es muy reducida. 

(Bonnejoy-ClRudet y cols,, 1983). ·Bl'ainP.rd y cols. ( 1986), 
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exAminPron lF influenciA de lPs C8r~cterí;,ticas fíoic11s de 

111 luz en el sü:teina re:iroduc tor del hf1 ;1stP,r r;irio (tlesocri-

~ auratui:>, LoR l1UtoreR «¡ilici-ron foto9eriodos 14:10, 

en donde lP fr.se luminosa estPbf! compuef:tfl de ll honis de 

2 luz blF<nca (400 p.W/cm } y 3 honis de luz monocrom~tica (0.2 

p.IV/c1n2) y observr,ron Ptrofia del sistema reproductor cuan-

do se utiliz6 luz roja (668-653 nm) o PmP-rilla. (640-550 run). 

La AplicacicSn de estPs longitudes de ondft se relacionó con 

niveles E<normr>les en lP concentrPción de fpctor liiier::idor de 

!Jrolactine (FLP} en !JlP5ma y en. hipófisis; en contrflste con 

estos reeultpdoe, cuAndo un::. frflcción de lf' luz en el foto-

periodo incluía luz azul (505-435 nm), verde (555-515 nm) o 

ultrPvioletP ce:rcano (385-350 run) se apreciabfl una disminu -

cid'n del PLP plAsm~tico e hipofisiflrio y el siste¡¡m repro-

ductor mOl'l trrcba cPrPcterísticas nor.ni:-les de creci;niento. 

Sincronizf!ción ;ior luz monocromf;t1ce .... 

~on muchos los Anteeedentes conocidos en relación al papel 

sincronizFtdor de lA luz bl~ncA, pero es l!IUY rioco lo ,.ue se 

sobe 11cerca del pr' pel sincroni ZE-dor de l~ luz monocromlÍtica, 

Gordon y ;:irown (1971) determinr•ron lF< Pem1ibilidFd E:lfl!lectral 

pFrP. c«inbios de f>·1:1e del ri tino circtdico de lr- temrieratura 

corriorf-ll en el rFtÓn Perognathus nenicille.tus y ülc G11ire y 

.. 



cols. en 19'73, reali·~~·ron el mu~;uo estudio en ratAs. Hope 

y 3hatnagPr ( 197"3) rer·li M·ron estudios electrorre:t1ooc;rÁfi­

cos en CU(•tro eiipecies de 1nurciélaeos, deter:ninrndo las ca­

rPcter!PticRs espectrales de los roto~receptores visuales; 

conociendo estos dPtos, Joshi y GhP.ndr?shekBran (1985) rea­

li-i:aron un Análisis cuid::-.doso de la sensibilidad espectrfll 

de loe fotorrece:itores res:-ionsables del CFinbio de fpse del 

ritmo circi:dico de i•ctivi<iEd motora de vuelo en el murcié­

,lé'go HionoRideros srieoris y encontreron l"Ue e:stos CF•mbios 

dependen de lP i.ongi tud cte onda. utiliz.sda, responsabilizan­

do R l.<> luz verde (520nm) de los ~'delPntos y A lA luz vio­

letA (430 nm), de loi:: atre.sos. Con br·se en estos resulta­

dos, los Putores postulF-ron la flXistencifl de cuando menos 

dos clases de fotorreceptores en lPs retinPs de estos ver­

tebrAdoe, !"ue r>robAb.lemente Rctúa.n cor.io oscilfldores :nutuE>mea 

te f!Coplados y sean CPp~ces de sincronizar al ritmo circé­

dico de lF .-;ctividP.d en 1:~'tos ?ni1m1lee. Jdote y BlPclc (1981) 

demostraron, en lR cuc~rf!cha Peripleneta emericanA, la inter­

a.ccidn entre el siste1na visual dicrorn?tico (al color verde y 

a.l ultravioleta) del ojo compuesto y el ~isteina circádico de 

flCtividad loco1notora. Encuentran ,.ue el 111ec::inismo de sin -

croni zA~i<Sn de este ri tino esti! dominRdo ¡ior el erupo de re­

ceptores ~eneibles e longitudes de ond~ l8rga (verde) y que 
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toH P.l;'l;Í.nulos, Y8 nuP. f'Ólo 1m nujo de ? fot<mfls rior ojo eH 

!!ui'ici.ente [lfTA flincroni:rnr et'ta r-ctividnl. 1ü ;:iapel 11ue 

dese:npeiía ln luz monocro.n1hica como ,:;incronu:i;;dor de los 

ritmos circ~d.icos cu;:;ndo se allliCa en f'or;nP rrnriÓdica se co . . -
noce 1oco. Knüll ( 1-Hó)obeervó r.ue el inicio de la F<ctivi-

dpd de vuelo t::n p~j&roR diur!1os, depem!e del CP 1bio -de color 

y tle LF• intensided del ré.'3:irnen lu:ninoRO P!Jlici>do; encuentra 

nue lr- vPri:0 ción dir-rifl durPnte el Vl:!reno en el color del 

ciP.lo ·:iolRr ~rtico es CBPA~ cte sincroni '>:F r eote i'itmo circ! 

dico. Nuboer y cols. (1983) estudiE<ron el inicio. y el finci.l 

de lA actividF<d circá.dica. loco:notorE1 dej_ conejo st•lve.je y 

Obl!erv,o:.ron f!U r1;1Pci,1n con lar-; cr. .. !1bios •·rn i,.-. intensidf·d y en 

lf< C<)m~of1ición _e:s.:iectn1l del regi:nen li.l.ninoso 0i!l!lleado, 
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HIPC~ESIS.-

i 
A tr:•vés de l.Ol-' rit:i10:; cir•c,~úico:> es '!ORlble rec.)noi:er 

l 
1 de lR Rincroni'.7.::ición, la "Ue de,'.Jen:.ie de l:; e: :mcidr-id de a.c2 
1 

!ÜP1niento entre el r::istem::i circ~ctico y li:>s seítales externas 

potenciPlmente sincroniz::>dorPs. Estf! cr·9ecid.r-d est~ supe-

ditRdR ? 18 pref!erlCÜ de e:.;tructurPS oue recibf'n el estÍmU-

lo sincroni~ente, es! como R lP ,onibilidPd "ue presente el 

Rif•te.ni:- cirád1co 9?.rP modi:ficPr su efltF•do funcional de Acuer-

do con lE• llF.gPdP clel ent!1:1ulo. En los fotor!eceptores del 

ojo cointmesto del <"COcil se h::: identif'icndo un rit:no circ~-

dico en lP r-i:npli tud de lr-> res rmefJtP eléctr.icA P. la luz ( eleg, 

trorretino;;.r<>ina). Este ri t1110 circ,~dico e~. susce;::itible de El-

delF•ntAr o atr;:ii;ar su fFse meuir nte lR Pglicacidn de estímu-

los dnicos de luz bl:;ncR, f!s! como de ser sincronizado por 

le P.pliCF·cidn de 1rntfmulos fotoperiddicos. 

Asimis!!lo, se h.<>n identit'icPdo dos .funciones de senFibili-

dPd ¿:-i¡rnctrF-l: una pE-ra el color verde (A max ~ 570nm) y 

otrf! pflra el color violeta ( ).. l/IPX ~ 440 nm) que sdlo es e-

viderite bajo flliH¡>tf'ción P .l::- luz. roje .• 

~i el l1iRtemE> circ<~1lico J !:! r,ctividPd electrorrt:!tlnográ.t'i-

ca es CP!lRZ de r;er 1:1octific~1do por l:· P(llicr,cii:S:i de luz 111ono-

cro·n~tica, lP;: cr->rP.cter!stic:~ s de este ri t.110 (periodo, valor 
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de la r-.uvlitutl rel1,tiVP'r r•=l:::ción i-ctivid.'"d ri::9oso, ¡iosición 

de f¡:,f!e y nivel de o,;cilf-ci.ón) dt::ienJ1::r;!n de lF< lon¿itud je 

onda ~19liceda., ~i lri luz .uonocromRticP ti.ene lP. CPpacidad 

de sincronizRr <-1 ritmo cirddico de ectividFd BRG, lR Ppl! 

CAci6n de un est:Cmulo luminoso e diferentes mo1nentos del. ci­

clo. ci.rcédico l_')rovocPrP ci;.1nbios de fpse (adelantos o f'tra.sos) 

l"Ue de!)ender~fo de la longitud de ondP y de la. hora circ~dica 

de P!'liC[.'ción del ef'tÍ.nulo, 

Si lor, fotorrecevtores visuales responsable~ de los cam-· 

bios de ff'se del ritr.10 E::lG 9oseen diferente sensibilidad es-

9ectral, le forma. de lP curv¡:. ,·1e r.::spueEtR de f'Rse obtenida. 

E•l r·plicar 9ul>'los i1t1icoA de diferente l"n¡ri tud de onda ( 465, 

·565 y 630 nm} tendré C?rRcter!sticas nue ctependerpn del es­

pectro luminoso ~tili~ado, 

Si lA relAción de fEise dei ri t,110 circ~dico electrorreti­

nosráfico de!)ende de la luz !!10!10Crom8tiCP.r CUt=1ndo 'Sta Be 

P!Jlinue en for:18 conFt1mte sobre el f~RG, Cf1df1 lon,:Ii tlld_ de 

ondP. provocer~ 1nomentos de f'a tie "'ue podr?n relF ciom1rse con 

la for111R de lR curva de rer;riu1:stf• de f;..Ae obtenida con el 

,nisino contenido es¡¡ectrA.1. 

Si los· CA1nb1os rieri·Sllic"s en 11'1 co111:1oeición esvectre.l de 

un r~gimen lu:ainoso son cape.clls de sinor•)cH >1A.r al ri tino cir­

cádico electrorretino,~r~fico, la epl1cAción de foto¡ier!odoe 

con (lif.er~nte lonei tud 1ie rmdEl rnod tficRr~ el inicio y el 



finAl de lA DACil?ción circ~dice; 

?PrP de~~rroll11r lPA ht,6tesis ,ro9uestes, el trRbajo e3 

peri111ental coci te¡nplÓ cinco objetivos: . 

1) conocer los ef.¡;ctos oue provooue lR @r,ilicaci6n de una 

cteterminPda longitud de onda. sobre lPs CPr,..cterísticas de 

la oscilaci6n circ~dica electrorretinogréfica en el acocil; 

2) deterininPr la. CApPCldPd sincroniz11dora de los efltÍ:nulos 

11nicos de luz monocro.n~tica cuando se Aplicfn en el estado 

eHtPble del ri t•no electrorretinogrñfico en horas circ~dicPs 

diferente11; 

3) investiga.r cu!'ll es la AensibilidPd espectrPl involucrada 

en· los 6.') del ritmo circi!dico ;.~!lG; 

4) detP.r1ninPr l~· cr>pPcidFld "Ue tiene lP luz monocrorn~ticl? a­

::ilic1>d.a en for1ai; contínuR, de modificRr lr> ve1ocid:-1d angu- · 

lar del ritmo ~RG; 

5) investi.:;F-r h1 c:o,PcidPd sincroniz;:..dora de la luz L'10nocr2 

cMtica sr>bre el ri t,no l~l{I}, cw:mdo esté se f! pliCP en for­

ma !'eriódica e.l ternAdA con intervt>los de oscuridad. 



<;e utilizi:iron ::>cocilei; Pdult1r< <l€: lM e~pecie ?roc1=unbaruR 

b?uvieri (Ort:nann) r>rocerientei; de Urui:.prfo,· iücho::-.cÁn 1 sin 

t'lif'tinción de sexo, c?n un rieP-o l.'lproximPdo de 16 a 26 ez'R• 

Antes de los ex¡ieri1!1entos 1 los f!COciles se 1nPntenÍPn en ti­

nPs con :;;guf!. sometid!'! a FiereP.ción, ert•n fllilrtt:ntedos d:)s ve­

ces ¡ior semena con zan:-horiP.s 1 plantr.-s r•cuáticas y lombrices, 

y recibiendo uri rée;imen de l::' horRs de luz bl1mca (6:30 a 

18:30 horF1e) y 12 de o:;;curidAd (18:30 a 6:30 horas). 

DurRn·t,e la. f:oRe ·exr>erirnental, se trabajaba C?.da ;;.nir3Rl 

en forma individual, coloc1!ndolo rierüro lle un re:friger!'ldor 

~ue mFntenÍP lf' temrierr:>tur::=t P i9•c :!: 0,8° C y bajo oscuridad 

COnst;onte, T,OR F.ICOCileR r:>e !OPntenÍ<•n in:nÓViles RUjetRndolos 

vor ei cA9erPzón e nivel del cefalotórnx y se sumergíen par.­

cial:nente en BguA 1 lfl cuel se mFntenÍB br-·jo eereE<ción durPn­

te todo el tie.npo nue dur:=1bf• el exr>eri:uento, 

Obtención fil ~· - A CPdEl PCocil 1 bajo las condiciones 

r•ntes deecritE1s, Re le illl!JlPnt?ba un electrodo de acero de l 

a 5 p. de di~.netro ft trF.vés de lf, córneP. -r:l electrodo cap­

tFbr- l~: reF:iuel't11 de loF fotorr1,ct:ptoren ret1niPnos a los 

d.eAtelloe de lu:~ blancR enviedos c:-:dp trefl. inint.Ltos por 1.ln 

fotoestimulHdor (r.raHl' PS22) con unn intenFirfod de 4(•0 lux 

y 20 p.seg de clurnción~ LA 1.cti vic1 :od elt.ctrica. C8(lt~·d1:-1 bA jo 
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tronix 12?) y ch:~ i:.hí erl" P.nViF·d;· ¡.; ur1 .•olí,g;rr:ifo (GrPs:-1,P?) o 

~r:;1fo (Nfll'CO 4B) • i)e e -tA forma i:te obtenÍfl Ull registro erá-

fico durRnte to•io el 1;ie:npo r;ue durP.ba CPdP ex:ierimento (no 

menos de 10 días). L::i luz .nonocrom~tica se aplicaba a trav'es 

de un f'isteme de ilumim1ción de luz iJl:'!nc11 ( Am,.,rican Optical 

mod 650) ;:1rovü1to de un filtrr> ·:íratten (Kodak d93) ;>Ha eli-

minar la r¡;;dü·ción inf'r;:irroj2. A este r-i.Rte,na. se FCOiJlaron 

los filtl'os corresr.ionrlientes con una. lor1gitud de ondP. (A ) 

[>Ara· el .color verde ( 565 nm), y filtros :te interferencia diel 

(Edmund Scient. <fo.) pr-rr· el color rojo (630 nm), el PZUl 

( 465 nm) y el rojo lejano ( 680 nm). Pnra Lmiformi"r l:.=s in-

tensidAdes se useron filtros ~r~tten neutro~ (Kodak) de den-

sidF•d vr-rifble. iü interVF.·lo entre el Rf.JE•i;;EldO y el encendi-

do de li? lm~. se controlAbr-i ¡nedif·nte un lílf'rc11dor <iutomá.tico 

ele tiempo (Interw1tic !nc.TlOl). L::i in~ensidPd luminosa se 

ct•libr& con un P!Jn1'f1to Li-cor, Inc. (!nod. LI-l35n, Q/R/1'). 

P~ r;:i rePli 2¡:;r lor; o bjet i VO:" ;tescr.i toF en lr-1 secci<Sn ;¡rece-

dente, los flCOcil1'lA fueron di vid idos en cuatro gru¡>os y so­

~Jet.ldOA ft diferente,, :nr.niobrP('. exl1eriu1entF.1leA (Flfio. Z.), 

(P) r:n el pri.ner erupo, el ri t:n;> circ1~dico bl1G se obtuvo 
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Pigura 2.- Esquema d•l dispositivo utilizado en 
nuestros experimentos·para la estimu­

lacidn con luz monocromática de los fotorreceptores 
visuales y el regi~tro de la ~ctividad el4ctrica de 
los fotorreceptores del acocil. 
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primero con luz blanca y después, Vf,riando periÓdica.aente la 

).. :J la intem>id8d del destello aplicado cada tre1i 1uinutos. 

Se utilizd' luz azul (465 nm), luz verde (565 nm).Y luz roja 

(630 nm) a intensidades de 50, 500 y 5000 luxes, con el ob-

jeto de conocer le.s c&.racterísticas de la oscilación ERG o~ 

tenida con luz monocromática y cowpsrarlas con la obtenida 

con luz blanca. Los resultados de estos experiinentos se a-

nalizaron midiendo ceda 30 minutos, el valor total de los -

COlll!.JOnentes HI y HII del i:RG, de acuerdo a lo propuesto por 

Naka y Kuwa.bara ( 1959). Cada A se probcS d11rante 'un :nínimo ce 

4 días con cada 11na de 1·;1s inte:1sidades mencionadas. En ca-

da caso se hicieron 5 regis·cros. Los valores obtenidos se 

grafícaron contra el tiempo. La~ gráficas obt~nid&s pusieron 

de manifiesto cambios pericSdicos en la. amplitud del ERG, lo 

cual veriniti6 establecer: (1) el valor del periodo (medido 

de valle a valle ~n cada oscilaci6n); (2) el valor de la re­

lacidn ncti vidad/reposo (o relaci6n -... /t. , medida tomando co­

mo punto de referencia· el 50~ de la amplitud de la oscilacicSn 

y trazando una recta hasta el punto de la sigt.tiente oscila-

ción que reprtlsenta el 50% de su amplitud); (3) las caracte,2_ 

terísticas en el nivel de actividad (m~dido como la pendien 

ta de una recta qae se traza del punto de inicio de una os-

cilaci6n al punto de inicio de la siguiente; (4) el valor 

de 18 2mplitud relativa (que se obtiene ~ividiendo el valor 
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más alto de 1Fl OHCih•ción HRG entre su wúor más bajo); (5) 

la. dependenciEt de la intenr:idad del t:~:tí,nulo ( ev~1luada me­

diante el valor de la [;mpli tud total de la oscilación), 

(b) El segundo gru~o de experimentos se realizó con el fin 

de obtener la curva de respuesta de fase para cada A utili­

zada. Para ello, se aplicó sobre los ojos del acocil un e~ 

tímulo lu.ninoso de 500 lux y 50 minutos de duración al· 4o. 

día de registro, es decir,una vez que el ritmo ERG presen­

tab" cnracterísticas estables y bien definidas. El estímu­

lo luminoso se eplicó a diferentes horas .circácticas (2, 4, 

6, 8, 10, 12, 14, 16, 18, 20, 22 y 24) con el fin de explo­

rar el ciclo durc>nte las 24 horas p:,ra cada )... utilizada 

(A : 465, 565, 630 y 680 run), El análisis de los resul­

tados consistió en medir el C"'mb.i·:> de fase, adel~nto (A;+)o 

atra.so (t:a'f-> cuatro días después de haberse aplicado el es­

tímulo, Con estos datos se construyeron dos tipos de curvas 

de respuesta de fase (CRF); la CRP estable (CRPe) que rela­

ciona el At provocado por el estímulo en función de la hora · 

circádica (he) de aplicc1cicSn d.el pulso y la CRP transitoria 

( CRPt) que se construye graf'icando el valor de la fase del 

ciclo en el momento de aplicRrse el estímulo en í'unción de 

la nueva fose (medida un dí2. después de aplicado el est~mulo), 

Una vez construída la CRF para cada A, se calculó en la compu­

tadora inectir-mte un programa tie integración, el área bajo la 

1 



C\ll'Va de los atre.cos ( At), ·Y de los &delfmto:-; ( Aci), p11ra ex-

pres~r con la rt:lación At/Ad el tipo je cr,:ubio predocninante 

par c:.,da ).. aplicada. En e::ta étap:;, se hicieron aproximad!:!, 

mente 150 exp,;rirnentos de no menos de 10 díau cada uno. 

(c) En el terc,~r grupo de experimentos, el ritmo circádico 

ERG se obtuvo en condiciones de c.daptación a la luz monocr2 

mática. Para todas las ~ probadas y para la ~daptación 

con luz blanca, la intensidad fue delOO lux. Cada experi -

mento duró no menos de cinco días y se ·hicieron 5 para cada 

).. iazul (4o5nm), verde (5ó5 nm), y rojo (630 nm). El aná-

lisis de los rem.üt«dos consistió ea medir: 1) la dul'ación 

del período; 2) la rel<1ción -'/e.. ; 3) el nivel de activ:Ldad; 

·4) la t:1mplitud relativa y 5) la acrofase (porción sobresalien-

te en la cresta de un .ciclo, que corresponde al momento do!! 

de la ~mpli~ud tiene el valor más alto). Con el oojeto de 

c:ºomparir los resultados obtenidos en este. grupo, con los del 

grup_o b, los dt?.tos se presentan a trtw~s del ·método cosenor, 

que implica trate.r ~a errn&la te1nporal de 24 horas igual que 

. o • 
un círculo de 360 , sobr.e el cual se grafica el valor maximo 

de la amplitud del ciclo en forma J.e un vector q11e tiene su 

inJ.cio en el centro de un círculo y cuya dirección hacia la 

periI'eria estará determinada por el valor de la. acrofase. 

·La obtención de 18 acrofase y de su corr;~spo,1d1ente error 

estadís.tico se llevó a Cél bo mediante un &juste del v.:1lor de 



_ 419_ 

loe O.<:tos del ERG, utili<la.n1io un programa de funci6n de se-

no trigonom~trico modificado, en lP.. colllput~'dora, 

·(d) En el cuarto grupo de ex¡¡erimentos se a(llicaron regíme-

nes compuestos (luz-oscuridad) para poder observar la capa-

cidad sincronizadora de los fotoperiodos configurados con 

luz monocromática (465. 5b5 y 630 nm). Los fotoperiodos 

utili·.i:ados fueron: luz-oscuridad (L-0) 12:12¡ 16:8¡ 8:16 

y 12:12 invertido (0-L). La intensidad de la luz monocro-

.mática fue siempre de 100 lux. El análisis de los resulta-

dos consistid en evaluar la capacidad de la luz monocromáti-

ca presente en cada r~toperiodo, para adelantar o atrasar el 

principio o el fin de la oscilaci6n ERG, y así pouer descri-

bir sus posefectos sobre el ritmo circádico ERG. Se reali-

zaron 5· .experimentos de cinco días cada uno, para cada fo­

toperiodo y par·a cada A probada. 

.¡ 

1 
1 
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RSSU!,TADOS .-

Sfecto de la intensirtad de la lu~ wonocromática sobre el 

ERG. 

La figura 3 muestra un registro .tÍ?ico de la res;iuesta 

eléctrica a destellos de luz azul (465 nm) por parte de los 

fotorreceotores visuales del acoci 1 obtenida durante varios 

d!as e~ un animal integro. El primer ciclo corresponde al 

estado estable del ritmo SRG obtenido con f.estellos de luz 

.blanca, la r.ue se utiliz6 como control oara ~ocer comparar 

las características ce la oscilaci6n. Sn ambas situacíones 

exoerimentales se utiliz6 la misma intensidad. El valor 

promedio del periodo circ~dico obtenido con luz bl~nca fue 

de 22.9 horas (para una intensidad de seco lux) y el de la 

relación .L/e.. fue de 1.1. Cuando se cambio la luz blanca 

~or luz azul, el~ fue de 27 horas para la intensidad más 

alta (5000 lux), disminuyendo. a medida que se dis'l1inuy6 la 

intensidad de la luz (21.8 para 50 lux). El valor de la r~ 

laci6n O(./ e.. fue de l. r, para la luz azul de scon. lux y de 

o.9.para 50 lux de intensidad. En todas las intensidades 

probadas, la máxima actividad del ritmo se present6 siemnre 

alrecedor de las 24 horas y la ~!nima ~ 12 horas. El valor 

nromedio del cambio ~ue se nresent6 en la am~litud relativa 

(Ar) fue muy ir.1?ortantP. para esta ).. • Con luz blanca de 

SOOC lux tuvo un Vdlor ~remedio de 5.0 en tanto·cue nara 
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se en la' ~igura, la 'al::::litud .. rtis~inuyó a medida ~ue clisr:iinuia 

la intensidad del destello de luz azul. Esto ocurrió en to-

dos los ex~erimentos realizados. E:s muy im~ortante ~acer n2 

tar que s6lo el cambio de luz blanca nor luz azul fue capaz 

de modificar en forma cons?icua las características de la os-

cilaci6n ERG~ 81 utilizar luz azul ?ara obtener el SRG di6 

ccmo resultado las ~ayeres ~odificcciones al valor de 1', as! 

como el de la Ar. E:n laS:: figuras 4 y 5 apreciamos exnerimen-

tos similares ;:iara}.. de 565 nm (luz verde) y de 630 nm(luz 

roja). Bn la ~rimera ?arte de ambas gráficas, observamos un 

ciclo obtenid~ con luz blanca y des?u~s los ciclos obtenidos 

al anlicar los destellos de luz monocrmática. Bn estas figu-

ras nuede observa~se ~ue no hay modificaciones imnortantes· 

en e.l r~ tmo cuando se realiza este cambio. La anlicaci6n 

de c.estellos de luz roja (fig. 5) -r>rovoc~ cambios en el .'l 

del ritmo y sobre el valor oromedio de la relaci6n '"'/<l.. pro-

p±os de un sistema no.cturno: con una intensidad de soco lux 

(a partir .de la barra 1) el va,lor ce i=" es mayor que con in-

tensidades menores (500 lux, ~arte media y 50 lux, Última 

narte). La relaci6n M/e. es de 1.7 en 5COO lux y de 1.03 en 

50 lux. Bn cambio, la a~licaci6n de un r.estello ce luz ver.-

. de ?ara obtener la oscl. lación ERG ( fig. 4) 1'.lrovoca . sobre el T 
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. Figura J.- Registro de cambios de voltaje del ritmo ERG 
obtenido con destellos de luz azul (465 nm) a­

plicados cada tres minutos. I::n la primera parte.de la 
gr~fica, se. muestra un ciclo obtenido con luz blan,ade 
5000 lux de intensidad¡ la b':'!rra l muestra el momento en 
el que la luz blanca se cambia por luz azul de la misma 
intensidad, con lo que .la amplitud de la oscilacidn aumen­
ta considerablemente; 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 est:C1nulo en forma directamente propot 
cional. 
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Pig11ra 4.- Variaciones en Ú. amplitud del ritmo ERG 
cuando se obtiene con destellos de luz de 

color verde (565 nm) de difere"te intensidad. La b~ 
rra· l muestra el caJnbio de destellos de luz blanca 
por destellos de luz de color verde de i~ misma inten 
sidad (5000 lux). El valor de la amplitud en ambos ca 
sos es similar. La barra 2 indica una disminuci6n de 
intensidad·a 500 lux y la·ba~ra 3, el inició de 50 
lux. Es interesante hacer notar en el aumento en el 
valor de 'l' a me.dida que le intensidad disminuye. 
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Pigura 5.-Gre!f'ica que muestra la dependencia de la ampli-
tud ERG de lR intensidad de de~telloe de luz 

de color rojo (630 nm). Cuando la intensidad es de 5000 
lux( de la b>:1rra l a la 2) la amplitud es de ~lOO'fo, u1uy 
similar al valor de amplitud cnando r~cibe de'-!te.l..los de 
luz blanca (antes de la oarr<i 1); el cambio a una inten­
sidad de 500 lux (barra 2) p'"ovoca la disiai11ución ERG a 
wi valor de ~80~~; cu~.ndo le. int1.:nsidad es cie 50 lux (ba­
rra J)el valor de la amplitud ~RG cae a un 48~. El CAm­
bio de luz blanca. por luz roja· no ,uodifica ni la a•nplitud 
ni el periodo en forma s7.gnific&tiva. 



ccr.ib:.os ::ropics de un ,1istema· c'.:i.rcádico · c:urno, a· mayor· 

inte.r:sirlad,íf c:!i~rr,im<ye (con 5_000 lx,'t = 25 hor.:.s; con 

50 lx,~ =26 horas) la relación ""'-/t. aumenta a medida ~ue 

se incrementa la intensi~ed c1el destello ( nara 5000 lx, 

es ce 1.8 y nara 50 lx, es de 1.0). Es muy imoortante se-

i'!alar c;ue el au!"t~:nt:o en la a:n'.'lli tud relc?. ti va se er.ccntr6 

solamente ~ara el caso del caler azul; e: valor de la am-

plitud total promccio se ~ocifico en fo~ma directamente or2 

:iorcion2.l con :!.a intensir1ac de la luz Monocromática. Los 

resultados en este gru:io ce exMerim~ntos se mustran resumi-

dos en la tabla l. 

La capacicled de ,7ue la luz mor,ocror.~átii::a actúe como e~ 

tímulo sincroni ?.ar. te, se hace eviclfr. te en los resul to.c1os o~ 

tenidos cuando se a?lica un estímulo único ce luz monocrom! 

tica.. ·. ,,~1 ,(figuras 7, .8 y 9). En la figura 6 se observa 

un registro típico r.e un ritmo E1G obtenido en condiciones 

ce oscuridad constante, El ritmo es uni~ocal y con un máxi, 

mo de actividad en la noche subjetiva. Cuando se aplica d~ 

rante le:. ff!!e .est;,ble nel rl.tmo un !mlso único de luz blan-

ca sobre les ojos ( ce 50 minutos de curcci6n), se oroducen 

cambios en el ritmo circácico :;ue se manifiestan nor la a-

parici6n de ciclos transitorios cor: un~ ñuraci6n variable 

(entre 1 y 3 días), ~esouAs de los cuales el ritmo circádico 



TABLA 1 

~(nm) 
RELACION AMPLITUD 

ACTIVIDAD-REPOSO RELATIVA PROMEDIO 
P.ROMEDIO(iiii) Ar 

LUZ BLANCA 1 .. 1 5.0 

LUZ AZUL 1.0 13.0 t4•&> 

LUZ VERDE 1.8 
. 

7.1 eses> 

LUZ ROJA 
(130) 

1.7 a.o 

Caracter!aticaa que presenta el ritmo circádico 
electrorretinográfico, cuando se obtiene con 
destellos de luz monocromática de diferente ).. • 

PERIODO PROMEDIO AMPLITUD TOTAL 
'T (horoa) Ato(%) 

22.9 62 

27 25 

25 68 

23.1 76 



• 1 ¡ 
'l se reasur:ie cr;n un Af-:ue depende~de la he a la nue se anlic6 

, el ·-::stfa.ulo lu:nincso. En l.:. figure:, 7 se ob::erva r:ue el e-

fecto ".!Ue :)!'Oclvce un r1PsteHos c'e luz azul (465 nm) ce 5CO 

lx de intensicad y se• de ~ur~ci6n aplicado a las 1, he, es 

un b.~+ ce 2 horr1s. ta etaoa trc.nsitoria que sigui6 al est!-

mulo fue rr.uy bre'le. En ningur.o ce nuestros exneri::-entos se 

vi6 u.n cambio en el ¡:ivel· ce oscilaci6n ni oara la luz blan-

~ ca ni nre. la luz azul. ::1 valor ce~ antes y ces:)ués del 

J 
J 
1 

"lVlso fue el ::'lisrnc, En lc. figura 8 observamos ~ue al aplicar 

u:r. pulso de luz •.rercle (565 r.m) a las 18 he se ve un t:..f'+ de 

5.6 hor<:s, una fase transitoria de~ 36 horEis 'y una marcada 

dirrinución en el nivel de oscilación.. P.s imnortante se!'!a-

lar que este c:::~bio en el nivel ce oscilaci6n se observ6. en 

un 78% de los casos. Los vc:.lores <'e~ ant•1s y cespu·~s de la 

estimulaci6n Eueron igu2.les. En li:' Eigura 9 observamos un 

registr-o tí..,ico de los efectos r,ue provoca un E~stbmlo con 

luz roja (630 nm) de l~s carfcter!sticas ya r.1~scritas. El~ 

es igual en las cos .fM.es estables, antes y r.1esim~s cel ~u1 

so. Sl registro t!ni.::o '=Ue r.·ostre:Mos r:'n c:·sta figura, mues-

tra un""'" des.a horas cuando el est:bmlo se aolica a las 

1 ~ he, con una fase tre:nsitoriu de casi 36 horas. Es r;uy in-

tere.sente hacer not:::r "'.Ue l<: ?."'lliC2.ci6n de luz I'Oj.a PrOVOC6 

en casi todos nuestros ~x~eri~entos, notables au~entos en el 
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Figura 6.- Registro típico de un ritmo circ~dico ~aG 
'obttnido durante 7 d!as en cond1cioneo constan 

tes de temperatura y oscuridad. La f~se de ascenso y dei 
censo en la amplitud tota.L de 1&. re<;pue:;ta ponen de mani­
fie¡c:to un rit:no circ8dico care.cterístico de un animal noc 
turno, con un ;ieriodo de 21 horas y úlla rela.ci6n ;,¿/e:de -
1.03 Le•. flecha ;:wrca el mo:nentQ de aplicación de un estí 
mulo de luz blanca ( 500 lux durtinte 50'), el que provoca­
una etPprt transitoria de 12 horas y un•'/+ de '7. 2 horas 
( ~ fase obte!1ida, 1 fase e;;perada). 
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~igura 7!- Gráfica que muestra el efecto ~ue provoca la 
· aplicEtción de un estí1aulo único de luz a~ul, 

sobre el rit~o circádico BRG, obtenido en condiciones de 
oscuridad conatttnte. La flecha mflrca el 111omento de Etpli 
cación de un estímulo a las 17 he, lo ~ue provocó un AJI-+ 
de 2 horP.s i:;obre el ritmo ( .. obtenida; 1 fase e,;perada). 
El :ieriodo transitorio que sig1..üó'a la aplicrtci6n del 
estímulo duró ~20 horas. l:l valor de 1' f'ue igual antes 
y despu~s del estímulo. 
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PigurA 8.- Efecto de .la aplicacicSn de un estímulo lumino-, 
so único de luz de c·olor verde sobre el ritmo 

ERG. La flecha muestra el momento de &.plicaci6n del es­
tímulo ( 18 he) 11ue provoc6 un 11..9+ de 5.6 horas y una 
disminución gradual e importante en el nivel de oscila­
ción. El valor de 't' antes y después de la estimulación 
fue el mismo ( ~ fase obtenida, l fase esperada). 
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Pi~a 9.- Esta figura muestra el cambio de fase provo-. 
cado por la aplicación de un estímulo ~ico 

.de luz roja (señalado por la flecha) sobre el ritmo ERG, 
a las 14 he. la etapa transitoria subsecuente al estímu­
lo fue de ~36 horas y el A.jll"t' fue de 5,8 horas, Note el 
aumento gradual en el nivel de oscilacidn, El valor de't 
fue ig11al antes y despu~s de aplicado ·el estímulo 
(~ faseobtenida,I fase esperada). 
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?igura 16.- Variaciones de amplitud del ritmo ERG ootenido 
de un acocil sometido a ·100 lux de luz blanca 

1plicad~, en 1'or111a const,.nte durante 5 días que duro el re­
;istro (los dos .primeros no aparecen en la figura). El 
1n1lor del periodo es de 24.05 horas y tiene· características 
ie una especie nocturna: periodo mayor en luz que en oscuri­
dad constante, actividad máxima durante la noche y mínima 
durante el d:la. 
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nivel ~e oscilación siem?re que r.e aplic6 entre· las 12 y las 

24 he. La a~licación breve f.e luz roja tam~oco modificó el 

Vólor de if' . en forma significa ti va. 

Curvas de res?uesta de fase. 

En la figura 10, tomada del trabajo de Fuentes-Pardo y 

Ramos-Carvajal,(1983), observamos la amolitud y la direcci6n 

de los c¿imbios c:le fase en el ritmo circfldico ERG nrovocados 

?Or es'tímulos <:'!e luz blanca de 15 minutos de duración y 200 

lux de intensidad. En este C<!SO particular los 6.f· se provo-

caron cuando el est!mulo se aolic6 entre las 20 y las 5J he. 

No hubo 6.; con estimulaciones entre las 13 y las 20 he. La 

zona de transici6n de fase se present6 a las 5 he, y los a-

C!elantos (A<¡+ ) se presentaron cuando el est!mulo ·se aplic6 

entre las 5 y las 13 he. Con base en los datos encontrados 

por estos autores, nosotros calculamos los valores del At 

(área de la curva .. ·de: los atrasos) y del Ad (área de la CU! 

va de los adelantos) obteniendo una relación At/Ad (18.10/28.47) 

= 0.63. E:n la parte suoerior ae la figura 11 observamos la 

CRFe obtenida al graficar los &.rj provocados por estímulos de 

luz· azul, durante 50' con una intensic1ad de 500 lx, en tlife-

rentes momentos circAdicos cel ritmo ERG •. La relaci6n 

At/Ad=0.69. se~ala una área predominante de'adelantos ~ara 

esta A , los b.'/' •· ocurren en la noche subjetiva (2 a 10 he) 
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y los ti.~+ durante el c'!Ía sÍ1bjetivo (10 a 22 he). Entre le?s 

22 :OO y las 03:00. he la luz azul no es cauaz de nrovocar ~?, 

El". 1<1 uarte inferior de la fig, 11 observamos la::. ctracter!s-

ticas de la CRFt obtenida al graficar la fase vieja (la rrue. 

tiene el ritmo ERS cv..::ndo recibe el estímulo) como funci6n 

de la fase nueva (medida un c!a des?u~s de anlicaco el estí-

mulo). En ambos casos el valor clel '1" (horas) se igual6 a 

360°. En esta gráfica se ?Uede ver como los adelantos se ins-

talan antes que los a tras.os, as! como la continuide.d r:'e la 

curva. En la oarte sunerior de la figura 12 se auredan 

las características de la CRFe nara la luz de color verde. 

La rel.3ci6n At/Ad=0.61 indica un claro ".lreclominio de los ade-

lantos sobre los atrasos •. Está gráfica muestra como la luz 

verde es capaz de ?rovoear .t.~+durante las nrimeras horas 

del día ( e1:00 a.06:00 he) yA.rj.-durante las prim~ras horas 

de la noche (17:00 a 24:00 he). No se a?rceían A; entre las 

7 y las 13 he. La narte inferior de l<t figura 12 muestra co-

mo los atrasos se instalan más rá?idamente oue los adelantos, 

al· obtener una C~Ft que muestra un trazo unimodal y continuo.· 

La CRFe obtenida oara la a'1licaci6n de luz roja se ve en la 

narte sunerior de la figura 13. s6.lo con esta )... (6.30 nm) 

l.a CxFe es bimoclal, ·con un 'l1arc,.,do predominio pe.ra el .!rea 

de los at:-aso~. La relación At/Ad es c!e 4.33. Esta A p:r.o-

voca atrasos en ritmo s:m cu.::ndo se anlica tanto er. el c!a 
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Fi,:;ura 10.- Curva de re¡;!lue::ta de ±'rci::;u 01n;eniu.a hi grP.-
t'iC¿'!r 1<1 111~1gr¡i tud de los c.::uubio:-i de f>1se pro­

vocrdos por estÍ1!1u:Los de luz Dlancn a diferente l1ora cir­
cádica, sobre el ri tl!IO t.RG, '.r[·iUto 10:5 ade.1..a11tos 00110 los 
atrHsos se pre!'lentnn en el día subjetivo, ('rom::tda de: 
Fuentes-Pardo y n1o;mo1~ Q¡·rV~·jPl, 1983). 
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Figura 11. - En la porción flUpt:rior de esta fi,31ll'n tie aprecían 
las c~·rr1cterísticas de l curva de ren:m"'sta ,[e f(we estable 
( URl!'e) obtenida el grnficar la 11¡;.¡~n1 tud. J.e lo~: c~~1nb1os cte fa­
se provocados por aplicación de pulsos breves de luz azul 
(465 nm) como r'unción de la hora circúdica de su aplicación. 
El ríres de .Í.0" 8d•ü:.-.ntos ( '3i tu8da e., lr.• no cht: ;;ubj eti va) es 
ma~ror que la de los :·.trPsos. ~n 1-:- 9orc1ón inferior de la 
figur8 se ooserva la curvH de reepttesta de tran::lición de fa­
se (CIU't) obtenida nl zraficFr el v;.lor de lr! frrne vieja en 
función de la í'r!se nueva, .tWr2. e;;tos .. 1it:l111os esi:;Íl!1ulos. 
Los atraHos se instalan &!!'tes que los ~·de.Lantos. 
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Figura 12,- Curva de respUeVit:?. de !'ase ei;taDle (p<ir'Ce l.lUpe­
rior) :iara estíiaulos luminosos breves, de luz verde ( 5o5 nin), 
aplic:,dos t:iobre el rit,,10 .i;;nG. Bl área de .Loo adelt-ntos (que 
ae ;;,ncuentra en el día rrnojetivo) "'ª mÍis i1:1portr;.nte ,1ue el 
área de loe <•trw,oG. Ltt GHl•'t Cn.r'Ce ir\:l"J.Or de la r'igura) 
mu<rntra \.Ul trp . .,;o contínuo "n uon..te .Los ,·,tro: os y lon r.de­
bntoi~. :;e insta.wn c:.-.:;i :"i:nultt'int:::·mente. 
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Figura 13.- En la pf1rte superior de estn figura, se ouservan 
las caracter:!stii.:as de la CíiFe o 'atenida al E1plic2.r estímu­
los de luz roja, en diferentes momentos del rit1no circádico 
ERG. El área de los "'trasos es mrfa impor1;ante que la de 
adelfintos, éstos se provocan tanto en el di'.a como en la no­
che subjetiva. La imrte inferior de la figura muestra l.a 
CRFt obtenida para lo~' mismos estímulos. Es importante ha­
cer notar flUe está curva es discontínua y s&lo muei:,tra a­
tr[tsos. 
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Figura' l4.- Grt~ficr,s que muestran la magnitud de los cam-
bios de f<1se como :función de ltL longitud de 

onda utilizada, cuando los estíiaulos se aplican a lall o y 
12 he. En ambos casos, la magnitud de los cambios de fase 
es muy grande. 
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Pig11ra' 15 .- Estas dos gr~ficas muestrfln la mtigrli tud de los 
cambios de fase qu~ provocan estímulos con di­

ferente ).. cuando se aplican a las 18 y a las 24 horas. 
La gama de sincronizaci&n es muy reducida,\ en comparación 
«::~?l l()B estímulos aplic,;:•fi9s_ a_ la~ 6_ y_ !i J.8\~- 12 he. 
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como en la noche subjetiva. Es interesante hacer notar que 

la luz ce color rojo ?revoca /:l.'Í en cualr:uier momento cir­

c~cico. La porci6n inferior de la figura 13 muestra la CRFt 

obtenida para estímulos de 630 nm. En forma clara podemos 

apreciar como los atrasos se instalan antes que los adelan­

tos y como uara esta A se tiene un tra20 discontinuo al gra-

ficar la 'f vieja er. funci6n de la rfi n•J·2va. (.\.~ b~'tb~ be. \.. .. ':. C.~f'' , .. ~l." 2. ). 
cuando graficamos la magnitud cel cambio de <; como con­

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

las 6 he el sistema presenta una mayor sensibilidad, en re-

laci6n a lo ~ue se observa a las 12 (fig. 14), 18.y 24 he 

(fig. 15). Tambi~n podemos ver como los atrasos se presen-

tan cuando se aulica luz roja ( 6, 12 y 24 he) y los adelan-

tos cuando la ). utilizada es de 565 nm ( 6, 12 y 24 he). La 

excepción a este com~ortamiento se observa a las 18 he (fig. 

15) cuando la luz roja provoca adelantos y la luz verde atra-

sos. La luz de color azul (465 nm) provoca adelantos a las 

6 he y atrasos a las l?. he, sin provocar b..; a las 18 y a las 

24 he. 

Efecto de la a?licaci6n de luz monocrom~tica en forma conti-

nua sobre el ERG.-

En la figura 16 observamos un registro tíuico del ritmo 
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TABLA 2 

~Cnm) AREA DE ATRASOS AREA DE 
CAt) ADELANTOS (Ad) 

LUZ BLANCA ... 18.10 28.47 

LUZ AZUL 34.97 &0.67 (465) .. 

LUZ \IEROE 31.150 51.01 . (568) . 

LUZ ROJA 88.47 15.80 (830) 

Resumen de las características de las curvas de 
reepu.esta de fase estable, obtenidas cuando se 
aplican pu.leos brev.ee de luz monocromática sobre 
_el ritmo circádico 

1
:~~ectrorretinográfico • 

.. ¡! 
' 

i' 
... ',··--····. 

- -

RELACION At I Ad 
NIVEL DE 

OSCILACION 

0.135 NOCAMllA 

0.690 NOCAMllA 

0.617 DISMINUYE EN 
FORMA GRADUAL 

4.333 AUMENTA EN 
FORMA GRADUAL 
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ERG obtenido en condiciones de iluminación constante 

(\00 lx de luz blanca), El valor "i' de la población fue de 

24.3 horas (mayor que en oscuridad constante, fig. 6). La 

amplitud máxima del ritmo se localiza alrededor de las 24 

' horas. Cuando la luz aDlicada en forma constante es de 465 

nm se aprecía un descenso en el nivel de la oscilación de 

casi 50%, en com?araci6n con el valor cue se observa para 

la amplitud del ritmo en ilu,minaci6n crmstante. (porción inf~ 

rior de la fig •· 17), La porción superior de la fig. 17 mue! 

tra el valor de la acrofase para est~ ). que se obtiene como 

resultado de ajustar los datos de amplitud ERG aue se produ-

jeron e~ cinco experimentos. El vector principal se sitúa 

en 210•( a las 14:00 horas). La elipse que se 'muestra en la 

punta del vector que ser.ala la acrof ase corresponde a la ex-

presión del error estadistico y se calcula al mismo tiempo 

que se ajustan los datos del ERG, a través de un programa de 

función de seno trigonom~trico modificado. En la parte su-

perior de la figura 18 se ve cue la acrof ase promedio tiene 

un valor de 15 ° (Ol:OO horas) cuando se aplica luz de co-

lor verde ( 565 nm ) durante varios días sobre la oscilación 

circAdica. La porción inferior de la misma figura muestra 

uno de los trazos típicos ERG obtenidos con esta A y que 

conjuntamente con 4 exoerimentos más, permitió realizar los 
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cálculos mencionados. La figura 19 (parte inferior) muestra 

el aumento en el nivel de oscilaci6n del ritmo circAdico 

ERG cuando se' adapta a luz roja de 630 nm. Si bien el ni-

ve! de oscilaci6n disminuye ligeramente los .dos nrimeros d!as, 

1 su aumento subsecuente es considerable. En la ?orci6n supe-

rior ce la misma figura se puede observar como se ha inver-

tido la'} del ritmo: la acrofase se sitúa a 180° (12:00 horas). 

Caracteristicas de la oscilaci6n E:RG cuando recibe luz mono-

cromática en forma de fotooeriodos.-

Las tres figuras siguientes· son fotografias de registros 

tioicos de ritmos circádicos ERG sometidos a fotooeriodos, 

en donde la luz tiene una diferente com,;osici6n espectral en 

cada caso. El objetivo ?rimordial en esta serie de e:<peri-

mentas era definir la caoacidad sincronizadora de la luz mo-

nocrom!tica cuando es aplicada neri6dicamente. El resultado 

de la anlicaci6n de 8 horas de luz azul durante el día, altet 

nadas con 16 horas de oscuridad (08:00 a 16:00 horas), se 

aprecia en la primera parte de la figura 20. El valor oro-

medio de~sta oscilaci6n es de casi 2.5 mv y una vez ~ue la 

aolicaci6n cel fotoperiodo se suspende no se aprecia ~osefec-

to. Es interesante hacer notar como la amnlitud del ERG si-

gue claramente el patr6n de aplicaci6n de la luz. Cuando la 
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relación luz azul-oscuridad se invierte (luz: 20:00 a 4:00 

horas), el valor total de la am~litu<l de la oscilaci6n es 

menor que en el caso anterior ( cuando la luz se aplica en 

las horas del dia): 2.0 mv y el oosefecto observado cuando 

se suspenden los fntoperiodos <lura aproximadamente 48 horas 

( segunda parte de la figura 20). Tambi~n en P.ste caso, se 

observa como la amolitud del E1G disminuye de manera imnor-

tante durante el intervalo de anlicaci6n ce la luz, aunque 

es imnortante hacer notar, como óurante esta étapa, se apre-

cia una peque!'la zona de "escFl'.'e", en la cual la am.,li tud del 

ritmo aumenta 0.4 mv, a pesar de la luz. 

En la figura 21 otservamos un exoerimento tíoico en el que 

se hicieron las mismas maniobras ~ue en el caso anterior, ne-

ro en esta ocasión se aplicó luz de color verde ( 565 nm). Aqui, 

igual que cuando se a:lica luz de color azul, la amolitud to-

tal de la oscilación es mayor cuando la fracción de la luz 

del foto-oe:?:'iodo se aplica durante el dia que cuanco se anli-

ca rlurante la noche. el efecto que produce la luz .de esta.- A-----·--
es mAs consoicuo ~ue el producido por la luz azul, y llama 

¡ 
j 

la atenci6n el observar como la oscilación libre del ritmo 

J 
se readquiere en cuanto cesa la aplicación de la luz (no hay 

?Osefectos ) .• 

J La figura 22, muestra el efecto de aplicar luz roja ( 630 

J 
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nm) durante 10 horas sobre el ritmo circádico ERG (7:00 a 

las 17:00 horas) durante tres dias. En este gruno de expe­

ri~cntos, la amnlitud del ERG sigue fielmente al fotoperio­

eo a?licado: disminuye cuñndo se aplica la luz y aumenta 

considerablemente cuando esta se·,suspende. Al contrario de 

lo ~ue ocurre con fotoneriodos eme contienen luz az.ul y luz 

VP.rde, cuando se anlica luz roja, la amplitud total de los 

ciclos es mayor cuando la luz se anlica durante la noche que 

lrante el dia.(figura 22b); en esta misma figura podemos ob­

~rvar que cuando la porci6n luminosa se aolica de las 19:00 

a las 05:00 horas, la am~litud ERG disminuye en forma inmedia­

ta y cuando aqúéll.a cesa, provoca un efecto de "rebote" que 

consiste en un gran aumento inicial de amplitud ( 'l:!.3 mv), 

a pesar de ~ue e12.condiciones de oscilación libre, el ritmo 

circádico presenta durante estas horas ( 6:00 a ll:DO boras) 

S\l •ralor mlis bajo. El posefecto provocado es discreto y 

reversible en tocos los exnerimentos. cuando la luz se apli­

ca durante el dia, .lleg6 a provocar posefectos hasta de 5 

dias, que en dos de seis experimentos fue irre~ersible. 
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ERG .... 
IOO 

70 

40 

465nm 

·-· . . . --- - .. - . ·­. -··· . - . - ..... . -· ·-- - - -·-·· .. ··-- ·- .. ---... - . . . 
o ........ ,.. ..... .,. ......................... • .. 

12•00 12•00 12•00 
HORA DELDIA 

Figura 17.- La parte superior de esta figura, muestra el va­
lor de la acrofase (flecha continua) calculada al hacer un 
a;juste de los datos de la amplitud del ritmo ERG que se obti.2, 
ne bajo adapta.cidn a la luz azul ( 465 nm). El valor de la a­
crofase para esta).. es de 210° (círculo interno) que equivale 
a las 14:00 horas (c!rculo externo). La fJ.echa discontínua 
señala el valor de la acrofase para el ritmo obtenido con luz 
blanca (o0

, 24:00 horas). La elipse que rodea a la punta de 
la acrofase corresponde al valor del error estandar, El trazo 
inferior corresponde a un registro ERG típico obtenido bajo 
adaptación a la luz azul. '·"'· .. c-.o .,..\ ... 

í 
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HORA DEL DIA 

Fi~ra is.- Esta figura muestra que el valor de la acrofase 
es de 15 (01:00 horas) cu~ndo se le aplica luz de color ver­
{ ~n forma contínua; este valor es muy similar al que 

:·anta la oscilacidn cuando recibe luz blanca durante va-
s días ( 24 cOO horas). La desv '.ación estandar es de \\2 ....: ... · 

1 trazo inferior muestra las características del ritmo ERG 
o 1. :;enido cuando se encuentra bajo adaptacidn a la luz de 565 
nm., no se aprecían cambios en el nivel de oscilaci&n. 
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Figura 19.- Esta gr~fica muestra que el valor de la acrofase 
del ritmo ERG cuando se le aplica luz roja en forma continua o . 
es de 180 (12:00 horas). El valor de la desviacidn estan-
dar es de 100' (trazo superior). El trazo inferior muestra 
un registro típico obtenido bajo irradiacidn de 630 nm. 
La inversidn de fase es evidente; note el paulatino aumento 
en el nivel de oscilacidn. 
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Figura 20.- Esta gráfica muestra la disminución que provoca 
la luz azul (465 nm) de 100 lux de intensidad ~obre el ri! 
mo ERG cuando se aplica a trav~s de intervalos regulares, a! 
ternada con periodos de oscuridad (foto periodo) .. --~Jas barras- ·· 
en las abscisas señalan que la luz se apliccS durante ·8 horas-·---·-­
en el día (de las 8:00 a las 16100 horas) y la amplitud del 
ERG disminuyó 60~; la suspensión del fotoperiodo no provocó 
posefectos. Cuando las 8:horas de luz se aplicaron en la no­
che la amplitud de la oscilación aumentcS dos horas antes del 
apagado de la luz. El final del fotoperiodo provocó un discr1 
to posefecto. 
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Figura 21,- Esta figura muestra un expP.rimento similar al 
mostrado en la figura anterior, aunque en este 

caso se aplicó luz de color verde.(565 nm) de la misma in­
tensidad. Las b~rraa de las abscisas indican el intervalo 
durante el cual se aplic6 la luz. El efecto que provoca es­
ta A es más intenso que el que provoca la luz azul y la su!. 
pensi6n de los fotoperiodos no provoca posefectos. 
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-Figura-·22a-;.:·-cambl.osen- ia ___ ainpütud del ritmo -ERG.cuaiid'c> r~ 
cibe luz roja, 10 horas durante el,d!a. La duración del 

Jriodo es igual a la del fotoperiodo aplicado y cuando '~ 
i se suspende, el posefecto es prolongado e intenso. 

Figura 22b.- En esta figura la luz roja (630 nm) se aplicó 
10 horas durante la noche. Se puede observar como el cese 
de la luz provocó un importante incremento en la amplitud 
del ERG a las 6:00 horas. El posefecto provocado por el 
cese de los fotoperiodos es prolongado pero reversible. 

------··-··-'-'.n.·=-"'-~'-·-··:.:~ ... ------::-.~.-........-... -...... 

1 lllO 

1: .. . . . ~ . ~-- - . - . . .. . -- ... -
.. -. --.. 

•to•"' 

·- - -. . . . .. .. ... - - ------ ..... -- . ··-·-· .. - ·--·· ----- ......... -.. .. .. .. 
• '"11•00---,·, .. oo-----.~oo~--~.~oo~-----.. ~oo~--L...~oo~••-::,o:oo:---::,.::oo::---::,.:-::00::---:,.:-.00:::---:11."::oo ....... 



J 

J 

, .. ~ : .. : .. ~:::.. -..:.:.. . -

-ª'-
DISCURION,-

El análisis de nuestros registros· de actividad ERG, uti 

liza.ndo destellos de luz monocrom~tica para su obtención, P2 

ne de manifiesto W1 carácter unimolial del ri t.uo i::RG con las 

mismas características circáuicas que ::e nan r1::portado cua!! 

do se obtl·6ne con luz olé.nea (ArJcaiga .V Fuentes,19'70; Page 

y Larimer, 1975; Fuentes-Pardo e Inclán-Rubio, 1981), En 

las figuras 3, 4 y 5 se pone de manifiesto wia duraci6n de't 

cercana a 24 hores, una actividad ERG mínima al mediodía y 

c-mbios de algunos parámetros del ritmo (amplitud, periodo, 

relación .c./t.. ) Asociados con las condiciones de iluminación, 

Es interesante hacer notar que a pesar de que se utilizaron 

intensid1:1des id~nticas para c~da una de la.e ).. probadas, la 

amplitud relativa para la oscilación obtenida con el color 

azul ( 465 nm) aument& considerable1nente en el mol!lento en que 

se hizo el cambio de luz blanca a luz azul (primera parte 

de la figura 3): esto no ocurri& ni para la luz de color r2 

jo (fig, 5) ni pa~a la luz de color verde(fig, 4). Para las 

tres ~ estudiadas, la amplitud de la oscilación cambio en 

forma proporcional a la intensidad luminosa. En el caso de 

la luz azul t es mayor con intensidftdes altas y dis1ninuye 

a m".'dida que estas son 1nenores, el valor de la relaci&n ... ¡,._ 

aumenta a medida que se eleva la intensidad luminosa, 
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t'n ningún experimento cambio signific~tivamente el nivel de 

oscilación. l::l siste1na. circi.:idiano ERG se comporta como si~ 

tema diurno cuando se obti~ne con destellos de luz azul y 

de luz roja (a mayor intensidad, mayor V<Jlor de'\' y de la r.!!, 

lación ""/~) en tanto que se comporta .corno sistema nocturno 

cuando se obtiene utilizando luz de color verde ( a mayor in-

tensidad luminosa, menor duración de '\' y menor -/~.) ~e acuet_ 

do a lo propuesto por Aschoff (1960). Todos estos datos son 

consecuentes con el hscho de oue el ritmo ERG en el acocil 

es de naturaleza endógena y el que se establezcan 

claras diferencias de acuerdo con el tipo de espectro lUJnino-

;o empleado, va de acuerdo con la proposición de que exis-

"~n dos grupos de fotorreceptores presentes en los ojos de 

estos crustáceos, capaces de modificar las características 

del ERG de acuerdo con la A que se reciba. El efecto que 

provoca la luz monocromática en los sistemas circádicos se 

ha estudiado muy poco, sin embr:>.rgo Bruce y illinis ( 1969) han 

determinado el espectro neceserio para que los pulsos .. de. luz. __ 

monocromática inicien el ritmo circádico de eclosión en la 

-¡ meriposa Pectinophora gossypella. Sus resultadoE asemejan 
_J 

en t~rminos generales , a los que han sido encontrados para 

el sistema circédico del microorganismo Neurosp2!:!, por 

Sargent y Bridges, e~ 1967 y en la mosca Drosophila por Fra.nk 
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y Zirrmerman (1969): existe una zona am~lia en el color azul, 

muy eficaz para iniciar la oscilaci6n circádica. La efecti­

vidad va declinando a medida que el espectro utilizado se 

aleja de 490 nm; la luz de 520 nm carece de efecto sir.croni 

zador sobre estos sistemas. Al estudiar lo ~ue ocurre en o­

tro sistema circádico, el de la migraci6n de cloronlastos en 

AcEtabularia mediterranea (Schmid, 198') la luz azul es ca­

?aZ de provocar adelantos y atrasos de fase cuando se aryli­

ca en forma simultánea con luz roja; adem~s, la aolicaci6n 

continua de luz e.zul provoca cambios en "t , lo r:ue orobable­

mente indica que el sistema posee un mecanismo ~ue mide la 

intGnsidad luminosa. En nuestros resultados (tabla l) pue­

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

laci6n difiere imnortantemente cel encontrado al aolicar 

luz ce color verde o ce color rojo, sobre todo en lo nue se 

refiere al valor del periodo y al de amolitud relativa. 

::sta diferr·ncia en los resultados, oodría estar en relaci6n 

con el n~mero de fotorreceptores para cada colcr enntenidos 

en el ojo comnuesto del acocil; en tanto que los receotores 

oara el color verde son abundantes, los oue resoonden el co­

lor azul-violeta son sumamente escasos. 

Se han realizado algunos trabajos que analizan los fac­

tores t¡ue pudieran estar involucrados en le. respuesta de los 
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fotorreceptores retinianos a la luz monocromática y es muy 

interesante hacer notar que las medidas en la función de sen 

sibilidad espectral difieren con relaci6n al método de eva­

luaci6n que se utiliza; así, cuando Kennedy y ~runo (1961), 

Goldsmith y Fernández (1968), Wald (1968) y Goldsmith (1986); 

determinaron esta ftlnci6n a través de la a!tl')litud del S:RG, 

la A máxi:r.a encontrada en el acocil es ce 565-570 nm y de 

4?5-440 nm, sin embargo, el valor de los dos nigmentos fot2 

;ibles extra1cos por Wald (1967) tienen una absorci6n má-

1a en 510 y 562 nm, lo que sugier~ un sistema sensible al 

amarillo-verde. La discrepancia de los pocos nanométros en­

contrada ·entre la A máxima cel nigmento y el ?ico ce se!l 

sibilidad del ERG encontrado en condiciones de adaDtaci6n a 

la oscuridad se atribuy6 al napel aue juegan los pigmentos 

- retinianos accesorios en el ojo del acocil. La migraci6n de 

los gránulos de pigmento dentro de un fotorrecentor en el 

ojo ce un crustáceo está asociada con la des~olarizaci6n i~ 

d'·cida nor la luz ( Stavenga, 1979: Frixione y Aréchiga,1981). 

¡ ng y Goldsmith (1977) aislaron quirúrgicamente el pigmento 

ª':cesorio distal y observaron un.;. gran coincicencia entre los 

valores de las medidas de los registros intracelulares 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 ?roc<:mbc1rus c1arkii, que el es 

~ectro de sensibilidad nara la migración del pigmento es i­

gual al e=:.l)ectro de sensibilidad del ERG, a::ioyémco fuertemen­

te el hecho de que es la resouesta visual la que inicia la 

migración de los pigmentos accesorios en los ojos ce los cru~ 

táceos. La excel)ci6n a este .hecho se plantea oara la luz de 

color violeta (440 nm), ya ~ue el nigmento resoonsable ce la· 

resouesta a esta A se ha ubicado en la 8a. c~lula retinular, 

que carece de gránulos de oigmentos accesorios (Krebs, 1972). 

Si observamos que el valor de la luz azul que nosotros utili-

zamos (465 nm) se acerca mucho al valor de la de la luz vi2 

leta (440 nm) oue activa en forma directa a la octava célula 

retinular, ~ooriamos proponer que las ciferencias.de la luz 

azul con otras .A. , tal vez se debe al papel que están desem­

pe~ando los ?igmentos retinianos accesorios: en tanto r,ue 

estarían modulando la respuesta del fotorreceptor hacia la 

luz verde o roja, no tendrían ninguna participación con re­

laci6n a la luz azul. 

La capacidad que tiene la luz ~onocror.".ática para s·incro­

nizar al ritmo circádico ERG mediante la aplicación de pul 

sos únicos queda. evidenciado en las figuras 7' 8 y 9. 

Es muy interesante hacer notar los cambios en el nivel de 

oscilaci6n cue orovocaron en este ritmo la luz de color vet 
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de y la luz de color rojo. Estos cambios s6lo se observaron 

cu~ndo el estímulo se a?lic6 entre las 12 y las 24 horas ci~ 

cádicas, en tanto CTUe su presentación fue ocasional cuando 

la estimulaci6n se hacía en otros momentos circádicds. Ro 

se observaron c~mbios en el nivel de oscilaci6n ni con luz 

1 blanca ni con luz azul. El desconocimiento ce los procesos 

1 
i 
i 
j 

genere.ciares c'el ritmo cirddico, imoide riue se ex?lir:iue está 

?roniedad sin e::ibargo, es probable '.iUe este relacionada con 

el ti~o de energía aplicada y no con el momento de a;licaci6n 

del estímulo. Los cambios de fase orovocados por los estímu-

los en diferentes momentos circádicos, permitieron construir 

las CRFe (Aschoff, 1965 a,b; De Coursey, 1960) y tal y como 

fue propuesto por Enright (1965) la proyecci6n unidimensio-

nal de una CRF da una icea del grado de sincronizaci6n del 

sistema circádico ex~lorado. Acerca de las CRFe obtenidas 

'.'.'Or estímulos con luz blanca se puenen hacer las siguientes 

generalizaciones: (l) el dfo subjetivo ( de las O a las 12 

he) se caracteriza por respuestas pe'lue.ñas a la luz; {2) la 

noche subjetiva ( de las 13 a las 24 he) tiene una mayor seu 

sibilidad a los pulsos de luz; (3) se provoca un atraso de 

fase cuando el estimulo se aplica al final del día subjetivo 

y al orincipio de la noche subjetiva; (4) los adelantos de 

fase se dan en la oarte tardía ce la noche subjetiva y al 

comenzar el día subjetivo. 
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Otra observaci6n es oue la relaci6n atrasos/adelatos (At/Ad) 

es menor a medida que ~ disminuye ( Daan y Pi t tendrigh, l 976b). 

La sincronizaci6n por luz se ha de~ostrado para organismos 

íntegros y nara 6rganos aislados(Menaker y Wisner, 1983; 

Takahashi y Menaker, 1984), obteniéndose en algunos casos la 

CRFe corres?ondiente (Remé y cols., 1986). La canacidad de 

sincronizaci6n también ha quedaco demostrada con la aplica-

ci6n de pulsos de oscuridad en un sistema circ.ádico adantado 

a la luz (Boulos y Rusak, 1982). En 1983, Fuentes-?ardo y 

Ramos-Carvajal obtuvieron la CRFe para el ritmo circádico ERG 

en el ojo com~uesto del acocil Procambarus bouvieri; la cur-

'S unimodal con una zona de transici6n de fase a las 5 he 

:n una relaci6n At/Ad cercana a la unidad. Cuando compa-

ramos estos resultados con los obtenidos por nosotros, coin­

cidimos en la unirnodalidad de las CRFe oara dos ce las A oro - . -
bacas, sin embargo existen discrepancias importantes. En él 

caso ce las A que corresponden a 465 nm y 565 nm, la relaci6n 

At/.<\d indica predominio de los adelantos (figs. 11--y- 12 },--- ---

aun~ue en el caso de la luz azul su pico máximo se localiza 

en la noche subjetiva (13 a 24 he) nara la luz verde ocurre 

en el dia subjetivo (01 a 12 he). Los resultados oara el co-

lar rojo contrastan con lo anterior: el área bajo la curva 

predominante está constituida nor los atrasos y la curva es 

bimodal. Además, la zona de transici6n de fase se sitlla 
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exactamente a las 12 he (fig. 13). Las car~cter!sticas de 

las CRFe están resumidas en la tabla 2. 

Estos datos ~ermiten cuantificar la resnuesta del ~istema 

circádico ERG a la luz ~onocromática. En el acocil, diver­

sos ~Étodos e:<?erirnentales han proporcionado informaci6n de 

las dos funciones de sensibilidad esryectral nara los foto -

rreceptores retinianos, Una situada en ::! 57íl nm (Wald, 1968; 

Goldsmith y Fernández, 1968) y otra en~ 440 nm, ~ue s6lo es 

evidente con adaotaci6n a la luz roja ( Kong y Goldsmith, 1977; 

'.vald, 196~; Goldsmith, 1978), A 'les.::r de CTUe no se ha eKtra!. 

do ur. ~igmento fotosensible esnecífico para el color rojo, 

Suzuki y cols. (1984) han descrito un sistema rodonsina-por­

firoosina en el sistema visual de Procambarus clarkii. La 

?Orfiropsina es un nigmento visual nue tiene al 3-dehydrore­

tinal como crom6foro, que absorbe ).. mayores ~ue la rodoo-

J sina y cuya concentraci6n en el ojo, vari.:l con la temneratu-

j 

J 

J 

J 
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ra de m2.nera inversamente pro1"lorcional. Por otra parte, :r.u-

chos ~utores han caracterizado las resnuestas ERG ~ara esta 

A ( Golfl.smith, 1978, 1986; Wald, 1968), Tal y como ha si­

do ohservado por otros autores (Pittendrigh, 1957, 1965; 

Enright, 1975, 1976) nuestros registros muestran que desou~s 

de que se ha a?licado un estímulo luminoso breve sobre la 

oscilaci6n circádica, se presenta un estado transitorio, en 
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donde la duraci6n de 'i , y la amplitud se desorganizan ~or 

1 comnleto. Las caracteristicas de esta ~taná dependen de ma­

i 
nera fundamental del momento circ~dico en el oue se aplica 

el estímulo, de la intensidad y del efecto ( adelanto o atr~ 

1 so ) sobre la oscilación. Nuestros resultados muestran que 
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cuando se grafica la fase nueva en funci6n de la fase vie-

ja (CRFt), es posible observar como los atrasos se instalan 

en menos cias ~ue los adelantos. Esto se observa más clar~ 

mente cuando se utiliza luz de color verde ( fig. 12) y luz 

de color rojo ( fig. 13). Nuestros resultados coinciden con 

los observados nor otros autores cuando utilizaron luz blan-

ca como sincron~zador (Pittendrigh y Bruce, 1959; ?ittendrigh, 

1965). Con base en sus hallazgos, estos autores nronusie-

ron que los ciclos transitorios indican que la oscilación 

es el resultado del ,trabajo de cuando menos dos osciladores 

que normalmente están acoclados entre si, nero ;,ue son breve-

mente nerturbados por el estímulo luminoso. Ademls de oro-

porcionar informaci6n sobre la recuneraci6n del rnarcapaso 

despu~s de la ª"licaci6n ele un nulso, las C!tFt han sido ~ti 

lizadas para tratar de conocer la estructura interna de un 

oscilador biol6gico. Winfree (1970, 1973) y Pavlidis (1973) 

definieron matemAticamente las CRF obtenidas con estímulos 

intensos y débiles y llegaron a la conclusi6n de que ambos 

tinos representaban un sistema dinámico bidimensional sirnnle. 
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:3in c~rr.be.rgo, Kawa to ( 1981) examinó la no si bilidad de obtener 

alguna informaci6n o restricción con un ~ofelo de ecuaciones 

~ue ¿escribe un oscilarlor biológico utilizando el estado es-

table y el transitorio de la CRF. Este autor nropone, con 

base en ~n análisis meramente analitico y tonol6gico y con 

base en las discontinuidades encontradas, ~ue el oscilador 

circ~dico en la mosca Drosonhila~no esta formado nor un s6lo 

oscilador de dos variables, Su internretaci6n mBneja dos 

osciladores ciclo-limite ~conlados entre sí aue son capaces 

de simular cualitativamente las CRF en esta especie. 

La única C~Ft discontinua en nuestros resultados es la ob 

tenida para la luz ce color rojo; si consideramos ~ue la 

resnuesta al color rojo por parte de los fotorreceptores vi 

suales esta dada por una combinaci6n de cuando menos 2 gru-

nos de estos, es probable que la h:hp6tesis de Kawato (1981) 

pueda tambi~n prononerse en este caso. 

En algunos mamíferos adultos hf. sido nosible dete~minar 

la sensibilidad esnectral de los fotorreceptores retinianos 

qtrn están involucrados en los camb·ios de fase C:el ritmo ci!: 

cáciico estudiado. Joshi y Chandrc:.shekaran ( 1985) obtuvieron 

la CRFe aplicando luz bl2.r.ca al ritmo circfldico motor de 

vuelo en el murciélégo Hinposiceros sneoris y también deter 

minaron que la curva de sensibilidad esnectral para los ade-
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lantos de fase tiene su m~ximo en 520 nm, en tanto que la ce 

los atrasos tiene su máximo en 430 nm. 

Nuestros resultados muestran dos grunos de fotorrecepto-

res funcionales, oue resnonden sel~ctivémente a dos longit~ 

des de ondó'. difer~r.tes y r;ue en l<t. rr.ayorÍC'. de los casos nro 

vocc:in cambios de fase con signos oouestos. La luz roja oro-

voc2. atr:asos de fase cuando se aplica a las 2, 6, 12 y 20 he 

(figs. 14 y 15) en tanto ~ue a esas ~ismas horas circ~dicas 

:on excepci6n de hc=20) la luz verde genera adelantos (mis-

1. figuras). con base en estos resultados oocemos nrononer 

do~ grunos de fotorreceptores responsables de los adelantos 

(565 nm) y de los c.trC>.sos (630 nm) de fe.se en el ritmo del 

acocil Proc,'lmbarus. Sin embargo es necesario consider2.r que 

estas respuestas se obtuvieron a un nivel fot6pico de ilumi­

naci6n (500 lux durante 50') y será necesario establecer si 

los cambios de fase a un nivel escot6oico son iguales. 

Pittencrigh y Daan (1976a,b) han simulado ~e6ricamente, 

que el inicio y el final de la oscilaci6n circádica en--an~m~ 

les nocturnos se controla mediante la interacci6n de dos 

osciladores aco~lados entre si: el oscilador Ata (atarde-

cer) y el Ama (amanecer). Si nosotros observamos en nuestros 

resultados ~ue en las horas de la mañana ( 6 y 12 he, fig. 14) 

predominnn las respuestas para adelf.ntos, a exoenscs de la 

utilización del color verde, y en las horas cel atardecer. 
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(18, 20 y 24 he, fig. 15) predominan los atrasos nrovocados 

por la aplicaci6n de luz roja,y postulamos dos gru~os fun-

cionales de fotorreceptores: V (565 nm) que nrovocan los 

máxi~os adelantos de fase, y R (630 nm) que provocan los 

mAxi:nos atrasos, podriamos entonces pro:ioner que pare:: nues-

tro caso oarticular, los fotcrre.ceptore.s V tienen un mayor 

control sobre el oscilacor Ata. La coexistencia de dos sis-

temas con sensibilidad espectral diferente, ha sido descrita 

en otros ritmos circádicos (r.ote y Black, 1981; Feldman y 

Dunlap, 1983; Takahashi y cols., 19e4; Hariyama y cols., 1986). 

Por otro lado, también resulta evicente que los cambios 

de fase denenden tanto de la ). como de la he de aplicaci6n 

del estimulo. Al graficar la magnitud ce los cambios de fase 

obtenidos en funci6n de la A emplearla, observamos que el gra-

do de sincronizaci6n depende también de la sensibilidad del 

sistema oscilante. 

~l em?leo de diferentes ~ r.ue a su vez actúan como agen-

tes sincroni u.dores del ritmo ·ERG, nrovoca modifiCacionés · pa!·-

ticulares en la frecuencia del ritmo circácico, aue por su-

nuesto se ref:ejan como cambios en la fase de la nropia osci-

laci6n. Al aolicar luz roja sobre la oscilaci6n e~ forma 

continua, la acrofase del ritmo se sitúa a 180° de diferencia 

con relación al efecto ~ue la luz blancá ~revoca sobre el rit-

mo ERG ( la acre.fase se presenta a las'!! 24 horas: fig. 11). 
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Al emolear luz azul (fig.17) la acrofase se ubica a 12.s 

14:00 horas, en tanto nue el efecto observado nar2 la luz 

vi:erce es similar .:11 '1Ue ?revoca la an1ic.:;ción ele luz blánca 

(Eiry. 18), ya ~ue la acrof2se esta situada a las Cl:OO horas. 

La luz roja continua, nrovoca la mayor diferencia. de fase 

con relaci6n a la luz ~lanca, en tanto ~ue esta relaci6n es 

casi nula entre la luz verrle y la luz blanca. Ssto ~odr!a 

ar.>oyar la r,irooosición de nue existen dos gru•,os de fotorre­

ce?tcres funcionales cue manejan óiferer.te a la oscilación 

ERG dependiendo de la ~ oue reciban. En todos los casos el 

valor de~ fue mayor que el valor de 'l' obtenido en oscuridad 

constante. Sl ~ del ritmo en oscilación libre de~ende (Aschoff, 

1979): de la esnecie estudia<la, <lel estaco fisiológico del 

or~anismo, de las condiciones ambientales (intensicad,tem­

neratura) de la historia previa y, pocriamos a~adir, de la 

ccm~osición espectral de la luz, ya ~ue el valor ce'r obteni-

co con luz roja es mayor que el encontraco cuando la ,,ue se 

aolica es luz azul (figs.17 y 19). Nuestros resultados coin­

ciden con la pronosición de Daan y ?ittencrigh (1976 c), ouie_ 

nes seflalan que la a~licaci6n ce luz contínua sobre los sis­

te~as circádicos provoca cambios sobre la velocidad angular 

del ritmo en cada fase, y aue además, utilizando este oro­

cedimiento se tiene evidencia indirecta de cual será el 



efecto ~ue orovocará la luz continua ~ue se a~li~ue en for-

111é: de fotooeriocos. Nosotros ouclimos observar rue cué:nco a­

plicamos luz azul en forma C"ntinua {fig. 17) la acrofc-,se 

está a las 14:00 lo 0ue coincir.e con un 4~ en la CRP obte­

nida nara la c~r de la misma longitud ñe onda. La luz verde 

{fig. 18)tiene una acrofase en 20° {Ol:OO horas) nue coin­

cic'e también con itr. inciniente é:cleJ..anto en la CRF' nara esta. 

A ; en el caso ce la aplicaci6n ce luz de color rojo, la 

coincic'encia es aún más clara: la acrofase se sitúa en 180° 

{12:00 horas), esto es, en el punto exacto en donde ocurre 

la transici6n de fase para el color rojo en la corresDondien­

te CF!Fe. Estos resul t;:.c'os se podrían e:xDlicar a trav~s ele 

v.n modelo obtenido por Daan y Pittencrigh {1976 a,c) cuando 

exnloran a trav~s de simulaciones en comoutadora si la forma 

de la CRFe ouede prooorcionar informaci6n para poder orede­

c:.r los efectos de la anlicaci6n continua de luz sobre un 

sistema circádico. Las hin6tesis oropuestas son: a) cue una 

transforrr:aci6n linec::.l simnle de la c:~r e.el r.iarcanaso l'lrodu­

cirá una curva velocidad-resnuesta (CVR); b) que la luz 

anlicada en forma constante producirá cambios en la veloci­

da~ angular (V) sobre el marcaoaso, en cada fase C.el ciclo; 

c) que el cambio en la velocidad angular (Alf) de cada fase 

del ciclo, tendrá el mismo ~igno ~ue el~+ causado oor un 
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pulso breve en esa fase; d) rJUe la magr.i tud de t:..J es oropor­

cional a la del corresoondienteb.9'>; y e) C!Ue el A.f , <l i­

gual ';Ue el ti.~cenenden de la intensidad del estimulo. 

Esto implicaría que la luz continua ?rovocariR un en­

lententecimie:nto del marce.ne.so (Av-) en la Última narte 

del d1a subjetivo y 0ue curante la última oarte de la noche 

los estirr~los provocarían atrasos de fase, as1 como tambi~n 

un aumento en la velocicad (A.v+) en la última parte de la 

noche subjetiva y al comienzo del dia provocándose unA~+ 

en la corres?ondiente CFR. El cembio neto en la velocidad 

angular se observaría como un cambio en el valor de "\:' (Daan 

y Pittendrigh, 1976) que depender!a de la forma de la CRF 

(e~uivalente a la CVR); esto reoresentaría un alargamiento 

de 't , tal y como nosotros lo corroboramos con nuestros da­

tos: en oscuridad constante el valor de "'f fue > 24 horas, 

en tanto que en luz continua, el 1:' siemnre fue mayor de 24 

horas, incluyendo el e~?Uesto a luz monocrmática. La uti­

lidad •1Ue representa este método nara nreñecir los efectos 

de la luz cor.tínua, seria la de exrilicar la coord!naci6n re­

lativa de algunos marcanasos con la luz, a tNves de modelos. 

El Últi~o gruryo de experi~entos 1ue realizamos consisti6 

en determinar la ca~acidad de sincronizaci6n que tiene la 

luz monocromática, sobre el ritmo ERG cuando se incluye como 

parte de un fotoneriodo. 
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Algunos autores han 8Y.~lorado esta canacidad de la luz ~ono-

cromática y han encontrado resultados muy interesantes. 

Gordon y Brovm (1971) decidieron observar lo que ocurría 

c:.:;;ndo el ritmo circ~dico de tem?eratura en el ratón~-

natl:us "enicillatus era sometiC.o a un regimen de una hora de 

luz ~onocrorn&tica (a las 2l:CC horas) y a 23 de oscuridad. 

Lé'.s \. que resultaran ser eficaces como sincronizadoras son: 

.a.50, 500 y 525 nm, cuando se utilizaron otras longi t".tdes 

Í' de onda ( se probaron desde 3CC hasta 725 nm) el sistema 

circ~dico lo inter?ret6 como una condición de oscuridad c~m-

J 

J 
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J 

?leta, En este trabajo los autores encuentran •:ue la)... más 

eE~ctiva ~are ~rovocar atrasos de fase, no está en la regi6n 

espeetrai·~del rojo, como ocurrió en nuestros expt'!rimentos, 

sino ~ue se sitúa en la región azul-verde, lo que ?robable-

mente ''ª ele acuerdo con la función y el número de bastones 

en el ojo de este ratón (Karli, 1952; Bonaventure, 1961). 

Es i'n~ortante señalar cue en este trabajo los autores no de­

finieron 12. relación energía-res?uesta como función de la ). , 

?Or lo tanto no ?Udieron caracterizar en Eorma adecuada le~ 

para nrovocar cambios de fase o sincronizaci6n 

fotoperiódica en este ritmo circádico. 

El Eoto?eriocismo es probablemente, el ?rimer ejemnlo 

fehaciente ce cronometría biológica que se ha documentado 
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(Garner y Allard, 1920) y se acenta, casi en forma unánime 

~ue su control se ejerce a trav~s de algún marcador ce tie~ 

no como el involucrado en la ritmicidad circádica (Salisbury, 

1969). Algunos autores (Borthwick . .y Do·~ns, 1964; Takimoto 

y H~mner, 1965; Cumming, 1973) han cemostrado neriocicidades 

circidicas en la sensibilidad a ?erturbaciones a la luz de 

cclor rojo o al color rojo lejano, y han ñemostrado t<!mbién 

cue 1.os ciclos luz-oscuridad tienen un efocto inductivo má­

ximo cuando el neriodo es cercano a 24 horas. Sin embargo, 

en 2.lgunos sister.ias biol6gicos se ha' visto ~ue el "reloj" 

que c0ntrola una actividad circádica actda separadamente del 

"reloj" que C'.1ntrola la respuesta fotooe:::-i6dica de una acti­

vidad ñifnrente en el mismo organismo (Salisbury y Denney, 

1971). 

Sn las figuras 20, 21 y 22 Podemos observar le, ca".lacidad 

~ue tiene la luz monocromática nara ser "seguida" '.'Or el 

ritmo circádico ERG, esto es, su ca~acidad sincronizadora es 

evicente en este sistema cuando se a.•lic<>. crmformando foto­

?eriod~s. La intensidad luminosa utilizada p~ra anlicar ca­

da Á fue intensa (100 lux) y de ahí los eEectos ?renunciados 

en ln fase ce clescenso cel F:RG al mom·:mto de em:iezar la apl,! 

caci6n c'!e cada intervalo cie luz, sin embargo los ~osefectos 

que se presentaron al suspenderse la luz azul (465 nm, fig,20) 
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y l~ luz verde (565 nm, Eig. 21) Eueron ciscretos; las carac-

te!'Ísticas tínicas 0.e la oscilaci6n se reanudaron rániclamerte. 

Ssto no ocurri6 así para la luz de color rojo, ~ue nrovoc6 

intensos, prolongacos y en ocasiones irreversibles ,osefectos. 

{Eig. 22 a y b). Cronin y Goldsmith (1984) has ~escrito el 

curso te~,oral nara la'regeneraci6n en la oscuricad de rodon-

sin~ contenicla en los fotorreceptores del acocil ?rocambarus 

clarkii y encontraron ~ue tarea varios días c~ando el ojo se 

ha iluminado con una intensidad de 100 W durante 3Cseg. con 

una !.onQ'itud ce onda rie 570 nr.i. Si la).. es de 420 nm el 

sistr:r.'.cl re<"¡uiere menos ce dos días para su regene!'aci6n. Los 

autores .,roponer."un :!layor tiem;,o en la resíntesis ce rodoD-

sina a medida -:::ue la ). utilizada sea ·mayor. Estos datos 

tal vez ?ermitan ex;,licar el prolongado .,osefecto 'iUe se ob-

ser•Tt>. en nuestros resultados, clespués ce anlicar luz roja · 

dur.:mte varias horas. Los resultados que encontr,::.mos en al-

(Jtmo:; ex~erimentos, en conde el ritmo perdi6 ln canacicad c1e 

oscilar, tal vez como consecuc~cia de la i~radiaci6n nor luz 

roja, nos. ?.ef'.alan la necesidad de hacer an!lisis histol6gico 

en estos ojos. Mayer-Rochow y P.gucl~i (1985) encuentran le-

sienes en los rabdomos de ojos re Prncarnbarus clarkii 'Pre-

viamente sometidos a irradiaci6n con luz ultravioleta 
,. _,, 

{l.46xlO cm- fotones, durante 3 horas). Los rabdomos 11ue 
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recibieron luz de color verde de las mismas carr.cteristicas, 

no nresentaron ninguna alteració?". y tuvieron una anariencia 

similar a la de a~ué11os oue habían per~anecido en oscuridad. 

Nuboer y cols. (1983) investigaron si los c~mbios en la com­

posici6n e!nectral podrían .. sincroni z~r el ritmo circ~dico de 

actividad locomotora en conejos. Encontraron que sus resul­

tados son comnatibles con la ~roposici6n de que hay un osci­

lacor ·1ue controla el inicio de la activic!ad locorr.otora y otro 

oue controla el final de ~sta. sus resultados coinciden con 

la existencia ce un sistema visual fo.tó::iico oue nosee dos ti­

nos de receptores, cuya función es?ectral va de acuerdo con 

las diferencias conductuales que denenden de la visión en 

color· (Nuboer, 1971). 

~ De acuerdo con nuestros resultados (figs. 11, 12 y 13), 

hemos podido identificar al gupo de fotorreceptores respon­

sables de los adelantos (565 nm) y de los atrasos (630 nm) 

de fase para el ritmo circádico E~G y, por otra parte, 

pudi~os constatar la caoacidad de sincronización que sobre 

este ritmo, posee la luz monocrom~tica cuando se anlica for­

mando parte de fotooericdos (figs. 20, 21 y 22) oue se mani­

fiesta como la disminución de la am,.,litud :::RG durante el 

intervalo de aplicaci6n de la luz y además con un cambio en 

el valor ne t igual al del fotoperiodo que se aplica. 



-'ºº-
Conoci~ndo estos datos, oodremos identificar al gru~o de 

fotorreceptor~s involucrado en el inicio y/o en el final 

de la oscilaci6n ERG, realizando exoerimentos en donde la 

intensidad y la ). se cambien en Eorma simultánea. 
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