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INTRODUCCIÓN 

ANTECEDENTES 

DeEde hace muchos años el hombr:e se ha preocupado por saber dónde y 

cómo se efectúan los procesos vitales, para lo cual ideó métodos y 

técnicas de estudio que culminaron con la genera.ci6n de las ciencias 

morfológicas y fisiológicas. 

Ahora se puede afirmar que las respuestas a las preguntas ¿d6nde? y 

¿cómo? suministran s6lo una visi6n fragmentada de los fenómenos 

bio16qicos, ya que muchas funciones cambian de acuerdo con las señales 

temporales externas y pasan en forma sucesiva y alternada por máximos y 

minimos. 

Resulta entonces necesario determinar los mecanismos que generan la 

aparición de tales cambios, as! como la relaci6n que guardan con las 

sei'iales temporales externas, esto es, conocer el cuándo. Esto ha 

llevado <11 el'lt:udio de 103 ritmos hioJ6gicos. 

A 1.os fenómenos biológicos que se presentan a. intervalos regulares 

de tiompo se les llama ritmo", biológicos, expresi6n que incluye una 

amplia gdma d€' f€'1J6menos con periodos muy distintos. 

El hombre utIliza 105 relojes para. medir intervalos de tiempo. algo 

semejante sucede en la naturaleza, pues, desde lo:s organismos 

unicelulares hasta los más complejos, están dotados de sus propios 

mecanismos de medición del tiempo. De ahi ha surgido la idea de reloj 

biológico, entidad anatomo-funcional por medio de la cual los 

organismos miden intervalos de diferente magnitud: desde las horas 

hasta los años. 

La organización de 1015 relojl!ls biológicos está poco comprendida, 

sin embargo, cualquiera que sea el estado del conocimiento sobre los 

relojes, todos ellos tienen cerna caracteristica esencial generar 

funciones. que no s610 requieren de tiempo para llllvarse <1 cabo, 

fundamentalmente están organizadas para medirlo. 
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Sistema3 Clr-coldidnos 

La investigaci6n sobre relojes bio16gico" 

medida al estudio de los ritmos "circa H
, 

se ha orientado en gran 

es decir, aqu~1108 que 

presentan periodos cercanos, per-o dlferentf:ls del periodo de algunA 

señal externa bien establecida. Muchas funciones muestran un ri~o 

circadiano (del latin circa, cerca; diem, dia), término acui\ado por 

Halberg (1959), debido a que su periodo endógeno (el cual se pone de 

manifiesto cuando el organismo en el que se genera ee colocado en 

condiciones ambientales constantes) no es de 24 horas exactas, sino de 

24 hOras con algunas horas de más o de menos. De igual forma se habla 

de ritmos circamareales, con periodos próximos a las 12.4 horas; 

circalunares, con periodos cercanos a los 2B dias; circanuales, con 

periodos alre~edor de los 365 dias. 

De los fenómenos circa, los circadianos han sido, con mucho, los 

mejor estudiados. El concepto de ritmicidad circadiana de 108 

organismos hll estddo presente desd~ hoJee vados siglos; sin embargo, 14 

surglclo de 14s ided que dctudlmente se acepta 

caracteristicas funcionales de 

sobre 

los 

estos ri tmo", 

mismos, observadas mediante 

abund<lnte .infOt'rndci6n eKp~r:irn~ntdl obtenida fundamentalmente durante 

.los últjmos 40 años. 

A partir de 

ciclicidad en loe 

(Mimosd pudica) se 

las ob.servaciones de De MaLtan en 1729 sobre la 

movimientos del follaje de una planta sensitiva, 

planteó el problema de esclarecer si los ritmo.s 

seres vivos reflejan solamente la influencia del observados en los 

ambiente sobre ellos, o bien si los organismos eon capaces de generar 

la ritmicidad aun en un ambiente arritmico. En principio parece 

sencillo esclarecer este problema. De Malran demostró que la ritmicidad 

del follaje persiste si la planta se coloca donde la luz del sol no 

puede alcanzarla, lo que sugiere que no depende del ciclo dia-noche. 

Sin embargo, transcurrieron más de 30 años antes de que DuMonceau 

(1758) demostrara que el fenómeno observado por DeMairan no depende de 

variaciones de la temperatura, y otros 200 años más antes que el origen 

endógeno de la ritmicidad se aceptara en forma generalizada. 



' .. : 

La idea actual aOerca del origen end6geno de la ritmicidad 

circadiana, se basa en el hecho de que en condiciones tipicas de 

ais1amdento de sefta1es ambientales temporales, la ritroicidad biológica 

persiste con una ligera pero significativa variaci6n de su periodo con 

respecto al de la sella1 externa correspondiente esto ea, del ciclo de 

24 horae, cuando una funci6n se registra en estas condiciones se dice 

que está en oscilaoión libre o espont.4nea (Pig. lJ. La variación de las 

24 horas en el periodo durante la 08c1laci6n libre indica que el ritmo 

observado no depende de fenómenos asociados con la rotaciÓn de la 

tierra. Adicionalmente, los estudios de Erwin Bunning publicados a 

mediados de la década de los anos 30 (BUnn!ng, 1935) demostraron la 

dependencia genética del periodo de los ritmos circadianos. 

Fue hasta la década de 1960, duumte la realizAci6n de algunos 

simposios, que empezaron a sistematizarse los protocolos de 

investigación en el tema de los ritmos biológicos y se logró establecer 

un minimo de car8cter!stic8S que éstos debian cumplir para poder ser 

considerados como circadianosl Los principale3 contribuyentes en esta 

sistematización fueron JUrgen ABcho!f, Colin S. Pittendrigh y Erwin 

BUnninq. 

El concepto de reloj biológico como un sistema· orgánico capaz de 

generar un ord~n temporal en las actividades del organismo, implica la 

capacidad del sistema para oscilar con un periodo regular, as1 corno la 

posibilidad de usar lss' 08cilaciones como una referencia temporal 

interna. El reloj biológico permite la adecuada i.nteracci6n en el 

dominio tempo.z:'al entre una amplia gama de funciones del organismo y 

entre éste y su ambiente. Estas caracter1sticas son aceptadas por la 

mayoria de 103 estudiosos de la cronobiolog!a, sin embargo los 

mecanismos por los cuales el organismo lleva a cabo estas interacciones 

80n aún motivo de una controversia que radica en que para algunos 

autores como Pittendr.i.gh o Aschoff, los ritmos biológicos se basan en 

estructuras que funcionan como marcapasos que tienen la capacidad de 

imponer periodo y fase a los procesos orgánicos (ABCho!f, 1960; 1965; 

Pittendrlg 1960; 1965). Para otr06 autores como Halberg (1964, Halberg 

y C018., 1967), las propiedades que definen a un reloj biológico son el 

resultado de la interacción de múltiples' procesos fisiológicos 
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oscilatorios en los que la participación de estructuras especificas se 

limita al ajuste de fase entre los diversos procesos. 

De estas dos propuestas, la sostenldad por Aschoff y Plttendrigh ha 

aventajado, con mucho, 8 la de,Halberg ya que ha sido sustentada en una 

sólida base experimental. 

Concepto De Reloj Bio16gico 

A la fecha, nadie hd. llegado a establecer con precisi6n c6mo eat' 

organizado un reloj biol6gico, base de todo sistema c~rcadiano, de ahi 

que se hayan ideado diversos modelos para repre~entarlo. En todos 108 

modelos propuestos del sistema clrcadiano está formado por tres 

elementos básicos: a) un marcapaso o estructura con capcaidad dé 

oscilar en forma end6gena; b)" un sistema encargado de detectar las 

señales e"xternas y enviarlas al marcapaso (sincronizador) y el las vias 

y estructuras mediante las cuales se expresa la oscilaci6n. 

Uno de estos modelos propone que un reloj biol6gico estaria fo.rmado 

por una red celular con capacidad de seguir en forma pasiva las 

oscilaciones generadas por un marcapaso aut050stenido. 

El modelo requiere que cada sistema celular tenga su propia 

expresi6n fisica o quimica con el periodo del marcapaso pero no 

necesariamente con la misma fase. Requiere también de un elemento, que 

podria ser nervioso (mediante neurotransmisores) o endocrino (por 

concentraciones hormonales), capaz de trclnsmitlr la oscilaci6n desde el 

rnarcapaso hasta los sistemas celulares pasivos. Este sistema circadiano 

seria sincronizado por el tiempo ambiental externo mediante la 

informaci6n detectada por los receptores sensoriales y transmitida 

hasta. el marcapaso. 

Otro modelo que se ha propuesto describe una red de unidades 

celulares donde, en aU5encia de señales peri6dicas externas, cada 

unidad es, en si misma, un oscilador COn periodo independiente. Un 

oscilador actuaria como marcapaso, estaria sincronizado con el tiempo 

externo a través de los ¡sentidos y le impondr1a su fase a 108 otros 

4 
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osci1adore5 65clavo8, e5 decir, estructuras que siguen pasivamente 1a5 

oscilaciones impuestas por el oscilador principal o marcapaso. Como en 

el modelo anterior, ea necesario postular sciiales nerviosas o 

endocrinas que mantengan la sincronizaci6n en todo el organismo. 

En otro modelo se ha propuesto la Actividad multioscilatoria de los 

organismos sin que haya algún oscilador que actúe como marcapaso. En 

vez de ello, distintos receptores sensoriales sincronizarian a los 

distintos osciladores y la sincronización interna se deberla a una 

acci6n retroalimentadora entre las diferentes unidades osciladoras. El 

sistema de retroalimentaci6n seria negativo, por lo cual habria un 

retraso en la sedal de retroalimentaci6n que seria, de hecho, la que 

podria comportarse como un oscilador. El periodo de la oscilaci6n 

dependeria de las características cinéticas del sistema (Moore-Ede y 

Sulzman, 19a1) ltig 2). 

Por muchas décadas se ha buscado el sustrato anat6mico de los 

relojes bio16gico~. Recientemente se ban identificado algunos 

conglomerados celulares capace~ de producir ritmicidad circadiana. 

Diversos criterios "e han aplicado para calificar a una est.ructllra corno 

la responsable de la generaci6n de los ritmos. El primero de estos 

criterios es el de la le$i6n o ablación. Cuando se lleva a cabo este 

procedimiento en alguna (s) 

nervioso central, se ha 

circadiana. 

es tructura (s) , 

confirmado la 

en particular 

pérdida de la 

del sistema 

ritmicidad 

Al producirse lesiones selectivas en el ganglio supraesofágico o en 

los tallos oculares, los ritmos locomotor y sensorial en los crustáceos 

se ven claramente modificados (Aréchiga y co15., 1993). La destrucci6n 

del pedúnculo 6ptico, interrumpe la actividad locomotriz en los 

insectos (Nishitsutsuji-Uwo y co18., 1967). La pinealectomia suprime el 

ritmo circadiano de actividad locomotriz de reptiles y aves (Falc6n y 

cols.. 19a9, Takahash! y cola., 19a9). Leaiones del núcleo 

supraquiasmático en el hipotálamo de los mamiferos producen la 

anulaci6n de 105 ritmos locomotor y de ingesta de agua o comida, entre 

otros (Klein y co15., 1991) • 
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La utilidad de este enfoque depende de la discreción anat6mica de 

la estructura que controla un ritmo determinado. 

Un segundo criterio para determinar ~i una estructura es un posible 

marCapaso circadiano es el de la i~lant~ción. Es decir si a la 
supresi6n de un ritmo como consecuencia de la lesi6n o la extirpaci6n 

de Una estructura, sigue la recuperación de la conducta periódica 

perdida, después de la implantaci6n de la parte dañada, se puede 

proponer a la estructura implantada como un buen ejemplo de "reloj 

circadiano". 

Implantes de hipotálamo embrionario conteniendo el núcleo 

supraquiasmático han logrado restaurar en ratas adultas, algunos de 108 

ritmos que se habian perdido después de una ablaci6n, (Drucker-Colin y 

cols., 1984; Ralph y Lehman, 1991). Implantes de glándula pineal han 

producido la recuperaci6n de ritmos locomotor.es después de una 

pinealectomia (Zimmerman y Menaker, 1979). Resultados similares han 

sido reportados con implantes de ganglios en ins~ctos (page, 19821 

Handler y Konopka¡ 1979). 

Otro poderoso criterio de identificaci6n de un marcapaso circadiano 

es su capacidad de seguir oscilando después de haber sido explantado 

del cuerpo y mantenido en cultivo~ posibles relojes como el núcleo 

supraqulasmático del hipotálamo de 10$ mamiferos y la glándula pineal 

de los reptiles y las aves (Deguchi, 1979), as! COMO los ojos de 

gastrópodos y tallos oculares de crustáceos muestran ritmicidad in 

vitro (Eskin, 1971~ SAnches y Fuentes-Pardo, 1977~ Block y cola., 

1993) . 

Los ritmos circadianos se han podido detectar en todos los niveles 

de organizaci6n de los seres vivos, desde el subcelular hasta el de laa 

poblaciones. 

Las reacciones quimicas de las células siguen un orden temporal 

debido a la participaci6n de mecanismos acoplados de activaciÓQ e 

inhibición. Este orden temporal presenta una amplia gama de periodos no 

necesarüunente circadianos, los que al acoplarse podrian dar origen a 
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ritmos bioqulmic05 de slntesis o de degradaci6n de compuestos que 

participan de manera importante en la regulaci6n de las reacciones 

metab6licas celulares. Existen muchos trabajos realizados con los 

ritmos circadianos en este nivel, como los que se encuentran 

principalmente, en organismos unicelulares como Euglena y Gonyaulax, 

donde se han estudiado les ritmos de divisi6n celular, de fotosintesis, 

de emisi6n de luz (Edrnunds y cols. 19871 Mone y cola., 1989)1 en 

Paramecium se han estudiado 10$ ritmos de conjugAci6n, de consumo de 

oxigeno y de actividad (Miwa y cols. 1987; Johnson C.H. y cola., 1989; 

Hasegawa K. y co18., 1990'). 

A nivel de sistemas se han identificado estructuras como el ganglio 

cerebral en la polilla (Truman, 1974), los ojos en Aplysia, (Siwicki y 

coleo 1989) la glándula pineal de las aves (Deguchi, '1979) o el núcleo 

supraquiasmático de los mamiferos (Cahill y Menaker, 1989). En todos 

e5tos e5tudios ha sido posible comprobar que la estructura en cuesti6n 

es capaz de imponer el periodo y la fase de la ritmicidad bio16gica en 

diversos fen6men08 estudiados, aun en cultivo. 

Los 'ritmo", han sobrepasado incluso el n.ivel de individuo y actuan 

en grupos poblaci.onales. Especie. completas se ven afectadas poz: 108 

ritmos circadlanos: ritmos de eclosi6n de insectos como la mariposa 

monarca y la mosca de la fruta, 

simultáneamente (Sinha, 1981). 

donde 108 organismos nacen 

Caracteristicas De Los Ritmos Circadianos 

Con los experimentos de BUnning, Pittendrigh y Aschof! se pusieron 

de manifiesto las características esenciales de los ritmos circadianos. 

Gracias a los estudios realizados por estos investigadores se ha 

generalizado el manejo de los parámetros mediante los cuales se 

cuantifica la actividad peri6di'ca .. Asi, la actividad circadiana queda 

determinada por los valores de periodo, amplitud, frecuencia y nivel de 

activi~ad que presentan las oscilaciones. 

De la' caracterizaci6n de 108 ritmos circadianos, Aschoff (1960) 

obtuvo una ley empirica que se conoce con el nombre de "Regla de 
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Aschoff", 'según la cual los valores de la frecuencia de oscilación, de 

la relaci6n actividad/reposo o relaci6n fl./p, (el1l decir, la relaci6n 

entr:e el tiempo en el que la amplitud de 14 onda alcanza un valor 

superior al 50% o periodo (1 y el tiempo en el que la amplitud de la 

mi:sm.!l está por debajo del 50~ o periodo p) y el nivel de actividad de 

las oscilaciones, se incrementan en 105 organismos diurnoe cuando 

reciben más luz y se reducen en los organiemos nocturnos ante esta 

misma situaci6n ambiental. 

Por la misma época en que surgió la regla de Aschoff, Pittendrlgh 

(1960) propusO el concepto de tiempo subjetivo o circadiano el cual es 

una representaci6n del tiempo interno de los organismos (dado por la 

presencia de su reloj biológico) independientemente del tiempo externo. 

El tiempo subjetivo cero corresponde al inicio del periodo a. y el 

tiempo circadiano 24 a un ciclo completo más adelante. 

Otra caracteristica de los ritmos circadianos es que poseen 

mecanismos de compensación de la temperatura. En general se acepta que 

las oscilaciones circadianns no son modificadas sustancialmente por 108 

cambios de temperatura ya que, dentro de términos f1l;5101691c08 (30-

3S<>C), tales cAmbios no alteran en forma ostensible los parámetros de 

las oscilaciones circadianas. 

Los ritmos circadianos son innatos y hereditarios, esto se ha 

probado en diversos organismos y estructuras en los que se han seguido 

los ritmos circadianos hasta por 14 generaciones sucesivas. (Konopka y 

Benzer, 19'11). 

También se ha logrado establecer en algunas especies el lugar 

genético dQnde radica la capacidad de que la especie muestre algún tipo 

de ritmo circadiano e inclusive se han producido modificaciones en el 

mismo, gracias a manipulaciones sobre los gen~s correspondientes. 

Diversos investigadores han identificado en Drosopbila melanogaster 

dos tipos de ritmos circadianos; uno de ellos afecta el ciclo de 

actividad y el otro el de eclosi6n de las pupas. Un método basado en 

mutagénesis quimica permiti6 a Konopka y Benzer (19'11) obtener relojes 
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mutantes de Drosophila. Este trabajo, ya clásico, mostr6 moscas 

altera.das en sus sistemas circadianos; mutaciones simples en un gene 

denominado por (por periodo) mostraron cuatro fenotipos 

caracter1~ticos: el tipo salvaje (per·) con un ritmo de actividad y 

eclosi6n cercanos a las 24 horas1 mutantes de periodo corto (per"), 

cercano a 19 horas; mutantes de periodo largo (per1
), que alcanza hasta 

29 horas, y finalmente mutantes arritmicos (pero) que se caracterizan 

porque carecen de un patr6n circadiano en los ritmos de eclosi6n o 

actividad (Konopka & Benzer, 1971; Konopka, 1979). Gracias a la 

ingenieria genbtica, en las ultimas décadas se ha logrado notables 

progresos en la elucidaci6n de 108 p.speles del gene y la proteina per 

en la ritmicidad circadiana. Se ha demostrado que el gene per codifica 

para proteoglucanos que son transcritos por un RNAm de 4.5 Kb, Y 

corresponde a proteinas que contienen alrededor de 1220 residuos de 

aminoácidos. 

El mapeo molecular de mutantes indica, además, que el fenotipo de 

periodo corto· pera reaulta de la sustituci6n de un simple aminoácido en 

la secuencia, en la posici6n 589, donde una serina es reemplazada por 

una aspargina; de igual modo el mutante de periodo largo per1 reemplaza 

una valina por Acido aspártico y el fenotipo pero tiene una mutación que 

cambia el codón de glutAmato (CAG) por un cod6n de té~ino (TAG) en la 

poftici6n 464. Esto produce una proteina truncada que presumiblemente 

pierde su funci6n y genera arritmia (Yu y col s ., 19B7; Bayleies y 

cols.,1987). 

Sincronizaci6n De Los Sistemas Circadianos 

En condiciones naturales el ambiente geofisico presenta diversas 

variaciones ciclicas que influyen sobre loa ritmos bio16gicos hasta el 

punto en que éstos no manifiestan su oscilaci6n espontánea, sino que 

ajustan su periodo innato al periodo de la variaci6n ciclica con la que 

también mantienen una estrecha relación de fase. A este fen6meno se le 

conoce como sincronización, y su importancia radica en que permite el 

ajuste o adecuaci6n del tiempo bio16gico con el tiempo geofisico. De 

acuerdo con Pittendrigh, la sincronizaci6n provee a los relojes 

bio16gicos de un mecanismo por el cual son capaces de reconocer la hora 
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local, propiedad sin la cual los ritmos. no tendrian relevancia 

adaptativa. 

El desarrollo de un sistema interno para la medici6n del tiempo es 

quizá, uno de los logros adaptativos ~5 relevantes de 108 organismos, 

ya que le confiere un orden temporal a la expresión conductual y 

fisiol6gica del individuo. 

Las señales externas más útiles como referencias temporales son 

aquéllas que muestran regularidad y que, por tanto, son predecibles 

parll el individuo. Est<la sei\/lle3 son conocidas con "Ze.itgebers* que en 

alemán significan "indicadores de tiempoH y que en espadol se han 

llamado sincronizadores por 8US caracteristicas de regularidad caai 

imperturbable; el ciclo de luz-oscuridad es el sincronizador que regula 

los ritmos circadianos de práct-1camente todas las especies lo cual les 

permite concentrar su actividad en momentos 6ptimos para su 

supervivencia. 

El concepto de sincronización fue propuesto inicialmente por 

Pittendriqh y Bruce (1957) durante el desarrollo de un modelo de 

osciladores. Lo propusieron como un proceso de coordinaci6n entre dos 

osciladores que se induce cuando éstos oscilan con frecuencia similar; 

posteriormente el término se aplic6 al ajuste de ritmos end6genos con 

eventos c1clicos de la naturaleza, en el entendimiento de que lq 

sincronizaci6n implica control de la fase y del periodo del 

sincronizador sobre el oscilador biológico. 

El proceso de sincronizaci6n se establece únicamente con eventos 

ambientales que coinciden o tienen una frecuencia de oscilac16n 

parecida a la del organismo, ya que éste, por sus caracterlstlcBS 

intrlnsec8s está limitado a modificar su periodo de oscilaci6n, 15610 

dentro de ciertos valores. A los limites de periodicidad de un est1mulo 

sincronizador a los que un oscilador puede ajustar su oscilaci6n 

end6gena se les conoce como limites de sincronización. 

Asi, por ejemplo, un ritmo cuyo periodo en oscilaci6n libre es de 

20 horas puede expxesar un xitmo de 24 horas al sincronizarse a un 
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fen6meno externo que tenga este periodo, como el ciclo dla-noche por 

ejemplo. 

Diversos autores han demostrado que una variedad de fen6menos 

ambientales entre 108 que se encuentran la luz, la temperatura, la 

disponibilidad de alimento y la~ señales sociales, puede funcionar como 

estimulos sincronizadores de los ritmos end6genoa. De éstos y otros 

estimulas potencialmente sincronlzadores, l •• variaciones de 

iluminación durante un ciclo ci1a-noche 80n, con mucho, las más 

potentes, lo que coincide con el hecho de que muestran la mayor 

estabilidad en el periodo (lo que evidentemente las hace más 

predecibles), y las convierte en la principal señal de sincronizaci6n 

ambiental, por lo menos para los organismos eplgeos. 

La sincronizaci6n cegula no s610 el paciodo, sino también la fase. 

Esto implica que cuando un sistema circadiano queda' sincronizado a la 

señal externa, el ritmo adopta una determinada relaci6n de fase con el 

d1a .... stron6~¡;o. Si cons!deramoa que cada ritmo adopta a su vez, una 

cie~ta y diferente relaci6n de fase con los demás ritmos de un 

determinado sistema, eato equivale a decir que el organismo posee un 

orden temporal interno. Viato desde una perspectiva circadiana, un 

organismo es un conjunto de relaciones de fase adaptativas entre los 

múltiples ritmos que existen en todos los niveles de organizaci6n, 

desde el nivel molecular hasta el nivel conductual. 

El proceso de sincronizaci6n es central a la funci6n circadiana y 

debe ser comprendido en detalle si se quiere· entender a los sistemas 

circadianos. Este hecho ha .sido aceptado por los estudio:los del tema 

desde hace algún tiempo, lo que significa que muchos esfuerzos se han 

llevado a cabo para conocer los distintos aspectos del fen6meno. 

Para observar el efecto de los estimulos luminosos. esto:J 

sincronizadores se han aplicado bajo la forma de fotoperiodos completos 

de distinta duraci6n. Loa fotoperiodos son ciclos alternados de luz y 

obscuridad en los que la fotofracci6n tiene un determinado valor. La 

respuesta a eatos cambios ~e traduce en un cambio del periodo del ritmo 

en 05cilaci6n libre al periodo de la señal que se aplica e indica la 

dependencia a la 1u% que tienen lo~ organismos o estructuras que 
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muestran ritmos circddianos. Uno de los más potentes sincroni~adoreB de 

los ritmos es el fotoperiodo de 24 horas en el que se alternan 12 horas 

de luz y 12 horaa de obscuridad (LO 12: 12). 

En el caso del ciclo dia-noche la influencia del sincronlzador es 

un fen6meno continuo, ya que el organismo recibe en forma continua, 

informaci6n de la luminosidad, y por lo tanto el control que ejerce el 

sincronlzador sobre el oscilador es COnstante. Se supone que el 

slncronlzador genera sobre el oscilador, en forma continua, 

aceleraciones o desaceleraciones de su velocidad angular. De acuerdQ 

con esta suposici6n, desde el momento que un sincronizador incide sobre 

un oscilador en oscilaci6n libre ejerce sobre él su influencia, aunque 

sus cambios de fase y de periodo son graduales y pueden requerit's~ 

varios ciclos para que el oscilador end6geno muestre la fase y el 

periodo del sincronizador. Estos cambios gr~duales se conocen como 

ciclos transitorios. 

\JUdo Vf:!Z cgt.<.tblecida la relaci6n de tase entre el o.scilador y el 

sincronizador, si éste se retira, aquél es capaz de continuar 8U 

oscilaci6n end6gena y manifestar de nueva cuenta su periodo intrlnseco, 

a partir de la fase impuesta por el sincronizador. 

Se ha planteado la posibilidad de que el sincronizador ejerza una. 

influencia breve o momentánea sobre el oscilador y le ocasione un 

cambio abrupto. ya Sea provocando un adelanto o un atraso de, fase. Esta 

posibilidad se ha explorado en animales mantenidos en condiciones de 

oscuridad continua a los cuales se les aplica una señal breve de luz al 

iniciar el dia e inmediatamente antes de que inicie la noche, de manera 

que ambas señales indican los momentos de transici6n de la noche al dla 

y del dia a la noche, sin ejercer un efecto continuo sobre el 

oscilador. Esta forma de estimulo se conoce corno fotoperiodos 

esqueleto, (Pittendrigh, 1981) y mediante su aplicación ha quedado 

claro que los ritmos pueden ser ajustados' por seaales ambientales 

breves, cuando éstas se presentan dentro de la gama de sincronizaci6n 

del organismo. De acuerdo con la fase en que se encuentre la oscilaci6n 

al incidir cada señal, el individuo interpretará 1_ fase 

correspondiente a la noche o al dia subjetivo. Al variar el tiempo 



entre ambas Be~ales y de acuerdo con el momento en el que el organismo 

sincron1za el inicio de su fase de actividad, se puede determinar la 

duraci6n de la noche m.fnima tolerable de los organismos nocturnos, o 

del dia mínimo tolerable en el caso de las especies diurnas (Fuentes 

Pardo y co1s.', 1997), ea decir, la cantidad mínima de oscuridad o 

iluminaci6n que requieren las especies pa~a desarrollar en forma 6ptima 

su actividad diaria. El que un sistema circadiano sea sincronizado por 

fotoperiodos esqueleto sugiere la existencia de grupos de osciladores 

asociados con el encendido y grupos de osciladores asociados con el 

apagado de la 8eftal luminosa. 

Como alternativ.!l para determinar los mecanlsmos de sincronizaci6n, 

Pittendrigh estudi6 los cambios de fase que muestran loa ritmos en 

oscilaci6n libre ante estimulas luminosos de intensidad conocida y de 

corta duración (15 minutos) los cuales se presentan al organismo en 

diferente8 fases de su ciclo circadiano. Al establecer una relaci6n 

gráfica en la que ee muestren 108 atrasos o adelantos de la fase del 

ritmo (ordenadas), generados como consecuencia de la aplicaci6n de un 

estimulo único, con. re8pecto a la hora del ciclo circadiano (abscisas) 

en la que fue aplicado, se obtiene lo que se conoce con el nombre de 

"curva de respuesto! de fase'" (pig.J) ~Pittendrlgh, 1960). La construcci6n 

e interpretación de las curvas de respuesta de fase se ha conVertido en 

una herramienta valiosa que ha ayudado a predecir algunas propiedades 

fundamentales de los osciladores que su!?yacen a 108 sistemas 

circadiano8. 

Se ha encontrado que la apl1cación de estimulas únicos puede 

generar curvas tipo 1 o tipo O. El número hace alusi6n al valor de la 

pendiente que se obtiene de la relaci6n entre los valores de las 

abscisas y la8 ordenadas en una curva de respuesta de fase, lo que 

significa que en algunas casos (curva tipo 1) la aplicaci6n del 

estimulo genera atrasos y adelantos muy claros que dependen del momento 

de aplicación del estimulo y en otros (curva8 tipo O) los cambi08 de 

fase producidos por el estimulo son d~biles y no se pueden asociar con 

el momento de aplicaci6n de la se~al (Winfree, 1980). 
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Aunque en la mayor parte de las especies la luz es el sincronizador 

más potente de los ritmos circadianos, en el ambiente de los organismos 

están presentes otros fen6menos ambientalee regulares, de menor 

potencia, que también participan en la regulaci6n de los ritmos 

biol6gicos y que en condiciones especiales, pueden adquirir mayor 

fuerza y funcionar como los sincronizadores principales. Los estimulas 

capaces de producir cambios en 

biol6gicos y de sincronizar a 

la fase y el periodo de los ritmos 

los sujetos en ausencia de luz son 

clasificados como sincronizado res no f6ticos: la temperatura, las 

seliales sociales, algunos fá.rmacos, la actividad flsica, la pre.encia 

del alimento, son algunos ejemplos de sincranizadores no luminosos. 

La temperatura ha mostrado tener gran relevancia como sincronizador 

secundario y se ha asociado tanto a los ritmos circadianos como a 108 

circanuales (Sweeney y Hasting, 1960). En los poiquilotermos, ha 

demOstrado ser una señal sincronizadora primordial (Beck, 1962).· En el 

hombre es especialmente evidente la influencia de fen6menos sociales 

como sincronizadores. También se ha observado que en clertos grupos de 

animales la actividad locomotriz y las secreciones hormonales de 108 

individuos pueden ser un factor determinante en la sincronizaci6n del 

9rupo (Winfree, 1967). Se ha observado por ejemplo, que en grupos de 

hembras o en mujeres cohabitando puede haber sincronizaci6n 8 un 

determinado estado reproductivo, ya que preaentan ovulaci6n en una fAse 

común. 

De igual manera, en algunas aves, el canto de coespect'ficos y en 

algunos murciélagos el sonido producido par el movimiento de aleteo en 

la oscuridad son set\ales sincronlzadoras relevantes (Aschoff y cola., 

1992) . 

También se ha mostrado que ciertos estimulas ambientales que suelen 

presentarse asociados con 108 cambios de luz y oscuridad pueden 

adquirir valor de sincronizadores mediante 'un proceso asociativo de 

condicionamiento clásico (Rusak y Zucker, 1975). Se sabe que un 

fá.rmaco, el triazolam (benzodiazepina), produce cambios de fase de los 

ritmos circadianos en el criceto (Truek y Losee-Olson, 1981), 

probablemente debido a la inducci6n de un incremento de la actividad en 

los animáles. Como las curvas de respuesta de fase al triazolam y a 
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otros estimulos no f6ticos son similares, se ha propuesto que el 

mecanismo' de acci6n de muchos de estos estimulos implica cambios en la 

actividad locomotriz de los individuos. 

l.oa sincronizaci6n por estimulos no f6ticos se inicia en muchas 

especies desde la vida intrauterina, ya que se ha demostrado que in 

útero, 108 fetos muestran ritmicidad circadiana congruente con los 

ritmos de su madre. Se cree que esta sincronizaci6n materno-fetal se 

logra mediante el intercambio de sustancias, probablemente nutrientes u 

hormonas corno la mela tonina (Reppert y Weaver, 1991) por medio de la 

placenta e inmediatamente después del nacimiento, durante el 

amamantamiento. Se ha propuesto que al paso del tiempo, esta setial 

pierde relevancia para las criaa y que al madurar éstas, las seóales no 

luminosas son reemplazadas por 108 ciclos luz-obscuridad (Hoffer y 

Shair, 1992). 

En geneLal, parece ser que mientras menoe sea el desarrollo del 

aistema nervioso, mis susceptible es la ritmicidad circadiana a la 

acci6n de agentes no f6ticoa. 

Una caracteristica común en los procesos de sincronizoci6n es la 

poca transferencia 

8incronizadora y 

de 

el 

sincronizaciones débiles 

energ1a que se observa 

oscilador sincronizado. 

o fuertes, de acuerdo 

entre la seffal 

Se habla de 

con la seóal 

sincronizadora y el método de acoplamiento que hay entre ella y el 

sistema que sincroniza. El acoplamiento puede ser directo o indieecto; 

dos osciladores pueden sincronizarse mutuamente o puede uno de ellos 

sincronizar a otro en forma unilateral;. un sincronizador puede 

sincronizarse en la misma frecuencia que otro :slncronlzador o con una 

frecuencia menor; si un oscilador deja de operar por aplicaci6n 

constante de luz, la interrupci6n de ésta puede reiniciar la actividad 

rltmica. 

En un esfuerzo por conocer loa mecanismos en loa que se baaa la 

aincronizaci6n mediante estimulos no luminosos de la ritmicidad 

circadiana, hemos analizado este fen6meno en organismos de las especies 

Procambarus clarki y Procambarus digueti. El ritmo circadiano que 

15 



estudiamos es el de respuesta a la luz de los fotorreceptores visuales 

(electrorretinogramai ERG), modelo experimental escogido debido a 

algunas razones que expondremos un poco más adelante. El sincronizador 

que empleamos fue la presencia en el sitio de registro de un organismo 

de la misma especie y de sexo contrario. 

Ritmo Circadiano Del ERG Del Acocil 

Uno de los ritmos circadlanos mejor establecido en el acocil es el 

ritmo de amplitud de la respuesta eléctrica a la luz 

(electrorretinograma, ERG) de los fotorreceptores visuales. Para 

comprender mejor c6mo se genera este ritmo y, en su caso, c6mo se 

lleva~ia a cabo el proceso de sicnronizaci6n por se~ales no luminosas, 

y cuáles serian las estructuras encargadas de detectar e integrar tales 

sedales se presentará inicialmente la organizaci6n ana tomo-funcional de 

las estructu~as relacionadas con el ritmo del ERG e inmediatamente 

después, "la organizaci6n del sistema olfatorio. 

Orgdnizaci6n Del Sistema Visual 

Los fotorreceptore3 forman parte del ojo compuesto del /leoeil, 

órgano constituido por un conjunto de unidades llamadas omatldl",s, 

dispuestas en forma paralela al eje mayor del taflo ocular. Cada 

omatidia está compuesta por un sistema 6ptico, un conjunto de elementos 

fotosensibles y un grupo de células que contienen pigmentos conocidos 

como accesorios. El sistema 6ptico lo forman los medios trs!lnsparentes 

del ojo, es decir, las células cornéales y los conos cristalinos cuyos 

vértices hacen contacto en los elementos fotosensibles. tatas son ocho 

células retinulares que contienen un elemento denominado rabdomero, el 

cual est~ constituido por membranas fotosensibles las que 

con las de los rabd6meros de las células retinulares 

al fusionarse 

de la mislnA 

omatidia constituyen un rabdomo. En esta estructura se encuentra un 

pigmento que se identifica con la rodopeina del vertebrado y que 

rC:3ponde a. la luz con un cambio estructucdl y molecular. E~ta r.acoión 

inicia la re.!!puesta eléctrica a la luz de las célula.!! retinularea la 

que es conducida hasta el sistema nervioso central. 
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Alrededor de los elementos transparentes .se encuentran tres tipos 

de pigmentos retinianos accesorios, el distal, el proximal, y el de 

reflexi6n, este último quimdcamente análogo a las purinas y pteridinas. 

L08 dos primer03 se han identificado con la melanina. 

La posición de 108 pi9J!lentos proximal y distal .ee modifica de modo 

que en la obscuridad, 108 pigmentos se repliegan hacia los extremos de 

la omatidia por lo que el rabdomo queda descubierto y resulta más 

sensible a la acción de la luz. 

Bajo iluminaci6n, ambos pigment08 se aproximan entre si y blindan 

al rabdomo ya que evitan la llegada de la luz tangencial. De hecho, la 

sen.aibilidad del ojo a la luz es varias unidades logaritmicas mayor 

cuando está adaptado a la oscuridad que cuando lo está a la luz ya que 

108 pigmentos retinianos proximal y distal participan importantemente 

en este cambio de sensibilidad. 

Un área brillante, refringente se produce en las células de la 

córnea cuando la luz es reflejada en la capa del pigmento de reflexión 

(tapetum), cuando éste queda expue8to a la luz durante la etapa en la 

que los pigmentos proximal y distal están en la posici6n de adaptaci6n 

a la oscuridad. A esta área se le conoce con el nombre de pseudopupila. 

Al lncidit: Id luz sobre los- fotorrecept.ore.5 retinianos se gt:lIH.!t:..t en 

ellos una respuesta e1~ctrica, el potencial de receptor, el cual se 

caracteriza por estar formado por dos componentes: uno rápido, asociado 

con la intensidad del estimulo luminoso que recibe el nombre de fa3e 

transitoria, y otro, la fa3e estable que dependen de la duraci6n del 

estimulo. si por medio de un registro extracelular se recupera la 

respuesta eléctrica a la luz de un cierto número de fotorreceptores, se 

obtiene un electrorretinograma en el cual se identifican dos 

componentes, la HI, asociada con la despolarización de las células 

retinales y la HII que comprende a la actividad eléctrica propia de los 

rabdomos. Una vez que los fotorreceptores ha respondido a la luz, se 

Il\anda la información codificada • lo largo de la via visual hasta 

activar a ciertas neuronas integradoras presentes en los ganglios 

visuales que proyectan finalmente en el ganglio cerebroide. 
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Las neuronas activadas por los fotorreceptores rigen. a su voz, la 

producci6n de hormonas que se vierten en la glAndula 81nu8a1. en 

particular de la hormona que promueve la migrac1ón del pigmento 

retiniano accesorio hacia la posici6n de adaptaci6n a la luz (hormona 

di.3persord del pjgmento distal). Este reflejo neuroendocrino resulta 

entonces de carácter protector y, análogo al reflejo pupilar de los 

vertebrados. 

El registro ininterrumpido durante varios dias de la respuesta a la 

luz de 108 fotorreceptores visuales del acocil. ha puesto de manifiesto 

la existencia de un cambio peri6dico en la amplitud del ERG. Este 

cambio tiene las propiedades que corresponden a un ritmo circadiano el 

cual ha sido profusamente estudiado en esta especie. Asi, se conocen 

sus caracterlstica~ en oscilacion libre (Fuentes Pardo e Inclán Rubio, 

1981); durante la aplicaci6n de estimulos sincronizantes únicos 

(Fuentes Pardo y ~amoa Carvajal, 1983) o periódicos (Fuente.5 Pardo y 

cola., 1997); en distintas etapas del desarrollo ontogenético del 

acocil (Fanjul Mole" y cola., 1987; Fuente5 Pardo y cols., 1992), en 

preparaciones aisladas (Sánchez y Fuentes Pardo, 1917)J en relaci6n con 

otros ritmos (Fuentes Pardo e Inclán Rubio, 19811 1987; Moreno Sáenz y 

cola", 1992). 

Organi zac16n lJel Si.slem .. 01 fato,d o 

La ruta olfatoria en 105 artr6podos se origina en la periferia, en 

estructuras cuticulares especializadas llamadas sensilla las cuales se 

localizan sobre el exterior de lae ramas de la primera porción de la 

antena birramia o anténulas. Las neuronas olfatorias receptoras 

asociadas con las sensilla expresan receptores de membrana especificos 

a determinadas moléculas odorificaa. Como consecuencia de la uni6n 

entre la sustancia y el receptor, los iones fluyen por las membranas de 

las neuronas olfatorias receptoras, modifican'el potencial de membrana, 

se genera el potencial de receptor y se induce la descarga de 

potenciales de acción. 
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Los potenciales de acci6n se conducen a lo la.rgo de los axones de 

las neuronas olfato.rias hasta regiones de un neuropilo glomerular (el 

lóbulo olfatorio) en el deutocerebro, donde establecen sinapsis con 

neuronas de segundo orden. Los 16bulos olfatorios son esferas 

claramente delineadas en los extremos del cerebro que contienen áreas 

c6nicas con paquetes densos de fibras sinápticas llamados glomérulos 

olfatorios. Se ha sugerido que clases especificas de neuronas 

olfatorias receptoras expresan tipos particulares de receptores, en 

regiones especificas de los glomérulos. (Mellar y Alones, 1997). 

L05 16bulos olfatorios de cada lado del cerebro están conectados a 

neuropilos en los tallos oculares por proyecciones interneuronales que 

forman un prominente quiasrna, el tracto globular olfa.torio el cual 

termina dentro del cerebro Anterior en el cuerpo hemielip$oideo. 

(Sandeman y Luff, 1973; Mellon y Munger 1990). 

Por otro lado, el 16bulo olfatorio envia proyecciones hacia otra 

estructura del deutocerebro, el l6bulo aCcesorio (Pig. 11). A la fecha, 

no se conoce el papel que, en la olfaci6n, desempeñan el cuerpo 

hemielipsoideo y el 16bulo accef!lorio, aunque se ha sugerido que éste 

podrla estar implicado en la integraci6n de las seftales olfatorias y el 

cuerpo hemielipsoideo en la expresi6n motora de la conducta olfatoria. 

Antecedentes Directamente Relacionados Con Este Trabajo 

Gran parte de la informaci6n obtenida de estos trabajos fue 

utilizada como antecedentes en eata tesis, lo que permiti6 tener un 

patr6n de referencia en lo que se refiere a las propiedades esencialea 

del ritmo del ERG en oscilaci6n libre y ante estimulos sincronizantes. 

Del trabajo de Fuentes Pardo y Ramos Carvajal (1983) se sabe, por 

ejemplo, que el efecto de la eetimulaci6n luminosa sobre el ritmo del 

ERG no es instantáneol inicialmente ea detectado como una perturbaci6n 

ex6gena que hace que el ritmo muestre una irregularidad en el periodo y 

en la amplitud de las oscilaciones circadianas normales. Estos cambios 

son transitorios y preceden a la reaparici6n de un estado estable en el 

que se reinstalan el periodo y la amplitud ori"ginales, con s6lo algún 
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cambio de: fase. La acción de estimulas luminosos únic05 sobre el ritmo 

circadiano del ERG llev6 a construir una "curva de respuesta de faso'" 

en la que se grafican los atrasos o adelantos que muestran el ritmo 

eireadiano del ERG del aeoeil, ante la estimulación con sefiales 

luminosas de 15 minutos de duraci6n aplicada en las distintas horas de 

un ciclo cireadiano. La curva de respuesta de fase mostr6 un cambio 

abrupto de atrasos a adelantos alrededor de las 5 horas circadianas, 

tiempo que eorreBponde él la noche subjetiva del acoci1. Esta curva es 

unimodal, es decir. que durante ciertas horas (5-13 hrs. Te) del ciclo 

circadiano sólo se presentan atrasos de fase, de 13-20 hrs., TC. el 

estimulo luminoso no produce ni atrasos ni adelantos y en otros 

momentos del ciclo (20-5 hrs. TC) sólo se producen adelantos de fase 

lFig. 2). Esto sugiere que la susceptibilidad a la luz de los osciladore(5 

cambia durante el ciclo de 24 horas y muestra el carácter adaptativo 

del ritmo circadiano del ERG. lPill. 3). 

OBJETIVOS 

La presencia de las rutas de sincronización" de loa sistemas 

circadianos, los cuales incluyen los marcapasos, y los diferentes 

ritmos generado(5 en diversas estructuras, permite a los screa vivos 

adaptarse a las situaciones externas generadas por la alternancia del 

dia y la noche. Del conocimiento que se posea acerca de los mecanismos 

de acción de estos sistemas depende, en buena medido la posibilidad de 

realizar en ellos las modificaciones y ajustes necesarios que permdtan 

optimizar el funcionamiento de los organismos ante las condiciones 

cambiantes del medio externo. 

Recientemente se ha puesto de manifiesto que en la sincronizac16n 

de los sistemas circadianos pueden participar estimules diferentes a 

los luminosos. Este hecho contrasta grandemente con las propuestas 

iniciales según las cuales los ritmos circadianos son poco afectados 

por estimulas quimicos, mecánicos, térmicos,' etc. y ha llevado a un 

replanteamiento de cuáles son las rutas de sincronización de los ritmos 

(que hasta hace poco tiempo se proponian casi exclu5ivamente a nivel de 

vías visuales) y, por supuesto, cuál es el probable sitio de los 

marcapasos afectados por la llegada de informaci6n por tales rutas. 
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El objetivo de este trabajo es conocer si además de la ruta de 

sincronizaci6n por luz del ritmo circadiano del ERG, la cual ha sido 

previamente e5tablecida, existe la posibilidad de sincronizaci6n de 

este ritmo por la estimulaci6n de tipo quimico. 

HIPÓTESIS DE TRABAJO 

Si la aplicaci6n de una sedal quimic,," es capa;t de modificar las 

caracteristicas esenciales de un ritmo clrcadiano en oscilaci6n libre. 

Entonces existe una ruta de sincronizaci6n por medio de la cual el 

estimulo aplicado influye sobre el sistema clrcadiano considerado. 

MATERIAL Y MÉTODOS 

Se utilizaron acociles adultos de S-7cm de longitud, en estado de 

intermuda, de las especies P.rocambarus digueti provenientes de 

Michoa~án México y Procambarus clarkl del laboratorio de crustáceos del 

doctor Baltazar Barrera Mera en Mixquihuala Hidalgo, Méxjco. 

Una vez q1le hubieron llegado a nuestro laboratorio, 103 animales 

fueron colocados en acuarios de plástico de 50 cent1metros de largo por 

20 cm. de ancho y 20 cm. de profundidad, en condiciones de temperatura 

(16°C) e iluminación controladas. 

El régimen de ilwninación que recibieron fue de 12 horas de luz 

alternadas con 12 horas de oscuridad, es decir, se les aplic6 un 

fotoperiodo LO 12:12 donde el encendido de la luz fue a las 7100 de la 

manana y el apagado a las 7:00 de la noche. 

Se les aliment6 regularmente con vegetales, huevo y pescado. 

Un día antes de que entraron en experimentaci6n se les peg6 en el 

dorso del caparaz6n, un pedazo de corcho con acrilico dental (Nic-ton 

RV5) de secado rápido. 

De igual manera los ojos pedunculados se ~ntubieron fijos durante 

el experimento. Para ello se introdujo entre ambos ojos y el caparaz6n 
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frontal un pedazo pequeño de algodón mojado con acr1l1co. Las quelaa se 

ataron suavemente con bandas elásticas. En estas condiciones, los 

animales se sujetaban del corcho por medio de una pinza de fémur y se 

les introducia en un acuario, con el fin de que. el agua les cubriera 

l.as branquias y mantuniendo l.a parte rO.eltral fuerd de la misma durante 

todo el experimento. El acuario tenia dos compartimientos, uno donde 

estaba el macho y otro en el que se colocaria a una hembra o a otro 

macho, según el diaei\o experimental que se describe más adelante, se 

colocaba dentro de una cámara de temperatura controlada (15°C) y 

obscuridad constante donde se registraba, en forma individual y durante 

un tiempo minimo de diez dtas consecutivos, el ritmo circadiano de 

amplitud de respuesta a la luz. 

Para obtener 

fotorreceptores 

l •• 

visuales 

respuestas eléctricas 

(electrorretinograma 

a la 

ERG) se 

luz de 

colocaba 

los 

un 

setnimicroelectrodo de metal, de aproximadamente 5~ de diámetro en la 

punta, a través de la superficie de la córnea; el electrodo de 

referencia se aumergla en el agua. El otro extremo del electrodo esteba 

conec~ado a un preamplificador GRASS modelo RPS107. Los estimulos 

luminosos necesarios para obtener un ERG eran enviados alojo del 

aeoc!l desde un fotoeati.mulador GRASS modelo PS22 a una frecuencia de 1 

dE:!-stello de 1.8 lux de intensiddd y 10 .... 8 de duración cada 3 minuto", la 

activación del fotoestimulador dependia de un programa instalado en una 

.c0mputador<:t Print.dform. Una vez que el ERG habl.a sido amplificado, la 

señal se enviaba a un osciloscopio (Tektronix 'ros 460) paca 9uantificar 

su amplitud. También era enviada a un poligrafo (GRASS 19D) y, en 

paralelo, a una tarjeta analógico-digital para ser almacenada en la 

computadora. (pig.41 

DIsEno EXPERIMENTAL 

Se utilizaron acociles machos en estado de intermuda de los cuales 

se obtenla el ERG durante todo el tiempo del experimento. 

Al quinto dla de registro se introducia al baño una hembra de la 

misma elSpecie la que permanecia en él durante cuatro horas y con los 

distintolS horarios que permitian cubrir el ciclo circadiano (0:00-4:00, 
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4:00-6:00, 8:00-12:00~ 12:00-16:00, 16:00-20:00, y 20:00-0:00 horas, 

Te). La hembra permanec1a encorchada sujeta a un soporte universal" y 

separada del macho por una barrera de acr11ico opaco perforada en la 

parte baja. De esta manera se aseguraba que el macho no la viera ni 

tuviera ningún contacto directo con ella pero que el agua que cubria a 

ambos edpec!menes pudiera fluir libremente de un compartimiento al 

otro. Una vez que la hembra era retirada se cambiaba el agua del baño. 

Un segundo grupo experimental fue utilizado como registro control. 

En estos registros se llevaron a cabo las mismas maniobras que en el 

primer caso 3610 que en lugar de introducir una. hembra, se introduc1a 

otro macho en el bai\o. 

Con el objeto de comprobar s1 108 posibles efectos que se esperaba 

detectar lIobre el ritmo circadiano del ERG obedecían a la acci6n de 

señales químicas dejadas por la hembra durante su estancia dentro del 

baño, se trabaj6 un tercer grupo experimental formado por acociles 

adultos machos colocados en la misma condición que los anirn.:llas del 

primer grupo pero que hablan sido previamente sometidos a una operaci6n 

quirurglca mediante la cual les habia sido extirpado el deutocerebro o 

por lo menos los lóbulos olfatorio3. (1"10"_ 5) 

Las operaciones se llevaron a cabo de la siguiente manera: los 

animales se anestesiaban por frio durante una hora, con un pequeño 

taladro mototul se hacia una pequeña perforaci6n en la parte dorso­

ro:stral del capuraz6n del acoci1 justo a la altura entre ambos tallos 

oculares. Al quedar expuesto el ganglio cerebroide se observan cuatro 

regiones l.obulares de las cuales S8 extirpaba la superior izquierda y 

derecha que corresponden a la regi6n integradora 01 fatoria o 

deutocerebro. Después de la cirug!~ (la cual se llevaba a cabo bajo el 

microscopio estereosc6pico) ee colocaba un pequeño parche de acrilico 

dental en el orificio del caparaz6n y se dejaba que el animal se 

recuperara durante no menos de 2 di as antes de llevar a cabo el 

registro del ERG de acuerdo con el procedimiento descrito. (pigs. 6 y 11 
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ANALISIS DE RESULTADOS 

De cada experimento se grafic6 el promedio de la amplitud del ERG 

durante 15 minutos, es decir, 5 valores medidos cada tres minutos, 

versus el tiempo transcurrido. Al desplegarse estas gráficas se 

comprueba que la amplitud del ERG muestra o~cilacione8 peri6dicas que 

siguen un patrón de caracteristicas circadianas, es decir que tienen un 

periodo con valor cercano a 24 horas. De estas oscilac10nes se 

determinaron, además del periodo, la amplitud, la relación a/p y la 

fase (Hg. 1). I,os datos capturados se analizaron por medio del programa 

cstadist!co conocido como pe~lodograma (Statgraph1csl. el cual se 

aplicó por separado a los datos obtenidos desde el inicio del 

experimento hasta el mOmento de introducción de la hembra o el macho 

según el caso (dlas 1-5l y a los datos correspondientes a la segunda 

parte del registro, es decir, él partir de que se aplicó el estimulo y 

hasta el fin del experimento (dias 5-10). 

Para medir el posible efecto de la señal aplicdda sobre las 

características del ritmo se marcaron en las gráficas los momentos de 

la fase de máxima actividad de cada ciclo antes y después del estimulo. 

Se marcaron también al momento en que se esperaria que apareciera la 

máxima actividad si no hubiera habido estimulo y se media la diferencia 

entre las fases observadas y esperadas. Con las medidas de atrasos y 

adelantos de fase producidos por el estimulo durante el ciclo 

circadiano de 24 horas, se construy6 una curva de respues~a de faee 

para estimulas de posible carácter qulmico. 

Se construyeron también gráficas que muestran dia con dla los 

tiempos de inicio y duraci6n de la fase a antes y despu~s de aplicar la 

se~al externa. De la~ caracteristicas de las rectas que unen los 

momentos de inicio de la fase a antes y después de la señal, se 

determinaron los cambios en el periodo circadiano y en la fase 

producidos por el estimulo correspondiente. 
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RESULTADOS 

La gráfica central de la figura 8 muestra el ritmo circadiano de 

amplitud de ERG. de un aecell macho adulto colocado en condiciones 

con.stantes de obscuridad (00) y temperatura 116°C). El eje de las 

ordenadas muestra el voltaje producido por las célulaB fotorreceptoras 

ante un destello de prueba de 1.8 lux de intensidad y 10~5 de duraci6n, 

en el eje de las abscisas se muestra el tiempo externo. El periodo 

circadiano fue de 23.5 horaa. Los picos de máxima actividad se 

presentan en este caso hacia las 6 horas. El cuarto ciia del experimento 

se introdujo un macho de la misma especie (indicado por la flecha) el 

cual permaneci6 en el baño de IalS 18 a 1&5 22 horas. Es notable h, 

ausencia de una etapa transitoria en el registro, el que se mantiene 

s.i.n variaci6n aparente hasta el último dia del experimento. 3610 se 

encontr6, el cuarto dia después del estimulo, una pequeña diferencia de 

fase de menos de 2 horas entre los máximos de actividad esperado y 

observado. 

La gráfica inferior corresponde al mismo experimento sólo que 

mue~tra los tl~mpos de inicio y duraci6n del periodo de actividad a lo 

largo de todo el experimento ( fa.ee \1) • La pendiente positiva de la 

recta que une las horas a las que s. inici6 cada dia la fase de 

actividad expresa que la duraci6n del perlodo circadiano es menor a 24 

horas. La linea punteada indica el momento en que s. introdujo un 

acocl1 macho al baño de registro. La falta de efecto de esta acci6n 

sobre el ri tmo del ERG queda evidenciada por la Ausencia de cambio en 

la pendiente de la recta que se prolonga hasta el cuarto dia despu6s de 

aplicado el estimulo. 

En la parte superior izquierda y derecha se presentan 105 

periodogramas de los ciclos antes y después de la aplicación de la 

seAal. En ambos casos los periodos predominan~es son similares, lo que 

refuerza la idea de que la llegada al pafio de un especimen de la misma 

especie y mismo sexo no afecta al ritmo circadiano de respuesta a la 

luz. 
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En la figura 9, la gráfica central muestra 9 de 10 ciclos del ritmo 

circadiano de amplitud del ERG de un aeoc!l adulto colocado en 

condiciones constantes de oscuridad (00) y temperatura (16°C). 

Como en la ligur,. anterior. en el eje de l.w ordenadas se muestra 

el voltaje generado por las células foto~receptoras ante un destello oe 
prueba de 1.8 lux de intensidad y lO~s de duración¡ el eje de las 

abscisas corresponde al tiempo externo. 

La característica más sobresaliente de este registro es que 

corresponde a un animal al que 5e le extirp6 el deutocerebro. Se 

comprueba que la fase de minima actividad se pLesenta cerca del medio 

dia y los máximos pr6ximos a las 24 horas. La actividad es, sin embargo 

bastante más irregular que la que suelen mostrar los animales intactos 

lo que se refleja en variaciones frecuentes del voltaje del ERG, Sin 

embat'go el periodo end6geno tuvo un valor promedio de 23 horas, pOI: lo 

qUf: las oscilacione!! cambian sus picos de actividad a lo largo del 

~egistro y aparecen cada vez más tempLano. Al cuarto dia en la gl:áfica 

se introdujo el estimulo que en este caso fue una hembra de la misma 

es!:,er.:le, puetJta en el baño de las 16 a. las 20 hora!! (el inicio ee 

indica en la figura por la flecha), aqui no se alcanza a ver un 

trdnsitorio y el ritmo mantiene sus parámetros semejantes a los que 

tenia antes de la llegada de la hembra. Esto da como resultado que al 

medir el punto de máxima actividad una vez recuperado el estado estable 

(el 40 dta después de la señal), y comparal' cste momento con el que se 

hubiera presentado si no hubiera habido estimulo, s610 aparece una 

diferencia de 1 hora, valor que bien puede considerarse como parte de 

la variaci6n que muestra los ciclos circadianos en un mismo 

experimento • 

• 
La gráfica inferior muestra los tiempos de inicio y duraci6n de la 

fase de actividad (fase al cada dia del I:egistro. La regularidad de los 

ciclos se not6 en los momentos de inicio de la fase Cl., 108 que se 

presentan en forma regular a lo lal:go del registJ::o. ~ trazar la recta 

que une los momentos de inicio de actividad se comprueba. por su 

pendiente positiva, que el ritmo tiene un periodo promedio menor a 24 

horas. La linea punteada marca el tiempo en el que se pre.sent6 la 
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hembra en el baño de registro donde estaba el animal de 

experimentación. 

En la parte superior izquierda y derecha se presentan los 

periodogramas de los ciclos antes y los ciclos después de la aplicación 

de la seBal. Se puede ver que la distribución de los periodos es 

diferente, en ambos casos, lo que quizá se pueda asociar con la 

irregularidad de las OScilaciones ya que la organización del sistema 

circadiano ante la presencia de una hembra, parece no haber sido 

grandemente modificada, inclusive en este grupo experimental. 

En la part.e central de la figura 9 se muestra el ritmo circadiano 

de amplitud de ERG de un acoc!l macho adulto colocado en condiciones 

constantes de oscuridad (00) y temperatura (16°C). El eje de las 

ordenadas muestra el voltaje producido por las células fotorreceptoraa 

ante un destello de prueba de 1.8 lux de intensidad y 10~s de duración; 

el eje de las abscisas muestra el tiempo externo. Los máximos de 

actividad se presentan hacia la medianoche lo que expresa la actividad 

circadiana propia de un organismo 

experimentación se introdujo al bada de 

nocturno. El cuarto dia de 

registro una hembra de la misma 

especie la cual no podia ser vista por el macho. Su presencia produjo 

un brusco cambio en el ritmo, es decir un transitorio durante el cual 

la actividad se vio abatida durante algunas horas, después de las 

cuales hay una clara recuperación. En la parte superior de la gráfica 

se marc6 el momento en que se espera que aparezca la máxima actividad 

de cada ciclo, de acuerdo con el valor promedio del periodo circadiano 

(20 horas). El CUdrto d1a de registro se midió la diferencia entre los 

tiempos en que se esperaba y se observ6 el máximo de actividad. (lilleas 

punteadas y continuas respectivamente). Esta diferencia correspondi6 a 

un adelanto de fase de 5.4 horas. 

En la gráfica inferior se muestra el mi.:nno experimento que en la 

gráfica anterior, sólo que en él se presentan el inicio y la duraci6n 

de los tiempos de actividad (fase a) de cada ciclo, antes y después de 

la presencia de la hembra en el baño. Inicialmente el periodo 

circadiano promedio fue menor de 24 horas, lo que quedó expresado en la 

pendiente. positiva de la recta que une los momentos de inicio de la 
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fase a. La llegada de la hembra al sitio de registro del ERG produjo 

modificaciones sustanciales en la fase y el periodo del ritmo como 

puede verse en la figura donde queda claramente expresado que la 

diferencia entre la fase esperada y la que se observa es de 10 horas 

(marcado par la linea punteada.) de atraso, y el cambio de periodo ea 3 

horas ya que después del estimulo mostr6 un valor promedio de 23 horas. 

L05 periodogramas que se presentan en la regi6n superior de la 

figura 6 ponen de manifiesto claras diferencias en la distribuci6n de 

108 periodos circadianos más significativos antes (izquierda) y despu~B 

(derecha) del estimulo, lo que va de acuerdo con las modificaciones que 

presentan 10B registros del ritmo circadiano (gráfica central) y de la 

fase de actividad (gráfica inferior). 

Los experimentos en los que se introdujo al baño de registro una 

hembra, se hicieron durante el ciclo de 24 horas a intervalos de 4, que 

es el tiempo que el estimulo permaneci6 en el sistema de registro. Esta 

maniobra tuvo por objeto conocer si la sensibilidad al estimulo (que 

asociamos con la presenCia de hormonas sexuales de la hembra) cambia de 

acuerdo con la hora del dia, lo que de presentarse sugiere la acci6n de 

un estimulo quimico sobre los osciladores responsables del ritmo 

circadiano del ERG. Aai los osciladores mostrarlan cambios en su 

velocidad expresados como adelantos o atrasos de la fase del ritmo una 

vez que éste hubiera recuperado su estado estable alterado inicialmente 

a consecuencia de la estimulaci.6n aplicada. 

Lo.:! 1-',~sultados de 35 experimentos qu~ cubrleron el ciclo de 24 

horas se reunieron en la curva de respuesta de fa:5e que se muestra en 

la figura 11. El eje de las ordenadas muestra los cambios de fase, 

atrasos o adelantos, medidos en el estado estable del ritmo. En la5 

abscisas se tiene la hora circadiana a la que se aplico el estimulo. 

Puede observarse que la curva no muestra ningún patr6n definido ya que 

no hay zonas en las que prevalezcan los' adelantos o en las que 

básicamente se detectan atrasos. 

Esto significa que la curva fue muy irregular ya que mostr6 horas 

circadianas muy pr6ximas en las que indistintamente se presentan 
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atrasos o adelantos de fase. Una comparaci6n entre esta curva y la que 

fue obtenida con la aplicación de estimulos luminosos únicos (Fuentes 

Pardo y Ramos Carvajal. 1983) (tig. J) refuerza la idea de que la 

presencia de una hembra en el sitio de registro del ERG de un macho 

altera la organización de los osciladores que subyacen a la generación 

y expresi6n del ritmo circadiano del ERG. 

DISCUSIÓN 

Los resultados obtenidos de este trabajo corroboran la presencia de 

un ritmo circadiano en la amplitud de la respuesta eléctrica a la luz 

(electrorretinograma ERG.) de los totorreceptores visuales del acocU 

cuando este organismo es registrado en condiciones de oscilaci6n libre 

en oscuridad constante (00) . Este ritmo ha sido ampliamente 

identificado (Aréchiga y wierama, 1969; Aréchiga y cola., 1973; SAnchez 

y Fuentes Pardo. 1977) en distintas especies de acoel1 y muestra, en lo 

general, las caracteristicas fundarnentalQa do un ritmo clrcadlano 

correspondientQ a una especie nocturna, cuando es registrado en 

oscuridad conl:>tante (00), es decir, un periodo promedio menor a 24 

horas, nivel dü actividad relativamente elevado y relaci6n IX/p mayor de 

1 (Figura 1). 

Cuando se aplica un estímulo luminoso breva (15 min.) a un acoeil 

del que se registra el ritmo circadiano del ERO en oscilación libre 

bajo oscuridad constante (excepto por los destellos de prueba) se 

corrobora que como, lo probaron Fuentes Pardo y Ramos Carvajal (1983) 

el estimulo luminoso produce un transitorio (etapa en la que las 

oscilaciones muestran grandes variaciones en el periodo y la amplitud) 

de duración variable, después del cual el ritmo recupera un estado 

estable que se caracteriza porque el periodo muestra de nueva CUQnta 

valores semejantes a los que tenia antes de la aplicaci6n del estímulo. 

si se toma como referencia de la fase del ritmo algún determinado punto 

del ciclo de 24 horas (la hora de inicio del tiempo de actividad 

(pariodo u) o la hora ~n que el ciclo alcanza au máxima amplitud, por 

ejemplO)" se puede conocer la hora externa a la que se presenta cada 

día, la fase considerada. Evidentemente esta hora depende del periodo 

de la oscilaci6n. Como consecuencia de la sebal ,luminosa de 15 min., la 

oscilación circadiana muestra un claro cambio de fase lo que equivale a 



decir que entre la hora en que aparece la fase del ritmo y la hora en 

la que se esperaba que aparecería si no hubiera habido cambios 

producidos por el estímulo, hay un atraso o un adelanto (aunque también 

puede no haber cambio alguno), que depende de la hora circadiana a la 

que se haya aplicado el estímulo. Al graficar en un eje de coordenad~s 

la hora clrcadlana de aplicaci6n del estímulo con respecto a los 

cambios de tase inducidos por el mismo, Fuentes-Pardo y Ramos Carvajal 

construyeron una curva de respuesta de fase que permite visualizar el 

efecto diferencial a lo largo de un ciclo circadiano, producido por la 

llegada de un estimulo capaz de perturbar, en forma transitoria, la 

organizaci6n de los osciladores que subyacen al ritmo del ERa 

correspondiente. (pig. 3) 

Es evidente que la luz aplicada es un potente sincronizador del 

ritmo circadiano del ERG. 

Por otra parte, la efectividad sincronizadora de otros agentes 

di tarantas a la. luz y la temperatura no ha sido debidamente 

documentada, aun cuando haya reportes en este sentido. (Enright. 1965; 

Aschoff, 1963) Hay datos que sugieren que el sonido. 01 contacto 

social, factores psicológicos, ~on factor~B capac~s de sincronizar los 

ritmos del humano (Lobban, 1960). Cambios en las caracter1sticas de la 

rueda que suele emplearse para registrar la actividad motriz de los 

cricetos son suficientes para que el ritmo circadiano motor de estos 

animales cambie sus parámetros esenciales (Mrosovsky, 1989). El sonido 

del canto del gorri6n passer domesticus. sincroniza el ritm~ locomotor 

de esta especie (Menaker y Eskin, 1966). 

La presencia de la reina en una colonia de abejas obreras de la 

especie Apis mellitera carnica L (Moritz y Sakofski. 1991) induce la 

sincronización de los correspondientes ritmos de actividad de todos los 

miembros de la colonia. 

Estos y muchos otros ejemplos que se encuentran en la lit9ratura 

ponen de manifiesto el hecho, ahora aceptado por un gran nlhnero de 

investigadores, de que la sincronizaci6n de los ritmos circadianos se 

puede llevar a cabo mediante la acción de estimulas distintos a los 

luminosos por más que éstos sigan siendo considerados los más potentes 

sincronizadores. 
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En este punto, sin embargo, debe hacerse notar que para demostz'ar 

que una senal aa un agonte sincronizador efectivo, el ritmo considerado 

deba modificar su frecuencia hasta hacerla igual a la de la sendl que 

se le aplique, También debe excluirse la posibilidad de que el ritmo 

esté enmdscara~o. es decir. que el cambio que se observa sea producido 

s610 en al parámetro que se mide y no en el sistema que mide el tiempo. 

Para ello debe demostrarse que la fase del ritmo ha cambiado durante la 

sincronizaci6n, 

Bajo estos criterios, muy pocos d. los trabajos sobre 

sincronización de los ritmos por estímulos no luminosos ponen realmente 

de manifiesto tal sincronización. Mucho menos la explican. ya que' a la 

ausencia de criterios para establecer con claridad el mencionado 

proceso debe anadirse la frecuente falta de información acerca de la 

localización del sistema circadiano, de las rutas de sincronización que 

se emplearían y obviamente, de los mecanismos de interacción entre 

ambos elemontos. 

Al emplear como punto de comparaci6n 108 cambios de fase del ritmo 

de amplitud del ERG producidos por estímulos luminosos únicos, quisimos 

conocer el posible efecto que sobre el mismo ritmo clrcadiano 

registrado también en Condiciones de oscilación libre en la o5lcuridad 

(001, tendría la presencia de un potencial perturbador de los 

osciladores responsables del rimo circadiano, la senal química asociada 

con la presencia en el mismo bano de registro, de un miembro del sexo 

opuesto. Consideramos que, dadas las características del sistema de 

registro (el animal sumergido en el agua y sin poder desplazarse en el 

medio) y debido a que el estímulo utilizado podría sar cualquier 

sustancia liberada por la hembra era necesario que el estímulo se 

aplicara durante un periodo de 4 horas, tiempo relativamente largo si 

se le compara con el estímulo luminoso que dura 15 minutos, pero que no 

se antoja excesivo si se considera que laa suatancias tendrían que 

difundir en el medio antes de alcanzar el sistema olfatorio del macho. 

Entre las sustancias liberadas por la hembra, que podrían ejercer 

una cierta acción sobre el ritmo circadiano del ERG del macho, se 

encuentra la ectisterona. La ecdisterona es una hormona esteroidea 

presente tanto en las hembras como en los machos de esta especie, 
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sobre todo poco antes del momento de la muda. sin embargo t4Illblén ha 

sido propuesta como una feromona que en las hembras se liberaría de 

acuerdo con un ritmo circadiano que muestra :;>ll pico máximo durante la 

noche. A~n cuando no hay mucha información sobre este posible papal de 

la ecdisterona en las hembras del aeoe!l, no deja de ser teQtadora la 

propuesta. de que esta hormona, justamente en su papel' da teromona. 

pudiera ser la responsable de las medi f ieaelanas que observamos en el 

comportamiento circadlano del macho. Evidentemente falta mucha 

información que permita aceptar o rechazar con claridad esta propuesta. 

Los cambios producidos en el ritmo del ERG a consecuencia de la 

presencia de la hembra en el bafl.o de registro fueron muy evidentes. 

Cualquiera que fuera la hora de aplicación de la sef1al, el ERG sufría 

modificaciones inmediatas en la amplitud, que so Han mantenerse por 

tiempos muy variados. que sugerían la presencia de un transitorio. 

Cuando se analizaban los experimentos, sin embargo, se comprob6 que los 

cambios no s610 se presentaban en forma transitoria sino que se 
manteníun todo al tiempo del experimento ya que incluían, con 

frecuencia. cambios en el periodo. Esto nos hizo suponer inicialmente 

que la presencia de la hembra en el baBa. (aun cuando no era vista por 

el macho) era, en efecto un estimulo aincronizante - muy potente - del 

ritmo circadiano del ERG. sin embargo, al reunir la información 

obtenida de todos los experimentos hechos en esta condición, 

comprobrunos que los efectos producidos por la estimulaci6n eran 

independientes de la hora circadiana a la que ss hubiera introducido la 

hembra. ya que en un determinado mOmento del ci~lo. igua~ se podía 

obServar un atraso, un adelanto o una ausencia de cambio de fase. 

Más aún, en la mayor parte de los experimentos habían cambios ele 

periodo, pero éstos tampoco mostraban ningún patr6n evidente (Tabla 1). 

La construcción de la curva de respuesta de fase puso de manifiesto 

esta irregularidad. De la comparación entre el CURVA DE RESPUESTA DE 

FASE obtenida a partir de la aplicación 'de un estímulo luminoso 

{Fuentes Pardo y Ramos carvajal. 19B3} !Fig. 3) con la CURVA DE 

RESPUESTA DE FASE generada a partir de la presencia de la hembra, se 

puede concluir que ante esta última situación el ritmo circadiano del 

ERG no s610 no es sincronizado sino que se desorganiza casi por 

completo (Pig. 11). 

,1" 



Para probar que la acción observada en el ritmo circadiano del ERG 

se debía, en efecto, a la presencia de alguna sustancia liberada por la 

hembra hacia el bano donde estaba presente el macho del que se 

registraba el ERG, se llevó a cabo como control, la segunda serie 

experimental que consistió en la introducción al baflo de otro macho 

colocado en condiciones semejantes a las de la hembra. Cualquiera que 

hubiera sido la hora de la introducción, el animal en registro no 

pareció enterarse de la presencia del otro macho, como puede int'erirse 

del registro del ritmo del ERG, el cual sólo mostró una pequena 

alteraci6n al momento de la introducción puro se mantuvo sin ningún 

cambio ostensible durante el resto del experimento (Pig. 8). 

El tercer grupo experimental vino a cont'irmar la idea de que los 

cambios producidos en el ritmo del ERG son debidos a la liberación 

hacia el bano de alguna sustancia química producida por la hembra. 

El supuesto del que se partió es que los cambios serían detectados 

básicamente por los receptores químicos que se localizan en la base de 

las anténulas. donde se iniciaría la información que alcanzarla el 

deutocerebro. en particular el glomérulo olfatorio. La forma mediante 

la cual se enterar la el marcapaso responsable de la oscilación 

circadiana de arribo de las senales qulmicas. asl como los mecanismos 

que participarían en los registros del reloj biológico ante estas 

sellales. es algo que, a la techa, se desconoce por completo. Como 

quiera que se lleven a cabo estos procesos lo que resultó evidente es 

que cuando el sujeto de experimentación fue un animal al que 

previamente se lo habían extirpado los lóbulos olfat.orios o todo ul 

deutocerebro (PJg. 6 Y 7) (que es el caso de los animales que conformaron 

el 39r grupo experimental), la presencia de una hembra dentro del bailo, 

cualquiera que hubiera sido el horario en el que fue introducida, no 

produjo ningún efecto detectable en el ritmo clrcadiano lFig. 9) lo que 

evidentemente apoya la interpretación dada a los experimentos que 

conformaron el primer experimental. 

De acuerdo con estos hechos y retomando la idea de que la 

ecdisterona podría ser la 

el ritmo' del ERG de los 

sustancia responsable del cambio que muestra 

machos ante la presencia de una 

encuentran en la literatura algunos casos de artrópodos en 

hembra, se 
los que la 



presencia de individuos de la misma especie y de sexo contrario altera 

y desorganiza los sistemas circadianos. LiD Y Lee (1996l y Lee y WU 

(1994) por ejemplo, comprobaron en la cucaracha Blattella germanica que 

la actividad locomotriz relacionada con el apareamiento y con la 
búsqueda de la pareja durante la época de apareamiento, está bajo el 

control de un reloj biológico el cual induce el que los individuos de 

'ambos sexos sincronicen sus movimientos. Sin embargo, el ritmo 

circadiano tiende a quedar enmascarado en las hembras debido al 

desarrollo cíclico de los ovarios. Sólo la presencia de algunos 

factores de tipo social como por ejemplo el contacto directo con, los 

machos (inducido experimentalmente) llevaría al desenmascaramiento de 

su ritmo circadiano lOcomotor. Aun t:unndo lou autores no proponen 

ninguna explicaci6n a estos hechos, lo que resul ta sumamente 

interesante para nuestro trabajo es la evidencia que obtienen de que 

son justamente los cambios cíclicos en el desarrollo de los ovarios 

(cambios que necesariamente corresponden a cambios hormonales) la causa 

del enmascaramiento del ritmo. 

El enmascaramiento es un fenómeno que se presenta con relativa 

frecuencia en los sistémas circadianos, el termino alude al hecho de 

que bajo ciertas formas de estimulaci6n, un ritmo circadiano permanece, 

pero queda disimulado (enmascarado) debido a las respuestas que da el 

sistema circadiano a esas formas de estimulación. Es decir que podria 

proponerse que los cambios cíclicos de hormonas sexuales femeninas 80n 

una posible causa de que el macho, que los detectaría por su presencia 

en el bano, altere sus patrones circadianos en forma evidente. De hecho 

lo que aquí observaríamos seria el enmascaramiento en el' macho del 

ritmo del ERa debido a la acción de'hormonas sexuales femeninas. 

Bajo la perspectiva de un posible proceso de erunascaramiento del 

ritmo del ERG, nuestros resultados podrían se explicados de acuerdo con 

algunas ideas que di versos autores han expresado alrededor de este 

fenómeno en algunas especies de vertebrados. 

Davis y cols. (1987) encontraron que el ritmo de actividad del 

criceto macho se ve enmascarado por la presencia en el medio de 

registro de una hembra de la misma especie. Algo semejante fue hallado 

en el marsupial australiano Peraurus breviceps (Kleinknecht, 1985) y en 

el primate Caliíthrix jacchus (Erkert y co19., 1986). Aschoff y van 



Goetz (1988) encontraron que la presencia periódica de 3 h por dla, de 

una hembra de la especie Mesocricetus auratus en un sitio próximo al 

lugar de regiatro de la actividad de cricetos machos. ciegos por 

enucleación, no produjo ningún cambio de tase en el ritmo motor de 

estos animales. Los autores concluyen que s. requiere un contacto 

físico entre hembras y machos para que se lleve a cabo l. 

sincronización de sus ritmos circadianos. Sin embargo, en algunos d. 

sus experimentos los mismos autores encontraron alteraciones en el 

patrón circadiano del ritmo motor de machos ciegos, debidas • la 

presencia de la hembra y concluyen que su trabajo y los de Erkert y 

cols. (1986) y Klelnknecht (1985) apoyan la participación de las vías 

olfatorias y probablemente también auditivas, como rutas implicadas en 
el enmascaramiento de los ritmos circadianoB de distintas especies de 

mamíferos. 

PROPUESTA 

La sanal luminosas inicia la activación de los fotorreceptores 

visuales los cuales activan las fibras aferentes (Nervio óptico) que se 

proyecta desda la periteria hasta el sistema nerviolio central. A lo 

largo de éste recorrido. se llavan a cabo distintas sinapsis en los 

neuropi los de las láminas gangl ionares y la medula terminal. lo que 

implica que la informaci6n visual llega altamente procesada hasta el 

protocerebro medio, en particular hasta el neuropilo protocerebral 

medio anterior. Es probable que en esta estructura no s6lo se integre 

la inforamci6n visual sino que se genere la actividad rítmica que 

caracteriza a la 

habría una salida 

(OS). estructura 

respuesta a la luz 

periodica desde éste 

que se hubica en el 

del acocil. 

sitio hasta 

de tal manera que 

la 

tallo ocular 

glándula ainusal 

y que está muy 

próxima a la médula terminal. La glándula ainusal libera. también 

periodicamente, neurosecresiones acumuladas procedentes de distintas 

estructuras (como el organo X 

del sistema nervioso central) 

y probablemente fibras neurosecretoras 

hacia el torrente circulatorio de tal 

suerte que los fotorreceptores y los pigmentos accesorios verian 

modificada su c$pacidad de respuesta. 

Por otro lado. la informaci6n química recibida desde los seneiIta 

olfatorios llegan a las neuronas aferentes desde donde arribarían al 

glóbulo olfatorio. Es posible que la información química integrada en 



el lóbulo accesorio y desde donde algunas fibras alcanzarían el tracto 

olfatorio el cual proyecta hasta el núcleo hemielipsoideo (f'ig. 12) 

(flechas negras) . 

Como las sef'l.ales químicas .alteran el ritmo circadiano del ERG, se 

propone una comunicación entre el cuerpo hemielipsoideo y el neuropilo 

protocerebral medio anterior de tal manera que la información química 

estaría en posibilidad de modificar la actividad periódica (circadiana) 

que se transmite desde el NPMA hasta el sistema visual de esta especie. 

CONCLUSIONES 

1.- Si se registra la respuesta eléctrica a la luz (ERG) de los 

fotorreceptores visuales de un acocil colocado en condiciones de 

oscilación libre bajo oscuridad constante (O~), se comprueba que la 

amplitud del ERG presenta cambios periódicos que al ser analiZados 

muestran características circadianas. 

2.- si durallte la tase estahlt~ del ritmu circadiano de amplitud del 

ERG de un acocil, se colocd en el baBo de registro durante 4 horas otro 

acocil macho, no se producen cambios detectables en las oscilaciones 

del ritmo del ERG. 

3. - si de Wl acocil macho al que se le han extirpado 

quirúrgicamente los lóbulos olfatorios o el deuto cerebro , se registra 

el ERG durante varios días consecutivos, se comprueba que 1a amplitud 

de éste muestra un ritmo circadiano similar al de un animal intacto. 

4.- El ritmo circadiano del ERG ele un acocil macho al que se le han 

extirpado los lóbulos olfatorios o el deuto cerebro no presenta ninguna 

modificación que pueda atribuirse a la presencia de una hembra 

específica en el bafto de registro. 

5.- si durante la fase estable del ritmo circadiano de amplitud del 

ERG de un acocil macho, se coloca en el baf10 de registro un acocil 

hembra en distintos momentos del ciclo circadiano, durante un periodo 

de 4 ho~as, las oscilaciones del rimo se alteran en amplitud, periodo y 

,. 



fase, sin que estos cambios se puedan correlacionar con la hora 

circadiana a la que se introdujo la hembra. 

6.- Estos datos sugieren que la desorganización que muestra el 

ritmo circadidOo del ERO de un acocil macho cuando se introduclJ al bano 

de r~gistro una hembra de la misma e~pecie, es producida por la acción 

de alguna sustancia química de carácter hormonal liberada por la hembra 

hacia el baBa y det~ctada por el sistema olfatorio del macho. 

7.- El que una senal olfatoria altere el sistema circadiano 

responsable de la generación y expresión del ritmo del ERG, sugiere la 

presencia de una vía que comunique al centro olfatorio con el sistema 

circadiano. Se propone una posible conecci6n entre el sistema olfatorio 

y el sistema circadiano del ERG. 
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Figura L Registro del ritmo circadiano de amplitud del ERG de un 

aeoell macho, adulto, colocado en condiciones constantes de temperatura 

(16°, y obscuridad (00) (s6lo interrumpida por los destellos luminosos 

de prueba). AbscisAS I Tiempo. Ordenadas I Voltaje del ERG. N6tese que 

las característicAS del ritmo corresponden a las de un animal nocturno 

(ver texto). 
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'Figura 2. Modelos de sistemas circadianos; el aimbOlO@ r'esenta u.na 

estructura celular capaz de oscilar en forma end6gena; el c=J repreaenta 

una estructura celular que sigue las oscilaciones en forma pasiva, la 

figura{\J indica la oscilaci6n de un mediador quimicol -----.. indica la 

via sincronizadora hacia el oscilador end6geno; ........ ;;.. indica la 

direcci6n de la fuerza oscilatoria; P es el marcapaac; Modelo 1, 

aistema oecilatorio con s610 1 oscilador; 'Modelo' 11, sistema con 

osciladores múltiples arreglados en forma jerárquica; Modelo 111, 

sistema con osciladores múltiples arreglados en forma no jer'§'rquica. 

(Tomado de Moore-Ede, 1981). 
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Fi9ura 3. Curva de respuesta da fase del ritmo circadiano del amplitud 

de ERG de un Beoeil colocado en obscuridad" constante (00) ante la 

aplicaci6n de estImules luminosos únicos de 15 minutos de duración. 

Abscisas: Tiempo circadiano de aplicaci6n del estimulo. Ordenadas: 

cambios de fasa en horas. Note que la curva tiene una zona en la que 

a610 hay atrasos y otra en la que s610 ss presentan únicamente 

adelantos de fase. (Fuentes-Pardo y Ramos Carvajal, 1983). 
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Figura 4: Sistema empleado en el registro de ERG. La computadora manda 

una ee~al cada 3 minutos a los fotoestimuladores. La respuesta al 

destello es recogida por un electrodo metAlico y la señal amplificada 

pasa por un osciloscopio y llega a la computadora donde queda 

almacenada. Otro animal de la misma" especie (estimulo) es introducido 

al baño de registro sin que el sujeto de experimentaci6n pueda verlo ni 

haya contacto físico entre ambos. 
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deutocerebro, Bl lóbulo olfatorio. 

Figura 6: t'otoyraLid de un ~orte tcan8versal del gt.lnglio cl.!!ebroide al 

que se le extirp6 el lóbulo olfatorio. 
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Figura 7: rotogrufia de un corte transver.:5al del ganglio cerebroide al 

que se le extirpó el deutocerebro completo. 
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Figura 8: La grifies central muestra el ritmo circadiano de amplitud de 

BRG. de un aeoell macho adulto colocado en condiciones constantes de 

obscuridad (00) y temperatura (16oC). El cuarto dia del experimento se 

introdujo un macho de la misma 8ap8cie{indicado por la flecha) el cual 

permaneci6 en el baño de las 18 a las 22 horas. La gráfica inferior 

corresponde a los tiempos de inicio y duraci6n del periodo de actividad 

a lo largo de todo el experimento (fase a). La falta de efecto de esta 

acción sobre el ritmo del ERG queda evidenciada por la ausencia de 

cambio en la pendiente de la recta que se prolonga hasta el cuarto dia 

después de aplicado el estimulo. En la parte superior izquierda y 

derecha se presentan los periodogramas de los ciclos antes y después de , 
la aplic~ci6n de la se~al. (ver texto). 
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Figura 9: La grifica central muestra 9 de 10 ciclos del ritmo 

circadiano de amplitud del ERG de un Beoe11 adulto al que ee le extirpó 

el deutocerebro y fue colocado en condiciones constantes de oscuridad 

(00) y temperatura (16oC). La flecha eetiaIa el momento en que Se 

introdujo en el baño una hembra de la misma especie. La gr4fica 

inferior muestra 108 tiempos de inicio y duración de la fase de 

actividad (fase 0.) a lo largo del registro. En la parte superior 

izquierda y derecha se presentan los periodogramas de los ciclos antes 

y después de la aplicación de la seftal. (ver texto). 
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Figura 10; La parte central muestra el ritmo eireadiano de amplitud de 

ERG de un aeoel1 macho adulto colocado en condiciones constantes de 

oscuridad (00) y temperatura (l6oC). El cuarto dia de experimentaci6n 

ee introdujo al ba~o de registro una hembra de la mioma especie En la 

gr&fica inferior se muestra el inicio y la duraci6n de los tiempos de 

actividad (fase a) de cada ciclo. La llegada de la hembra al sitio de 

registro del ERG produjo modificaciones sustanciales en la fase y el 

periOdo del ritmo Los periodogramas que se presentan en la grAfica 

superior ponen de manifiesto claras diferencias en la distribución de 

108 periodos circadianos mAs significativos antes (izquierda) y después 

(derecha) del est1mulo. (Ver texto). 

52 



'.' 

12 

1) 

8 1-
6 1-
4 1- / ~ i 21-
O 

~ ¡ ~ i -2 1- /' 

I 
-4 

'" -6 

.a 
-1) 1-
-12 

, , , 
O 2 4 6 8 1) 12 11 ti 11 20 22 24 

llEMFOCIfO>DI>l>O 

Figura 11: Curva de respuesta de fase construida con los atrasos y 

adelantos (ordenadas) que mostró el ritmo del ERG cuando una hembra 

había sido introducida al baf'l.a durante distintos tiempos circadianos 

del animal de experimentación (abscisas). Puede observarse que la curva 

no muestra ningún patrón definido ya que no hay zonas en las que 

prevalezcan los adelantos o en las que básicamente se detectan atrasos. 
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Figura 12: Diagrama que muestra las principales estructuras del sistema 

nervioso del acocil y las posibles rutas que participan en la 

sincronización del ritmo circadiano del ERG por estimulaci6n luminosa y 

por senales químicas (ver texto). 

Fo- Fotorreceptor 

NO- Neuropilos aptieoe 

MT- Medula Terminal 

CH- Cuerpo Hemielipsoidal 

GS- Glandula Sinusal 

NPMA- Neuropilo Protocerebral 

Medio Anterior 

Pp- PUente Protocerebral 

TGO- Tracto Globulo Olfatorio 
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LO- Lobulo Olfatorio 

sa- Sensilla 

del 

RO- Receptor Olfatorio 

LAC- Lobulo Accesorio 

Tracto 



• I 

J\ 
• 

,', 

- Tlempo p- ...- 00_ -(-) 

C_ ........ _ ... 
enlasPerlodos AInISo8 (.) 

EstImulo EstimulO 

Experimento 1 2,' 23,0 22,0 1,0 0,0 

Experimento 2 ',8 18,4 23.2 -4,8 -6,0 

Experimento 3 5,3 22,0 22,6 -0.6 -7.8 

Experimento • 5,7 25,0 24,0 1,0 5,7 

Experimento 5 ',1 20,0 21,3 -1,3 -5,1 

Experimento • ',3 26.1 21,1 5,0 -4,6 

Experimento 7 .,. 26,0 l6,O 0,0 -4,6 

Experimento 8 ',8 19,0 18,3 0,7 -4,0 

Experimento • 7,0 21.4 22,3 -0,9 2,' 

Experimento 10 8,0 21,4 21,3 0,1 0,0 

Experimento 11 8,0 .24,4 23,S O,, -4,8 

Experimento 12 ',0 25,3 22,8 2,5 -5,4 

Experimento 13 10,8 23. O 24,3 -1,3 -10,8 

Experiment.o 14 11,5 21,7 23,1 -1,4 0,0 

Experimento 15 11,7 25,7 25,7 0,0 -5,4 

Experimento " 13,0 23,2 26,1 -2,9 -5.5 

Experimento 17 13,6 20,6 20,0 O,, -6,5 

Experimento 18 14,4 n,6 22,8 ',8 -11,0 

Experimento " 14,9 28,0 29,3 -1,3 0,0 

Experimento 20 16,0 26,7 28.4 -1,7 -4,4 

Experimento 21 16,0 25,0 27,1 -2,1 -1,3 

Experimento 22 16,3 21, 3 21,3 0,0 -5.4 

Exparimento 23 17,2 29,0 25,0 ',0 -12. O 

Experiment.o 2. 17,5 26,1 22,S 3, , 8,1 

Experiment.o 25 18,3 22,0 2,4, O -2,0 -:6,5 

Experiment.o 2' 18,4 22,0 21,3 0,7 -8,9 

Experimlitnt.Q 27 18,9 27,0 29,0 -2,0 8,2 

Experimento 28 19,0 27,2 26,0 1,2 -9,6 

Experimento 29 19,2 24,8 27,5 -2,7 0,0 

Experimento 30 20,1 26,6 24,3 2,3 -7,5 

Experimento 31 20,2 23,5 22,S 1,0 -9,7 

xperimento 32 20,8 23,2 22,8 O,, 3,2 

xperimento 33 20,8 20,6 22,2 -1,6 ',8 

~erimento " 21,2 24,6 25,3 -0,7 3,2 

!ExPerimento 35 22,0 26,2 28,0 -1,8 -2,6 

Experimento 36 22,4 25,3 24,0 1,3 -1,06 

Tabla 1: Resultados de los experimentos de animales machos a los que se 

estimuló con hembras puestas en el bafto de registro en distintos 

momentos circadianos, 
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