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RESUMEN

En el presente trabajo se estudi6 la participacién de la glandula pineal en la expresién del ritmo
circadiano de actividad locomotora de la lagartija Sceloporus forquatus que habita en la localidad
de San Andrés Texcalyacdc, Edo. de México. Las lagartijas colectadas se sometieron a un
protocolo experimental que consté de tres grupos, uno de referencia y dos experimentales. Se
registré la actividad locomotora durante periodos constantes de luz blanca, periodos constantes de
luz roja tenue y durante ciclos de luz-obscuridad y se realizaron pinealectomias y falsas
pinealectomias a las lagartijas en el transcurso de los periodos de acuerdo con el protocolo
‘establecido. Los datos de la actividad locomotora que se registraron fueron analizados mediante
actogramas de doble gréfica. Se consideraron cuatro pardmetros: El periodo en libre curso, la
relacién a / p, la duracién neta de actividad y la méxima actividad después de a. Los resultados
obtenidos indican que en esta especie, la glandula pineal no contiene al marcapasos que controla
el ritmo de actividad locomotora, sin embargo tiene influencia en la velocidad angular del oscilador
que controla dicho ritmo; por lo que su participacién en la organizacién del sistema circadiano
podria considerarse periférica. El valor del periodo del ritmo en libre curso no es constante entre los
organismos estudiados y la respuesta de esta especie a condiciones constantes de luz blanca es la
arritmia. La intensidad con que actia la glandula pineal en la actividad locomotora de esta especie

parece depender de la estacionalidad del afio.

LR L e e R
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1. INTRODUCCION

1.1. Historia del estudio de los ritmos biolégicos.

Desde tiempos antiguos el ser humano a realizado observaciones de los fenémenos
naturales que suceden a su alrededor. Los ciclos lunares, las estaciones del afio, los
periodos de hibemacién y de reproduccién de algunos animales son ejemplos de ello. En
estos eventos, el hombre ha detectado patrones ciclicos que han llamado su atencién por
lo que, se da a la tarea de registrar sus observaciones y entenderlas con el afan natural

de generar, acumular y divulgar el conocimiento.

En el siglo IV A. C., Alejandro Magno documentaba sus observaciones acerca del
movimiento diario de hojas y pétalos de flores. Androsthenes, también reportaba como las
hojas del arbol de tamarindo (Tamarnindus indicus) se cerraban durante la noche y se

abrian durante el dia ( Moore-Ede ef al., 1982 ).

Aristteles describié la hinchazén de los-ovarios del erizo de mar durante la luna llena, y
Cicerén mencionaba que las poblaciones de ostras y otros moluscos cambian en nimero
segun las fases lunares. En 1657, Santorio Santorio especificé que las variaciones de su
peso corporal y la turbidez de su orina ocurrian de forma mensual. Tiempo después,
Antoine Lavoisier explicé la existencia de variaciones diumas del peso de un sujeto sano

(Gruart ef al., 2002).

Pero no fue sino hasta 1729, que la Academia Real de Ciencias de Paris publicé en breve

comunicado un estudio metédico realizado por el astronomo Jean Jacques d'Ortous de
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Mairan, quien demostré por primera vez que el ritmo circadiano de una planta
(probablemente Mimosa pudica) al abrir y cerrar sus pétalos y pedicelos persistia bajo
condiciones de obscuridad constante (Moore-Ede et al., 1982). Henri-Louis Duhamel
repitié, hacia 1758, los experimentos de Jean Jacques d'Ortous de Mairan con mayor rigor
y ademas varié la temperatura; obtuvo resultados similares en ambos casos concluyendo
que ni la temperatura ni la luz condicionaban la apertura y el cierre de las hojas en su ciclo

de actividad y reposo (Gruart ef al., 2002).

Durante 1745 Karl Linné creador del Sistema Naturae, un sistema de taxonomia de
plantas, realizé una de las primeras aplicaciones préacticas de los ritmos biol6gicos

creando un reloj de jardin con mapa de flores.

En 1832 Agustin Piranus DeCandolle, notable botanico suizo que desarrollé6 un nuevo
sistema para la clasificacién de las plantas, publicé en su obra Physiologie Vegétale,
descubrimientos acerca de que los movimientos diarios de las hojas de M. pudica no sélo
persistian en condiciones de obscuridad constante, sino que ademas, lo hacian una o dos
horas antes que el dia anterior, y postulé una periodicidad de 22 a 23 horas; ademas
demostré que los movimientos de las hojas tampoco dependian de la humedad. Esta fue
la primera demostracion de que los relojes circadianos oscilaban libremente con un
periodo endégeno cuando no eran sincronizados por un ciclo de luz de 24 horas (Moore-

Ede et al., 1982).

Ademas DeCandolle realizé un experimento inverso a los anteriores, manteniendo a las
plantas con iluminacién constante y éstas continuaron teniendo su ciclo de apertura y
cierre de hojas pero con un ciclo de 22 horas aproximadamente demostrando que era

posible desviar el periodo del ritmo biolégico de la planta, del periodo del dia real.

T s S
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También realizé otra serie de experimentos invirtiendo las horas de luz y obscuridad, y
encontré que después de los primeros dias en que las plantas no presentaron una
ritmicidad evidente, éstas restablecieron su altemancia entre actividad y reposo no de
acuerdo con el ritmo nictameral local, sino al patrén impuesto artificialmente, indicando
con esto, que las plantas dependen de la presencia o ausencia de luz, es decir, de la
salida y puesta del sol en un dia verdadero. A finales del siglo XIX, Wilhelm Pfeffer repitic
y extendi6 las observaciones de DeCandolle, reiterando el origen endégeno del

fenémeno.

En el laboratorio de Karl Von Frisch se iniciaron estudios sobre ritmos de insectos a partir
de dos relatos anecdéticos. Uno de ellos, del psiquiatra suizo Augusto Forel en las
vacaciones del verano de 1910. Durante un desayuno con su familia en la terraza de su
casa de verano, noté que abejas de un panal cercano arribaron a su mesa, donde habia
mermelada, dias después las abejas llegaron poco antes del inicio del desayuno, cuando
Forel y su familia desayunaban dentro de la casa, las abejas siguieron llegando a la mesa
de la terraza durante los siguientes dias en el mismo momento, adn cuando no habia
mermelada. Afios después el cientifico aleman Hugo Von Buttel-Reepen observé que las
abejas libaban en los campos de trigo en la mafiana, justo cuando el néctar brota de los
capullos de la planta. Con base en estas observaciones, tanto Forel como Von Buttel-
Reepen sugirieron que las abejas tienen una memoria o sentido del tiempo; idea que fue
retomada por Ingeborg Beling, discipula de Von Frisch, como tema de trabajo .
experimental. Beling repitié las observaciones realizadas en el campo por Forel y Von

Buttel-Reepen y realizé una serie de manipulaciones experimentales en laboratorio.

En 1929 publicé su trabajo dando a conocer que los fenémenos mostrados por Forel y

Von Buttel-Reepen podian ser reproducidos de manera controlada. Dispuso alimento para

7
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las abejas cada 24 horas y éstas se anticiparon a dicho momento, después dispuso el
alimento cada 19 horas y las abejas fueron incapaces de aprender el nuevo disefio
experimental, por lo que Beling concluyé que el sentido del tiempo en las abejas esta
regulado por algin factor ambiental desconocido, asociado al ciclo de 24 horas de
rotacion de la tierra. Afios después se sabria que los relojes biolégicos sélo responden a

estimulos con periodicidad cercana a la propia.

La planta leguminosa Canavalia ensiformis fue estudiada en 1929 por la holandesa
Antonia Kleinhoonte. Ella sugirié que el ciclo de movimiento de las hojas de esta planta
era heredado genéticamente. Cultivo algunas semillas bajo ciclos de 16 horas (8 horas de
luz y 8 de obscuridad) y mantuvo los retofios bajo las mismas condiciones durante 18
dias; los retofios mantenian el ciclo de 16 horas pero al ser expuestos a luz constante las
plantas recobraron un ritmo de 24 horas coincidente con el ciclo del dia verdadero. Este
experimento lo repitié con ciclos de diferente duracién y en algunos casos colocando las
plantas en obscuridad continua confirnando la naturaleza endégena del fenémeno

(Gruart et al., 2002).

Erwin Binning, mostré en 1932, que las plantas y en 1935, que los insectos (Revisado en
Moore-Ede, 1982), mostraban ritmos circadianos que persistian en condiciones
constantes. Ademas mostré que los periodos de oscilacién del ritmo eran heredados
geneticamente, al cruzar distintas variedades de plantas con diferentes periodos
endogenos. Tiempo despueés, fue el primero en reconocer que los relojes circadianos
median el tiempo a manera de un ciclo circadiano (alrededor de 24 horas) y sefal6
ventajas adaptativas en los organismos que les permitia detectar cambios estacionales

(Moore-Ede e al., 1982).
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Durante su estancia en la Universidad de Jena, Bilnning demostré que los ritmos
biolégicos tienen un caracter hereditario estudiando la hora en que eclosiona la pupa de la
mosca de la fruta (Drosophila melanogaster) y manteniendo quince generaciones
sucesivas en condiciones constantes de luz y temperatura. Las pupas de la dltima
generacion eclosionaron a la misma hora que lo habian hecho las pupas de la primera

generacion (Gruart ef al., 2002).

En 1949, después de varios experimentos, Von Frisch concluyé que las abejas pueden
usar la posicién del sol a manera de brijula. Simultaneamente en 1952, en el Instituto
Max Planck en Wihelmshaven, Gustav Kramer llegé a conclusiones similares cuando
estudié la conducta migratoria de los estorninos pintos (Stumus vulganis) (Gruart et al.,
2002). Los estorninos y las abejas, parecen ser capaces de orientarse en el espacio

determinando la posicion del sol, compensando ésta, de acuerdo con la hora del dia.

En 1954, Colin Pittendrigh publicé el primero de una serie de articulos donde demostré
que, la mosca de la fruta Drosophila pseudoscura posee un reloj circadiano que controla
el tiempo en que emerge la pupa durante el dia. Observd también que aunque muchas
reacciones bioquimicas aceleran sus procesos con el incremento de la temperatura, el
periodo del reloj circadiano no cambia drasticamente con ésta y mostré que los relojes
circadianos compensan cambios en la temperatura, una caracteristica esencial para que

el reloj elabore un mecanismo sincronizador viable ( Moore-Ede et al., 1982 ).

Hacia 1955, Max Renner, colaborador de Von Frisch, en un laboratorio de Paris entrené
abejas sometiéndolas a condiciones constantes de luz, temperatura y humedad para que
se presentaran diariamente a un comedero entre las 8 y las 10 a. m., después las traslad6

via aérea a un laboratorio del Museo Americano de Historia Natural en Nueva York donde

9
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se reprodujeron las mismas condiciones. Las abejas se presentaron al comedero
manteniendo intacto el horario de Paris, y lo mismo ocurrié con otro grupo de abejas que
representé el experimento complementario inverso que, al ser probadas en Paris,

mantuvieron el horario de Nueva York.

Sin embargo, y a pesar de que para los investigadores era cada vez mas evidente la
naturaleza endégena de los procesos de sincronizacion circadianos, ain habia la
sospecha que los ritmos circadianos eran un producto de oscilaciones o variaciones en el

ambiente mas que una conducta endogena.

Pittendrigh, en la década de los cincuenta del siglo XX, retomé los experimentos de
Binning, estudiando la hora de eclosién de dos grupos de moscas, manteniéndolas en
obscuridad constante a 16°C y 26°C, respectivamente. Al primer dia encontré una
diferencia, en la hora de eclosién, cercana a 12 horas, el segundo dia reporté una
diferencia de sélo 2 horas, pero en el tercer dia no habia diferencia en la hora de eclosion
de las moscas mantenidas a 16°C y 26°C. De manera que concluyé que el proceso que
controla la eclosién de la mosca de la fruta es capaz de mantenerse constante a pesar de
la gran diferencia de temperatura y esto lo hacia un mecanismo idéneo para servir como

reloj (Gruart ef al., 2002).

El estudio de los ritmos circadianos ha progresado notablemente a partir del congreso
realizado en Cold Spring Harbor (1960), donde se establecieron las bases y metodologias
en el estudio de los ritmos biolégicos. En particular, desde el inicio de la década de los
noventas se han dejado una gran cantidad de elementos que confirman la base genética

de estos ritmos. La funcién de algunos de los genes involucrados comienza a ser

10
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entendida, asi como las homologias encontradas entre distintas especies de seres vivos,

desde procariontes hasta plantas y animales (Dunlap, 1999).

11
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2. GENERALIDADES DE LOS RITMOS CIRCADIANOS

2.1. Caracteristicas basicas que definen a los ritmos circadianos

Los ritmos circadianos se caracterizan por tener un periodo () muy cercano a 24 horas en
ausencia de serales naturales; es decir, son susceptibles de variacién por cambios
naturales del ambiente o por algunos estimulos externos provocados de manera artificial o
en laboratorio. El periodo es de 24 horas cuando esta sincronizado o en concordancia con
el movimiento rotatorio de la tierra, especificamente con el ciclo de luz-obscuridad (LO),
pero cuando es sometido a condiciones constantes de obscuridad el ritmo endégeno
persiste a lo largo de semanas, meses y hasta por varios afios con un periodo ligeramente

distinto a las 24 horas.

Los ritmos circadianos presentan periodos estables y tienen relativa resistencia a cambiar
su frecuencia ante otros estimulos como la temperatura o drogas. Esta estabilidad se
debe a que los periodos de estos ritmos no son consecuencia directa de los cambios en el
medio ambiente, sino que actian de acuerdo a un mecanismo endégeno del organismo
(Golombek, 1993). Sin embargo, algunos ritmos pueden disminuir en amplitud y/o pén'odo
después de algunos dias o semanas, especialmente en condiciones de luz constante

(Moore-Ede et al., 1982).

Cuando un organismo se encuentra en condiciones aisladas de estimulos periédicos
ambientales, por ejemplo, cuando se encuentra privado de un fotoperiodo geofisico, se
observa una ligera desviacion en el periodo del ritmo, a lo que se le conoce en inglés

como "free-runnig”, que en este trabajo se connotard como libre curso u oscilacién

12
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espontanea. Esto significa que el periodo se alarga o acorta alrededor de 24 horas segun
la especie y/o el individuo. Cada especie tiene un periodo caracteristico que depende de
informacién genética (Aguilar, 1993). Sin embargo, la variabilidad en el periodo se puede
observar entre organismos de la misma especie, dependiendo de la edad y la condicién

fisiologica de cada organismo (Aschoff, 1981).

Esta oscilacion espontanea es también, una indicacién de que el ritmo esta controlado o
conducido por un reloj auténomo interno en el organismo (Moore-Ede et al., 1982), lo que
habla de su naturaleza endégena. Lo anterior hace pensar que el “reloj biologico” es un
sistema organico capaz de generar un orden temporal en las actividades del organismo,
ademas de implicar la capacidad del sistema para oscilar con un periodo regular, y la
capacidad de usar dichas oscilaciones como una referencia temporal intema (Aguilar,

1993).

Por su parte, las variaciones en la temperatura capaces de alterar la cinética de los
procesos enzimaticos, no modifican el periodo del ritmo en oscilacién espontanea. Lo cual
sugiere que a escala metabdlica existen sistemas especificos que compensan los efectos

de la variacion de temperatura (Aguilar, 1993).

2.2. La Sincronizaciéon

La ritmicidad circadiana tiene una estrecha relacién con los ciclos geofisicos. Esta se
manifiesta de manera clara en el periodo del ritmo y en su relacioén de fase con los ciclos
ambientales. Asi, esta sincronizacién hace posible que el tiempo biolégico realice ajustes

o adecuaciones con el tiempo geofisico. El ritmo biolégico es capaz de sincronizarse
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cuando es expuesto a periodos de luz-obscuridad (L-O) en condiciones de laboratorio 0 a
ciclos naturales con fotoperiodos iguales o muy cercanos a 24 horas. Esta caracteristica
es fundamental para que cualquier organismo se exprese conductual y fisiolégicamente
de manera ordenada, siendo un logro adaptativo en el desarrollo del sistema interno de la

medicién del tiempo que permite al organismo anticiparse a cambios en el ambiente.

En el ambiente existen diversas sefales regulares que sirven como indicadores
temporales para los organismos, estas sefiales se conocen con el nombre de Zeitgeber,
vocablo aleman que literalmente significa "dador de tiempo". De éstos, los que muestran
regularidad en su periodo, son los mejor reconocidos y predecibles para el organismo, tal

es el caso del ciclo dia-noche o los cambios diarios de temperatura ambiental.

La sincronizacion se realiza cuando el reloj bioloégico de un organismo ajusta su periodo
de oscilacién t con el periodo del ritmo ambiental del zeitgeber (T ;), de tal forma que t =
T. Esto consecuenta una relacién o angulo de fase (¥, ;) constante entre la fase del ritmo
enddgeno ( ¢,) y la fase de ritmo ambiental ( ¢, ). Esta relacién depende de la intensidad

del estimulo sincronizador y la relacion entre Ty T.

La forma en que actian estos sincronizadores sobre los osciladores no es del todo clara.
Se han propuesto dos mecanismos basicos: la sincronizacion continua o paramétrica y la

sincronizacion momentanea o no paramétrica (Pittendrigh, 1981).
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2.2.1. La Sincronizacién continua o parameétrica

La sincronizaciéon paramétrica se da cuando T = T ante ciclos completos de luz-

obscuridad. En este caso la incidencia de luz da informaciéon continua al organismo, y por
lo tanto el control que ejerce el zeitgeber sobre el oscilador es constante. La luz genera
aceleraciones o desaceleraciones en la velocidad angular del reloj para ajustarlo
continuamente. De acuerdo con este supuesto, desde el momento que incide un zeitgeber
sobre el reloj, inicia su influencia sobre un oscilador en libre curso. Los cambios de la fase
y del periodo van siendo graduales y tardan varios ciclos en mostrar la fase y periodo del
sincronizador; estos comimientos graduales se conocen como “ciclos transitorios”.
Habiéndose establecido la relacién de fase, si es retirado el sincronizador, el oscilador es
capaz de continuar su oscilacion endégena, manifestando nuevamente su periodo

endégeno, a partir de la fase impuesta por el sincronizador (Gruart ef al., 2002).

2.2.2. La Sincronizacion discreta o no paramétrica (Fotoperiodo esqueleto)

La sincronizacién no paramétrica consiste en mantener al organismo en condiciones de
laboratorio y aplicarle un pulso breve de luz al iniciar el dia y otro al iniciar la noche, de
manera que ambos pulsos indican los momentos de cambio de la iluminacién natural, sin
ejercer un estimulo continuo sobre el oscilador. A estos experimentos se les conoce como
fotoperiodo esqueleto, quedando claro que los ritmos pueden ajustarse a sefiales
ambientales breves, cuando éstas se presentan dentro del rango de sincronizacién del
animal y, dependiendo de la fase en que se encuentre la oscilacién al incidir las sefiales,

el organismo interpretara la fase correspondiente a la noche o dia subjetivos. Al variar la
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distancia entre ambos pulsos, y de acuerdo al pulso de luz al cual sincroniza el inicio de la
actividad en los animales diumos, se puede determinar el dia minimo tolerable (Gruart ef

al,, 2002).

Los experimentos que emplean un fotoperiodo esqueleto, muestran resultados similares
que los obtenidos con fotoperiodo completo, lo cual demuestra que los mecanismos no

paramétricos son capaces de producir la sincronizacion (Aguilar, 1993).

2.3. La Curva de Respuesta de Fase

La Curva de Respuesta de Fase (CRF) surge como una estrategia que permite analizar la
influencia de estimulos breves sobre el oscilador. El método mas usado consiste en
mantener al organismo en obscuridad constante para observar un ritmo en oscilacion
espontanea. Posteriormente, se aplica un pulso breve de luz en un momento
determinado, y asociado a una fase especifica del ritmo (¢). En ciclos posteriores se
determina si el ritmo presenta un cambio de fase ya sea un adelanto (+A¢), o bien un
retraso de fase (-Ad) con relacion a la fase previa al pulso. Cuando este protocolo se
aplica a distintas fases del ciclo circadiano puede entonces graficarse una curva de
respuesta de fase (Escobar et al, 1997). Las curvas de respuesta de fase siempre
senalan que los estimulos son eficaces para modificar el periodo circadiano durante una
parte temporalmente significativa del ciclo diario, por ejemplo: una curva de respuesta de
fase opuesta a la de la luz, es presentada por la melatonina (hormona secretada por la
glandula pineal). Si se suministra a un organismo en la mafiana provoca un atraso en el
periodo del ritmo, pero si se suministra en la tarde produce adelantos de fase (Golombek,

1993).
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2.4. El Enmascaramiento

El fenémeno de “Masking” o enmascaramiento representa una dificultad para discernir
cuando un sincronizador causa efecto sobre un ritmo, o bien, es respuesta directa al
cambio ambiental sin que sea regulado por el reloj biolégico. Para considerar que existe
verdaderamente una sincronizacién y no se trata de una respuesta “pasiva o extema”, se
ha propuesto como condicién que el estimulo en cuestion controle la fase y el periodo del
ritmo y que al retirar el estimulo, la oscilacion perdure con la fase impuesta por el
sincronizador. A pesar de mirar al enmascaramiento como una oposicién o desavenencia,
este fenébmeno es una estrategia adaptativa importante, pues permite que los organismos
modifiquen de manera subita su organizacién conductual como respuesta a demandas en
el ambiente sin que esto implique una modificaciéon al funcionamiento del oscilador

(Escobar ef al., 1997).
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3. ORGANIZACION DEL SISTEMA CIRCADIANO EN VERTEBRADOS

La organizacion circadiana en un organismo esta definida por las interacciones entre los
distintos osciladores circadianos presentes, asi como por su relacién con el ambiente y

con otros sistemas fisiolégicos presentes en el organismo (Gruart et al., 2002).

Los zeitgebers actuan directamente sobre los llamados osciladores primarios ain cuando
su efecto pueda llegar a conjuntos de células que manifiestan oscilacién circadiana en
érganos y tejidos, pues éstos ultimos estan supeditados a dichos osciladores primarios.
Esto habla de una jerarquia u organizacién circadiana. En el conjunto de osciladores
unicelulares presentes en un organismo pluricelular, se revela un orden jerarquico
claramente definido, que hace que algunos osciladores “jerarquizados” por su localizacion
anatémica o su control sobre vias de comunicacion, desempeiien las funciones de “reloj”,
con capacidad para sincronizar los restantes componentes ritmicos celulares (Golombek,

1997).

3.1. La constitucién del Sistema Circadiano

En los vertebrados, el sistema circadiano esta constituido por un componente visual,
formado por fotorreceptores circadianos acoplados a vias visuales que median la
sincronizacién, estructuras marcapasos que generan la sefial circadiana (nucleo
supraquiasmatico [NSQ] o glandula pineal) y vias eferentes desde los marcapasos a los

sistemas efectores (elementos pasivos) como lo muestra la figura 1.
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En los mamiferos este oscilador maestro se halla en el Nicleo Supraquiasmatico del
hipotalamo (NSQ) (Moore-Ede, 1982). EI NSQ es una estructura en par, localizada en la

base del tercer ventriculo, sobre el quiasma dptico, en la parte anterior del hipotalamo.

ZEITGEBER

AVA

RITMO
MANIFIESTO

Fig. 1 Esquema bésico de la constitucion del Sistema Circadiano capaz de responder a

cambios ambientales.

Las aferencias mas importantes del NSQ son las retinianas. Estas llegan desde la retina a
través de una via directa (el tracto retinohipotalamico), y de una via indirecta (geniculo-
hipotalamica). Ademas de estas aferencias visuales, el NSQ recibe proyecciones de los
nucleos del rafe, del talamo, de otros nucleos hipotalamicos y del septum. La eferencia
fundamental del NSQ es hacia otros nucleos del hipotalamo (nucleo paraventricular,
ventro y dorsomediano, hipotalamo posterior), al rafe, al talamo y al area predptica

(Golombek, 1997).

Una forma de entender los procesos de sincronizaciéon de la actividad de los ritmos
efectores es mediante el estudio de los mecanismos de transduccién de sefales dentro
de las células del NSQ. Este nucleo (NSQ) sincroniza esta actividad a través de
proyecciones a los dos grandes sistemas de comunicacion del organismo: el sistema

endocrino y el sistema nervioso auténomo, cuyo funcionamiento cambia segtin el control

prcTT s
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del oscilador primario en funcién de la hora del dia. Si se produce una lesién bilateral del
NSQ en los mamiferos, se eliminan o alteran los ritmos circadianos, tales como la
actividad locomotora, la ingesta de alimentos, la temperatura corporal, la actividad sexual,
el ciclo de suefio-vigilia y los ritmos endécrinos. Bajo esta situacién otros osciladores
secundarios, como por ejemplo los que controlan la temperatura o los que responden a la

disponibilidad de alimentos, adquieren la funcién de sincronizadores primarios.

La destruccién del NSQ produce la desaparicion de numerosos ritmos circadianos en
roedores (Moore y Rehana, 2001). Las neuronas de estos nlcleos mantienen, in vifro, un
ritmo circadiano en su actividad eléctrica (Green y Guillette, 1982) y muestran una curva
de respuesta de fase ante la estimulacion de las vias neurales participantes en los efectos

de la luz, semejante a la obtenida in vivo (Meijer, 2001).

Si se lesiona el NSQ para producir arritmia en la expresién de la actividad locomotora,
ésta puede restablecerse con un transplante de NSQ de un neonato dentro del tercer
ventriculo del animal lesionado (Lehman ef al., 1987). Los estudios de transplante también
muestran que, la longitud del periodo en oscilacion espontanea de la expresion del ritmo
circadiano en mamiferos es determinada por el periodo del tejido del NSQ del animal

donador en el transplante (Ralph ef al., 1990).

El NSQ se acopla con las gonadas para producir los cambios estacionales del ciclo
reproductivo. En reptiles y aves, la glandula pineal es el érgano que lleva a cabo el
acoplamiento fotoendécrino por medio de su hormona, la melatonina. En el sistema
endocrino, varias hormonas son secretadas mostrando ritmos diarios, entre ellas, la
melatonina y el cortisol los cuales tienen importancia como indicadores de sincronizacion,

son considerados zeitgeber quimicos intemos de algunos otros procesos fisiologicos. La
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melatonina se secreta durante la noche y su secrecion es proporcional a la extension de

la fase de obscuridad (Golombek, 1997).

La glandula pineal es una estructura altamente vascularizada cuyas formas son una
evaginacién en la béveda diencefélica del cerebro. En los vertebrados no mamiferos, la
gléndula pineal es fotosensible y en muchas de las especies estudiadas indica la
presencia de un oscilador circadiano (Menaker ef al., 1997). En mamiferos la glandula
pineal recibe indirectamente informacién luminica del ambiente, desde el sistema nervioso
central (SNC) por la via simpética neural, hasta el ganglio cervical superior (GCS). En
respuesta al estimulo del GCS, la glandula pineal de los mamiferos produce la hormona
melatonina y la secreta directamente hacia la comiente sanguinea. La melatonina puede
entonces actuar en el SNC, donde afecta la actividad eléctrica neuronal. (McArthur et al.,
1991); actia también indirectamente en las génadas durante la época de reproduccién de
los mamiferos donde media la regresion gonadal y se observa un recrudecimiento con el
cambio de est_acién (Malpaux ef al., 1999), y en tejidos vasculares similares, donde puede

afectar al sistema nervioso simpatico (Weekley, 1991).

3.2. Similitud del orden temporal en los sistemas circadianos entre diferentes

especies

Mientras que diversas especies pueden tener diferentes fases de actividad hacia el
mundo exterior, el orden temporal intemo es, por lo general, completamente similar para
un organismo y otro. Asi, el ritmo de actividad de una especie noctuma como el de la rata,
es muy similar a la de una especie de actividad diuma, como el del mono ardilla, pero en

la fase complementaria del ciclo. Sin embargo, en las dos especies, el pico maximo de

21



ORBGANIZACIGAN DEL SISTEMA CIRCADIANDO EN VERTEERADOS

secrecion ritmica de plasma corticosteroide coincide con el comienzo de la actividad, por
lo que se piensa, que la estructura intema de los dos sistemas circadianos temporales

parecen tener una organizacion similar en estas especies (Moore-Ede ef al., 1982).

Existen multiples trabajos que documentan la persistencia de ritmicidad en el marcapasos
circadiano central después de la pinealectomia y de la enucleacién ocular. En algunos
péjaros (pajaro casero, pajaro de Java, coronado blanco), se observa amitmia en
condiciones de obscuridad constante (condiciones de laboratorio) después de la
pinealectomia; en otras aves se observa arritmia después de la enucleacién ocular
(codomiz japonesa) o después de la pinealectomia seguida de la enucleacién ocular
(palomas). La ritmicidad persiste después de la pinealectomia en estominos (Gwinner y
Benzinger, 1978), esta persistencia puede presentarse también después de la

enucleacion ocular.

3.3. La glandula pineal como oscilador

Se han realizado cultivos de glandula pineal (o células dispersas) que han mostrado
ritmicidad en la sintesis y secrecién de melatonina sélo por algunos ciclos en condiciones
constantes de iluminacién. Sin embargo, Barrett y Takahashi (1997) descubrieron que la
persistencia de ritmicidad en un cultivo de células de glandula pineal de pollos depende
de la variacion en la temperatura del cultivo, dando la posibilidad de que el oscilador en el
érgano pineal pueda ser auténomo. Para determinar si el 6rgano pineal tiene autonomia
ritmica in vivo, es necesario examinar el desarrollo de la glandula pineal en condiciones
constantes de iluminacién después de haber eliminado las vias hacia otros componentes

del sistema (Underwood, 2001).
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En un estudio realizado por Cassone y Menaker (1983), la denervacién simpatica del
érgano pineal de pollo abolié la ritmicidad en la secrecion de melatonina plasmaética,
mientras que la infusién diaria de norepirefrina restablecié el ritmo de secrecién de
melatonina plasmatica sugiriendo que el suministro diario por medio del nervio simpético
es necesario para mantener la ritmicidad del érgano pineal. La ritmicidad en la secrecién
de melatonina plasmatica en obscuridad constante también es abolida en la codomiz
japonesa Cofumix cofumnix, después de la enucleacion ocular bilateral (Underwood y
Siopes, 1984). Al parecer, la enucleacién ocular interrumpe el fiujo ritmico de melatonina
en el sistema circadiano central de la codomiz japonesa, lo cual es hipotético, pues sélo
sugiere que el marcapasos central no fue capaz de conectar y proveer de una via neural
hacia el érgano pineal. Esta hipétesis es apoyada por el descubrimiento de que el 6rgano
pineal de la codomiz no muestra ritmicidad in vivo después de la denervacion
(Zimmerman y Menaker, 1979). Existen pocos estudios in vivo en aves que sugieren la
posibilidad de que exista (pollo, codomiz japonesa) o no (gorriébn casero), ritmicidad en el

érgano pineal, dependiendo de la entrada neural.

3.4. Los ojos como componentes del Sistema Circadiano Central

Se han realizado algunos estudios para determinar si el oscilador ocular, como
componente del sistema circadiano central, es totalmente auténomo en los vertebrados no
mamiferos. Un estudio mostré que los niveles de ARNm para el cono de pigmento
iodopsina muestran un ritmo circadiano de dos ciclos en cultivos primarios de retina de
embrién de pollo (Pierce et al., 1993). Ademas se ha demostrado que la retina del
hémster, en cultivo, secreta ritmicamente melatonina en condiciones constantes de

obscuridad (Tosini y Menaker, 1996)
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3.5. El papel de los ojos en la produccién de melatonina

En adicién al funcionamiento de la glandula pineal, los ojos laterales de algunas especies
también pueden contribuir a la produccién sistémica de melatonina en el cuerpo (Ebihara,
ef al., 1984; Foa y Menaker, 1988; Underwood y Siopes, 1984; Cahill y Besharse, 1991).
La retina de los mamiferos tiene también un oscilador circadiano responsable de la
produccion de melatonina (Tosini y Menaker, 1996). La enucleacion ocular bilateral en
mamiferos no afecta la longitud o amplitud del periodo en oscilacién espontanea de la
actividad circadiana; de cualquier manera el procedimiento causa una cierta extensién en
el periodo en libre curso e imposibilita la sincronizacién a ciclos de luz-obscuridad
(Yamazaki ef al., 1999). Como se ha mencionado, en la codomiz japonesa C. cotumnix, la
enucleacién ocular bilateral elimina completamente la ritmicidad circadiana de actividad
locomotora y de la melatonina circulante en la sangre (Underwood y Siopes, 1984).
Posiblemente en C. cofumix, el marcapasos circadiano primario reside en el ojo, de
cualquier forma el factor usado como sefial para el sistema es la melatonina. En la
paloma, la enucleacién ocular causa arritmia en la ingesta de alimento, por lo que se le
considera un elemento dominante en el sistema circadiano de este organismo (Chabot y

Menaker, 1992).

3.6. El Sistema Circadiano es multioscilador

El sistema circadiano de los vertebrados no mamiferos es complejo pues, a nivel de

organismo muestra que esta constituido no sélo por multiples marcapasos sino que

también consta de varios fotorreceptores, y a nivel de tejidos, un cultivo de células de
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glandula pineal puede mostrar ritmicidad circadiana, es decir, la célula tiene o funciona

como un oscilador por naturaleza.

Ademas, los ojos y el NSQ son también considerados como osciladores. Se tiene poca
informacion acerca de las interacciones que ocurren en estos niveles de organizacion.
Uno de los varios caminos por el cual, los elementos del sistema circadiano pueden

comunicarse es la via de secrecion ritmica de melatonina.

A pesar de que no se han investigado gran nimero de especies, la melatonina de origen
pineal parece ser el principal mecanismo por medio del cual la glandula pineal puede
controlar al NSQ y a otros ritmos manifiestos. Adicionalmente, la melatonina secretada por
los ojos esta propuesta como la que une el reloj ocular al sistema circadiano central en
dos especies de aves. Ademads, el reloj ocular puede ser acoplado potencialmente al resto
del sistema circadiano por rutas neurales, como es sugerido en la codomiz japonesa.
Pues el tracto retino-hipotalamico provee una conexién neural directa al NSQ; esta via
representa una buena posibilidad de acoplamiento entre el reloj ocular y el extraocular

(Underwood, 2001).

3.7. Laluz, un zeitgeber para mditiples osciladores

La luz es un zeitgeber de accion multiple para el sistema circadiano de los vertebrados. La
luz puede causar efecto directo en el reloj del érgano pineal y de los ojos, y esto puede
afectar la via de los ojos al NSQ y la via de fotorreceptores extrarretinianos localizados en
el cerebro. Ademads, la luz afecta la sintesis de melatonina en el érgano pineal o en los

ojos, suprimiendo su produccion; sin embargo, el efecto de la luz sobre los sistemas

P LI T LTI
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circadianos no es del todo claro. En animales pinealectomizados o enucleados que
presentaron armritmia en condiciones de obscuridad constante, en un ciclo de luz-
obscuridad, de 24 h, pueden igualmente presentar ritmo diario de actividad, pero por

efecto de enmascaramiento (Underwood, 2001).

3.8. Los fotorreceptores retinales y extrarretinales en el Sistema Circadiano de los

Vertebrados

Es interesante notar que, el sistema circadiano de los vertebrados no mamiferos parece
estar multiplicado en elementos (complejo de osciladores), y la luz puede afectar al
sistema circadiano a diferentes niveles; la razén por la cual se trata de todo un sistema no
es clara, pero por la historia evolutiva de los animales, debe tener un papel adaptativo
significativo. Por ejemplo, los organismos primitivos probablemente utilizaron
fotorreceptores extrarmretinales antes de que los ojos laterales evolucionaran y, por alguna
razon, estos receptores extrarretinales pudieron haberse conservado en algunos grupos
de animales. Tal vez los receptores retinales y extramrretinales reciben informacion
diferente, tal informacién pudiera abarcar la sincronizacion paramétrica y la no
paramétrica para la sincronizacion a ciclos de luz-obscuridad, o como sugieren Foster y
colaboradores (Foster et al, 1994), los fotorreceptores retinales pueden ser tan
especializados como para percibir la radiacién directa y continua y por su parte los
fotorreceptores extrarretinales pueden encargarse de percibir los cambios de intensidad
luminica. El papel de la melatonina en la transduccién de la informacién fotoperiédica
también muestra ser una antigua caracteristica de evolucion; por ejemplo, la melatonina
muestra jugar un papel determinado y especifico en los vertebrados actuales (Vivien-

Roels y Pévet, 1993). En organismos antiguos, los fotorreceptores de los ocjos o del
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érgano pineal pudieron haber utilizado melatonina como transductor de informacién
fotoperiédica. De cualquier forma y de manera subsecuente, la melatonina fue liberada
dentro del cuerpo y fue degradada por los rifiones o el higado, y pudo ser utilizada
después para un papel mas sistémico en el sistema circadiano de los animales. Puede ser
posible que exista un sistema con mudiltiples relojes y multiples vias féticas simplemente
por redundancia, para que los organismos tengan cierta flexibilidad al enfrentarse a los

cambios de vida en diferentes condiciones ambientales y nichos (Underwood, 2001).

3.9Diferencias en el funcionamiento del Sistema Circadiano: recepcién de

estimulos féticos

El sistema circadiano de los mamiferos presenta un nimero de diferencias significativas
en relacion con el sistema circadiano de los no mamiferos. Aunque algunos componentes
del sistema de los mamiferos es claramente derivado del sistema de los vertebrados no
mamiferos, el papel es semejante y parecido en importancia para el NSQ. Primero, el
érgano pineal de los mamiferos no contiene un osdlfldor ya que la sintesis de la
melatonina del 6rgano pineal es controlada por un reloj fuera de la glandula pineal,
localizado en el NSQ. Consecuentemente, la pinealectomia no afecta la ritmicidad en la
sintesis de melatonina en los mamiferos. Segundo, la fotorrecepcién extraocular esta
ausente ya que la entrada de luz en el sistema circadiano ocurre sélo por los ojos.
Tercero, el marcapasos principal de los mamiferos reside en el NSQ, aunque existen
algunas evidencias a cerca de la presencia de otros osciladores (Yamazaki ef al., 2000;
Tosini y Menaker, 1996). Cuarto, en muchas especies de mamiferos, la distribucién de

sitios de melatonina concentrada en el cerebro es mas restringida.

ST
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Aunque la produccién de melatonina por la glandula pineal de los mamiferos es dirigida
por el NSQ, la melatonina puede tener algunos efectos en el sistema circadiano de los
mamiferos. Por ejemplo, la administracién diaria de melatonina puede sincronizar el ritmo
de actividad locomotora en ratas, y pulsos de melatonina pueden causar cambios de fase
en los ritmos circadianos en humanos. Es probable que los efectos de la melatonina
ocurran en los niveles del NSQ, pues éste presenta abundantes receptores de
melatonina. El control que ejerce el NSQ sobre el ritmo en la produccién de melatonina,
muestra que se trata de un efecto de retroalimentacion entre el NSQ y la glandula pineal

(Menaker, 1997).

Muy probablemente, los principales componentes del sistema circadiano de los mamiferos
han derivado del mas complejo sistema poseido por los ancestros repfilianos. De
cualquier forma, esto todavia no es claro, porque las aves conservan este complejo
sistema, del cual, los mamiferos preservaron sélo ciertos elementos. Una de las razones
por las que se pudo simplificar el sistema circadiano es el hecho de haber tomado
diferentes direcciones para fines reproductivos. La pérdida de la fotorrecepcion
extrarretinal en los mamiferos pudo haber ocurrido a lo largo de la“noctumidad” que
dominé durante la época en que los mamiferos surgieron como nuevos pobladores y

dominadores de la tierra.
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4. ORGANIZACION DEL SISTEMA CIRCADIANO EN VERTEBRADOS NO

MAMIFEROS

Mientras que en los mamiferos el NSQ es el oscilador maestro, en otros vertebrados tales
como reptiles y aves, al parecer, es la glandula pineal quien funge como principal
oscilador maestro. Sin embargo, se han considerado también en estos grupos, estructuras
homélogas al NSQ cuyo papel no es completamente claro. En el sistema circadiano de
reptiles y aves, numerosas evidencias anatémicas, inmunohistoquimicas y fisiolégicas
indican la presencia de un oscilador hipotalamico, pero su exacta localizacion e
interrelacion con el NSQ de los mamiferos es todavia dudosa. Examenes histolégicos del
hipotalamo en algunas lagartijas y aves indican que un area homologa al NSQ de los
mamiferos esta localizada justo lateralmente de la 6rbita predptica del tercer ventriculo del
hipotalamo, sin embargo marcando la melatonina y rastreando la zona, los experimentos
sugieren que el homélogo al NSQ puede ser mas lateral y caudal (Crosby y Showers,
1969; Cassone y Moore, 1987; Cassone, 1988; Brooks y Cassone, 1992; Janik, ef al.,

1994).

En el gorrién Passer domesticus, el gorrién de Java o pajaro del arroz Padda oryzovona, y
en la codorniz C. cofumix, la ritmicidad circadiana de la actividad locomotora es eliminada
después de lesionar el area hipotalamica homéloga al NSQ de los mamiferos (Takahashi

y Menaker, 1982; Ebihara y Kawamura, 1981; y Simpson y Follett, 1981).

En la iguana del desierto Dipsosaurus dorsalis y la lagartija de ruinas Podarcis sicula, el
marcapasos responsable de la ritmicidad locomotora esta en el area homoéloga al NSQ, a

partir de lesiones electroliticas en esta area se elimina su ritmicidad (Janik, et al., 1990;
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Minutuni, ef al., 1995), de la misma manera, la ritmicidad también es eliminada en la rana

africana Xenopus después de lesiones en el hipotalamo ventral (Harada ef al., 1998).

La glandula pineal de muchos vertebrados no mamiferos es directamente fotosensitiva
(Revisado en Meissl y Yarfez, 1994). Cuando se aisla y cultiva bajo condiciones de
obscuridad constante la glandula pineal de muchas, pero no todas, las especies pueden

también mantener un ritmo circadiano de sintesis de melatonina (Tosini y Menaker, 1998).

4.1. Efectos de la pinealectomia sobre la expresiéon de los ritmos circadianos en

vertebrados no mamiferos

En contraste con el ligero papel que juega en el sistema circadiano del mamifero, la
glandula pineal de muchas especies de no mamiferos, aparentemente juega un papel de
marcapasos central goberando varias conductas circadianas. En las especies de aves P.
domesticus y P. oryzovoria, la pinealectomia elimina el ritmo circadiano de actividad
locomotora (Gaston y Menaker, 1968; Ebihara y Kawamura, 1981). Igualmente lo hace en
la lagartija Anolis carolinensis (Underwood, 1989) y la lamprea Lamprea japonica (Morita

et al., 1992).

En algunos animales, sin embargo, los efectos de la pinealectomia son menos severos.
La pinealectomizacion de las lagartijas Sceloporus occidentalis y P. sicula induce un
cambio significativo en la longitud del periodo del ritmo en libre curso (Underwood, 1983 y
2001; Foa, 1991). Por otra parte no se observan efectos cuando la glandula pineal es
removida en la iguana del desierto D. dorsalis (Janik y Menaker, 1990), y abole el ritmo

circadiano de temperatura corporal cuando un adulto de /Iguana iguana es
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pinealectomizado sin ser afectado el ritmo de actividad locomotora (Tosini y Menaker,

1998).

En las lagartijas, la pinealectomia (o en algunos casos, la ablacién ocular) puede causar
también arritmia, particién del ritmo (splitting), o cambio en el periodo, pero, sélo en tres
especies (en la lagartija de ruinas P. sicula, en la lagartija de la costa del oeste
Sceloporus olivacea y en la iguana del desierto D. dorsalis) la ritmicidad puede persistir
después de la pinealectomizacion y la enucleacién ocular (Underwood, 1981; Janik y
Menaker, 1990, Foa, 1991), mostrando que el marcapasos circadiano central es distinto a
la glandula pineal. En algunos peces se observa también, persistencia del ritmo después
de la pinealectomia, aunque no se sabe si se puede observar después de la combinacién

de la pinealectomia y la enucleacién ocular (Underwood, 2001).

En algunas especies de lagartijas (y en algunos peces), la pinealectomia y/o la
enucleacién ocular producen arritmia, mostrando que el marcapasos que regula el ritmo
de actividad locomotora esta en alguna de las estructuras eliminadas y no en el homélogo
al NSQ. En algunos peces, reptiles y aves intactos, el ritmo se mantiene presente ya que
existe una interaccion entre la glandula pineal y el homélogo al NSQ o bien, entre el ojo y
el homélogo al NSQ. Esto es favorable para la organizacién circadiana y explica la
variedad de efectos expresados después de la pinealectomia o la enucleacién ocular. Si
el homélogo al NSQ es un oscilador (o conjunto de osciladores) relativamente firme y
definido, la pinealectomia o la ablacién ocular pueden no tener efecto sobre él, o bien, es
probable que causen efecto sdlo en el periodo. Si el homélogo al NSQ es un oscilador
débil, la pinealectomia o la enucleacién ocular producen arritmia o splitting. Es interesante

notar que el rango de efectos que son observados en distintas especies de lagartijas es
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notablemente similar al de algunas aves, lo que présupone similitud entre ambos sistemas

circadianos.

4.2. La glandula pineal como marcapasos

A veces los efectos de la pinealectomia en la conducta circadiana son diversos entre las
diferentes especies estudiadas; investigaciones con glandula pineal in vifro pueden
proveer algunas pistas utiles de sus funciones dentro del animal intacto. En cultivos de
glandula pineal de la iguana del desierto D. dorsalis, se produce melatonina pero no
ritmicamente (Janik y Menaker, 1990), posiblemente por ello, la pinealectomia no abole la
ritmicidad en el registro de actividad locomotora. Por su parte, en cultivos de glandula
pineal de otras especies de lagartijas y aves, se sintetiza melatonina ritmicamente y por
consiguiente se presume que el animal pierde ritmicidad en la actividad locomotora
cuando se pinealectomiza; lo que sugiere que la melatonina por si misma no es suficiente
para controlar la ritmicidad circadiana, pero un suministro ritmico de melatonina en una
cantidad con niveles por encima de los umbrales es suficiente para establecer la
ritmicidad en un animal intacto. Cuando los animales son pinealectomizados, los niveles
de melatonina circulante en la corriente sanguinea son abolidos o altamente reducidos,
pero inyecciones periédicas de pequerias dosis de melatonina exégena pueden reiniciar el
ritmo de la actividad circadiana como por ejemplo, en el estomino europeo Stumus

vulgaris y en la lagartija S. occidentalis (Gwinner y Benzinger, 1978; Underwood, 1981).

La pinealectomia parece tener pequefios efectos en el ritmo circadiano de actividad
locomotora de la iguana del desierto, o bien, en la actividad locomotora y ritmicidad de la

temperatura corporal de la codomiz japonesa (Janik y Menaker, 1990; Underwood, 1994);
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y el 6rgano pineal de estas especies no muestra ritmicidad in vitro (Janik y Menaker,
1990; Murakami ef al., 1994). Se debe tener cuidado en realizar comectamente la
pinealectomia pues de no ser asi, el remanente de la glandula pineal puede tener
influencia en el organismo. Sin embargo, otros elementos son suficientes para mantener
una conducta relativamente normal con ausencia del érgano pineal. Por otra parte, si la
glandula pineal no muestra ritmicidad auténoma in vitro, si puede expresar ritmicidad en el
organismo intacto pues esto significaria que existen vias de comunicacién de tipo neural o
fético. El papel del érgano pineal en estas especies, no es del todo, el de marcapasos,
pero si, el de un transductor termoenddcrino o fotoendécrino, el cual permite la influencia
de la iluminacion extema o las condiciones de temperatura extema hacia el sistema

circadiano.

4.3. Papel de la melatonina en la regulacién del Ritmo Circadiano de Actividad

Locomotora

Al aplicar infusiones ritmicas de melatonina a palomas con enucleacién ocular y
pinealectomizadas, que ademas carecen de melatonina sistémica y son armritmicas, éstas
pueden sincronizar la ritmicidad del comer y la conducta locomotora a un ciclo
determinado (Chabot y Menaker, 1992). Implantes de melatonina, también pueden afectar
la longitud del periodo del ritmo de actividad locomotora en varias especies en
condiciones de libre curso; ya sea acortdndola o alargandola. En conjunto estos
experimentos apoyan la hipétesis que la regulacién y mantenimiento de conductas
circadianas en vertebrados no mamiferos es, en gran parte, dependiente de la

concentracién de melatonina en el cuerpo.
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En las lagartijas S. occidentalis y P. sicula, la enucleacién ocular simplemente produce
cambios significativos en la longitud del periodo de oscilacién espontanea de actividad
locomotora por lo que la melatonina secretada por estas estructuras podria estar

involucrada en el control del periodo del ritmo (Underwood, 1981; Foa, 1991).

A la inversa, en D. dorsalis no se han observado cambios en la longitud del periodo del
ritmo de actividad locomotora en libre curso después de la enucleacién ocular (Janik y
Menaker, 1990). Estos resultados sugieren que en algunos vertebrados no mamiferos la
melatonina producida por la retina no participa en la organizacién del sistema circadiano
que regula la actividad locomotora. Ademads, el hecho de que los animales pueden
sincronizar a los ciclos de luz después de la enucleacién ocular, demuestra que la
fotorecepcién extraocular juega un papel significativo en los vertebrados no mamiferos.
Ademas de esto, algunos iguanidos también poseen un ojo parietal o “tercer 0jo”, que

puede también ser un componente activo del eje circadiano reptiliano.

4.4. Participacién del ojo parietal en la organizacién circadiana de los reptiles

El ojo parietal de la iguana verde (/guana iguana) in vitro sintetiza ritmicamente
melatonina; por lo que esta sintesis se encuentra regulada por un oscilador en el propio
ojo parietal (Tosini y Menaker, 1998), y su ablacion afecta la habilidad en la
termorregulacion (Ralph ef al,, 1979). En la iguana verde, el remover el ojo parietal no
afecta alguna conducta circadiana, de cualquier manera su remocién puede bajar la
concentracion de la melatonina sistémica en niveles muy tenues. En la lagartija nocturna
Uta stansburniana, el ojo parietal puede servir como un detector del amanecer y el ocaso.

Si uno estimula con luz al ojo parietal, un potencial graduado es producido directamente

o A AT T
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desde los fotorreceptores y pueden depolarizar o hiperpolarizar, dependiendo de la
longitud de onda usada (Solessio y Engbretson, 1993). Ya sea esta respuesta u otra
distinta obtenida por parte del fotorreceptor retinal del vertebrado, indica alguna conexion

elemental neural de orden secundario.

Hay considerables evidencias que indican la existencia de otros organismos que poseen
diversos osciladores circadianos auténomos. Los patrones ritmicos ‘in vive” muestran con
mayor claridad ejemplos de interacciones entre osciladores individuales mediante un asa

de retroalimentacion (Cassone y Menaker, 1984).
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5. ZONA DE COLECTA

5.1. Localizacién geogréfica

La zona de colecta se localiza en el Estado de México, en la poblacién central de la
Republica Mexicana, dentro de la provincia biogeogréfica denominada Eje Neovolcénico

(CONABIO, 1998).

La colecta se realizé en el municipio de San Mateo Texcalyacac, que se encuentra dentro
de los limites mas surefios de la regién Neartica (West, 1971). San Mateo Texcalyacéc,
como cabecera municipal, ocupa una extension de 20.44 Km®. Se encuentra ubicada
geograficamente entre los 19° 09’ 15" N y 99° 28' 55” O. Este pueblo se encuentra en
colindancia con los siguientes municipios: al norte con Almoloya del Rio, al sur con
Joquicingo y Ocuilan, al poniente con Santa Maria Rayén, Tenango del Valle y San

Antonio la Isla y al oriente con Santiago Tianguistenco (INEGI, 1987).

5.2, Area de colecta

El drea de colecta es un Parque Estatal que se encuentra situado dentro de una cadena
montafiosa denominada Volcan Cerro Holotepec, la cual cuenta con una altitud méxima
de 3,250 m. Dicha area pertenece al Municipio de San Mateo Texcalyacac, Estado de

Meéxico.
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5.3. Suelo e Hidrologia

Los suelos predominantes en el drea son los andosoles y litosoles. El drea tiene un alto
grado de permeabilidad (INEGI, 1987). El Municipio de San Mateo Texcalyacac, esta
formado por tres taludes o niveles escalonados: el primero esta ocupado por lo que fue la
Laguna de Chiconahuapan, la cual esta formada principalmente por el agua y sedimentos
que bajan de los cerros, el segundo nivel estd formado por tierras de labranza y la
cabecera municipal, y el tercer nivel, en donde se realiz6 la colecta, lo conforman una
zona montafiosa compuesta totalmente de lavas y materiales piroclasticos de rocas
igneas extrusivas, basaltos, tobas y brechas volcanicas que datan del periodo Cuatermario
(INEGI, 1987), asi como de aluvién de origen lacustre del Terciario y Cuatemario, que no

han sufrido perturbaciones desde que se formaron (Lépez y Ramos, 1979).

5.4, Clima

El tipo de clima que se presenta en la regién segun los datos de la estacién meteorolégica
de Santiago Tianguistenco, es el iemplado subhimedo con lluvias en verano, el mas seco
de los subhumedos C(w)2 (w) b(i), con una temperatura media del mes mas frio, entre —3°
y 18°C, con una oscilacion de 5.6°C, la precipitacion media anual es entre los 1000 y 1500
mm (Garcia, 1974). Los meses mas calurosos son de junio a octubre, la direccién de los
vientos es de noreste a suroeste, con periodos de tolvaneras en los meses de febrero a
marzo. El periodo de frio perdura de noviembre a febrero, acentuandose en diciembre y

enero.
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5.5 Vegetacioén

El area de colecta, que se encuentra localizada en el tercer talud o nivel, se caracteriza
por la presencia de un bosque templado de encino-pino. La vegetacion arbérea
predominante, estd compuesta de encinos y pinos, de los géneros: Quercus y Pinus
respectivamente. Completan la vegetacion arbérea especies de arboles de los géneros:
Prunus, Rubus, Crateagus y Buddleia. El estrato arbustivo se encuentra conformado por
especies tales como: Arbutus glandulosa, Salvia elegans, Senecio barbajohannis,
Baccharis conferta, Eupatorium y Bouvardia temifolia. El estrato herbaceo, se encuentra
representado por hierbas de los géneros Penstemon, Stevia, Phaseolus, Cirsium y
Begonia, asi como algunas gramineas de las especies Festuca folucensis y Stipa ichu

(Rzedowski, 1978, Lopez-Islas 1994).

5.6. Fauna

La fauna de vertebrados es en general, la que se puede encontrar en la Cordillera
Neovolcanica, que esta principaimente conformada por especies nearticas y solo algunas
neotropicales (Alvarez y Lachica, 1991). En particular, en el Municipio de San Mateo
Texcalyacac, se han registrado una especie de anfibio y seis de reptiles entre ellas una
perteneciente a la familia Pirosomatidae; asi como 132 especies de aves, algunas
acudticas y otras de zona de cultivo (Babb ef al, 1989 y Lopez-Islas 1994). Los
mamiferos se encuentran representados por 15 familias y 25 especies, 12 de ellas son
roedores y el resto pertenecen a los 6rdenes Didelphimorphia, Insectivora, Chiroptera,
Xenarthra, Lagomorpha, Camivora y Artiodactyla (Monterrubio, 1991).
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6. DISTRIBUCION GEOGRAFICA DE Sceloporus torquatus

Esta lagartija se encuentra en los estados de Guanajuato, Hidalgo, México, Michoacén,
Morelos, Puebla, Tamaulipas, Veracruz y el Distrito Federal (Uribe-Pefia et al., 1999). Las
lagartijas examinadas en el presente trabajo fueron colectadas en la localidad de San

Andrés Texcalyacdc, Edo. de México.

6.1. Caracteristicas generales de su héabitat

Viven en comunidades de bosque de encino y pino-encino, generaimente a una altitud de
2500-2700 m; estas lagartijas no han sido localizadas en montafas que sobrepasen las
altitudes mencionadas; las lagartijas empleadas en este trabajo se encontraron siempre
en un microhabitat de rocas agrietadas, por lo que se les puede clasificar como saxicolas

(Uribe-Pefia ef al., 1999).
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7. BIOLOGIA DE LA LAGARTIJA Sceloporus torquatus [Squamata:

Phrynosomatidae]

7.1. Caracteristicas morfolégicas

La lagartija empleada en el presente trabajo forma parte de las especies mexicanas de
Sceloporus del grupo TORQUATUS; es robusta, de talla mediana, la superficie dorsal del
cuerpo es de color canela verdoso a canela obscuro con manchas claras triangulares y
se caracteriza por mostrar, en la parte media dorsal del cuello, un collar completo de color
negro de cuatro a cinco escamas de ancho, bordeado tanto en su parte anterior como en
la posterior, por una linea amarillo o verde claro, o bien, verde amarillento, del ancho de

una escama, la cual se interumpe en la parte media dorsal.

Las escamas de la cabeza son lisas, sobresaliendo por su mayor tamario las frontales e
interparietales; las supraoculares se presentan en una sola hilera; los I6bulos del borde
anterior de la abertura del oido, estan en nimero de tres, son mas grandes que los que
preceden a éstos. Las escamas dorsales, contadas del occipucio a la base de lacola (a lo
largo de la linea mediodorsal), se presentan en lineas paralelas, son ligeramente quilladas
y mucronadas, el nimero minimo es de 26 y el méximo de 37 hileras; las dorsolaterales
son mas grandes, fuertemente quilladas y mucronadas. Las hileras de poros femorales

son de 17 a 20 poros a cada lado.

La regién gular, en hembras y jovenes, estd adornada de densos puntos de color amarillo
claro, y en los machos adultos es totalmente gris obscura; en los machos, regularmente
toda la superficie ventral es azul o inclusive negra; con excepcién de la cola y zona

femoral y en ocasiones la linea longitudinal media ventral, que son azul obscuro; la
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garganta, asi como la ingle, son gris obscuro. Las hembras tienen el vientre amarillo claro,
generalmente mas obscuro hacia los bordes, zonas donde las tonalidades son gris o azul

obscuro (Smith y Taylor, 1950; Uribe-Pefia et al., 1999).

7.2. El Ciclo Reproductor

En los machos el desamollo testicular se inicia aproximadamente a mediados del verano
(julio-agosto) y hasta septiembre-octubre cuando alcanzan su maximo volumen y peso.
Posteriormente comienza la regresion testicular, la cual es acentuada en octubre y
noviembre. Similarmente, las hembras comienzan su actividad ovéarica en junio, el
proceso de vitelogénesis inicia a finales del verano (septiembre-noviembre), para octubre
existen de uno a cinco foliculos preovulatorios por ovario, culminando con la ovulacién
durante noviembre o diciembre. Las hembras son prefiadas durante el otofio, e inician la
gestacion, que dura aproximadamente cinco meses. El desarrollo embrionario es
relativamente lento durante los primeros meses de gestacion (diciembre a febrero, cuando
la temperatura ambiental es la mas baja), pero éste se incrementa durante marzo y sobre
todo en abril; para luego parir en primavera (finales de abril, principios de mayo). El
nimero de huevos oviductales por hembra, varia de 3 a 10 (Guillette y Méndez de la

Cruz, 1993; Uribe ef al., 1995; Feria ef al., 2001).

Los neonatos de ambos sexos alcanzan la madurez después de 5 meses y son capaces
de reproducirse el primer otofio después de nacer (Uribe ef al, 1995). La actividad
reproductiva en otofio es la estrategia comin de las lagartijas del género Sceloporus

(Guillette y Méndez de la Cruz, 1993).
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7.3. Habitos

Son de actividad diuma, saxicola y de comportamiento temritorial, su area de actividad
apenas abarca de tres a cinco metros de distancia respecto de las grietas de las rocas
donde vivien. Respecto a los habitos alimentarios se ha observado que ambos sexos son
fundamentalmente insectivoras; se han encontrado en su contenido estomacal insectos,
aracnidos, isépodos, cienpiés y ocasionalmente lombrices de tierra. Sin embargo, también
consumen materia vegetal: principaimente flores y frutos pequefios (durante todo el afo).
Durante la época de lluvias, las presas principales son dipteros, coledpteros,
himendpteros, homépteros, lepidépteros (larvas) y hemipteros. En épocas de seca las
presas mas importantes son himendpteros, hemipteros, ortépteros, homépteros y
coledpteros. En la época seca, las hembras consumen alrededor de la mitad del alimento

consumido por los machos (Uribe-Peiia ef al., 1999; Feria et al., 2001).
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8. JUSTIFICACION

El sistema circadiano en los reptiles (a diferencia, por ejemplo, de los mamiferos, en
donde el marcapasos principal reside en el NSQ) presenta la ventaja de tener multiples
osciladores, distribuidos en distintas regiones del SNC como son la glandula pineal, el ojo
parietal, las retinas y la region del hipotdlamo homéloga al NSQ. La dominancia entre
cada uno de estos osciladores depende en gran medida de la especie. El hecho de que
en este grupo de animales, los osciladores estén disociados, le permite ser un modelo
para su estudio, ya que hace mas facil su manipulacién in vivo e in vitro, pues permite un
mejor acceso experimental para comprender la complejidad del acoplamiento entre los
osciladores que forman parte del sistema circadiano, asi como para reconocer las

variables fisiol6gicas dominadas por cada uno de ellos.

El presente trabajo estudia en particular, la participacién de la glandula pineal como uno
de los componentes del sistema circadiano de una lagartija perteneciente al género
Sceloporus y se apoya (entre otros) en los trabajos realizados por Underwood (1989)
referentes al papel que juega la glandula pineal en el sistema circadiano de algunas
lagartijas de dicho género, y donde muestra los efectos de la pinealectomia sobre los
ritmos de actividad en libre curso; dicho autor, menciona que la pinealectomia puede
causar marcados cambios en el periodo del ritmo en libre curso, en las lagartijas S.
olivaceus y S. occidentalis, splitting en el ritmo de actividad entre dos grandes
componentes circadianos también en la lagartija S. olivaceus, o bien, amitmia en la
actividad locomotora de las lagartijas S. olivaceus y S. occidentalis y también en la
lagartija A. carolinensis. La pinealectomia realizada en la lagartija S. occidentalis puede

ademas causar una gran distorsién en la curva de respuesta de fase ante pulsos de luz.
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Cabe mencionar que varias especies pueden exhibir mas de una respuesta a la

pinealectomia.

9. PROBLEMA

Se conoce que, en distintas especies de lacertilios, la pinealectomia abole la ritmicidad
circadiana de la actividad locomotora, mientras que en otras especies sélo modifica el
periodo de dicho ritmo circadiano (Underwood, 2001). En particular, se sabe que la
lagartija S. forquatus, presenta un ritmo circadiano de actividad locomotora con fase
diumna, sin embargo, no esta claro el paﬁel que juega la glandula pineal en el sistema
circadiano de esta especie; de manera que, el estudiar el efecto de la pinealectomia sobre
el registro de actividad locomotora (RALM) y sobre la capacidad de sincronizacién a la luz,
que tenga dicha lagartija, nos permitird conocer si también en esta especie, la gldandula
pineal regula el RALM como en otras especies de lacertilios del género Sceloporus (como
por ejemplo: S. olivaceus y S. occidentalis).

10. OBJETIVOS

» Objetivos Generales.

1. Caracterizar el registro de actividad locomotora de lagartijas intactas de la especie
Sceloporus torguatus en condiciones constantes de iluminacién con luz blanca,

condiciones constantes de iluminacién con luz roja tenue y en ciclos de luz-obscuridad.
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2. Observar el efecto de la pinealectomia sobre |la expresion de la actividad locomotora de
la lagartija Sceloporus torguatus en condiciones constantes de iluminacion con luz blanca,

condiciones constantes de iluminacion con luz roja tenue y en ciclos de luz-obscuridad.

» Objetivos especificos.

1. Determinar los valores promedio de los parametros del ritmo de actividad
locomotora (t, o/, duracién neta de actividad y méxima actividad después del inicio de a)
de las lagartijas intactas sometidas a condiciones constantes de iluminaciéon con luz
blanca, condiciones constantes de iluminacién con luz roja tenue y a ciclos de luz-

obscuridad.

2. Determinar los valores promedio de los pardmetros del ritmo de actividad
locomotora de las lagartijas falsamente pinealectomizadas sometidas a
condiciones constantes de iluminacién con luz blanca, condiciones constantes de

iluminacién con luz roja tenue y a ciclos de luz-obscuridad.

3. Observar el efecto de la falsa pinealectomia sobre la expresién de la actividad
locomotora de la lagartija Sceloporus torquatus y determinar si esta cirugia tiene
alguna influencia trascendental en la expresion de la actividad locomotora de dicha

lagartija.

4. Analizar los posibles cambios en los parametros del ritmo de actividad locomotora
de las lagartijas pinealectomizadas respecto de las lagartijas intactas en

condiciones constantes de iluminacién con luz blanca, condiciones constantes de
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iluminacién con luz roja tenue y en ciclos de luz-obscuridad y determinar si estos cambios
se consideran o no, trascendentales en la capacidad de sincronizacion a los ciclos de luz-

obscuridad y en la expresion de la actividad locomotora de S. forquatus.

11. HIPOTESIS

Si la glandula pineal participa sélo como regulador secundario de la actividad locomotora
en la lagartija Sceloporus torquatus, entonces, su extraccion provocara cambios notables
en la expresion del RALM y en su capacidad de sincronizaciéon a los ciclos de luz-
obscuridad como sucede en las lagartijas Sceloporus olivaceus y Sceloporus occidentalis;
de lo contrario, si participa como marcapasos en la regulacion del RALM, entonces la
pinealectomia inducira arritmia en la actividad locomotora, como sucede, por ejemplo, en

la lagartija Anolis carolinensis.
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12. MATERIAL Y METODO

12.1. Obtencién y mantenimiento de las lagartijas

Las lagartijas examinadas en el presente trabajo fueron colectadas en la localidad de San
Andrés Texcalyacac, Edo. de México. La captura se realizé con horquillas de hilo en cafia,
sujetando a las lagartijas por el cuello e introduciéndolas en bolsas de manta con jareta
para su traslado al Laboratorio. Se capturaron un total de 17 lagartijas de la especie
Sceloporus torquatus en estado juvenil y adulto sin distincién de sexo. Se mantuvieron en
el Herpetario de la Facuitad de Ciencias de la UNAM, durante al menos una semana en
aclimatacién mediante fotoperiodo natural en terrario y su dieta-oonsistié en cucaracha
Blatella germanica, larvas de escarabajo de tierra Tenebrio molitor y agua. Durante el
periodo de registro fueron alimentados con larva de escarabajo de tierra T. molitor y agua

ad libitum.

12.2. El registro de la actividad locomotora

Todos las lagartijas fueron colocadas en terrarios de vidrio de 31 x 18 x21y31x11x 10
cm. Los terrarios fueron dispuestos en casillas o compartimentos con interior en negro y
con un sistema de ventilacién de hélice con motor. El casillero se ubicé en las cAmaras de
ambiente controlado de la Facultad de Ciencias de la UNAM, a una temperatura de 24°C (
+ 1°C ). Se registré la actividad locomotora por medio de sensores infrarrojos adaptados
al terrario (Fig. 2), cada interrupcion del haz de luz representé un evento de actividad

locomotora. Los datos fueron agrupados cada diez minutos y almacenados en
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computadora hasta su andlisis. El fotoperiodo en los terrarios, se controlé mediante
interruptores domésticos programables. Se usaron ldmparas phillips de luz blanca (150 Ix)
durante los ciclos de luz-obscuridad (LO) y en regimenes de luz constante (LL). En
regimenes de luz roja tenue constante (LIr) se utilizaron focos de luz roja (1ix). Esta
unidad de iluminancia y esta longitud de onda, no llegan a alterar el curso del experimento
como se observé en pruebas preliminares y luego entonces se consideré como un estado

de obscuridad constante (LIr =O0) en este trabajo.

TERRARIO

CON SENSORES INFRARROJO

CAMARA:
CONTROL DE:
-LuzZ
-TEMPERATURA
“VENTILACIAN

Con el fin de observar el efecto de la pinealectomia sobre la expresion de la actividad

Fig. 2. Sistema de registro.

12.3. La Pinealectomia

locomotora de la lagartija Sceloporus torquatus, se realizaron un total de 8 pinealectomias
mediante anestesia en frio bajo iluminacién: primero se introdujo a la lagartija en un

congelador (de refrigerador) y luego se colocé sobre una charola con trozos de hielo y se

O
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cubrié con éstos dejando sdlo la cabeza descubierta. Posteriormente se iluminé el area.
Se hizo, con broca, una pequefia incision sobre el craneo, a la altura del ojo parietal del
organismo destruyendo dicho 6rgano (Fig. 3 b), después se introdujo una pinza de punta
fina para extirpar el pedinculo pineal (Fig. 3 ¢), posteriormente la incisién fue sellada con

petrolato. Las lagartijass se mantuvieron en observacion durante 24 h.

Fig. 3. a) Cerebro intacto (con glandula pineal) de S. torquatus, b) destruccion del ojo parietal e

incision en craneo, c) extirpacion del pedunculo pineal, d) inspeccion visual de cerebro sin

glandula pineal (lagartija pinealectomizada).

Al finalizar los registros (ver fig. 5), se sacrificaron algunas lagartijas para inspeccionar
visualmente la correcta realizacion de la pinealectomia. Se extrajeron cerebros que fueron
fijados en formol 10% para corroborar mediante inspeccion visual directa dicha cirugia

(Fig. 3 d). Las glandulas pineales extirpadas también fueron fijadas en formol 10%.
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12.4. La falsa pinealectomia (parietalectomia)

Con el fin de observar el efecto de la falsa pinealectomia sobre la expresion de la
actividad locomotora de la lagartija S. forquatus, determinar si esta cirugia tiene alguna
influencia trascendental en la expresion de la actividad locomotora de dicha lagartija y
analizar los posibles cambios en los parametros del ritmo de actividad locomotora de las
lagartijas pinealectomizadas respecto de las lagartijas intactas, se realizaron también 5
falsas pinealectomias mediante anestesia en frio bajo iluminacién (como se indicé
anteriormente para la pinealectomia). Se cred igualmente una pequefia incision sobre el
craneo, a la altura del ojo parietal de la lagartija y se introdujo la pinza sin extraer el

pedunculo pineal. Las lagartijas se mantuvieron en observacién durante 24 horas.

12.5. Anélisis de datos

Los datos fueron analizados con los programas DISPAC (Aguilar ef al., 1997) y TAU
(Minimiter Co. Inc.) mediante actogramas de doble grafica, el periodo (t) del ritmo de

actividad locomotora fue determinado mediante el periodograma de X? (Sokolove y
Bushell, 1978). Con el fin de construir la curva promedio (Fig. 4) se determinaron los

parametros: nivel medio y actividad total, considerando los datos del ritmo en estado
estable, de al menos 3 dias. De la curva promedio se calcularon los parametros de o/e

(indice de actividad y reposo), duracién neta de actividad y pico de méxima actividad.
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Las diferencias en el indice de actividad y reposo, asi como del pico de maxima actividad
y duracién neta de actividad, fueron comparados en los animales antes y después de
cada tratamiento por medio de la prueba de T de Student para variables dependientes.

Los resultados obtenidos con una P < 0.05, fueron considerados como significativos.

El indice a/p, considera a o como la actividad por encima del nivel medio de ésta, y a ¢

como la actividad por debajo del nivel medio. Por su parte la duracién neta de actividad,
comprende todo el tiempo en que se presenta el principal bloque de actividad en cada
ciclo del ritmo manifiesto y puede ser igual o mayor que la duracion de o. (Fig. 4); ya que
los valores de estos dos parametros (duracién neta de actividad y o) pueden aportar

informacion distinta, ambos se consideraron en este trabajo.

oo [N I - L0 (12:12)
80 s
MAXIMA
» ACTIVIDAD
60
e
50 =
NIVEL

40 MEDIO DE

ACTIVIDAD
30
20 o
10
0 Aa M\ Aa N

02 4 6 810 12 14 16 18 20 2224 2|4 6 B 10 12 14 16 18 20 22 24

DURACION NETA DE ACTIVIDAD

Fig. 4. Curva de actividad en donde se observa el nivel medio de actividad (linea horizontal) del cual se
obtienen los valores o y g. También se observan los principales bloques de actividad en cada fase luminica.

(barras blancas).
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12.6. Disefio experimental

Para conocer la forma en que participa la glandula pineal sobre la expresion del ritmo
circadiano de actividad locomotora en la lagartija S. forguatus se disefiaron tres

protocolos, uno de referencia y dos experimentales (Fig. 5 a, b, c).

Las diecisiete lagartijas capturadas fueron divididas igualmente, en tres grupos sin
distincion de sexo: cuatro como grupo de referencia, trece como primer grupo
experimental y de éste se tomaron cinco como segundo grupo experimental. La division
fue en razon a la disposicion de las lagartijas segun la época de su captura y al deceso de

las mismas durante el experimento.

Cada uno de los tres grupos de lagartijas fue sometido a un protocolo distinto como se

explica a continuacién.

Protocolo de referencia

Para el grupo de referencia se disefié un protocolo que permitiera conocer la expresion de
actividad locomotora de las lagartijas intactas en distintos regimenes. Estas 4 lagartijas
estuvieron bajo un régimen de luz roja tenue constante (LIr) durante 23 dias para pasar
inmediatamente a un régimen de luz constante (LL) durante 27 dias y finaimente, para
observar su capacidad de sincronizacion, pasaron de continuo a un fotoperiodo de 12:12
(LO) durante 11 dias, cumpliendo asi un total de 61 dias para después salir del protocolo

de referencia (Fig. 5 a).

Con el fin de asear los terrarios, alimentar las lagartijas y que éstas tuvieran la visibilidad

necesaria para tomar su alimento; y en general, para hacer revisiones periédicas del buen
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funcionamiento del experimento, se utilizé luz roja tenue. La longitud de onda (luz roja) y
la intensidad de iluminancia (1 lux) empleadas no representan un zeitzgeber que altere el

curso del experimento como se observé en pruebas preliminares.

Protocolo experimental 1

Para el primer grupo experimental se cre6 un protocolo experimental con el fin de conocer
la respuesta de las lagartijas intactas ante diferentes regimenes, realizar las cirugias
(pinealectomia y falsa pinealectomia) y regresar las lagartijas a los regimenes donde
fueron colocadas inicialmente para conocer la respuesta de las lagartijas ya intervenidas y

asi ser ellas mismas sus propios testigos.

Para comparar de manera general, las variaciones que presentan los pardmetros del ritmo
de actividad locomotora de acuerdo con la estacién del afo, de las 13 lagartijas que
conformaron este grupo, 5 fueron sometidas, durante la primavera, a un régimen de LO
(fotoperiodo 12:12) durante 9 dias para conocer su respuesta de sincronizacién a dicho
fotoperiodo y después a un régimen de LIr durante 13 dias, posteriormente salieron de
registro para ser pinealectomizadas y se mantuvieron bajo observacion durante 24 horas.
Posteriormente reingresaron, ya intervenidas, al régimen de Lir durante 16 dias y por
dltimo pasaron a un régimen de LO (fotoperiodo 12:12) durante 8 dias para observar
nuevamente su capacidad de sincronizacién (Fig. 5 b) cumpliendo asi, un total de 47 dias

y salir del protocolo experimental 1.

Durante el verano, las 8 lagartijas restantes fueron sometidas a un régimen de LO
(fotoperiodo 12:12) durante 11 dias y después a un régimen de Lir durante 25 dias,

posteriormente salieron de registro y se realizé una pinealectomia a 3 lagartijas y una
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falsa pinealectomia a 5 lagartijas y fueron puestas bajo observacién durante 24 horas.
Posteriormente, las 8 lagartijas intervenidas reingresaron al régimen de Lir durante 24
dias y por ultimo pasaron igualmente a un régimen de LO (fotoperiodo 12:12) durante 12
dias para observar su capacidad de sincronizacién ai fotoperiodo establecido cumpliendo

asi, un total de 73 dias y salir del protocolo (Fig. 5 b).

Protocolo experimental 2

Después de haberse sometido al protocolo experimental 1, el primer grupo experimental
de primavera tuvo un periodo de recuperacién de 17 dias. Sobrevivieron 2 lagartijas
(pinealectomizadas), las cuales, con el fin de conocer el efecto de la cirugia sobre la
expresion de su actividad locomotora fueron sometidas a un régimen de°LL durante 22
dias para pasar inmediatamente a un régimen de Lir durante 15 dias y salir del protocolo

experimental 2 cumpliendo un total de 37 dias (Fig. 5 c).

Respecto al grupo experimental 1 de verano, sobrevivieron 1 lagartija pinealectomizada y
2 lagartijas falsamente pinealectomizadas, que después de haber tenido un periodo de
recuperacion de 20 dias se sometieron al segundo protocolo experimental con el fin de
conocer el efecto de la cirugia sobre la expresion de su actividad locomotora en
condiciones constantes de iluminacién con luz blanca y luz roja tenue. Este protocolo
experimental consté de un régimen de LL durante 36 dias y después un régimen de Lir

durante 11 dias y salir de dicho protocolo registrando un total de 47 dias (Fig. 5 c).

El criterio para establecer el nimero de dias en cada régimen fue el poder observar, en el

actograma, un patrén claro y mas o menos completo de alguna respuesta determinada.
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T RETR A PR A4 R T T e

Por otra parte, para tener una vision de conjunto, en la figura 6 se muestra la
calendarizacién de los protocolos de referencia y experimentales junto con la ubicacién

estacional de los eventos del ciclo reproductivo de la lagartija S. forguatus.
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Lir LL LO (1212)
ENTRADA
I
| 23 dias I
11 dias
(_ SALIDA )

Faisa pinealec-

tomia (en luz)

PRIM. 9 DIAS
CER. 11 DIAS

om—

T~
|| PRiM. 8 DIAS
VER. 12 DIAS

SALIDA

PRIM. 22 DIAS

VER. 36 DIAS

| ———

¥ +
[ 1|‘fIA | 1;:[;\ ]
‘ (o]
PRIM. 16 DIAS ( )
VER. 24 DIAS

(b)

Figura 5. Diagramas de flujo de los protocoios de referencia y experimentales.
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CALENDARIZACION DE PROTOCOLOS DE REFERENCIA Y EXPERIMENTALES
Y
CICLO REPRODUCTNO DE Sceloporus torquatus

Fig. 6. Calendarizacién de los protocolos de referencia y experimentales,
y ubicacién estacional de los eventos del ciclo reproductivo de S. forquatus.

Referencia:
P. 1
P.2

Protocolo de referercia.

Protocolo 1.
Protocolo 2.
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13. RESULTADOS

13.1. Caracteristicas generales del RALM en lagartijas intactas

La cirugia realizada a las lagartijas consistié realmente en una parietalectomia (par-x) y
una pinealectomia (pin-x). Para efecto de simplificacién, aqui serd mencionada sélo como
pinealectomia. Para el mismo efecto, al referirse a la parietalectomia se mencionara como

falsa pinealectomia.

13.1.1. Lagartijas intactas

Las lagartijas intactas expuestas a condiciones de Lir, LL y LO presentaron, para los

parametros T, o/p, actividad neta y maxima actividad después de a, los valores promedio

que se muestran a continuacion en la tabla 1.

T a/e Actividad neta (h) | Méxima actividad después del inicio de a
Lir | 2423+086 | 056%0.105 11.77 £ 2.165 6.39+ 1.63
LL 253131 —* — ==
LO | 23.9120.241 | 0.720.217 12.01  1.801 6.51+3.25

* En condicién de LL, las lagartijas presentaron arritmicidad en su actividad locomotora (ver fig. 8) de manera
que estos pardmetros no se cuantifican.

De las 17 lagartijas de la especie S. foquatus estudiadas en el presente trabajo, 6

lagartijas presentaron una T < a 24 h, 10 lagartijas presentaron una T > 24 h y sélo una

lagartija present6 una T = 24 h, en libre curso.
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Las figuras 7 y 8 presentan casos tipicos de actividad locomotora en las lagartijas intactas
cuando son sometidas a condiciones de LO, Liry LL. En la figura 7 se observa que para la
condicién de LO (12:12) la lagartija presenta una T = 24 h y al soltarla en oscilacién
espontdnea (condicién Lir), se inducen cambios significativos en el periodo del ritmo y

éste se incrementa expresando un valordet =24.4 h.

HORA DEL DiA

24 24 24
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Fig. 7. Caso tipico del RALM en lagartijas intactas en condiciones de LO y Lir (diagrama de fiujo b, fig. 5).
Nétese el cambio en la velocidad angular del periodo del ritmo cuando cambia la condicién.
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En la figura 8 se observa el ejemplo de una lagartija en oscilacion espontanea que
presenta ritmo en su actividad locomotora con una t = 25.25 h, pero al pasar a condicién

de LL muestra arritmia en dicha actividad.
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Fig. 8. Respuesta tipica al cambiar de condici6n (de Lir a LL) en lagartijas intactas (diagrama de flujo

a, fig. 5).
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13.1.2. Particularidades.

Una lagartija presenté un patrén de ritmicidad con una T = 22.2 h (periodo corto) al menos

durante 7 dias a pesar de esperar arritmia en condicion de LL, y en los dias siguientes de

LL, mostré una fase inestable con poca actividad (Fig. 9).

LL

Fase con

aparente
> ritmicidad

variable)

A bl
b e f o F2 8

" Lk R S

50.;' l. S .':l"ﬂlu' -

Fig. 9. Fase inestable y periodo variable en distintos segmentos del RALM de una lagartija

intacta, en condicién de LL (diagrama de flujo a, fig. 5).
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Otro caso particular se present6 cuando, a diferencia de la respuesta tipica en condicién
de LIr, una lagartija mantuvo el periodo del ritmo con un valor de 24.2 h, muy cercano al

fotoperiodo artificial de 24 h en condiciones de LO (Fig. 10).
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Fig. 10. El valor del periodo de una lagartija intacta permanece muy cercano a 24 h, ain
cuando pasa a una condicién de Lir (diagrama de flujo b, fig. 5). A pesar de presentarse
actividad dispersa en Lir, se distingue claramente una fase de actividad (zona vertical mas

obscura).
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13.2. Efecto de la falsa pinealectomia sobre el RALM

13.2.1. Generalidades

De modo general, el ritmo de actividad locomotora persiste después de la falsa
pinealectomia. El valor del periodo del ritmo en libre curso se mantiene sin diferencias

significativas antes y después de la lesién control (Fig. 11 y tabla 3).
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Fig. 11. RALM de una lagartija antes y después del la lesién control. Se observa un cambio de fase inducido
en el ritmo de actividad (zona sin registro que se encuentra a la altura del sefialamiento de la lesién control)

debido a que la lesion control se realizé bajo luz (ver fig. 5 b).
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13.2.2. Parametros generales
Las lagartijas falsamente pinealectomizadas expuestas a condiciones de LO, Liry LL

RESULTADDOS

presentaron, para los parémetros 1, a/p, actividad neta y méxima actividad después de o,

los valores promedio que se muestran a continuacion en la tabla 2.

t | o8 | vidadNeta (n) | Méxima actividad después del inicio de o
i [ 243650265 | 06610260 | 122851244 7285 1621 T
10 [ 230520101 | 07220047 15050377 5704 % 0.852
W 3s° 018" 5203+ 7665+

" Lés valores corresponden a la tnica lagartija con lesién control, que sobrevivid.

13.2.3. Variacién en los parametros respecto de la condicién de intactos.

La lesién control no provocd cambios significativos en las lagartijas, éstas soélo

presentaron ligeras variaciones en los valores promedio obtenidos para los parametros

sefalados, respecto a su condicion de intactas (tabla 3).

i A  TaBLA 3 : :
ccmn = éAﬁIﬁE‘T'ﬁo' “ORG. n:l"r. m ORG. LESION C.bNT:'ﬁO.L
T 24231 .o..se | ” 2?.33 + 0.654 N
s olp 0.56 + 0.105 0.4 + 0.045

i Duracién neta 11.77£2.165 10.07 £ 1.291

Méaxima actividad 6.39t1.63 6.06 + 4.972

T 23.91+0.241 23.95 % 0.191

/o 0.72£0.217 1.45+0.911

Duracién neta 12.01 £ 1.801 15.06 £ 4.05

Méxima actividad 6.5113.25 6.05+ 1.048

64



RESULTADOS

13.2.4. Particularidades

En condiciones de LO, el inicio de la actividad en las lagartijas falsamente
pinealectomizadas varié segun la lagartija, presentandose desde el inicio de la hora del

encendido hasta 2.5 horas aproximadamente, después del encendido de la luz (Fig. 12 a

y b).

HORA DEL DIA
24 12 24
C— C—
DIAS Al .. .. DIAS

SR —
..-::i"':'Trl .
mpleniigntet o
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Fig. 12. Variacién en el momento de inicio de la actividad locomotora después de la lesién control (Fig. 5 b).
Las lineas punteadas indican el encendido de la luz y la linea continua indica la hora promedio del inicio de

actividad en b).
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Debido a que la cirugia se realizé6 bajo luz, fue posible observar el cambio de fase
inducido en el ritmo de actividad, asi mismo se observa un decremento en la magnitud de

la fase activa del animal (Fig. 13).
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Fig. 13. Caso particular del RALM de una lagartija donde se observa un cambio de fase y un
acortamiento en la duracién neta de actividad después de la lesién control (Fig. 5 b). La flecha

muestra el momento en que la lagartija sale de registro y se |e realiza |a lesién control.
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RESULTADOS

rorme

13.3. Efecto de la pinealectomia (pin-x) sobre el RALM

13.3.1. Efecto de pin-x en condicién de Llr (ritmo en libre curso)

La pinealectomia provocd cambios en la expresion del RALM, principaimente en el

periodo del ritmo manifiesto, como se observa en la figura 14.

HORAS DEL DiA
24 24 24

— E —

Fig. 14. Regulacién del RALM de una lagartija antes y después de la pinealectomia (Fig. 5 b; ver también fig.

15). Las lineas rectas indican el ajuste visual de los periodos, al inicio de cada fase de actividad. El valor

exacto de T se comprueba en los periodogramas correspondientes a cada caso (antes y después de pin-x).

&



RESULTADDOS

red PR Tt H L T ey

El efecto causado por la pinealectomia sobre la expresiéon del RALM de las lagartijas en
libre curso provocé que el valor del periodo aumentara en algunos casos y disminuyera en
otros (Fig. 15), y la magnitud neta de variacién del periodo fue desde 0.2 hasta 1.2 h (Fig.

16).
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T
(h)

24
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INTACTO PINEALECTOMIZADO

Fig. 15. Diferencias en el periodo del ritmo en libre curso bajo luz roja tenue antes y después de la

pinealectomla.
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Fig. 16. Magnitud neta de variacién del periodo (IAtl [h]) que mostraron las lagartijas entre el antes y el
después de la pinealectomia.
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Otro efecto causado por la pinealectomia sobre la expresion del RALM de las lagartijas en
libre curso fue que el valor del indice o/p disminuyera significativamente en cuatro

lagartijas, mientras que en otras dos se observé un ligero incremento no significativo (Fig.

17).
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Fig. 17. Efecto causado por la pinealectomia en el valor promedio ( + desv. est.) del

indice a/p en lagartijas sometidas a condicién Lir. P > 0.05.

Un efecto mas causado por la pinealectomia sobre el RALM se observa en la actividad
maxima después del inicio de a. Este punto de maxima actividad se presentd, en

promedio, en una hora distinta, teniendo una diferencia significativa (Fig. 18).

INT. |6.65 e
n(8)
*
PIN-X [5.44 —_—
n(6)
1] 1 2 3 4 5 6 7 8

(h)
Fig. 18. Variacién de la hora promedio ( + desv. est.) en que se presenta la méxima actividad después del

inicio de a como efecto de la pinealectomia sobre el RALM de lagartijas en condicién de Lir. * P < 0.05.
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Por su parte, la duracién neta de actividad de las lagartijas en condicién de Lir presentd

un valor promedio distinto después de la pinealectomia, lo cual fue una diferencia

significativa (Fig. 19).

INT. |13.4 —t
n(@
*
PIN-X 1098 —1— e
0 2 4 6 8 10 12 14 18

(h)
Fig. 19. Efecto de la pinealectomia sobre el RALM expresado en términos del promedio (+ desv.
est.) de la duracién neta de actividad en condiciones de Lir. * P < 0.05.

13.3.2. Efecto de pin-x en condicién de LO

En una condicién de LO (12:12), las lagartijas también presentaron diferencias en los
valores promedio de la duracién neta de actividad entre el antes y el después. La gréafica

muestra los valores promedio con una diferencia significativa (Fig. 20).

NT. [12.14 —_
n (@)
*
AN-X (9.6 —
n(s)
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(h)

Fig. 20. Variacién en el valor promedio de la duracién neta de actividad como efecto de pin-x sobre el RALM

de lagartijas en condicién de LO. * P < 0.05.
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13.3.3. Efecto de pin-x en condicién de LL

RESULTADDE

En condicién de LL también se presentaron efectos de pin-x sobre el RALM, en los tres

casos se presentd arritmia y en uno se observé un aparente splitting durante los primeros

diez dias del registro (Fig. 21).
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Fig. 21. Efecto de la pinealectomia sobre la expresién del RALM en condicién de LL (Fig. 5 c). Las lineas

rectas representan la tendencia de dos aparentes grupos de actividad con distinto periodo (aparente splitting).
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13.4. Expresién del RALM durante la primavera y durante el verano, de lagartijas

intactas y pinealectomizadas

A pesar de que inicialmente no se contempl6é observar variaciones en los parametros de
acuerdo con la estacién del afo, se pudieron detectar algunas diferencias en los RALM’s
de lagartijas intactas y pinealectomizadas entre las estaciones de primavera y verano. En
condiciones constantes de luz roja tenue como en ciclos de luz-obscuridad, se observé
una tendencia general a influir mas durante el verano que durante la primavera, en tres de

los cuatro parametros estudiados.

Una de las diferencias quiza mas notorias se observé por ejemplo, en la relacién o/p, en
donde los valores promedio de primavera, presentaron una variacion respecto de los
valores promedio de verano, tanto en las lagartijas intactas como en las

pinealectomizadas, en condiciones constantes de luz roja tenue (Fig. 22).
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Fig. 22. Diferencias en los valores promedio de o/ antes y después de la pinealectomia, en condicién de Lir de acuerdo a

la estacion del afio. P > 0.05.
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En condicién de LO (12:12), el valor promedio de la duracién neta de actividad fue menor
durante el verano tanto en las lagartijas intactas como en las pinealectomizadas, y la
variaciéon mayor entre estas dos condiciones se dié también durante el verano. Ademas
después del encendido de la luz, las lagartijas intactas y pinealectomizadas mostraron un
pico de méaxima actividad en horas diferentes segun la estacion, la diferencia mayor se

presenté durante el verano.
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14. DISCUSION

14.1. Lagartijas intactas

14.1.1. Ritmo en libre curso

De acuerdo con estudios realizados en otras especies de lacertilios, se han reportado
patrones representativos de actividad locomotora de S. olivaceus y A. carolinensis que
presentan un ritmo con un periodo menor de 24 h en libre curso, mientras que S.
occidentalis presenta también en libre curso, un ritmo con un periodo mayor a 24 h
(Underwood, 2001), semejante al valor promedio mostrado en el presente trabajo para S.

torquatus: T = 24.23 + 0.86.

Se pueden establecer patrones generales con base en valores promedio de periodos en
libre curso, pero la respuesta de cada lagartija varia segln sus propias condiciones
fisiolégicas y ontogenéticas, de manera que podemos encontrar periodos mayores o
menores a 24 h cuando las lagartijas estan en condiciones de libre curso; esto explica el

porqué, de las 17 lagartijas de la especie S. fomuatus estudiadas en el presente trabajo, 6

lagartijas presentaron una t < 24 h, 10 lagartijas presentaron una T > 24 h y sélo una
lagartija present6 una T = 24 h, en libre curso; esto Ultimo, posiblemente debido a que no

se tienen suficientes dias de registro en los que se observe un periodo distinto que

detecte el andlisis por periodograma.

De manera convencional, se considera que los organismos cuyos ritmos presentan
periodos mayores a 24 h son tipicamente diurnos segun la regla de Ashoff (Moore-Ede et

al., 1985), sin embargo, la variabilidad en el valor del periodo del ritmo entre las lagartijas
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colectadas indica que dicho periodo en libre curso, no es constante en esta especie; sin
embargo, esto pudo ser producto del estrés inducido por el cautiverio. La variabilidad en el
periodo del ritmo en libre curso es de esperarse en animales que no son criados con el

estricto control que sucede con las especies criadas en bioterios.

El valor promedio del indice a/p = 0.56 + 0.02 indica que, de manera general, las lagartijas
tienen una actividad intensa (por encima del valor promedio durante casi un tercio del
dia). Sin embargo la actividad neta tuvo un valor promedio de 11.76 + 0.52 h. Esto
significa que la fooma en que fue considerada la magnitud de a no es directamente
proporcional a la actividad total que presenta la lagartija en un ciclo, sino que se refiere a

la actividad presente por encima del valor promedio indicado por la curva de actividad.

El pico de méxima actividad observado en el ritmo en libre curso, se presentd
aproximadamente 6 horas y media después del inicio de actividad. Esta fase es
semejante a la observada bajo la influencia de los ciclos de luz-obscuridad, lo que pudiera
estar relacionado con un lapso de tiempo en el que, la mayor actividad esta presente y la
blusqueda de alimento es mas eficiente para la lagartija en su medio natural. Sin embargo
es importante recordar que las condiciones de laboratorio, distan significativamente de las
condiciones naturales, en las cuales el animal presenta porciones de tiempo en que se
encuentra mas activo por la busqueda de alimento, defensa del termritorio, asoleo, etc.
Estas fracciones de tiempo se definieron asi: de 10 a 12 a.m. y de 4 a 6 p.m., de manera
general (observaciones personales); por lo que existen variables no consideradas en este
estudio, que pudieran influir sobre los momentos en que se presenta la maxima actividad
en esta lagartija, como el efecto del estrés por el cautiverio, la manipulacién, el cambio de

dieta, la indistincién de sexo, etc.
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14.1.2. Efecto de la luz constante

Como respuestas a condiciones de LL, se presentaron patrones de arritmia con un caso
particular de expresion parcial del ritmo. Se observé que, después de ser sometido a
condiciones constantes de luz, una de dos lagartijas presentd un ritmo con fase inestable
y periodo variable en distintos segmentos del registro. Sin embargo, de manera general
podemos decir que las dos lagartijas presentaron como respuesta a esta condicién, un

patron de amitmia.

Es posible que, si diversos osciladores contribuyen al ritmo y que, en condiciones
constantes, ellos se desacoplan y oscilan libremente de manera independiente, el ritmo
manifiesto no pueda verse como un ritmo circadiano coherente. El reloj que conduce el
ritmo puede funcionar, pero los eventos ritmicos que controla, pueden desacoplarse
desde el reloj, a fin de que no se vea como un ritmo evidente (Revisado en Moore-Ede,
1982). O bien, probablemente éste sea el caso en el que se muestra el efecto del
marcapasos responsable cuando detiene su curso (aunque esto Uitimo no se ha

comprobado).

Cabe senalar que en este trabajo la intensidad de la luz utilizada en el laboratorio fue
menor a la que puede proporcionar el sol en un dia despejado, sin embargo la falta de
ciclicidad en la exposicion a la luz puede ser mas importante que la intensidad de la
misma. Lo anterior sugiere un nuevo disefio experimental en dénde explorar intensidades

luminosas més bajas y asi detectar el umbral como causa de arritmia.
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14.1.3. Sincronizaciéon

El ritmo de actividad locomotora de algunas lagartijas intactas bajo condiciones de ciclos
de luz-obscuridad (12:12) muestra que la actividad comienza poco después del encendido
de la luz y se mantiene a lo largo de la fotofase. Sin embargo, el apagado de la luz induce
subitamente al término de la actividad, lo cual parece indicar que el ciclo LO enmascara la
magnitud real del periodo de actividad (p. ej. figs. 7 y 13). Esto permite especular que en
condiciones de una magnitud de fotofase mayor, esperariamos se expresara, la magnitud
real del periodo de actividad que presumiblemente es mayor y por consecuencia el
periodo del ritmo, también. Lo que a su vez estaria de acuerdo con la regla de Ashoff, en
el sentido de que pudiera tratarse efectivamente de un organismo diumo por tener un

periodo mayor a 24 h.

Sin embargo, ni la regla de Ashoff, ni el hecho de que algunas lagartijas pudieran cumplir
esta regla, impide que algunas otras lagartijas presenten una magnitud menor en su
periodo de actividad (como sucede con algunas lagartijas aqui estudiadas), pues, como
ya se ha dicho, posiblemente, el periodo del ritmo en libre curso, en esta especie, no sea

constante.

La distribucién de la actividad a lo largo de la fotofase presenta un pico poco después de
las seis horas de haber iniciado «. Esta fase de maxima actividad es semejante a lo
observado en condiciones constantes de iluminacién con luz roja tenue, lo que hace
suponer que esta fase estd regulada por el mecanismo de control circadiano de la

lagartija.
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14.2. Falsa pinealectomia

La falsa pinealectomia no produce efectos significativos en la mayoria de los animales
sometidos a este tratamiento, lo que hace suponer que si el ojo parietal en esta especie
representa un oscilador independiente, como en el caso de la iguana verde (Tosini y
Menaker, 1998), no tiene una influencia trascendental en la regulacién circadiana del

periodo del ritmo de la actividad focomotora de la lagartija S. forguatus.

La influencia de la falsa pinealectomia sobre el periodo del ritmo fue indistinguible (Fig.
11). Pese a que, de manera general, no existen diferencias significativas en la magnitud
de a del ritmo en libre curso, se observ6, en una de las cinco lagartijas falsamente
pinealectomizadas (Fig. 13), que después de dicha cirugia, la magnitud de a se acorta sin

observarse un cambio significativo en el periodo del ritmo.

De manera igualmente particular, se observé que en otra lagartija (de las cinco), el inicio
de actividad con respecto al encendido de la luz, se presenta aproximadamente dos horas
y media después; lo que hace suponer que el ojo parietal ademas de tener posibles
funciones en los mecanismos de regulacién térmica y reproductiva, también pudiera estar
involucrado en la regulacién de la fase del ritmo de actividad locomotora durante la

sincronizacién (Fig. 12 b).

14.3. Pinealectomia

El efecto de la pinealectomia sobre el ritmo de actividad locomotora en S. fomquatus se

observé principalmente en el cambio del periodo del ritmo en condiciones constantes de
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luz roja tenue, indicando que la glandula pineal en esta especie no es el oscilador que
controla el ritmo de actividad locomotora, pero que tiene influencia sobre la velocidad
angular del oscilador que controla el ritmo de actividad; ya que después de la
pinalectomia, el periodo del ritmo se acorta o se alarga entre los distintos animales
revisados. Sin embargo, la tendencia de acortamiento o alargamiento no es siempre la
misma, y sin tener al parecer, relacién con el valor del periodo previo a la lesién. Estos
resultados son semejantes a los observados por otros investigadores (Underwood, 1977,
1981; Tosini y Menaker, 1998; Foa, 1991; Bartell ef al., 2004). Lo mismo se observa en
las lagartijas S. occidentalis y P. sicula (Underwood, 1983, 2001). Al comparar estos
resultados con los obtenidos en otras especies, existen diferencias importantes ya que la
pinealectomia abole el ritmo de actividad locomotora en la lagartija A. carolinensis
(Underwood, 1983 y 1989), en las aves P. domesticus (Gastén y Menaker, 1968), y P.
oryzovoria (Gaston y Menaker, 1968; Ebihara y Kawamura, 1981) y en la lamprea
Lamprea japonica (Morita ef al., 1992), mientras que en otras especies no tiene un efecto
notable (Janik y Menaker, 1990; Tossini y Menaker, 1998). Sin embargo, en algunos
organismos del género Sceloporus, se ha observado arritmia después de la pinealectomia

(Underwood, 2001).

La participacién de la glandula pineal en la organizacion del sistema circadiano en los
reptiles iguanidos, entre los que se incluye la familia Phrynosomatidae (Scelopéridos),
parece ser periférica a la de un oscilador central posiblemente localizado en el
hipotalamo, regién homéloga al NSQ de vertebrados. Se ha observado que en la iguana
del desierto D. dorsalis, la lesién del NSQ abole el ritmo de actividad locomotora (Janik y
Menaker, 1990) como sucede en otros lacertilios tales como la lagartija del viejo mundo P.

sicula (Minutini ef al., 1995).
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En el presente trabajo, la pinealectomia no abole el ritmo de actividad locomotora, por lo
que es recomendable practicar otro tipo de lesiones tales como la enucleacién ocular o
lesiones directamente a la region homéloga al NSQ para saber si alguna de estas

estructuras es el (0 son los) marcapasos que controla(n) el ritmo de actividad locomotora.

14.4. Efecto de la pinealectomia en distintas épocas del afio

Si bien, originalmente no se tenia contemplado en este protocolo estudiar diferencias
estacionales, estos resultados sugieren que la glandula pineal puede tener una
participacion con intensidad variable a lo largo del afo sobre la organizacion del sistema
circadiano en la lagartija S. foguatus, pues tanto en condiciones constantes de luz roja
tenue como en ciclos de luz-obscuridad, existe una tendencia general a tener mayor
influencia sobre tres de los cuatro parametros estudiados durante el verano. Un efecto
semejante ha sido observado en la lagartija del viejo mundo P. sicula (Innocenti et al.,

1994, 1996).

Estos resultados pueden estar relacionados con diferentes estados metabdlicos y
hormonales de la lagartija, sin relacién alguna con la glandula pineal, o bién, con el estado
reproductivo de esta especie. Ademas, cabe aclarar que en este trabajo no se control6 la
edad ni el nimero de hembras y machos que, de acuerdo con la época del afio, se
encontraban en una u otra etapa de su estado reproductivo, y esto pudo influir en los

resultados.

La forma en que puede estar involucrada la glandula pineal sobre la regulacion del ritmo

de actividad locomotora es probablemente mediante la respuesta fotoperidédica que
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pudiera tener esta especie. Actualmente se carece de informacién sobre una posible
relacién entre la induccién fotoperiédica de la reproduccion y la participacion mayor o
menor de la glandula pineal sobre la regulacion del sistema circadiano. Por lo que queda
abierta la posibilidad de poner a prueba la hipétesis de que existe una correlacion entre
estas dos variables. Es probable también que la diversidad de resultados observados por
Underwood durante varios de sus estudios, donde después de la pinealectomia algunos
animales son arritmicos y otros no, se deba a la época del afio en que realizé los

experimentos.

14.5. Interpretacién ecolégica

La influencia mayor o menor de la glandula pineal sobre la organizacién circadiana podria
estar determinada por las variaciones estacionales en el fotoperiodo y la temperatura.
Estudios realizados por Hyde y Underwood (1993), sugieren que, es la relacién de fase
del ritmo de melatonina con el resto del sistema circadiano, lo que pudiera tener una
influencia sobre la relacién endécrina de la reproduccion estacional. Si bien los resultados
de este trabajo son insuficientes para una interpretaciéon mas completa, es importante
mencionar que la participacion de los distintos osciladores presentes en el sistema
circadiano de los reptiles lacertilios e iguanidos, parece tener una plasticidad tal, que la
jerarquia entre los distintos osciladores sea variable dependiendo de la época del afio y
de la edad del animal (Tosini ef al., 2001).
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15. CONCLUSIONES

1. Enlalagartija S. forguatus, la glandula pineal no es el marcapasos que controla el

ritmo de actividad locomotora.

2. En la especie S. torquatus, la glandula pineal sélo tiene influencia en la velocidad
angular del oscilador que controla el ritmo de actividad locomotora, ya que al
parecer tiene una participacion periférica en la organizacion del sistema

circadiano.

3. La variabilidad en el valor del periodo del ritmo en libre curso indica que en esta

especie dicho valor no es constante.

4. La respuesta de esta especie a la condicién de luz constante usada en este

trabajo, fue la arritmia.

5. La falsa pinealectomia (parietalectomia) no tiene influencia trascendental en la

expresion de la actividad locomotora de la lagartija S. torquatus.
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Ablacién
Amplitud

Cambio de fase

Control de fase
Curva de respuesta de fase

Elemento pasivo

Fase

Fotoperiodo
Fotoperiodo esqueleto

Fotorreceptor

Frecuencia

Oscilacién espontdnea o libre curso

Oscilador maestro o primario
Oscilador secundario o esclavo

Ritmo circadiano

Ritmo en libre curso

Ritmo endégeno

GLOSARIO DE TERMINOS

Extirpacién quirirgica de un érgano, gldndula o una parte del cuerpo.

Diferencia entre el maximo (o minimo) y el valor medio en una oscilacién
cosenoidal.

Desfasamiento Gnico de una oscilacién a lo largo del eje de tiempo, puede
ocurrir instantdneamente o después de algunos ciclos transitorios.

Control del periodo y de la relacién de fase de un ritmo por un Zeitgeber.

Forma gréfica que indica la cantidad y la direccidn de un cambio de fase
inducido por un estimulo, el cual depende de la fase a la cual el estimulo es
aplicado.

Sistema efector que actla como componente dentro de un sistema bioldgico,
que no es capaz de generar oscilaciones auto-sostenidas y es ritmico, sblo si es
forzado por una oscilacion proveniente de otro elemento del sistema circadiano.
Estado instantdneo de una oscilacién dentro de un periodo.

Duracién de la luz durante un ciclo LO.

Cuando un fotoperiodo completo de sincronizacién se mih.tyepordmpmu
discretos de luz presentados en la fase de transicién de iluminacién

Neurona especializada capaz de detectar la presencia de radiaciones
en la banda de luz visible. Si se encuentra localizado en la
retina es llamado F. retinal, si se encuentra fuera: F. extrarretinal.

Reciproco de un periodo.

Entidad funcional capaz de auto-sostener oscilaciones las cuales sincronizan
con oftros ritmos.

Funcién neural o enddcrina que, a través de osciladores, puede transmitir
informacién de periodo y fase asi como sincronizar ritmos en un tejido blanco.

Estado de un ritmo circadiano en condiciones constantes, esto es, en ausencia
de agentes sincronizadores (Zeilgebers).

Centro generador de un ritmo determinado

Estructura marcapasos
Centro generador de un ritmo determinado que estd bajo el control de un
oscilador primario. Sus oscilaciones generalmente tienen menos estabilidad y

persistencia que las de un marcapasos, no estd sincronizado directamente por
un zeitgeber, y no necesariamente sincroniza a otro oscilador.

Extirpacién del ojo parietal.
Intervalo de tiempo entre las repeticiones de una fase definida del ritmo.
Ritmo biolégico auto-sostenido que en libre curso (condiciones constantes)

presenta un periodo aproximado de 24 h, y que en el ambiente natural de los
organismos es normalmente sincronizado también, a un periodo de 24 horas.

Ritmo enddgeno con periodo aproximado a 24 h que se expresa bajo
condiciones constantes de obscuridad.

Ritmo auto-sostenido generado dentro del organismo.
por
). Durante la sincronizacién las frecuencias de dos osciladores son

(Zeitgeber
las mismas o miitiplos integrales de cada uno.

Oscilacién forzada ambiental la cual sincroniza un ritmo biolégico auto-
sostenido.
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