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RESUMEN 

1 Se investigó el ritmo de actividad locomotora (RALM) en cinco grupos de 
acociles juveniles de 1 a 20 semanas· de edad post eclosión en condiciones de 
00 (Oscuridad constante) y LO (Luz-Oscuridad 12:12). 

2 El porcentaje de animales que mostró un ritmo circadiano manifiesto, fue 
menor en los grupos de animales más jóvenes, aumentando hasta un 95 o/o en 
los animales de 20 semanas de edad.Lls parámetros del ritmo en los cinco 
grupos observados fueron "t: = 24.9 hs; 23.8 hs; 23.4 hs; 24.5 hs y 23.9 hs. La 
relación actividad/reposo = 0.65, 0.7, 0.76, 0.75 y 1.0. En los grupos más 
jóvenes el RALM mostró una fase más inestable, la cual se estabilizó en 
animales de 20 semanas de edad. 

3 Se observaron casos en los que el RALM mostraba una posible coordinación 
relativa interna durante la oscilación espontánea. 

4 La respuesta al fotoperiodo fué variable en los diversos grupos, siendo 
mayor para el primer intervalo de edad(! a 5 semanas). Durante la exposición 
al fotoperiodo en los organismos más jóvenes, parece existir un fenómeno 
de enmascaramiento. Por ora parte, el pico exógeno de actividad no fue claro 
en ninguno de los grupos examinados. 

5 Debido a los fenómenos observados, se discute la presencia de diversos 
osciladores responsables de este ritmo. 



INTRODUCCIÓN 

1.- G!'lNERALIDADES SOBRE LOS RITMOS BIOLÓGICOS 

En los seres vivos se presentan cambios periódicos en los fenómenos 

f1slci6glcos. Estos cambios coinciden tanto con los ciclos luz-oscuridad del medio 

ambiente (fotoperfodo), que tienen un periodo de 24 horas y que son una consecuencia 

de la rotación dela tierra, como con los cambios cícllcos en la longitud de la fase lumlnosa, 

que son dependientes de la traslación de la misma o con los cambios cfcllcos de los 

movimientos lunares. Durante la evoluclón de los seres vivos, estas manifestaciones 

cfcllcas, han llegado/do a ser una caracterfstlca endógena de todos los seres vtvos que 

les permite adaptarse a los cambios cfcllcos externos. 

Asf todos los seres vivos presentan una conducta endógena de relación 

temporal con un periodo cercano a un evento geodlnámlco. Lo anterior determina que se 

encuentren ritmos endógenos con un periodo cercano a lu duración del día -ritmos 

clrcadlanos·, ritmos con un periodo menor a las 19 horas -ritmos ultradlanos- o bien ritmos 

con un periodo mayor a las 29 horas ·ritmos lnfradlanos·. Esta clasfflcaclón se hlzo 

basándose en la frecuencia de eventos dcllcos, la cual como es sabido, representa la 

Inversa del penado (Halberg 1960). 

Desde hace muchos años los estudiosos de este tipo de eventos cfcllcos se 

preguntaban si estos fenómenos Internos se podrían presentar únicamente cuando los 

organismos estaban bajo el efec10 de cambios cíclicos ambientales. Esta pregunta fue 

contestada en el siglo XVIII mediante las observaciones hechas por el astrónomo Jacques 

de Malran en 1729 al observar el movimiento de las hojas de la planta Mimosa pUdica. 

Este clentfflco observó que aún bajo condiciones constantes de oscuridad, ocurrfan 

dichos cambios pero con un periodo Independiente y ligeramente diferente al que se 

presentaba en un ambiente cíclico di arlo. Sin embargo e! estudio formal sobre los cambios 

periódicos bajo condiciones amblentales constantes no fue retomado sino a principios 

de nuestro siglo por Augusto Foral, el cual observó y señaló que los organismos 

presentaban una memoria temporal, es decir, la existencia de una naturaleza endógena 



de los fenómenos periódicos de los seres vivos. Más tarde, de manera Independiente, 

Investigadores como Bünnlng (1935, 1963), Halberg (1959, 1960, 1967), Aachoff (1954, 

1969, 1974) y Plttendrlgh (1960, 1961), a través de una gran cantidad de expartmentos, 

demostraron la capacidad de los organismos de medir el tiempo (Relnberg, 1974 y 

Smolansky, 1972). 

De esta manera surgió la idea de la existencia de un •·relej blológlco endógeno" 

en todos los seres vlvos e inclusive en las bacterias. capaz de ser sincronizado por ciclos 

ambientales externos. Es decir, un organismo expunsto a condiciones ambientales 

periódicas presenta cambios flslológlcos y conductua!es con un periodo correspondiente 

al que le impone el ambiente en que se encuentra; sin embargo si estas variaciones 

externas se suspenden manteniéndose constantes, los organismos seguirán presentando 

variaciones c(c!lcas con periodos semejan1es, mas no Iguales a las que les Impone 

normalmente el ambiente. A esta capacidad de osclfar de manera espontánea se le 

denomina en Inglés 'free runnlng", que en adelan1e será mencionado en este trabajo como 

oscilaclón espontanea. 

La manera en que ha sido descrito el funcionamiento del ''reloj blológlco", difiere 

entre los investigadores que se han dedicado al estudio de estos fenómenos. Algunos 

como Aschoff (1981) y Plttendrigh (1981), señalan la existencia de sistemas marcapasos 

Jerárquicos o centrales responsables de la coordlnaclón temporal de las diferentes salldas 

oscllatorlas, en tanto que para otros autores como Halberg y Aelnberg {1967), el reloJ es 

un resultado de la Interacción de múltlples procesos lislológicos oscl!atorlos acoplados 

mediante estructuras que solamente se llmi1an al ajuste de fase entre los diversos 

osclladores. 

Al parecer los factores flslcos externos más Importantes capaces de sincronizar 

al "reloj blo!6glco" san la luz y la temperatura. Lo anterior se hace evidenle cuando a un 

organismo que presenta un ritmo circadlano. bajo condiciones ambientales constantes, 

se le expone a un régimen de luz-oscuridad cfcllco de 24 horas (L12:012) o a un 

termoperlOdo cíclico (TI 12hs:T2 12hs). este lndlvfduo 1enderá a manifestar un ajuste al 

cicla Impuesto. 



Las variaciones cfcllcas de factores amblentafes capaces de Influenciar la 

expresión de los ritmos clrcadlanos, reciben el nombre de "Zeltgeber'' (señal de tiempo), 

término acuñado por Aschoff en 1954, que en este trabajo será en adelante mencionado 

como slncronlzador. 

Mientras el ciclo luz-oscuridad y el clclo de temperatura son las señales de 

tiempo más Importantes en muchas especies de vertebrados e Invertebrados, otras 

señales han mostrado jugar et mismo papel. Por ejemplo, el sonido, señales sociales y 
ciclos alimentarlos. han mostrado ser capaces de sincronizar rftmos clrcadlanos en 

diferentes especies de vertebrados (Moore-Ede, 1981). 

CARACTERÍSTICAS GENERALES DE LOS OSCILADORES CIRCADIANOS 

las prlnclpales r.aracterfstlcas de un oscllador de naturaleza endógena deben 

ser. por una parte Ja capacidad de presentar oscllaclón espontánea. Es decir, que aún 

después de haber Interrumpido las variaciones ambientales a las que estuvo sujeto. la 

manifestación del oscilador permanezca con un periodo cercano pero Independiente al 

del slncronlzador. Esta característica debe perdurar durante muchos clclos. En segundo 

lugar debe ser slncronlzable a un perlado externo Impuesto, ya sea a través de luz y/o 

temperatura, por ser estos los factores ffslcos con más Importancia en el proceso de 

sincronización. 

Un ritmo en oscllaclón esponlánea, ante la apllcacfón de un slncronlzador cfcllco 

fuerte, puede mostrar un periodo que se acople lentamente al del sincronlzador. El 

acoplamiento puede o no ser Inmediato, dependiendo de la tase en que sea aplicado el 

slncronlzador. SI la fase entre el ritmo en oscilación espontánea no coincide con la fase 

del slncronlzador, se observaré una tendencia al acoplamiento a lo largo de varios ciclos 

transitorios (Enrlght, 1981 ). Esto permitirá al ritmo acoplarse completamente al 

slncronlzador. El hecho de que la sincronización no se obtenga con un ciclo ambiental 

dado (slncronlzador débil), no significa que dicho ciclo en partfcular, no sea un agente 

slncronlzador potencial. pues para ello requiere ser explorado en una ampl'8 variación en 

Intensidad y en el régimen en que es presentado. Sin embargo un slncronlzador puede 

sincronizar un rftmo sólo si su periodo es muy cercano al del ritmo en oscilación 



espontánea (pero no Idéntico). Mientras que un slncronlzador fuerte. puede ser débil, si 

la frecuencia en la oscilación está suficientemente reducida, es decir, fuera del ranga do 

sincronización. Por lo anterior, un ritmo se puede manifestar con su periodo semejante al 

que presentaba en oscilación espontánea cuando es sujeto a un slncronlzador débll. La 

frecuencia, sin embargo. está modulada por las señales del sincronlzador a través del cual 

cruza dicha oscilación. Este fenómeno es conocido como Coordinación Relativa (Van 

Holsl, 1939: Aschoff, 1981). 

Para asegurar que el estímulo c!cllco apllcado presenta un efecto slncronlzador. 

es indispensable que al Interrumpirse el estfmulo, la osc\laclón espontánea continúe a 

partir de la última fase del ciclo slncronlzador, lo que garantiza una completa 

sincronización. 

La manifestación del oscilador durante la oscllaclón espontánea puede mostrar 

compensación a la temperatura Es decir. el periodo de oscilación no variará aún bajo 

condiciones extremas de temperatura dentro de los trmltes de tolerancia del organismo. 

Lo que se verá expresado en un 010 aproximadamente .:: 1. Por último debe presenlar 

cambios de fase durante la oscilación esponlánea, al someterse a perturbaciones 

discretas de estimulas externos como lo son la luz, la temperatura, la presión etc. Los 

cambios de fase representan la sensibilidad diferencia! del sistema a través de un ciclo 

circadlano: (El ciclo circadiano lo podemos definir como tiempo circadiano (TC) en el cual 

TC= rff. donde r= periodo del ciclo Interno y T == periodo del slncronlzador), cambios 

de fase que serán de diferente magnitud de acuerdo con la sensibilidad del slslema 

clrcadlano. Esta senslbilidad es diferente a lo largo de un ciclo circadlano. presentándose 

fases del ciclo totalmente lnsenslbltis a la perturbación. A la mitad del ciclo desde un TC =O 

a unTC ~ 12 se le conoce como dfa subjettvo en el programa de oscilación; y alTC= 12 

al TC=O es conocido como noche subJettva (Plttenclrigh, 1981a). En general la mayor 

sensibilldad del sistema circadiano se suele encontrar en la noche subjetiva del animal. 

Esla sensibilidad diferencial a través del clclo circadiano. permite conslrulr lo 

que se conoce como la Curva de Respuesta de Fase, que es la representación gráfica de 

los cambios de fase que presenta la oscilación esponlánea cuando se ha dado un pulso 

de un factor slncronizador en diferentes horas del tiempo circadiano. ya sea durante el 



dfa subjetivo o durante la noche subjetiva del organismo on cuestión. (Enrlght, 1981). Es 

decir, es una descripción del curso temporal de la sensibilidad del marcapaso a los 

slncronlzadores {Plttendrlgh, 1981 a). 

11.· ONTOGENIA DE LOS RITMOS BIOLOGICOS 

Se entiende por ontogenla como la historia del clclo de vida de un Individuo 

desde la fertlllzactón del óvulo hasta la muerte. Esto comprende la edificación 

anatomo-flslológlca a partir de la fertillzaclón del óvulo. la mRduraclón funciona! de sus 

sistemas conductuales, homeostátlcos y reproductores además del decaimiento de estos 

slslemas a lo largo de la edad hasla la muerte. En un organismo que muestre rllmlcldad 

clrcadlana, la ontogenla de una función rltmlca particular es muy probable que Incluya la 

aparición de estos procesos cíclicos asr como los cambios en su control (Oavls, 1981 ). 

la ontogenla de los ritmos clrcadlanos debe, sin embargo, Ir más allá de 

catalogarlos diferentes ritmos que posee un organismo y sus cambios ontogénlcos. los 

dHerentes sistemas clrcadlanos no san Independientes los unos de los otros. Asf sean 

controlados por un solo marcapaso clrcadlano o por varios. Los ritmos evidentes se 

encuentran organizados temporalmente uno con respecto a los otros yel medio externo. 

Cuando animales adultos son mantenidos en un ambiente con un slncronlzadar 

fuerte, como un ciclo luz-oscuridad do 24 horas, cada ritmo clrcadlano en el organismo 

asume una relación estable con el slncronlzador. Una consecuencia obvia es que varios 

ritmos clrcadlanos asumen una relación de fase estable con los demás (Moore-Ede 1981). 

Los marcapasos, las vfas al ritmo manmesto y los mecanismos de slncronlzaclón son 

todos parte del "sistema clrcadlano" que sustenta no solamente la organización temporal 

Interna de numerosas funciones sino también, la capacidad del organismo para medir de 

una forma precisa y adaptativa el paso del tiempo astronómico 

Por lo anterior la ontogenla del sistema clrcadlano debe lnclulr los mecanismos 

par medio de los cuales el sistema emerge y se organiza. Los procesos que guían esta 

emergencia asr como las causas y efectos de la pérdida de organización durante el 

envefeclmlento (Davls, 1961). En el estudio del desarrollo de los ritmos clrcadlanos se 



deben tomar en cuenta características Importantes como son el perlado, la amplltud, la 

estabilidad de la fase y la capacidad de slncronlzacl6n. Durante el desarrollo, las diferentes 

funciones so llegan a organizar en el tiempo. Los acontecimientos descriptfvos de cómo 

ocurre esto (gradual o abruptaniente, en la misma o diferente forma para cada ritmo; 

mediante cambios en una o en todas las formas del ritmo, cambios de fase, amprttud ele.) 

constituyen los elementos viables para el estudio de la emergencia de los ritmos 

circadlanos. 

Parece ser evidente que la ritmlcldad clrcadiana de los vertebrados es un 

fenómeno postnatal (Davls, 1980). En muchos rilmos estudiados, se observa falla de la 

rltmlcldad en una edad postnatal temprana para posteriormente presentarse con un 

carácter clrcadlano. La ausencia de los ritmos prenatales y postnatales tempranos puede 

ser debido en parte a la falta de intentos por descubrirlos. El desarrollo del embrión y del 

feto están sujetos lncuestlonabtemente a un ambiente rftmlco Intrauterino, no sólo debido 

a los ritmos normales de la madre adulta como la actividad motriz y la temperatura, sino 

además por una serle de factores hormonales placentarios que se liberan rftmlcamente 

(Sellnger y Levltz. 1969). 

Aunque la mayoría de los estucUos en la ontogenia de los ritmos clrcadlanos han 

sido realizados en vertebrados (Oavls, 1981). Se han llevado a cabo algunosexperlmentos 

en modelos de Invertebrados tanto en crustáceos como en insectos (Fan/ul-Moles, 1987, 

Fanjul·Moles y col. 1992 .. Fuentes pardo y coi, 1992, Paga 1990). 

!ti. RITMOS CIRCAOIANOS OE INVERTEBRADOS DURANTE lA ONTOGENIA 

Page (1990), en Investigaciones reallzadas sobre el ritmo de actividad 

locomotora en ninfas de la cucaracha Leucophaea maderae, encontró que las 

propiedades del sistema clrcadlano parecen estar moduladas por el ambiente fótlco al 

cual están expuestos durante su desarrollo post-embrionario. Según este autor, loanterlor 

parece demostrar que las Investigaciones sobre el desarrollo posl·embrional de la 

organización clrcadlana, pueden ser útiles para entender la ontogenla en los sistemas 

neurales Involucrados en los reloJes blológlcos. 



En los estudios sobre la ontogenla de la actividad locomotora en ninfas de 

Leucophaea, se ha demostrado que una clena cantk1ad de organismos en estadios 

larvales exhiben un ritmo de actividad locomotora similar al adulto, al ser registrados 

durante varios días bajo condiciones constantes de oscuridad y temperalura (Paga y 
Block, 1980). Sin embargo una gran cantidad do estos organismos muestran arritmia, 

reflejando la poslbllkfad do la ausencia de un sistema mcrcapaso funciona! o bien 

simplemente que la sallda del marcapaso hacia el ritmo manifiesto esta desacoplada. 

Además, es frecuente encontrar periodos de Inactividad Intercalados con periodos de 

actividad. que al reanudarse muestran la fase esperada desde el momento en que se 

Interrumpió el ritmo (Pago, 1990 a; Paga y Block, !980). 

Al someterlos a experimentos con fotoperlodo 12:12, estos organismos 

mostraron sincronización. Esto indica que el marcapaso de la cucaracha puede ser 

sincronizado por luz desde etapas postembrlonarlas tempranas. Sin embargo, el ritmo 

motor de este animal na parece estar lnfluJdo por la sincronización materna ni por la 

temperatura. 

El estudio de ritmos controlados par el sistema circadlano, como san los ritmos 

de actividad locomotora, ha permitido seguir un desarrollo a t"Bvés de toda la ontogenla 

de algunos lnvenebradas (Paga y Block. 1980; Yagl y Loher. 1986) asf coma de algunos 

venebrados (Davls, 1981). Por lo que se han podido hacer manifiestas las modfffcaclones 

del sistema clrcadiano hasta mostrar las caracterfsticas de la organización anatómica y 

flslalóglca del sistema marcapaso en adultas. Lo anterior proporciona un fundamento en 

el que se puede basar la exploración de la flslo.logfa del desarrollo (Paga, 1990). 

Las características de la organización temporal de diferentes ritmos 

locomotores, han sido observadas en Insectos hemlmetabalos. Algunos ejemplos son el 

grillo Tel/eogrlflus commodus (Yegi y Loher, 1986: Wfedenmann, 1988), el grlllo 

Gri/lus b/mscu/stus (Tomloka y Chiba, 1988) yAcheta domes"c• (Nowoslelskl y Patton, 

1963; Woodring y Clifford, 1986). Es los estudios se han enfocado a conocer silos estadios 

larvales de estos Insectos exhiben un ritma clrcadlano de actividad que puede ser 

sincronizada par luz, y si paseen un sistema marca paso difer1mclado. A pesar de que el 

ritmo en los que lo presentan. no sea tan robusto como el expresada por las adultos y 



sus carncterfsttcas de fase y periodo sean diferentes. Una posible explicación a los 

resultados obtenidos por los autores mencionados. es que el sistema marcapaso está 

presente en todos los individuos. Pero la expresión del ritmo varía entre los organismos 

en tiempos distintos como consecuencia de un acoplamiento variable en el sistema 

marcapaso y la actividad locomotora. Esto podría Indicar un poslble acoplamiento 

humoral o neurohumoral que requiera de tiempos postembrlonar/os para la maduración, 

(Paga, 1990). 

Fanjul-Moles y col. (1987), medfanle estudios en la ontogenla del ritmo 

electrorretlnográflco (ERG) de diversas especies de acocn (Procambarus clrukil, P. 

diguetti y Cambaref/us montezumaa}. demostraron que en lc.s primeros estadios (O a B 

días postecloslón) sepod!a observar un ritmo de amplitud de ERG de frecuencia ultradlana 

con periodos que oscilan entre 15 minutos a 4 horas. En tanto que en animales mayores 

se observaba un Incremento progresivo en el periodo de los ciclos, hasta mostrar 

alrededor de los 30 dfas postecloslón un ritmo con caracterlsticas clrcadJanas. aunque 

muy d~erente aún al mostrado por organismos adultos (las principales diferencias se 

notaban en la fase. el periodo, la amplitud y la relación noche.cJia). Los resultados de estos 

autores sugieren que la emergenda del ritmo ERG resulta del acoplamiento de osciladores 

de alta frecuencia (ultradlanos), particularmente aquellos con periodos de 4 horas. Este 

acoplamiento podría depender de la acción de neurosecreclones liberadas por el 

complejo órgano X-Glándula sfnusal que a su vez se encuentra controlado por estrucluras 

centrales, estructuras que requieren un cierto tiempo de maduración postnatal para 

manifestar su funcionaUdad. 

IV.- RITMO DE ACTIVIDAD LOCOMOTORA 

Debido a Ja facilidad relativa de su detección. una gran cantidad de estudios 

conductuales se han llevado a cabo en registros de ac:ividad locomotora (Brady, 1974) 

generalmente durante la caminata, la carrera, la natación o el vuelo. La Importancia que 

presenta este tipo de conducta en la cronobfología. es que en la organización temporal 

puede ser estudiada en un solo Individuo, sin la complejidad de Interacciones que conlleva 



un ritmo poblaclonal, como sucede por ejemplo en los ritmos de emergencla de pupas 

en algunos Insectos. Por otra parte, los registros lndlvlduales reflejan cambios clrcadlanos 

fundamentales que tienen lugar en el sistema nerviosa central (SNC), (Brady, 1981). 

Se han llevado a cabo una gran cantidad de estudios sobre actividad locomotora 

en diversos Phyla de Invertebrados. Esta conducta Implica que además de su origen 

neural, los distintos anlmales efectúan esta actividad locomotora r/tmlcamente con 

d~erentes propósitos adaptativos. En la naturatezn, esta respuesta está determinada 

como una manifestación directa a la estlmulaclón externa, como es la disminución o el 

aumento en la Intensidad de la luz (Buck, 1937; Tychsen y Fletcher, 1971), el cambio de 

la temperatura ambiental {Hawking, Gammage y Worms, 1965), los olores y los 

movimientos visuales entre otros (Brady, 1972b). 

Por otra parte, en estudios de laboratorio, bajo condiciones de estfmulos e una 

Intensidad constante (p. ej. Humlnaclón u oscuridad etc.), cualquler actividad locomotora 

debe ocurrfr bien, como un resultado Interno de cambios "motlvaclonales" en los umbrales 

para estos estímulos en particular, como consecuencia de la expresión del ritmo 

endógeno, o como el resultado de la excitación nervlosa o la deslnhlblcl6n que libera la 

mencionada actividad espontánea {Brady, 1981 ). 

V.- RITMO CIRCADIANO DE ACTIVIDAD LOCOMOTORA (RALM) EN EL ACOCIL 

El ritmo de actividad locomotora en el acocil adulto, obtenido en condiciones 

de LO, muestra una forma bimodal, donde una corta cantidad de movimiento se expresa 

en el momento del encendido de la luz (pico de encendido) y generalmente un periodo 

més largo de actividad que sucede un poco después del apagado de la luz (Paga y 

Larlmer, 1975), esto represente la actividad rltmlca de los diferentes apéndices 

ambulatorios del anlmal. El pico de actividad correspondiente al apagado, parece qua es 

de carácter endógeno y exhibe las propiedades y características de los ritmos clrcadlanos, 

mientras que el pico de encendido es provocado por el Inicio del fotoperlodo, su carácter 

es exógeno yla activación del mismo parece llevarse a cabo por via ret!nal (Paga y Larlmer, 

1972; Chapple, 1960). 

ID 



Existen reportes donde se demuestra que la ablación de los pedúnclrlos 

oculares Inhibe el AALM en la oscl!aclón espontánea en diversos crustáceos (Hans y 

Kalmus, 1938). Se ha propuesto que el sistema neuroendócrlno del pedúnculo ocular 

(Órgano X-Glándula sinusal), normalmente controla el RALM. Sin embargo se sugiero que 

el oscllador que controla dicho ritmo no se encuentra necesariamente en el pedúnculo 

ocular, o bien, que un o sellador secundarlo puede asumir el control una vez que el 

oscilador primario ha sido removido {Page y Larimer, 1975): ya que algunos cangrejos 

del género Gecercfnus continúan presentando rilmo aún después de la ablación {Bllss, 

1962) Por otra parte se ha reponado qua la sección de los conectivos circurnAsofáglcos 

de animales con un ritmo normal, provoca la arritmia, sugiriendo que el control locomotor 

esta mediado por vfas neurales y no hormonales {Page y Larlmer, 1975). 

Pag0 y Larlmer (1975), al registrar en el acocll la acUvlded motora de cada 

perelópodo {apéndice locomotor), encontraron que al cortar el ne NI o ventral a nivel del 

tercer y cuarto ganglio torácico, no se alecta el movimiento normal de los primeros tres 

oerelópodos. en tanto que el cuarto apéndice llega a ser completamente arrltmico. lo 

<\nterior parece reforzar el carácter regulador del SNC sobre el ritmo locomotor más que 

una Influencia exclusivamente humoral. Se ha considerado una posible Influencia de los 

pedúnculos oculares en el ritmo do acUvldad locomotora, pues algunos autores han 

propuesto la presencia de una hormona concentrada en estos pedúnculos que inhibe la 

locomoción (Roberts. 1941. 1944: Naylor y Willlams, 1968), lo que sugiere que la 

concentración rltmlca de esta hormona {aún desconocida) podría ser el lacrar que 

conrrola en parte la génesis del ritmo de acl)vidad locomotora. 

S!n embargo, aún después de lesionar los conectivos clrcumesofáglcos, la 

ablación peduncu!ar aumenta la cantidad de locomoción arrftrnlca. Se sugiere que algún 

factor humoral producido en el pedúnculo podrfa Inhibir tónlcamenie la acrlvldad de las 

patas ambulatorias. Page y larimer (1975), sugieren que esta hormona probablemente 

no controlaría directamente el ritmo. sino que la liberaclón rítmica de la hormona se 

encontrarla a su vez controlada por el conectivo circumesofáglco. pero podrfa sin 

embargo. estar mediada por fotorreceptores extraretlntanos Independientes del sexto 

gángllo: puesto que la transacción del conectivo entre el quinto y sexto ganglio no allera 

las características del ritmo según estos autores. Se ha demostrado que et acoci! sin tallo 
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ocular, con el conectivo clrcumesofáglco Intacto, muestra un ritmo clrcadlano de actividad 

que persiste en condiciones de oscuridad y puede ser sincronizado por ciclos de luz. 

Aunque este tipo de slncronlzaclón no presenta caracterlstlcas normales, puesto que el 

ángulo de fase entre el slncronlzador y el ritmo se ve alterado. Para determinar una posible 

slncronlzaclón de la luz vía fotorreceptores caudales extrarretlnlanos. estos autores 

cortaron el conectivo entre et qulnto y sexto ganglio abdomlnal demostrando que el menos 

en ciertas condiciones los animales sin pedúnculos oculares pueden sincronizarse al ciclo 

lumlnoso. Esta respuesta no esta mediada por el fotorreceptor caudal del sexto gang1lo. 

Recientemente Sandeman y col. (1990) demostraron la presencia de 

lotoreceptores extrarretlnlanos en el margen exterior del gangllo cerebrolde del acocn 

Cherax destructor, lo que apoya la suposición de Pege y Larlmer (1975) que el centro 

responsabte de la sincronización del ritmo se encuentra en el cerebro de este anlmal. Los 

axones de estas células terminan en el puente protocerebral proyectando caudal mente a 

neurópllos en el proto y deuterocerebro. en donde pudieran hacer slnápsls con fibras 

descendentes a los centros locomotores correspondientes. 

Lo anterior sugiere que el sistema marca paso que controla el ritmo de actividad 

locomotora se encuentra en el gángllo supraesofáglco y conduce la señal del ritmo vla 

conectivos clrcumesofaglcos hacia los centros locomotores torácicos. 

VI.- RELACIÓN ENTRE EL RITMO ERG V EL RALM 

(ACOPLAMIENTO DE OSCILADORES) 

La posible relación del conlrol clrcadlano de la emplltud del ERG y el rttmo de 

actividad locomotora (RALM) en condiciones restringidas, fue estudiado por 

Fuentes-Pardo e lnclán·Rubio (1901). Se observó un AALM blmodal en condiciones de 

oscuridad constante. solo interrumpido por un destello de prueba a cada 3 minutos al 

mismo tiempo que obtenían el ritmo ERG. Estas Investigadoras observaron una relación 

de fase de 4 horas en organismos sin leslones en el gángllo supraesofágico y con pérdida 

del ángulo de fase de Jos dos ritmos estudiados en organismos sin ganglio 
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supraesofáglco. Lo anterior sugiere la presencia de dos oscRadores diferentes pero 

estrechamente acoplados que perderfan la capacidad de estar sincronizados por la 

ausencia de mecanismos gangllonares. 

Diferentes observaciones en una variedad de ritmos Cfrcadlanos que presentan 

los crustáceos, sugieren la existencia de más de un marcapaso clrcadlano en el sistema 

nervioso de estos animales. Es poslble pensar en el acoplamiento entre marcapasos 

clrcadlanos Independientes. Se ha propuesto que la sallda del ode los marcapasos hacla 

las estructuras responsables de los dfferenles ritmas manifiestos, por ejemplo el ritmo de 

sensibilidad visual (ERG} movimiento de cromatóforos, AALM; podrfa ser de naturaleza 

neuroendócrlna (Aréchlga y col. 1992). 

.. 



PLANTEAMIENTO OEL PROBLEMA 

Los resultados delos dHerentes Investigadores que han estudiado el ritmo motor 

en el animal adulto son contradictorios. Paga y Larlmer (1975) consideran que el oscllador 

c\rcadlano responsable del ritmo de actividad locomotora se debe ubicar en el gáng11o 

cerebrok1e, acoplándose en los centros locomotores torácicos vla axones de conectivos 

clrcumesofáglcos. Según estos autores, los tallos oculares de estos animales no se 

requieren para la r\tmlcldad locomotora, sino que solo serian estructuras que partlc\parfan 

en la slncronlzac16n. Sin embargo, Fuentes Pardo e lnclán Rublo en 1981. reportaron 

rttmos clrcad\anos de actlvldad locomotora en P. dlguettl al cual se le habla llevado a cabo 

la sección del gángllo cerebrolde, proponiendo estas estructuras como no necesartas 

para la génesis del ritmo y adjudican únicamente un pape( acoplador de 2 grupos de 

osciladores extragangllonares, uno responsable del ritmo de actividad locomotora y otro 

del rttmo de amplitud etectrorretlnográflca. Estos autores proponen que el acoplamiento 

serla qulzé. a través de señales neurohormonales. 

HIPOTESIS 

Las discrepancias entre los dos grupos do autores, tanto en el Upo de los 

resultados obtenldos as{ como en su Interpretación, nos hicieron pensar que el estudio 

de la cntogenla del RALM del acocll pcctrla dar elementos para el esclareclmlento de este 

problema. El estudio de la organización de un sistema a través del desarrollo puede dar 

tanta Información o más, que el estudio de la desorganización del mismo sistema en un 

organismo adulto, pues tiene la venta Ja de que no se van a alterar mecanismos fislológlcos 

normales. 

Por otra parte. estudios previos en la ontogen\a del ritmo ERG {FanJul·Moles 

et. al., 1987; Fuentes·Parda et, al., 1992.} dan una Idea acerca del desarrollo temporal de 

este ritma, as( como de sus mecanismos de sincronización. El presente trabalo puede 

aportar elementos para estudiar el curso temporal de los mismas mecanismos en el RALM 

y a través de correlack>nes posteriores, tratar de establecer los fundamentos de la génesis 

y la slncronluclón del mismo. 

•• 



OBJETIVOS 

1) Caracterizar el curso temporal del desarrollo del RALM obtenido en 

registro "no restringido", bafo condiciones de oscHac/ón espontánea 

en diferentes estadios postembrlonarlos del acocll 

Procambarus cfarkii. 

2) DJ/ucldar el curso temporal de los mecanismos de slncronlzaclon del 

AALM durante el desarrollo, mediante experimentos de 

sincronización a fotoperlodo 12.12. 

,. 



MÉTODO 

OBTENCIÓN OE LOS ORGANISMOS Y MANTENIMIENTO 

Todos los experimentos fueron realizados con acoclles juveniles nacJdos en el 

laboratorio de Neuroflsiologfa de la Facultad de Ciencias de la U.N.A.M. Los organismos 

adultos fueron colectados en el campo y mantenidos en acuartas de plástlco con 

capacidad de 50 1 cada uno. Se mantuvieron bajo condlclones amblentales controladas 

para permitir la reproducción de los acociles (fotoperlodo 12:12 UO y 22 ± 3 ºC). Los 

acuarios presentaban filtros biológicos de piso para mantener la llmpleza del agua y la 

oxigenación adecuada. Cada acuario ten fa una serie de guaridas de plástlco PBC, además 

de estar bajo un régimen cfcllco de luz-oscuridad de 12:12 horas, proporcionados por 

lámparas de luz de neón (General Electrlc, mod f4B· 12) para acuarto con una Intensidad 

de 500 lux. Los acoclles fueron ali~entados dos veces por semana con una dieta basada 

pr!ncipalmente en verduras y pescado. En cada acuario se colocaron dos acoclles 

hambres y uno macho. 

En el momento de aparecer una hembra ovlgera. ésta era aislada en un acuario 

Individual bajo las condiciones antes señaladas. Se observó cuidadosamente la fecha en 

que los acoclles eclosionaban y a partir de la primera manifestación de eclosión, se 

consideró el tiempo cero de edad para los organismos juveniles. Los acoclles recién 

eclosionados se mantienen de manera natural protegidos bajo el p\eón (abdomen} de la 

madre, hasta que manlflestan una Independencia locomotora que sucede entre la primera 

y segunda semana postecloslón. Las animales para experimentación procedentes de 

distintas hembras se dividieron en edades de acuerdo con la fecha de eclosión. 

REGISTRO OE LA ACTIVIDAD LOCOMOTORA. 

Los organismos juveniles se colocaron de forma individual en acuarios do 

registro (Figura 1a). Cada acuario estaba hecho de material acrílico negro, media 

25 X 10 X 15 cm. y en la region basal de la pared lateral izquierda estaba provisto con 

sensores infrarojos colocados a una distancia de 5 cm. cada uno. En la reglón basal de 
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la pared lateral derecha, una serle de fotodlodos con un pico de emisión de 900 nm emltfan 

un haz de rayos lnfraroJos hacia los sensores respectivos. El Ubre movimiento ambulatorio 

del anlmal a lo largo de la base del acuario Interrumpía el haz de luz, lo que determinaba 

que el sensor enviara una señal a una serle de circuitos analógicos que emiten una señal 

de voltafe. Esta l.iltlma era capturada por una PC, provista con una base de adquisición 

de datos que acumulaba la señal desde bloques de to minutos hasta 1 hora. 

En el fondo del acuario había una estructura semlc\Undrlca de plástico negro 

que servia de resguardo a los organismos en regitsro duante la ilumlnaclón. Esta 

estructura estaba colocada fuera del campo de los sensores por lo que no Interfería con 

el registro. En el extremo opuesto del fondo del acuario, se colocó una cantidad de 

allmento fi/ado en el fondo mediante un dispositivo que permitía al animal alimentarse "ad 

libltum". El acocil se mantenfa libre en movimiento bajo estas condiciones. 

Cada acuario. además, estaba provisto de una manguera de látex que 

proporcionaba aereaclón constante al agua las 24 horas del día, mediante bombas para 

acuario (Optima air pump). El fotoperlodo fue proporcionado por lámparas de luz frfa 

PhHlps PL •9 de 9 watts colocadas a 30 cm de altura. La Intensidad lumlnosa fue 

determinada mediante un fotómetro U-Cor (modelo U-189) a una Intensidad de 500 lux. 

Una lámpara proporcionaba luz para cada dos acuarios y se encontraba a una distancia 

de 30 cm de la base de cada dispositivo. Se registraron slmultaneamente B acuarios en 

un estante aislado con láminas de unlcel y cubierto exteriormente por lámlnas de papel 

alumlnio. El estante presentaba una serle de cubículos, cada uno para un par de acuarios 

(Flg lb). El fotoperlodo fué controlado con un reloj Interruptor programabfe (Mlcronta 

modelo E10694) con encendido a las 7.00 am y apagado a las 19.00 pm. El estante se 

mantuvo en una habitación en oscuridad constante. con temperatura controlada 

(22:!: 1 'C). 
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A 

C.Acocll 

O.Aereacl6n 

E.Senso11111lntrarojos 

F.llumlnaci6n 

G. Computadora 

H. Reloj Interruptor 

Flg. 1A.Olsposlttvo Individua! para el registro del RALM de acoclles juveniles. En la parte 
superior se muestra el sistema de !lumlnaclón. En la parte central se presenta el 
acuario de registro y los dispositivos que contiene. En la parte Inferior se repre­
senta una microcomputadora usada para capturar la actividad registrada en 
lapsos de 1 O mln. 

o 

Flg.1b.Slstema general de agrupación de acuarios de registro mostrados en la figura 
anterior. El estante de alslamlento estaba forrado de unlcel y papel aluminio con 
el fin de reducir los cambios de temperatura ambiental. 
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ANAUSIS DE DATOS 

El programa utilizado en el análisis de los datos obtenidos lue TAU (Mlnl·Mltter 

Co .. lnc.), el cual elabora actogramas de doble gráfica y analiza los datos mediante el 

perlodograma de X2 (Sokolov, 1978) en el que se conslcferaron solo los periodos 

comprendidos entre 10 a 30 horas con el fin de tener una mayor resolución de los posibles 

ritmos clrcadlanos. Para el análisis de actividad circadiana se consideraron los resultados 

que mostraron valores picos significativos al 0.05% entre las 20 y 30 horas. Además se 

utilizó la curva promedio proporcionada por el mismo programa para el cálculo manual 

de la relaclón alfa·rho, nsf como para indicar el Inicio de actividad como fase de referencia. 

Esta curva es elaborada por la media estad,stlca de los datos ordenados con base en el 

periodo calculado por el perlodogmma. 

El anállsls por perlodograma es un procedimiento lineal (aditivo) y fue diseñado 

para señalar situaciones en las cuales la fase es estable y por lo tanto predecible. En el 

periodograma una medición dada en las serfes de datos es añadida a los valores 

subsecuentes seleccionados (p. ej. promedios por hora) (Enrlght, 1990). El hecho de que 

los ritmos clrcadlanos sean fenómenos en donde la fase es BJtable en la mayorfa de los 

casos, nos hace apegarnos a la Idea de que et anállsis por perlodograma ha sldo el método 

mejor considerado en la Interpretación de los resultados de este trabajo. 

PROCEDIMIENTO EXPERIMENTAL 

Una vez que los acociles eran depositados en el acuario de registro, cada lote 

se mantuvo bajo oscuridad constante por lo menos durante 10 días hasta 20 dfas de 

registro. Esto con la f!nalldad de observar de que manera era e><presado el ritmo de 

actividad locomotora en oscuridad constante. Posteriormente se pasó a una condición 

de ciclos luz-oscuridad de parlo menos 10 d'8s de registro. Los acoclles fueron divididos 

en diferentes Intervalos de edad (n total = 75 org), cada grupo se conformó con de un 

total de 15 organismos; el grupo 1, Incluyó a organismos de 1 a 5 semanas do edad (n = 15), 

el grupo 11de5 a e semanas de edad (n = 15). el grupa 111de.aa12 semanas de edad 
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(n= 15), el grupo IV de 12 a 16 semanas (n = 15) y el iitlma grupo de 16 a 20 semanas 

(n = 15). Una vez que losacoclles cubrían ef tiempo de experimentación, eran depositados 

en un acuario can lillra biológica baja falaperloda 12: 12 UD. 

.. 



RESULTADOS 

1.- EXPRESION DEL RITMO CIRCADIANO OE ACTIVIDAD LOCOMOTORA 

"OSCILACION ESPONTANEA" 

GRUPO l. 

la actividad que presentan los organismos más pequeños lncluldos en un 

periodo de 1 a 5 semanas postecloslón (n = 15) mostró en su mayoría una oscilación de 

alta frecuencia, al parecer ritmos ultradianos de grlm variabllldad. Esta actividad no fue 

analizada. El 26% de estos reglslros (n =4) presentaron una actlvldad circadlana con un 

periodo promedio de 24.92 :t 1.83 horas. La Figura 2 murstra el ritmo de actividad 

locomotora de un organismo tfplco para esta edad representante del 26 %, en cond1clón 

de oscuridad constante a lo largo de 23 dfas de registro. La gráfica esta presentada en 

forma de un actograma doble en donde la actfvldad del primero y segundo día representan 

el segundo renglón de la gráfica. El tercer renglón representa el segundo y tercer dla de 

registro y asr sucesivamente hasta el final de la gráfica (Moore·Ede, 1982). 

Se puede observar que la actividad locomotora esla representada en barras de 

acuerdo a su magnitud durante cada hora del dfa. En este registro en particular, parece 

observarse un corrimiento de fase durante la oscilación espontánea como es propio de 

un ritmo clrcadlano (r = 24.1 ). Sin embargo la frecuencia de oscllac!ón parece cambiar 

entre los primeros seis y los subsecuentes días de registro (aparentemente un fenómeno 

de coordinación relativa Interna. que suele presentarse en otros registros no mostrados 

en este trabajo). Es notable en los registros de animales de 1;1sta edad. la presencia de 

varios dfas con una expresión de actividad rltmlca. allernanda con perdida aparente de 

actividad. Esta característica no esta presente en todos los registros pero s1 en todas las 

edades consideradas. Algunos casos muestran al Inicio, actividad locomotora i:·11de11te. 

para que al tercer o cuarto dfa de regfslro disminuya o Inclusive desaparezca por algunos 

dias. En el extremo superior derecho se muestra el perlodograma de X2 para perioJos 

entre 10 y 30 horas. Se observa claramente de que manera son aparentes al men.:;~ aos 
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picos estadísticamente significativos, el más agudo corresponde al de 24.1 hrs. y el 

segundo alrededor de las 22 hrs. ~a línea recta que cruza los picos más altos representa 

el nivel de slgnWlcancla al 0.05%). Este análisis refuerza la Interpretación de datos crudos 

en relación con una poslbe coordinación relativa Interna. 

El recuadro mostrado en la parte Inferior derecha de la figure, presenta la curva 

promedio obtenida de los 23 dfas de registro y computada por TAU a partir del actograma, 

la Uea central de esta curva, representa la media estadística de los datos. En esta figura 

se muestra además al periodo correpondlente al dfa y a la noche subjetiva (OS.NS) para 

este registro. 

Por otra parte, durante la oscllaclón espontánea, el 74% de los registros de este 

lote mostraron diversas formas de actividad que podrfa ser dttfcll caracterizar como una 

conducta clrcadlana, ya que se presenta desde una grán actlvklad sin camcter cfdlco 

aparente, una manlfeslacfón muy dlscrela de actividad clrcadlana, hasta la pérdida de 

actMdad sin organización clrcadlana aparente y a través del anAllsls estadístico una 

slgnlflcansla 0.05, lo cual denota la falta de un ritmo evidente. 

GRUPOll 

El segundo Grupo está formado por acocllesde s a e semanas de edad (n = 15). 

Se observó un Incremento en la cantidad de regfstros (40% n =6) que mostraron cierta 

actMdad locomotora clrcadlana significativa durante la fase de osclaclón espontánea. 

Estos registros mostraron un periodo c!rcadlano de 23.B ::!::: O.B horas. La media fue 

computada por el análisis de valores oblenldos de perlodograma de X2. La actividad 

aparentemente ultradlana se sigue manifestando en estos registros aunque es evidente 

la tendencla de manifestar actMdad clrcadlana superpuesta. 

La Figura 3, muestra un actograma de doble gráfica de un acocil típico para esta 

edad. En la gráfica se observa una actfvldad locomotora clrcadlana evidente con un 

periodo de 22.8 horas. El perlodogmma de X2 correspondiente es mostrado en la gráfica 

superior derecha. La actfvldad locomotora está graflcada en forma de barras que 

representan la mangnltud de dicha actMcfad durante cada hora del dl'.a. El perlodograma 
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Flg. 2. Ritmo de actividad locomotora de un acocD correspondiente al Grupo 1 (1 a 5 semanas de 
edad). el registro fue llevado a cabo bajo condiciones constantes de oscuridad (00) 



muestra un evidente pico el cual rebasa con mucho el nlvel de slgnlflcancla si lo 

comparamos con la Figura anterior. Es Importante señalar que al na ser conspicua el ritmo 

en la mayorfa de los registros de este trabajo, el pico considerado por perlodograma pocas 

veces rebasa cláramente el nivel de slgnlflcancla. 

Los datos del actograma no muestran el fenómeno de correlaclón relallva que 

se observa en la figura 2. Enla pane Inferior del actograma, se presenta 1a curva promedio 

correspondiente, donde se observa una mayor amplitud de la oscllacion. 

En otros registros que están comprendidos dentrc.. de este Grupo (60%), se 

observó, al Igual que en el Grupo anterior una variedad de manifestación de actividad de 

caracter aparentemente ultradlano, asf como reglones de ausencia de actividad y regiones 

de actividad Intensa sin un carácter clrcadlano evidente (arrftmlcos). 

GRUPOlll 

Los acocilesde este Grupo, Incluyen edades deBa 1 t semanas de edad {n = 15). 

Prácticamente no existen diferencias respecto al Grupo anterior ya que el mismo 

porcentaje (40%. n = 6) mostró actividad clrcadlana con un promedio de 23.4 ± 0.21 horas 

en condlclones de oscilación espontánea. Se nota que la desviación estándar obtenida 

para este periodo promedio es menor, lo que aparenta una mayor estabilidad en el ritmo 

(Pittendrlgh, 198tb). En este Grupo, es variable la forma en qu~ se presenta el RALM baJo 

condiciones de oscuridad constante, ya que en algunos registros se presenta desde el 

pñmer dra mientras que en otros, se requiere de al menos cinco dfas de acttvidad arrltmlca 

antes de que aparezca una actividad clrcadlana. 

La Figura 4 es un ejemplo caracterfstico de un ritmo clrcadiano de actividad 

locomotora en un acocíl de esta edad. Se muestra en el actograma de doble gráfica que 

la actividad clrcadlana es clara a partir del cuarto dla de registro, manifestando un periodo 

de 21.4 horas. Este resultado es mostrado por el perlodograma X2 que se presenta a la 

derecha superior del actograma. La actividad, al Igual que en las figuras anteriores. esta 

representada en barras cuya magnitud equivale a la cantidad de actrvldad exhibida 

durante una hora. 
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Flg. 3. Actividad locomotora de un acocll jwenll correspondiente al Grupo 11 (5 a 8 semanas de edad) 
en condición de oscuridad constante. Es notable que et análisis por perfodograma arroja un 
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Es notable que se presente una Interrupción de 3 días y el rftmo retoma la fase 

esperada, probablemente en este periodo pudo suceder un fenómeno de ecdfsls (muda), 

donde el anlmal presenta muy baja actividad locomotora. No se observa correlaclón 

relatfva Interna y la slgnlflcansla apenas llega a ser alcanzada. En la parte Inferior del 

actograma se muestra la curva promedio afustada al periodo obtenido por perlodograma 

durante la oscHaclón espontánea. 

Por lo general, los registros de este Grupo 111 que muestran actfvldad locomotora 

clrcadlana presentan una tendencia a reducir la actividad ?espués del tercer día de registro 

en oscuridad constante. 

GRUPO IV 

Para este cuano Grupo que Incluye acoclles juveniles de 11 a 15 semanas de 

edad (n = 15) se observó un cambio distinguible con respecto a los anteriores. El 80% de 

los registros en oscilaclón espontánea presentaron actividad clrcadlana (n = 12) con un 

periodo promedio de 24.5 ± 1.6 horas. Una caracterfstlca Importante de los registros 

observados para esta edad es que, aunque la actividad clrcadlana es manifiesta no es 

m'uy robusta. La actMdad ultradlana se mantiene, dando la apariencia en los registros de 

picos de menos magnitud que lnteñlere con los análisis estadísticos; 

la Figura 5. muestra Ja actividad locomotora de un acocll correspondiente a 

este grupo. Se observa con mayor calrldad que desde eJ primer día de regístro se muestra 

un ritmo de actividad evidentemente clrcadlano. Los tres primeros días muestran más 

actividad que los 4 días subsecuentes, sin perder la manifestación clrcadlana clara. A partir 

de esta figura la magnitud de cada una de las barras de actividad representan 20 minutos 

de regístro. El perlodograma correspondiente muestra un pico de 23.7 horas con mayor 

amplitud que el resto que alcanzan el nivel de signlflcancla. Se aprecia también un par de 

picos de menor magnitud entre las 26 y las 26.5 horas lo que podría señalar un fenómeno 

de coordinación relativa. Esto último no es claro en el actograma presentado. La curva 

promedio calculada a partir del periodo con mayor amplitud, muestra claramente una 

oscilación en la actMdad locomotora de este animal durante la oscuridad constante. 
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oscuridad constante. Cada barra representa la actividad presentada durante una hora. 



GRUPO V 

Los organismos comprendidos en este Grupo (n=15) fueronacoclles de 16 e 

20 semanas de edad, el porcentaje de registros que presentaron actividad clrcadlana fue 

del 93% {n = 14). El periodo promedio mostrado por estos registros fue de 23.9 ::!:: 2.01 

horas. La Figura 6 muestra un registro del ritmo de actividad locomotora de un acocll 

correspondiente a este grupo, el actograma de doble gráfica, muestra que la actividad se 

concentra en bloques blén definidos con un corrlmlenlo de fase constante después de 3 

dlas del Inicio del registro. Sin embargo se hace evidente la presencia de pequeños grupos 

de actMdad distribuida aleatoriamente fuera del bloque princlpal. 

El actograma muestra ta magnitud de la inlensldad proporciona! al tamaño de 

las barras que forman la gráfica, cada barra representa la suma de acUvldad obtenida 

durante 20 minutos. El análisis mostrado presenta un pico conspicuo slgniflcattvo en el 

perlodograma con un periodo de 23.0 horas. Por otra parte, se muestra en la reglón Inferior 

del actograma la curva promedio calculada con base en el perlodograma de X2, la Unea 

central representa la media de los datos y define de manera clara las zonas consideradas 

como Inicio y fin de la actividad locomotora. 

RESUMEN DE RESULTADOS OBTENIDOS DURANTE OO. 

La manera en que se presenta el ritmo circadiano de actividad locomotora 

durante la ontogenla es variable de organismo a organismo, lo que es evidente es que al 

menos un bajo porcentaje de organismos experimentados en la primer semana 

post-eclosión, muestran actividad ctrcadlana. 

La Figura 7 muestra claramente de que manera varfa el porcentaje de acoclles 

que presentan actividad clrcadlana. Cada grupo está denotado por un Intervalo de edad. 

Se observa que en un inicio los organismos con actividad clrcadlana representan un 26% 

del lote 1(n=15 edad de 1 a 5 semanas). Este porcentaje se incrementa en el Grupo 11 {5 

a 8 semanas), mantenlendose en el 111 (8 a 11 semanas) con un 40%. Mientras que en la 

serie IV {11 a 15 semanas} y V (15 a 20 semanas) aparenta haber un Incremento 
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conskterable en los casos de actividad clrcadlana durante la oscuridad constante con un 

80 % y 93 % respectivamente. Las barras oscuras representan el promedio obtenido 

mediante el perlodograma de X2. Es nolabfe que el Incremento de los casos clrcadlanos 

presentados en el Grupo 111 no muestra avance respecto al grupo anterior. 

De los organismos que mostraron actividad clrcadlana durante la oscltaclón 

espontánea se obtuvo el promedio del periodo para cada serle. La Figura e, muestra el 

promedio de los periodos obtenidos mediante perlodograma tJe X2. Se observa que hay 

un acortamiento en el periodo del Grupo 1 al Grupo 111 de 24.9 a 23.7 hs. con una 

disminución en la desviación estándar y un nuevo aumento en el Grupo IV y V. La 

desvlaclón estándar obtenida para éstos últimos grupos asciende notablemente con 

respecto a la de los primeros grupos. Esto puede estar relacionado con el crecimiento en 

8' periodo cuando se presenta una Inversión de fase como sucede en la ontogenla del 

ritmo electrorretinográflco ERG. (Fanjut-Moles y col. 1987). Esta supuesta Inversión de 

fase se presenta a partir de la edad corresponcl/ente al Grupo IV. 
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11.- EL RITMO CIRCADIANO DE ACTIVIDAD LOCOMOTORA BAJO CICLOS 

LUZ-OSCURIDAD 12: 12. 

GRUPOI 

Los organismos que fueron sometidos lnlclalmente a una serle de ciclos en 

oscuridad constante, fueran expuestos a cíclos /umrnlcos {lJO) cuyas características 

fueron señaladas ya en el método. Para los acocrres que se encuentran en el Grupo 1 (1 

a 5 semanas), se observó en la mayoría de los casos, que a pesar de una marcada 

ausencia de actividad clrcadlana durante la condición de oscuridad constante, cuando 

fueron sometidos a foloperlodo. se expresaba una tendencia a la sincronización 

apareciendo una oscilación clrcadlana no muy robusta. Algunos registros que mostraban 

oscllaclón clrcadlana durante la oscuridad constante, asf como algunos que no. mostraron 

una aparente sincronización, que en algunos casos fue súbita al Inicio del fotoperlodo, 

mientras que en otros tomaban más de 7 ciclos para aparentemente ajustarse a un periodo 

muy cercano a las 24 horas. 

La Figura 9 muestra un aclograma de doble registro de la actividad manifestada 

por un acocll correspondiente a este grupo (1 a 5 semanas). Se puede obseivar de que 

no se presenta actividad durante la condición de oscuridad constante, con días de Intensa 

actividad arrftmlca asf como dfas de actividad apenas notable. 

El perlodograma de X2 no muestra un periodo slgnlflcatfvo conspicuo durante 

esta condición, existen muchos picos dentro del anállsls entre ellos el de 27.1 horas. Sin 

embargo, en el momento de Iniciar el fotoperlodo se aprecia una organización débll de la 

actividad locomotora partlcularmente durante la fase de oscuridad e Inicio de la fase 

luminosa. Esta característica nocturna no es constante en todos los registros que 

presentan una sincronización aparente. El periodo arrojado por perlodograma de X2 

muestra una serle de picos donde el máximo señala un periodo de 23. 7 horas. la curva 

de actividad locomotora promedio muestra respecto a los 4 últimos dias, de que manera 

se presenta un pico prominente alrededor de las 6 de la mañana. 



Dentro de los acocUes de este grupo encontramos que un aho porcentaje, 

muestran respuesta rftmlca de la actfvldad locomotora durante ef fotoperlodo (60%, n 1:119) 

con un perkxfo promedio de 24.6 ± 1.6 horas. Esto podría ser debido a un posible efecto 

do enmascaramiento como se discutirá más adelante. Las barras mostradas en el 

actograma representan la suma de actfvidad a cada 20 minutos. Es Importante señalar 

que la respuesta al encendido de la luz señalada por Pega y Larlmer (1975) para acocles 

adultos, no es clara en la mayoría de los registros de acoclles de este grupo sometidos a 

un fotoperlodo. Sin embargo el anállsls por perlodograma muestra picos significativos de 

baja amplftud alrededor de las t 2 horas. SJn embargo, la actividad en la fase de encendido 

de la luz no es clara en el actograma. 

GRUPOll 

Los anlmales correspondientes al Grupo 11 {n = 15) cuya edad es de 5 a 8 

semanas, presentan como ya mencionó, un mayor porcentaje en la expresión del ritmo 

clrcadlano durante la oscilación espontánea. La capacidad de responder ante el 

fotoperlcxto es menor a la del primer Grupo (53% n == 8), sin embargo, la forma en que se 

presenta la actfvldad asr como la tendencia a la slncronlzaclón se muestra con mayor 

claridad. El periodo promedio encontrado en este Grupo durante ol fotoperlcxto fue de 

23.2 ± 0.83 horas. 

La Figura 1 o. muestra un ejemplo típico de un organismo correspondiente a este 

Grupo, se obseNa en la parte de oscuridad constante (00) que en un Inicio exisle una 

grén actlvkfad durante los primeros 6 días de registro, disminuyendo progresivamente 

pero mantlenlendo la oscilación espontánea del ritmo de actividad. El perlodograma que 

se encuentra a la derecha, muestra un pico evidente de 23.7 horas, 

En la parte en que es aplicado el fotoperlodo (LO) se observa una tenclenc1a a 

acercar el perfcxto del ritmo a las 24 horas, ubicando la actividad en el periodo de 

oscuridad. El perlodograma que se localiza a la derecha correspondiente a los cuatro 

últimos dfas de la condición LO, muestra un periodo de 23.4 horas. El registro parece 

Indicar que existe sincronización en los cuatro últlmos dfas del regfstro, por lo que se 

requirió de seis días de ciclos transitorios para una aparente sincronización. 



o 
1 
A 
s 

10 

.. 

•• 

•• 1 '· 
J .... . 

h ... . 
u . -~ 

1 

Horaad91dla 
24 

,. 

•• 

P1riodo 

Qp 

Periodo 

Qp 

11 .. ¡ 

... l 

19 

WJ~-~UM ~ 24 7 12 1 7 Tieqx> externo. 

•• 

Flg. 9. Registro de actividad locomotora de un acocll del Grupo 1 {1 a 5 semanas de edad) en condlclon 
de oscuridad consiente (00) y de fotoperlodo (LO¡. Se nota que durante los ciclos LD la 
actividad se concentra en la fase de oscuridad. 



La curva que se presenta debafo del actograma corresponde solamente a los 

valores promedio pare la oscllaclon durante el fotoperlodo en los cuatro últimos días de 

registro. 

GRUPO 111 

La Agura 11 muestra un regfstro característico de este grupo, se observa, al 

Igual que en casos anteriores, que las primeros cuatro días de registro manifiestan una 

constanle actividad locomotora para posteriormente mantenerse atenuada o en algunos 

casos ausente. No es evidente en esta parto del registro una •endencla clrcadlana clara, 

pero existe en los 6 últimos d!as en 00 que la escasa actividad presenta un ritmo con 

periodo mayor a las 24 horas. Sin embargo, el perlodograma que se muestra en la parte 

superior derecha correspondiente a la oscllaclón espontánea, muestra entre otros, un 

pico slgnlflcatlvo con un valor de 24.9 horas. 

Al aplicar el fotoperlodo, se muestra una organización clara del bloque de 

actividad para cada dfa, con una sincronización hacia el Inicio de la fase luminosa. El 

perlodograma correspondiente señala un pico slgnlflcatlvo de 23.2 horas. Es evidente 

que, al menos en este registro, no se muestra actividad Inmediatamente después de 

aplicar el fotoperlodo (en el encendido de la luz) sino hasta el tercer dla. No aparenta 

haber en el regístro una segunda fase de actividad que corresponderla a la endógena 

señalada por Paga y Larlmer (1975) en los organismos adultos. No obstante el 

perlodograma correspondiente a los cual ro últimos días bajo fuloperiodo mueslra un pico 

alredeorde las 12 horas. El cual no es reflejado en la gráfica promedio de actividad durante 

LO. 

En general los organismos de este grupo, mostraron respuesta a una supuesta 

sincronización por ciclo LO en un 66% (n == 10), casi siempre con actividad en la fase 

luminosa, con un periodo promedio durante la sincronización de 24. 7 ± 1.3. En los 

registros, la parte correspondiente al ciclo LO en que mostraron actividad clrcadlana clara 

presenla en su mayoría, características semejantes al registro mostrado en esta Figura. 
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GRUPO IV 

Los organismos correspondientes el Grupo IV (n = 15) con un Intervalo de edad 

de 11 a 15 semanas de edad, mostraron mayor actividad durante el ciclo luz-oscuridad 

que en los del grupo anterior. Sin embargo, el porcen1aje en que responden al fotoperlodo 

con tendencia a la sincronización se mantuvo más bafa que en el Grupo 111 (36%, n=5). 

En la Figura 12, se muestra un ejemplo de la forma en que se presenta la actividad 

locomotora en un acocll de esta edad. Se observa que durante la condición de oscuridad 

constante (00) el ritmo manifiesta un periodo de 24.3 horas, asf como una tendencia a 

disminuir la actividad conforme avanza el registro. 

Durante el fotoperlodo se observa que, al menos durante los tres primeros dfas, 

no se muestra una tendencia de organización clara. Sin embargo, al continuar el registro, 

se muestra una tendencia de ubicar un bloque de actfvldad un poco antes del Inicio de la 

fase de oscuridad así como un pequeño bloque al Inicio de la fase luminosa, pudiendo 

ser más ciara Ja caracterfstlca señalada por Pagey Larlmer (1975) de un pico de actividad 

de naturaleza exógena. El análisis por perlodograma, elaborado para los cuatro últimos 

dfas durante LO muestra un pico significativo de 23. 7 horas asf como uno de menor 

amplltUd muy cercano a las 12 horas. La curva promedio para esta condición se muestra 

con los dos picos mencionados al parecer uno como respuesta al encendido de la luz y 

otro que corresponderla al endógeno (Page y Larlmer, 1975). 

GRUPO V 

Los organismos que se Incluyen en este Grupo (16 a 20 semanas) mostraron 

casi en sutotalldad unaactMdad locomotora clrcadlana durante la oscllaclón espontánea 

(93%, n = 14), pero solamente el 40% (n=6) mostraron sincronización al clclo 

luz-oscuridad. Es notable dentro de organismos de este grupo, que la actividad durante 

la oscllac'6n espontánea no siempre se presenta como bloques restringidos. Presenta 

por lo tanto actMdad distribuida a lo largo de las 24 horas en forma aislada sobresaliendo 

bloques de de mayor magnitud. Durante apllcaclón de foloperlodo, la actividad se 

concentró en reglones más definidas del nlctémero, particularmente durante la fase de 

Uumlnación. El periodo promedio fue de 24.7 ± 0.69 horas. 

.. 
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Flg. 12. Actividad locomotora de un acocll correspondlenle al Grupo IV, durant'3 la oscilación espon· 
tánea (00) y durante el fotoperlodo (LO). 



En la Figura 13 se muestra el actograma correspondiente a un organismo tfplco 

para este Intervalo de edad, durante la condición de oscuridad constante (00). No se 

muestran bloques de actividad en zonas exclusivas. Sin embargo, el análisis de esta 

sección muestra un pico de mayor amplitud correspondiente a las 24 horas entre una 

cantidad apreciable de otros picos significativos de menor amplitud. 

Durante el fotopcrlodo, la actividad tiende a mantenerse durante la fase de 

llumlnaclón. Esto no fue constante en los registros obtenidos. ya que en otros casos la 

actividad se manlflestó durante la fase de oscuridad como es tlplco en los organismos 

adultos (Paga y larlmer, 1975). La aparición de un segundo pico en el periodo 

correspondiente al encendido de la luz se aprecia en el periodograma, aunque con muy 

baja amplitud. Sin embargo no es evidente en el registro como el reportado por Page y 

Larlmer (1975). El periodo mostrado es de 23.05 horas y la curva promedio muestra la 

máxima actividad en forma de una cresta muy estrecha a lo largo del ciclo. Los datos 

cuantfficados en ésta parte del anállsls comprenden los cuatro últimos dfas de registro en 

LO. 

RESUMEN DE LA ACTIVIDAD LOCOMOTORA BAJO CICLOS LO 12:12 

El efecto del fotoperlodo sobre el rltmo de actividad locomotora fue evidente 

particularmente en los registros correspondientes al primer grupo ( 1 a 5 semanas). La 

respuesta de los organismos a la luz era Inmediata en muchos casos y aún sin presentar 

ciclos transitorios entre la fase presentada en oscilclón libre y el fotoperlodo. Esto hace 

pensar que se probablemente la fase del ritmo colncldlera con la fase de Inicio del 

fotoperlodo, por lo que no se aprecian ciclos transitorios. Otra hipótesis nos sugiere que 

posiblemente se presentó un efecto de enmascaramiento por et fotopertodo a tal ntvel 

que se llegó a presentar un registro con la actividad exclustvamente durante la fase luz 

como se muestra en la Figura 19, aún sin presentar activic.ad significativa durante la 

oscilación espontánea. 

.. 
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Flg. 13. Ritmo de actividad locomotora de un acocU del Grupo v. Durante la oscllaclón espontánea 
(00) y durante la apllcaclón del foto periodo (LO). 



La Flgura 14, presenta el porcentaje de organismos que presentaron una 

aparente respuesta de sincronización al fotoperlodo. Es notable que en el primer Intervalo 

de edad, se alcanzó un valor de 60%. El porcentaje declina en la segunda, aumenta en la 

tercera y nuevamente se reduce en la cuarta y quinta serte. Cabe señalar que pocos 

organismos mostraron ciclos transitorios durante los primeros Intervalos de edad. Para 

cuantificar esto, se consideraron exclusivamente aquellos registros que al entrar a 

foloperfodo mostraron un cambio de fase gradual a través de tres o más ciclos transitorios. 

Los que presentaron sincronización Inmediata no fueron conskferados en este análisis 

pues como anteriormente se ha mencionado, es posible que se trate de un proceso de 

enmascaramiento del ritmo. O blén que la fase del slncronlzador concuerda con la fase 

especlllca del rttmo endógeno. 

Lo anterior nos lleva a preguntar que. si el animal no se está sincronizando, lso 

está llevando un cambio de fase e expensas del periodo externo?, lSlgue mantfestandose 

el oscilador sensible a la luz lo que Indicarla una coordinación relativa por el fotoperlodo?. 

la Figura 15 muestra de que manera se presenta el periodo promedio en los 

últlmos 4 dlas en que se aplicó el fotoperiodo. Se obseiva que los periodos, muestran 

menor vartabUdad que los presentados durante la oscHaclón espontánea, sin a)ustarse 

ninguno de ellos al valor de 24 horas, 

La Figura 16, muestra de que manera varían los ciclos transitorios en los 

registros considerados, se observa que los organismos de la primer serle llegan a requerir 

un promedio de 6 ciclos para presentar un periodo de muy cercano a 24 horas, 

aparentemente acoplado al fotoperlodo. Esta cantidad de ciclos decrece constantemente 

hasta mantenerse en un promedio de 3 clclos en los organismos más grandes. 

•• 
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111.- PARAMETROS DE LA OSCILACION DURANTE OSCURIDAD CONSTANTE. 

De los parámetros más Importantes que se pueden obtener en una oscilación son, además 

del periodo y la frecuencia, la relación entre la fase de actividad y la fase de reposo (afp }. Esta últimas 

fueron obtenidas a través de la curva promedio de cada registro exclusivamente durante la condición 

de oscuridad constante mediante el valor obtenido por el perlodograma de X2, se ordenaba el eje de 

las horas para cada actograma y se promediaba la actividad de manera vertical. El resultado se graflcó 

para obtener la oscilaclón promedio de la acUvldad. 

La Figura 16 muestra la relaclón entre la fase de actividad y la de reposo (a.1µ) en los diferentes 

grupos que mostraron oscilación espontánea durante la oscuridad constante. La actividad era 

considerada desde el inicio al final de la noche subjetiva en cada curva promedio. La tendencia fué un 

aumento a lo largo de los dHerentes grupos en la cantidad de actividad por encima del promedio 

calculado. Sin embargo estos resultados no son claros debido a que la actividad deurante la noche 

sub¡etlva no es constante. mostrando bloques alslados que se diferencian de la fase de reposo por la 

frecuencia en la que aparecen. Cada barra muestra la desviación estándar correspondiente. 
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DISCUSION 

Los resultados de este trabajo Indican que hay expresión del ritmo clrcadlano de actlvldad 

locomotora en el ecocll desde estadios tempranos de la ontogenla. Sin embargo, tanto el porcentaje 

de casos que mostraron un ritmo clrcadlano evidente así como la slgnttlcaclón estadfstlca (P 0.05%) 

del mismo es baja. El porcenta/e obtenido para el grupo 1 fue tan solo de 26% (Flg. 6). Dentro de este 

porcentaje se encontraron actogramas en los cuales el ritmo no es evidente y otros en los cuales. solo 

se manifiesta débllmente. La significación estadística a penas sobrepasa el 0.05% Af Ir aumentando la 

edad del animal, el porcentaje de ritmos evidentes, tiende a Incrementar hasta el 93 % en el Grupo V. 

La duración del periodo clrcadlano varió desde 24.B horas hasta las 23.5 horas desde el grupo 

1 al grupo 111 con una disminución de la variabilidad del periodo. Del grupo IV al grupo V, la vanabllidad 

del periodo vuelve a elevarse ligeramente. 

Los ritmos biológicos en oscilación espontánea generalmente muestran cambios en la 

frecuencia de oscílaclón asociados con la lneslabllldad del periodo r que a menudo difieren lntra e 

ln1erlndfvldualmente. Debido a que la labllldad de los ritmos está asociada generalmente con la 

dispersión de los valores de r (Plttendrlgh y Daan, 1976), utíllzamos la desviación estándar de la 

estimación del periodo de los dlf erentes grupos como una medida de labllldad de este ritmo clrcadlano. 

En la Figura 8 se muestran estas variaciones las cuales parecen ser mayares en el grupo 1 (1 a 5 semanas 

de edad). Estos resultados coinciden en cierta medida con los reportados por Fanjul·Moles etal (1987) 

en el estudio de la ontogenla del ritmo ERG en esta especie. Aunque en ese trabajo, las diferencias de 

lablllcfad en el periodo entre las primeros y los últimos estadías del desarrollo fueron mucho mayores, 

pues se computaron tanto periodos clrcadlanos como ultradlanos y el número de la muestra para cada 

edad utilizado en dicho trabajo, fué mucho menor (5 Individuos para cada edad) que en el presente. 

Paga en 1990, mostró cambios semejantes en la labilidad de r de la actividad locomotora de ninfas de 

la cucaracha Leucophaea maderae. Lo que demuestra que la labllldad en r durante estadios 

postembrlonarlos tempranos parece ser un fenómeno común en la maduración de los ritmos. Por otra 

parte, estos mismos autores encontraron cambios en el porcentaje de organismos rftmlcos a través 

de las edades estudiadas. A pesar de que la muestra usada por este autor fue mayor, el porcentaje de 

anlmales rftmlcos fue tan solo del 41 %, para la primer semana postecloslón. 
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La ausencia de una rttmlcldad detectable durante el perlado de registro en 00 (oscuridad 

constante) ha llevado a la conclusión al menos en el caso de Leucophaea maderas. de que la actividad 

podría estar controlada por un proceso estocásllco más que uno c/rcadfano (Wledenmann y Martln, 

1980). Esla posibilidad no se excluye en el caso de los datos del presenle trabajo, sin embargo fa 

presencia de los ritmos ultradlanos (no analizados en esta tesis) en los regístros de animales sin 

actividad clrcadlana, podría hacer pensar en procesos caóllcos dentro de la generación del ritmo 

clrcadlano. 

Como se señaló en los resultados, en algunos reglslros se ha encontrado que Ja actividad 

puede desaparecer y reaparecer a Intervalos regulares. Sin embargo esto no parece afectar la fase del 

ritmo, pues al reaparecer la actividad, la fase siempre se presentó en el tiempo esperado (Flg. 18). 

Estudios en otros organismos como en la cucaracha (Page y Block, 1980) yen el grillo (Yagl yloher, 

1986), en los que se han llevado a cabo registros muy largos {má& de 30 días), se ha observado el 

mismo fenómeno, el cual estos autores han relacionado con el ciclo do la muda. 

En los experimentos de esta tesis es muy posible que la falta de actividad en algunos 

segmentos de un mismo registro este relacionada con la muda. Este anfmal, llega a mudar 

aproximadamente 14 veces durante el primer año de desarrollo (Suko, 1958). Puesto que la fase no se 

ve afectada por estos periodos de lnactfv/dad (tlg.18), es lógico pensar que en el acocfl, al Igual que 

en la cucaracha y el grillo (Page, 1990; Yagl y Loher, 1986), el marcapaso conllnúa corriendo pero la 

actividad no expresa este proceso. 

Los registros de esta tesis no son suficientemente largos ya que debido a las condiciones en 

las que se encontraron los organismos, no era poslble mantener durante mucho tiempo el acuario de 

registro sin cambiar el nivel de agua así como su llmpleza y la ellmlnaclón de residuos allmentlclos. De 

no ser asf seria alta la probabllldad de muerte de los mismos. 

Aún en Individuos de edad temprana que expresan rllmos clrcadlanos de actividad 

esladfstlcamente slgnlflcatívos, (Flg. 3), los ritmos no son lan robustos como los reportados para el 

adulto (Page y Lárlmer, 1975). Todos estos resultados parecen sugerir que el acoplamlenlo del 

marcapaso y la actividad locomotora es débll y variable en los diferentes individuos. 
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La fase del RALM durante la oscllaclón espontánea, medida por el Inicio de actividad en la 

curva promedio, muestra una notable dispersión en el grupo 1 y 11 (figura 19). presentando mayor 

tondencla hacia las hora de la noche y posteriormente agrupandose en tas horas del día en los grupos 

11 IV y V. En •e rttmo parece haber mucho mayor varlabllldad en la fase que en el periodo del ritmo 

deamplltud del ERG (electroretlnograma) durante la ontogenla (FanJul-Moles et al, 1987; Fuentes Pardo 

et al, 1992), el cual muestra una fase diurna durante los primeros estadios postembrlonales, para sufrir 

un cambio de aproximadamente 180 º a los 60 días de edad y presentar la máxima actfvldad por la 

noche. Este cambio de fase parece darse a través de un alargamiento de periodo. En el ritmo de 

actividad locomotora, ~cambio podrfa darse más tardtamente, sin embargo hay un agrupamiento de 

fase muy notorio entre las 1Bylas24 horas del tiempo externo (Flg. 20) en los animales del grupo V. 

Este cambio en la fase parece colnckfü con un posl~e cambio en la longitud del periodo, disminuye a 

un valor de 23.5 horas en el grupo 111, con un aumento de 24.5 horas en et grupo IV y una disminución 

posterior en el grupo V. Quizá en este ritmo, le Inversión de fase se da más tardíamente que la observada 

para el ritmo ERG (FanJul·Moles et al, 1987). 

Tomloka y Chiba, (1982), encontraron diferencias en la fase del ritmo de actividad locomotora 

del grillo Grl/lus blmaculatus. Este animal muestra un ritmo diurno '31 cual cambia a nocturno en las 

fonnas adultas; la Inversión del ritmo se produce repentinamente a 5 dlas después de la muda Imagina! 

simultáneamente con la formación de espermatóforos. Además de la rotación de fase, los ritmos difieren 

en la duración de T durante la oscuridad constante. Estos autores proponen que se pudiere tratar de 

oscladores distintos. 

En el acocll la muda de reproducción no se produce hasta los 12 a 14 meses postecloslón. 

En esta tesis no se exploraron edades más allá de 4 meses por lo que es quizá muy pronto para explorar 

un cambio de fase tan pronunclado como el que se vló en el ritmo ERG a esta edad. Lo anterior podría 

hablar, por una parte de la necesidad de un proceso de maduración más prolongado para que las 

caracterfstlcas del RALM adquieran las del rhmo de un animal adulto y por otra parte de sistemas 

marcapasos rftmlcos diferentes Involucrados en los dos procesos. 
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Flg. 20. Fases de Inicio de actividad determinadas con base en la curva promedio obtenida por TAU. 
llos circulas determinan el tiempo externo. Cada punto equfvale al Inicio de actlvkfad encon­
trado durante la oscDaclón espontánea. 

EXPOSICION A CICLOS DE LUZ OSCURIDAD (LO) 

El registro del ritmo baJo el fotoperlodo, se llevó a cabo para explorar la aparición del pico 

de encendido y apagado en el RALM, de acuerdo con los reportes de Page y Larimer (1975) y 

Fuentes-Pardo e lnclán-Aublo (1981 ). En este protocolo no se llevó a cabo un estudio formal de los 

mecanismos de sincronización del ritmo, pues después la condición en LO, no se registró el ritmo en 

oscuridad constante nuevamente. Lo anterior hubiera permlUdo estudiar los ángulos de fase. 

El hecho de que en los animales del primer grupo, la fase de actividad se agrupe en el periodo 

oscuro (F!g. 9) o en el perlado luminoso (Flg. 19) sin clclos transitorios en algunos casos, puede hablar 

de un fenómeno de enmascaramiento (As ch off, 1969), que parece repetirse en animales de mayor edad 

{Flg. 13). Por otra parte es probable que la fase de Inicio de luminosidad coincidiera con la de Inicio de 



.. 

actividad por lo que no se observaran clclos transitorios, este último supuesto es más lmprobabte ya 

que parece que la luz posee un fuerte efecto en la expresión de actfvlclad en animales muy pequeños 

(grupo 1) como se muestra en la figura t 9. 

El desarrollo del ojo del acocil requiere de un proceso de maduración relativamente 

prolongado (Hafner et al, 1982) tanto en el proceso de diferenciación de los rabdómeros como en el 

de los procesos neuroendócrtnos relacionados con el movimiento de la pseudopupila, lo cual se ve 

reflejado en la amplllud de su respuesla a la luz (ERG) (FanjUl·Moles et al, 1987, 1988, 1991). 

De acuerdo con lo anterior, podrfamos esperar un enmascaramiento mayor en los animales 

más desarrollados que en los animales más Jóvenes, sin embargo sucede aleatoriamente tanto en unos 

como en otros. la entrada de luz os a través de todo el cuerpo del animal, no solo mediante de los 

oJos. Hay que tener en cuenta que la cutlcula de este anlmal es muc'lo más fina y transparente en los 

primeros estadías estudiados (grupos 1, 11 y 111); por lo tanto esta característica pudo haber creado un 

exceso en la entrada de luz que enmascara el ritmo. 

El número de transitorios del periodo oscuro al luminoso a traves de una aparente 

smcronlzaclón. decrece a través del desarrollo (Flg. 17) lo que aparenta estar en relación directa con 

un matar acoplamiento entre el marcapaso y el ritmo manifiesto. 

La figura 21, muestra la fase de mayor actividad durante la los úJtlmos cuatro días de 

aplicación da fotoperiodo. Se observa que en todos los grupos existe actividad tanto aJ Inicio de la 

fase luminosa como en el Inicio de la fase de oscuridad. Esto nos da a entender que el ritmo aparece 

lnvertklo con respecto al presentado por organismos adultos en casi la mitad de cada uno de los lotes 

estudiados o bien que en aquellos regístros que mostraron actividad durante la fase luminosa se 

refuerce la teoria de enmascaramiento. 

En algúnos registros entre ellos el mostrado en la figura 1 O y 11, se podría dudar de si el pico 

de actfvldad que se produce can el encendido de la luz, está representando un oscilador que se va 

sincronizando a través de transitorios al periodo de oscuridad o si es un oscilador que se hace evidente 

con la luz (no necesariamente de naturaleza exógena) y continúa su corrlemlento espontáneo hasta 

acomodarse en el periodo oscuro por un cambio de fase natural en un oscilador menas. a 24 horas. lo 
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Fig. 21. Fases de mayor actividad durante la condición LO de los diferentes grupos experimentales. Se 
observa que en cada grupo la proporción de registros con fas11 de actividad diurna es semefante 
a la nocturna. Los triangulas oscuros representan el Inicio de la faso de oscuridad y los claros 
el Inicio de la fase luminosa en sentkto de las maneclllas del reloj. 

anteriores partlculannente notable en la figura 11, en donde los valores del periodo obtenidos mediante 

el perfodograma de X2 mostraron un valor de 23 horas bajo condiciones de LO. En tanto. en 00 el 

valor va de 24.9 con un segundo pico menor alrededor de las 23 horas. 

En la Figura 12 se puede obseivar en el régimen LO un poslble fenómeno de coordinación 

negatfva externa (Van Holst, 1939), en donde dos osciladores parecen estar corriendo en diferenle 

dirección debido quizá a las diferencias en la fuerza de acoplamiento con el slncronlzador. El anállsls 

de perlodograma mueslra dos picos, uno de 24.3 y olro de 22hs, que nuevamente parecerla estar 

mostrando un oscilador que conllnúa oscilando llbremente en pre.;encla de un sfncronlzador. Esle 

fenómeno aunado al mencionado en las Flgs. 10 y 11. apoya la idea de la existencia de al menos dos 

osciladores lmptrcados en el RALM. uno de ellos que se hace evidente ante la luz pero que no parece 
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sincronizarse a ella y que quizá en los primeros estadías es más robusto o está menos amonlguado .• 

que el segundo, el que se hace evidente en 00 pero que podría ser susceptible a enmascaramiento 

ante el ciclo LO. 

La Interacción de los oscfladores debe ser comp{efa, coma lo es la organfzaclón de los 

mecanismos neuromotores, lo que permite a los anlmales caminar en todas direcciones a diferentes 

velocidades. Esta compleja Interacción probablemente Incide en los valores de dispersión oblenldos 

tanto para la fase, como para el periodo en condiciones de oscuridad constante y en LO. Probablemente 

los sistemas marcapasos del ritmo no se encuentran en una sola estructura, sino que están Involucrados 

el tallo ocular a través del sistema órgano X-glándtJa slnusal y el ganglio supra esofágico como ro han 

señalado Page y larlmer (1975); Sandeman y Sandeman (1990). Los tiempos de maduración de ambas 

estructuras deben ser diferentes durante la ontogenla. El sistema organo X·glándula slnusal no se hace 

funcional hasta los 2Bdlas de ecfad (Fanjul-Moles et al, 1987) y tal vez la funcionalidad total del ganglio 

cerebrolde medido por la establllzac/ón del ciclo de la muda y la maduración sexual, no se alcanza 

hasta los 12 a 14 meses posteclosión (Suko,1958) La ventaja del modelo ontogénlco a pesar de su 

complejidad es que quizá puede evidenciar la maduración diferencial de los posibles osciladores 

involucradosen el RALM. Sin embargo, la presente tesis sólo puede aportar datos que hay que 

corroborar v comprobar tanto con otro tipo de experimentos, como prolongando los días de registro 

y la edad a la que se lleve a cabo. 
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CONCLUSIONES 

1) Se obseivó una correlación positiva entre la maduración del RALM 
manifiesto durante la oscilación espontánea y la edad del animal. 

2) La maduración del ritmo mediada por los parámetros del mismo parece 
darse hacia las 20 semanas de edad. A esta edad, el RALM obtenido en 
oscilación espontánea mostró un periodo promedio de 23.9 hs, una relación 
actividad reposo de 1.0 y una fase estable propia de un animal nocturno. 

3) Durante la aplicación del ciclo LO 12: 12, el RALM no mostró 
características bimodales claras. El Número de transitorios parece estar en 
relación directa con la edad. Por otra parte se obseivaron fenómenos de 
enmascaramiento y coordinación relativa. 

4) Debido a todo lo anterior se propone que el RAML manifiesto sea 
resultado de dos o más osciladores. 
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GLOSARIO 

(tomado de Moore-Ede, 1982) 

Amplllud. 

Cambio de fase. 

Control de fase. 

Coordlnnclón relatlva, 

Diícrcncia entre el \'alor medio y el máximo (o mínimo) en una oscilaci(m 

!iinu!>uidal. 

De!".plalamientn de una oscilación a lo largo de un cji: de tiempo. Puede ocirrir 

Ín!ll<Jnláncamcntc o i.lcspués de algunos ciclo!! transitorio!o. 

C:nntrol del pcriorJo y de la rclacilm dc ra .. c de un ritmn por un 1.eitgcbi:r. 

Modulaciones en el periodo de un ritmo como rc!'.Uhado de la c:xpm.ición a un 

zcilgehcr détiil para !oincronizar al ritmo. 

Cun·u de re!ipuestu de fase. Grálica que indica el incremento y la dirección di: un cambio de ía!'-c inducida 

por un C!>ltmulo único. dependiendo de la fase en Ja cual fu~ dado el estímulo. 

Dtstnrrunlzaclón. 

fo'ase. 

fo'otoperlodo. 

fo'rtcuencla. 

1nrradlan11. 

Man:apa!ill. 

Pérdida de sinnoni1.ación cnlrc dos o más rilmos dehido a que presentan 

periodo!. independiente!>. 

Eslado instan1ánco de una oscilación dentro de un periodo 

Durncit'in de Ja lu1 en un ciclo lu7.-oscuridad 

Recíproco al periodo. 

Ritmo biológico cnn un periodo mayor otl de lo~ ritmo!. circaJianch. 

Entidad funcional. capaz de manlcncr mcilacit'in autosmtc:nid.i, la ,·ual 

sincroniza a otros ritmos. 



Oscilador Secund11rlo. 

.. 

Oscilador dcnlro de un organismo capáz de generar oscilaciones las cualcii, 

usualmente son menos estables y persistentes que en un marcapasns. No es 

dircctamcnle sincronizablc por zcitgchcrs y no neccsariamenlc sincruni1.a a 

otros osciladores. 

Prrlodo. Intervalo de tiempo entre recurrcncias de una rase definida. del ritmo. 

Q5cilacl6a espontánea. Estado de un ritmo en condiciones constanlcs, e~ decir, en ausencia de agentes 

sincronizantcs. 

Ritmo clrcadlano. 

Ritmo endógeno, 

Ritmo exl>geno. 

Sincronlzador. 

Transitorios. 

Ullmdlann. 

Zeltgeber. 

Ritmo biológico autosostcnido el cual en el ambiente natural del organismo es 

!iincronizado a un periodo de 24 horas. 

Ritmo autosostcnido generado de ni ro de un organismo. 

ritmo generado por iníluenda de una periodicidad ambiental sobre un 

1lfg<1nismo. 

Sinlmimo de Zcitgehcr. 

Estado de oscilación lcmporal entre dos estados estacionarios. 

Ritmo biológico con periodo más corto que el de Jns ritmos circadiano!<i. 

Oscilación de par:imclros ambientales lo!>. cualc:. llincronitan un ritmo 

autosostcnido. 
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