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INTRODUCCTIOH

“El ritmo ecircddico es un fendmeno amnliamente -
generalizado entre los sigtemas vivos: los organismos
mis diversis, vegetales y mimales y lan respuestas -
eapontdneas o provoeadas en ellos hen permitido poner
de manifiesto esta ca*uctéristica de la materia vivien
te de presentar cambios gue se repiten con unn perioq;'
cidad ayproximnda de veinticuatro horas". (Fuentes-Par-
do 1977). |

En una excelente revisidn que hizo Binning en -
1960, cita al astrdnomo De kairan, como el iniciador

del eatudio de los ritmos cirecdidicos por sus trabajos

Que en 1729 lo lleviron o comprobar gque algunas plan;
trg puestng en condicionea constantes de nbscuridad y'
teaperatura nresentaban cambiocs neriddicos en &l sovi-
niento de las hojus, Agsimismo Duhamel y dinn en el si-
glo XNIIT y De.Candolle, Dutrochet, Sachs y Hofmaiatef
en el sigleo 14 son autores gue contribuyeron a sentar
las bases para el eatudio sistendtico de los fenémchgs
periddicos,

Un Lugar imsortante nntre 1oﬂygahjdinsos del fe¢5,

“némeno que nos ocusa es el reservado para Pfefier = -
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(1873, 1875 y 1915), quien trabajé en hojas de Fhaseo-
lus y flores de Caldéndula, poniendo de manifiesto la
importancia de la influencia de los cambios ambienta-
les sobre las modificaciones ciclicas de estas estrue-
turas,

Ya en el siglo ¥X los estudios sobre [endmenos
periddicos se evtienden a los enimnles, destacando en
ins primeras décadas los de Kalmus (1938) sobre el sen
tide del tiempo de la abeja, los de ielsh (1939 y
1941), sobre los pigmenton de Crustdceos, y los de Bi-
nning (1958b), sobre la actividad motriz de los Ortép-
terns,

Ifor otra purte se conoce desde hnce muchOs'aﬁos;
que alpunos animales presentan mayor actividad a cier-
tag horas del din, lo aue les ha conferido el califiqg
tivo de "Jinﬁnon" o "mocturnos®, dntre estos dltimos
so encventra el seoscil sobre cuya aetividad motriz ae
encuentran estudios gue doatan del Sisio AIX. Asi, Vﬁl~

pian en 1868, crcontrd wue la scecidn del corddén ner-

mio abdominal nrovoeaba un woviniento coptinuo y rit-
mico de 1wt vates natatorias, amngue en el animal inte

gro no finkiera habido movimiento. Ward en 1379, detec-




6 aue el corte de las comisuras circunesofdgicas pro-
duce un "ritmo natatorio" en los pledpodos, Al dividir
el cerebro vwor la linea wedia, Bethe, en 1497 invo co-
mo resultado wna actividad motriz ininterrumpida, a ne
sar de gque loo animales interrog suelen moverse sélo

nor la noche, luxley en 1880 sretende erplicar la ne-
riodicidad en el movinmiento aduciendo la intolerancia

de los organismo a la iluminacidn intensa y a las tenm-

neraturas elevadas. (Citado por Schallek, 1942).

#n g, Chidester en el laborstorio y en 1as ori
1las de estanques, con la ssistencia de iHodpe y diller

observéd el crmnortamiento de la esnecie Cambarus barto

ning bartoni Fabr., Chidester dice: “»ienso, a la luz
de estas observaciones, aue los acociles on las tran-.
quiles aruas del aenaria se cnmportaﬁ narmalnente,
Ghicerva también que se alimentan durante la noche,
aunque zenginna oue la alinentneién mede oourrir tamn-
blén dur-onte el diz, Hus obnorvaciones le gernitm):
afirmar aue 1+ pran activided de estno eﬂneciéﬂ ocu-
‘rre 2l ecter la obsenridad y al alba. YBohn (L903%-09),

tuvo el mérito de hebor descablerto que los ritaos de

cactividad gne se wroducen en puchos aniasles ooy la re

peticidn regular de condiciones externas fales como la
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alternancia del dia y la noche, y los »eriolog de baje
¥ alta marea, »ueden nmersistir nor algin tiemno des-
nués de e los animales ce ven liberados de la influen
eia directa de los cambios periddicos externos™. {ol-
ies (1711). “Bohn tasbidn introduce el téraino nictame
ral... gre o3 ¢l adjetive sue se anlica a un periodo ~
que conzinte de unn fase nocturnn'y una fase dinrna;

81 término nictdmero, es e uivalente a la expresidn -

"ciclo dia-noche". Roberts (1944).

5610 hnsta 1732 puede hablirse de cambios circd-
dicon en la metividad motriz del acocil, (ain cuando
¢l tdrmino cireidico no se habia acndiado todavia),
Bllo fue debido a los estudios de Kalmus en la eSpecie‘

Potamobing astncusg en los que puso de manifiesto que

1 remoce

i

idn de lon tallos ocul.res deterninaba la desa
parieldn en uoco tivmpo de loa patrones temnorales de
actividad gque esracterizaban al sninmal antes de la ex-
tirpacién. En 19%8, el mismo avtor observn las modifi-
erclionta indueidan sobre }a.actividad notriz ﬂel‘cnn4
grejo nor In lesidn o re ocidn de algunts estructuras
del sistema nerviono aresentes en loo tallos oéularcs 
y cue se enractorizan oy tenar grrieter neurosenreé

tor. (Fuentes-Fardo, 1977).




Affos después de Kalmus, Schalleck, (1942) menciona
algunas caracteri{sticss del ritmo diario de zetividad
motors de lon decdrodos estudiados nor é1: “nersistia
nor lo menns durante cinco semanas con obscuridad cong~
tante; cercan de 1a mitad de los animales vnresentaban
un ritmo unimodal y la otra aitad, wimodal; los nicos
de actividad de los animales unimodales gencralmente
se nresentaban al medio dia o a la media noche, mien-
tras qie los de los animnles bimodales ocurrian ugual-
mente al amancecer y al anochecer... il ritmo diario
de todos los animales ouestos en obscuridad constante
desaparacia desouds de goe se les aquitaban los tallos .
oculares. La actividad se mantenia en un nivel de picb
durante varing sewanas... Pfareciera que la presencia
de lon tallos oculares inhibiera ln actividad locomo—'
tora de los Caqbarns, Por obtra sarbe ol Jeeremento del
nivel de aetividad de catas animalcs no cra significa-
tivo cuando ne les inyectsba ertracto de gldndula sinn
éal vy tampeco habfa diferenciz entre aquellos a loa
que 3¢ log o inyectaba eldndula sinusal y los contro-
lens... Parecicra aqua ln glindula sinveal no ojérciera
ninguna influencia directa sobre la actividad de los

acnciles. Todos los aninales a los nue se les cortaba
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el nervio dntico pregsentaban un ineresento de actividad
comnarable que oresentan aquellos a los que se les qui-
taban los tallos oculnres. De ello awdiera concluirse
que 1las fibras gque se encnenptran en el nervio éptico -~
inhibicron 1o actividad motriz de los Cambarus... Cuan
do los ncoeiles destallizndos se exnonian a condicio-
nes noranles de luz y obecuridad, nresentaban una in-
versidén en el natrdn temnoral de la actividad motris,
con rennecto al de los noruales, volviéndose mds acti-
vos en el dis gque en la noche, Ll corte del corddn ab-
dominal, justarente cn la regidn anterior a los foto-
rrecentores del sexto ganglio abdominal eliminaba la
diferencia de actividad entre el dia y la noche... Tb—
dos estoa experimentos sugleren gue los ucdciles noré.
malmente estin ~ctivos, y aue esta actividad estd in-
hibida durante el dia por 11 accidn de centros nervio-
son loculivados en lo: tallos oculwres: la uctividud
de las potea an inhibida »or fidbras que forcan parte.
del nervio évtico y «we atraviecan la 1inen madiﬁvde1>
cerebro donde se arovoen la inhibicidn de la nntiyidad
motriz", ‘

¥ 1944, Rftoberts, hace un estudio muy-amnlio . a-

cerca de la nogible influencis que nueden tencr facto-




res internos y erternos sobre la locomocidn de Cambarus
virilis., Entre olras coong encuentra gue cuando la -
luz natural fluetiia normnlmente, la actividad de Camba
rus virilis, es mucho mayor en la noche, aunque la tem
peratura varie o vermanezca cons ante.‘Cuando log aco-~
ciles ron colorndos en obscuridad continua, la activi-
dad se nresenta nrincipalmente durante 1a noche en los
vrineros dias; desnués se torna irregular con gran mi-
mero de nicos durante el dia. Mstos hechos indican
que el nocturnalismo es resgulado, al menos eh parte, .
por un mecanismo end dgeno que tiende a sincronizar el
ritno loconmotor con la ocurrencia del dia y la nbdhe
naturales... Y que la influencia directa de la luz es
respongable en buena narte de la anaricidn de los pi-
cor locomotores nocturnos. Cuando 108 animsles son mag
tenides en obseuridad constante durante algunos dias,
los picos de actividod, cominmenie se sreaentan a in-
tervalos de lu a 40 horas (con un nromedio de 23.8
hres). Los acociles a los que se les quitan los tallos,'
ocnlores, puromeoncecen on actividad eontinua miﬁntfaa ne
lea suministren alimento y apua fresea. Algo similar
se obsorve en ncoeciles coloendos en obzenridad cnnti%

nua o exsueator a las fluetvaciones naturales do luz..
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51 se ligan los tallos ocul:res la locomocidn sc in-
crementa y usualmente se mantiene a un nivel alto, tan
to en 105 acociles colocﬁdos en ohscuridad continua co
mo en los exmestos a iluminacidn natural, La exnlica-
¢idn que pronuso el autor, se basa en la accidn de una
hormona inhibitoria de la locomocidn, normalmente libe
rada nor lon tallos oculares rdentro del cuerno cuando
los acociles estdin sujetos a iluminacidn brillante.
Cuando =e cortan las comisuras circuens of&glcas, los
acociles onerados permanccen quieton hasta que se les
aplica un pgoloe vigoroso u otro tino de es t1nulac16n.'
Desouds de que 1a loecnocidn se inicia, seneralaente
contimia hasta que se encuentrau con un obstdenlo en

Angulo recto; a nartir de cste nwomento el animal no o=

vuelve a moverse aono 5o ogue se le ﬂtllQHP una r’tlmu,ﬂf

“lacidn fisica fuerte desde el extorior. Tnﬁbs estos re

sultados anoyon 1a idea de cue el zganplio cerebroide
eatd novalaente involuerado en la iniciseidn de la
locomoeidn, ¥ aue lon jm”ﬂlﬂOﬂ nerviosos del ganglio
cerebroide no ostdn necesariamente involucrhdos en el
manteniaienty, inhibieidn o 5usuanaién de ln‘locomb—
cidn. Le ingsccién de exirieto de tallos ocularem'afv‘”

aeociles de~tallju’do praduce un ﬂecru;cnto 11 hro
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de la locomoeidn, asrorimidamente en el 60s de lon ani
males inyectados. ©l incremento de la locomocidn du-
rante la noche nuede muy bien ex»olicorse con hase en

un decremento del tigmotronismo, debido a un cavbio en
las condicionen del sistena nervioso, derendientes qui
zd de secreciones »rovenientes de los tallos oculares,

regulndas por 1ns condiciones de iluminacidn®.

Guyselman (1957), diszeiid un evperimento que le
permitid "determinar el patrdn semido nor la activi-
dad locomotora en C. virilis asi como exaninar la ré—
lacidn que guarda 1la misme con log canbios de presiéh
barvemétrieca," Encontrd gue “los aninales, exmeuto o
1as fluctunciones normales de »reasidn atmosféricé nre-l
sentan un patrdén solar (24 hrs.) con una actividad nd-
vima entre lra 7:00 ¥y ;0:00 Delteses  Lon mnimales suje
tos a una nresidn constante srosentan en caanblo un pa-
trdn de tino bimcdal, en el cual los. ndyimos ocurren

de 2:00 a 4 a.u, y de 4:00 a 8:00 n.m.v.

pn 1906, anchofi sncusnira gue "inderendientemen-
te de la cunsiderabla verisbilidad que exinte entre
1os natrones temporales de diferentes individuwos, hay

giemnre vn natrén discernible propio de la esnecies Al L

gunzz esnectes yueden presentoer finicamente wn pigo-de o
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actividad en 24 hrs. y tres o mis picos en laas 24 hrs,
cono ocnsidnnlmente ocurre, $in embargo, el patrdn
mds comin e5, cm nmucho, aquel en el ue se observan
dos picag de actividad por dia. Los resultados de es-
te autor demuestran que el ciclo largo (periodo), asd
como el patrdn bigémino estdn determinados enddégenamen
’te, o lo que @s lo mismo, no devenden de log cambios

recurrentes de las condiciones ambientales®,

En 1969 iAréchiga y Jiersma hicieron registros en
el acocil de la frecuencia de descarga en Lres itinos
de las llamadas fibras de accidn sostenida® (Wiersma
¥y Yamaguchi, 1953}, las que se caracterizan por reaccig
nar ténicamente & los cambios en la iluminacidn. Estos;
registros se hicieron continuasente durante periodos
de, asrovimadamente anemnnnﬂ. 3e enconlrd que los ani
males colocados en obaesridad continua, presentan cam-
bios ecireddices en la frecuencia de dencarga de estas
Tibras tanto en la actividad espontdnen como en la res

puesta @ deztellos de intersidad y duracidn conocidas.

Lo desenrga wmdwina se produce durante la noche
pubjrtiva del animal con una reduccidn abrupta duran-
te el amanecer. La amelitud del electrorretinogzrana,

la freeuencin de dewzearga de {fibras mecanorrecentoras -
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¥y de actividad (estas ltim~s activadas dirccta o indj
rectasiente por los movimientos del cucrpo del animal),
vresentan también periodos cercanes a las veinticuatro
horas que sugieren la presencia de un "reloj"™ comin me

dulezdo vor acciones humorales,

En 1472 Page y Larimer oyesentaron los resultados
que obtuvieron de estudizr el papel de¢ los ojos y del
fotorrecentor caudal on la sincronigzacidén del ritmo
circddico locomotor del weneil, bste trabajo puede re-
sumirse de la signiente forma: cmando los acociles de

la esneeie Jrocambarus cloarkii son onlocados en un ci-

c¢lo de 12 horas de luz -12 horans de obacuridad (LD Y&
12), se nresenta un elaro ritmo bimodal de actividad.
Bl pico nsociado con ¢l encendido do la luz se sincro-
niza ean ol encendido y ¢l nico asoeciado con el anapa- g
do de la luz se presenta voco desmids de que la luz se
aongit, Y1 estos aniwiles e colocan en obseuridad - -
constante (UD), ne puele comorobar gue hay un ritmo .
cireddico unimodal con el Unico pieco de actividad ago-
ciado con ¢l apagado. 51 oe remieve o aisla el sexto
ganglio avdominal (lugar donsie se loealizan los Toto-
rreceptores caudales), no se nresentan cnmbios‘eﬁ el |
ritmo circidico, 1o gue excluye a vola emtructufa nde 

v




poaible sitio »ara 1a inieiacidn o 1 sincrenizacidn
del ritmo. 1a remocidn de 1ag omatidics de nubos ojos
0 la seccidn de log 1dmlos éoticos entre la ldmina
ganglionar y la mddula exlerna, provoea la extincién
del nico devendiente del encendido, nero no afecta en
algo la zineronizacidn de la resmestsa al aragedo, Bs-
to signifien que =i bien la rotina orovee la condieidn
necenaria vara ate se genere ¢l vico de encendido, no
es requerida nara que se lleve a cabo la sincronizacién
del otro. Finalmenle, la ablacidn conjunta del ganglio
candal y de la retina no afecta en nada la carscidad
de sincronizacidn, sor lo que puede concluirse que el
acocil posee fotorrecestores exirarretinales y ewtra-
caudal&s, sulicientes vera que se lleve a cabo el fend

meno de 1lu sineronizueidn,

Bn 1774, rucentes rardo e Ineldn prescntaren log
primeros resultudaos sobre 1o nosible corrclacidn entre
dos ritmos cire’dicon del acocll: el ﬁlcctrorretinogré
fico y el notoer, Laz antorss encusniran que i bien
eada ritmo vresevts sva adxisoes o difcrentes horas del
nictdmers, o5 nosible rrosonsgr wn mecaninno encarghdpb
de mantener siemnre el mismo desfasaje entre ambon yai"

que 1la dilerencia entre los méximos de cada ritmo  se
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mantiene constante en los animales [ntegros y parece

denender del azar en los animales gangliectomizados,

En 197%, Page y barimer oresentan olra serie de
resultados, ohbtenidos, de otro de sug esindios sobre
el ritmo cirecidico motor del acocil, En €1 registran
la actividad locomotriz y el sovimiento de algunas pa~
tas ambulatorias. Los registros fueron obtenidos de a-
nimales integros y de animales en los que se habian
vracticado diferentes tivos de lesiones quirirgicas.
Al seccionar lis comisuras circunesofdgicas, desapare-
ce el ritmo circddico del primero y cuarto pares de’ng
tas ambulatorias, mientras que 1a seccidn del corddn
nervicso entre el tercero y el cuarto var de ganglios
tordecicos hace desavarec:r la ritsicidad dnicamente en
el cuarto var de patas. la ablacidn bilateral de los ‘
tallos oculares da lugar a un gran increnento del mo-
vimiesnto total y pone 2l animal en continuan acti#idad;
sih enbargo 1a medicidn cuantitativa de esta actividad
revela gue el ritmo cireddico de wctividad persiste dg.
rante 6 a 12 dius desmds de la renocidn de los tallos

oculares. kstos resultados sugieren que la oseilacidn

~circddica del ritmo locomotor se origina en el ggnglio_;f

supraesofdgico y se acopla a los centros locomotores -
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tordcicos vor via axdnica en lus comisuras circunesofd
glcas., ) ritmo de actividad de los animnles destalll
zados nuede =er sincronizada por cieclos de luz, min
desmiés de la ablacidén del fotorrecerntor caudal; sin
embargo,se alter~ron algun s ¢ ructeristicas de 1la sin
cronizacidn desmids de la alteracidn del sexto gan-
glio abdominal, Los autores concluyen que si bien los
tallos oculures no se requieren para gque se genere la
ritmicidad cireddica locoumotora si son indispensables
para que pueda llevarse a cabo la sincronizacidn del
ritmo,

pa caracterizacidn del ritmo circddico motor del

acocil Procanbarus bouvierl, fue hecha por tucntes bar

do (1977) y por viccon Pale y Fuentes rardo (1977). Pa
ra ello sometfan a ms aninales de experimentacidén a

diferentes condiciones de luz y temoeratura y vefan el
efecto que estos factores tenian schre ln duracidn del
periodo cireidico, la relacidn entre los periodos de

actividad y reposo (relacidn «¢/p ), la amslitud del -
ritmo y el nivel de actividad, Pudiercn censtatar gque
#l cawbinr la cantidad de luz el ritmo mobor se wmodifi
ca zegin lo esverado de la regla cireddica de aschoff

{Aschoff, 1960) anlicada a aniwales noctumos y que -



los cambios de temperatura no afectan importantemente
el veriodo cirecddico, lo que sugiere la presencia de
un mecanismo de Ycomnensacidn de la temperatura" (Pi-
ttendrigh, 176%) reswonsable de que no se observen di
ferencias atribuibles a este fuctor. kstos resultados

8¢ resumen en la tabla No, 1.

De los antecedentes que se han presentado, resul-
ta evidente que el estudio sobre el ritmo circddico mo
tor del acocil ha sido abordado desde dos puntos de
vista, que si bien es clerto nc estdin totalmente des-
ligados, pucden diferenciarse claramente: el que va di
rigido a la caracterizacidn del ritmo como tal y el |

que oretende explicar su origen,

Evidentenente que este dltime punto de visia re-
aulta de suyo mis comnlejo que el otro, lo que permi-
te exnlicarnos 1l por qué lon auteres no logran poney
se de acucrdo sobre aspoctos bisicos como son el deciQ
dir i las estructuras resgponsables del riimo abn.unﬁ
o varias, 3in eabargo 2e ha sropuasto que el ganglio
-circunesofégico y/0 los tallos oculares, serfan las es
tructuras responsables por lo monos del mantenimieﬁto
del ritmo motor gracias o ln cwmunicacién que estable~

./

cen aon otras estructuras, lograda mediante nmensajed
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enviados por via axdnica y/o hmmoral. Los resultados
ernerimentiales que han sido nresentados para apoyar es
tas vronosiciones no han sido, sin embarpgo, lo sufi-
cienlerente contundentes como para eliminar alguna o-

tra posibilidad,

Por otra narte, Winfree nropuso en 1967 un modelo,
nediante el cual logra gencrar oscilaciones de la fre~
cucneia deseada debido a la interaccidn de grupos de
oscilédores de carazcteristicas conocidas; estos hechos
lo llevaron a prononer que la oscilacidn cireddica es
el resultade de la oscilacidn sincronizada de milti-
ples elementos, a¥n cuando hay gue aclarar que el au-
tor no presenta ni sugiere trabajos experimentales que

permitan acentar o rechasar la validesz de su anodelo,

bl’UPOu53itn del nresette trabajo es estudiar el
' origen del ritao cirefdico wotor del acocil con un en-
foque particular: el andlisis del eztado {funeional de
las dintintas esiructnras involucradas en £1, particu-
laraente 1ag aue configuran la “salida® del zistenma,
e decir: las fibras nerviosas motorug Lexcitﬂtofias @
inhibitcriag), la sinabpsis neurﬂmuﬁcular y el mﬁﬁcnio

¥

abductor del dactilonodito. (Para desarrollar como tra
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bajq de tesis 56lo hemos incluido ¢l estndio de esta
Bltima estructura). La hipSiesis que se proponec es la
siguiente: Si, efectivamente, el ritmo circddico motor
s la manifestacidn de la interaccidn de diferentes og
ciladoves, éstos deben loecalizarse en los elementos
responsables de la funcidn motora, por lo tanto, el es
tudio de 1z excitubilidad de estos elementos a lo lar-
go del nictdmero, permitird establecer, si existe una
relacidn de cavsalidad, entre los cambios de sensibili

dad de cada estructura y un ciclo circddico motor.

CRATERIAL  METOLOS

Log exverimentos on los que estd basado el pre-
asente trabajo se nueden dividir en dos grandes gruvos:
l1os de eorto ¥y los de largo plazo; se hun llamado asi
porgue agqucéllos Yienen ung duracién avrovimada de una
hora mientras une éstos requerias un registro no Menor

de una semana.

Exvperimentos a corto nluzo,

En estos exserimentos ne utilizaron acoclles de

ambos sexos de la eapecie procambarus bouvieri (Ort-.7 .. -
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man), procedentes de Uruapan, Nich. al llegor al labo-
ratorio eran colocados en coudiclones adecuadas de tem
peratura vy oxigenacidn, lo que sermitia que se mantu-

vieran vivos pbr meses, Si era necesario. lDe estos 1o
tes erun obienidos los especimenes para ser estudiados
a lo largo del nictdmero. LOS registros se hicieron ca
da dos horas, con un mimero no menor de 5 animales en

cada hora del dia,

"La prevaracidn bioldgica se obtuvo signiendo la
téenica de Rkobbins y van Der Kloot (1958), modificada.
Para ello se sepsraba un quelipedo cortdndolo lo mds
préxino posible a la base., e quitaba el exvesquele-
to de la superficie ventral del meropodito haciendo el
corte a lo large de loa bondes. Con el objeto de evitar.
Cgue el misculs aductor sivviera Tuncionnndo se cortada
gu unidn con ¢l dactilooodito 3in quitar el eroesquelg
to, lo que se lograba insertando un pegueno escapelo o
unas tijeras de cuticula a través de la aembrana de la
articulacidn y ecortando cn ¢l nunto de insercidn del
dactilOpodito. 3¢ cortaba tanbidn la punta del prcpodi
to. llecho ésto se colocaba el quelfpedo sujeto con una
binza dentro de una cajn de plistico de tnlvformé:quén

el dactilopodito quedaba hacia abajo. ung aguja cbnqg
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tada a través de una manguera con llave a un matraz
Brlenmeyer que contenia solucidn de Van larreveld

(Van nuarreveld, 193%6), se introducia a la pata a tra-
vés de la punta cortada del propodito, Por otro lado
la punta del dactilovnodito era sujetada con un hila
mediante el cual se conectaba a una palanca ligera,

la que permitia obtener los trazos de los acortamien-
tos musculares, registradcs en un quimdgrafo (Palmer).
Bl reciniente de pldstico se llenaba con solucidn de
Van Harreveld hasta cubrir el segmento del meropodito

en el que se localizan las {ibras nerviosas.

¥l haz narvioso que contenia las fibras_excita—
torias del misculo abductor se montaba sobre un eleé-
trodo monopolar de platino 21 cual estaba conectado a
un gstimulador Grass (modelo $40). uiro clectrodo mo-
nopolar de platine, tambidn vonectado al estimulador,k
8e introduci{a en la solucidn hacia un extremo dél rae-
cipiente, con objeto de cerrar el circuite de estimula

cidn. (Fig. Ho. 1),

Para estimular se empleaban pulges cusdrados, de
un milisegundo de duracidn y o la frecuencia de sesen-

ta pulses por sesundo.
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tna vez montada la pre.aracidn y ajustado el es-
timulador a los psrdmetros mencionndos, se perfundia
durante cineo minutos con la solucidn de van Harre-
veld, Inmediatamente desoés se nrocedia a determi-
nar el voltaje umbral., Uhtenido éste, sc estimulaba
durnnte tres segundos y se susnendia durante cinco se
gundos vara volver a estimular durante tres segunlos
mis. kstn secuencia‘se repetia hasta oblener el total
de cuatro contracciones que conforman cada scerie. ros-
teriormente se volvia a perfundir durante otros cinco
ainutos, al tdérmino de los cuales, se renctia ¢l mis-
me vwrocodiviento para obtener la segunda serie. Ge -
perfundia durante quiﬁéo winutos mis y se obtenia‘ la
tercera serie.  bn cada caso se utilizaba el voltaje
minimo reausrido para obtoner la coniraceidn, (Fig.
in. 2).

Debido a que el tamalio de los nereidnodos ubili-
zados en cada experisento no era siewvre el mismo, hu-
bo necesidad ¢o deterainzr haste qué punto los resulta
dos que se obtenfan so vefan dlectados por la longmui-
tud ¥y el prosor de la pata, Gin embargb, nnog cnantos
erxonrimen tos bastnron para poner de monifiesto que el

factor importante no era el tamifio sino la distancia




existente entre las dos puntas de 1la pninza cuando ésta

estaba comnletarente abicrta,

S5e hizo entonces una serie de ernerimentos en los
que se utlilizaban patas con di ferentes aberturas mdwi-
man y se madfa el desplazamiente mrovocado en cnda ca-
80 como consecuencia de la aplicacidn de un voltaje um

bral del mismo valor,

Todos los experirentos se hicieron a la misma hoe‘
ra solar,

Con lor datos obtenidos, se alinents un programa
de una comautadora 20¢/11 40, con el objeto de determi
nur qué enrva se ajustaba mejor a ellos. Los resulta-
doa de este ajuste se presentan en la grdafica que ze

incluye en la prig. ko, 3,

Otro sruno de croerimentos con los que se preten-Af
dfa noner de manificsto la importancia que tiene para
la obtencidn de un cicrto desnlazanionto el voltajera~
plicado, se llevd a cobo de acuerdo con o1 siguiente
disefo: ontas de la misma abertura mdvima, eran traba-
jndns a li misma hora del dia midiéndose el voltaje
‘que se h-bia requerido pura obtener la redpuesﬁa co-

rrespondiente. Lon datos fusron metidos al programa

H
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que permitia encontrur la curva que mejor se ajustaha
a ellos obteniéndose los resuliados que se presentan

en la ¥ig. No. 4.

Pudo counrobarse que tanto la distancia entre los
extremos de la pinza como el voltaje requerido para la
obtendidn de la respuesta, guardan una relacidn inver-
sa con el desplazamiento provocado. 11lo l1levé a esta-
blecer que la cantidad de desplazamiento es el rosulia
do de la interaccidn de, por lo menos, estos dos facto
res por lo que no puede scr tom=do como indice del es
tado de sensibilidad del sistema, De ahi que se haya
empleado un “coeficiente de resnauesta”, el que con ba-
ge en los resultados expuestos en los pirrafos antefig

res se calculd de la siguiente maneras

Cits = Dp
at+ Vu

‘donde: CR = cocficiente de respuesta

3t

pp = desvlazamiento de la pajilla

13

At =z abertura total de la oinza

Vu voltaje umbral

©




(23

Por otra nirte, se observéd que la estructura no
$6lo tiene una cierta canacidad de resoesta a la ecs-
timulacidn, sino que tambidén presenta la canacidad de
recuperarse., kite hecho nos parccid narticularmente in
teresante debido u que se pudo comorobar con algunos
de los erverimentos preliminsres que la relacidn entre
las magnitudes de las resnsuestas obtenidas entre la
primera y la segunda,’{n éegunda y la tercera o la pri
mera y. la lLercera series solla vwresentar diferencias
importantes, por lo que se adontd como criterio de me~
dida de la sensibilidad del sistenz, ndemds de) ORs,
1o que se desipnd como capacidad de recuperacidn -
(Che). La forsma de calecularla se basd en la obtencidn
del reciproco de 1ln muma algebraics de los valores de
los CRs de una serie con el de olra obtenidndose asi,

de cada exnerimento las tres medidns de caida o incre-
mento de la rescuecsia.que resultan de comparar la la.
con la 2a., la 2~n, con la 3a., y 1a 1o, con la 3a. ne-
ries.

unes ves obienida 1a medida del casbio de senpibi-
lidad de cada serie evosrimental se romediaban los va

lores para cada experimento y se obtenin el recinroco

cono la medida final de scnzibilidad del sistemi.
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"

bxverimentos a largo nlazo.

Adn cuando muchos de los exserimentos a largo nla
zo utilizados para este trabajo fueron desarrolladoes
por Tuentes rardo {(1977), hubo necesidad de montar al-
gunos de c¢llos con el objeto de corroborar algunvs he-
chos.,

La tdéenica consistid en lo siguiente: acociles
sin distinecidn de sexo y edad, eran colocados dentro
de un reciniente con agur y sujetados del cavarazdn
por medio de un corche f{ijado al animal con cemento a-
crilico, uato permitfa mantenerlos sumergidos todo el
tiempo que durara el experimento, el que en ninmin ca-
so fue menor de 7 dfas. £1 recisiente era cclocado den
tro de uny caja en ln que se mantenian las condiciones
degseadas de ilusinacidén y temseratura. Los cuatro pa-
ros de ratas ambulatorins eran sujetados nor medio de
hilos, log que 1legaban hssta un transductor de fuerza
Grass (Jodelo rPU3), cuysa sefal era regist;udu ininteé
rrumvidazentie en un poligrafo Grass (Aodelg 7). 81 anﬁ
lisis de cada exnerimento consistia en lp medicidn del
nimero de veces que el animal orovocanba con su movi-
miento que se genersra la seflal del transductor en ﬁn

intervalo de tiempo conocido (20 minutos). Al grafi-
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car estos valores contra el tiempo transcurrido se ob-
tenian grdficas como la que se muestra en la Fig. Ho.
5. De esas pgraficas sc calculaban los valores del pe-
riodo ( ), el coeficiente que relaciona los periodos
de actividnd y de reposo. (relaciénet/e) y el nivel de
actividad, 1o que permitié la caracterizacidn del rit-
mo imotor. Como con mucha frecuencia los registros que
se obtienen de la manera descrita no permiten visuali-
zar claramente la periodicidad del fendmeno, fue nece-
sario implenentar un vrograma vara la computadora PDP/
114U que peraitiera hacer un andiisis exhaustivo de -
las {recnencias presentes en el registro con el objéto
de obtener el valor del o de los periodos que tuvieran
mayor nignificado estadistico. uste programa se basé
en el andlisis de frecuencias que nropone Bnright -
(1965) nodificado nara ¢l caso que nqui interesaba. |

(Fuentes pFardo y Vargas, 1377).

RESULTADOS

#n 1/ tabla nimero 2 se han resumido los regulta~ -
dos obtenidos de los experimentos a corto plazo. Gada

“valor anotado corresponde al promedio de 5 wedidas, .




(26

Bn la primera columna se anold la hora del dia a la que
se llevaron a cabo los experimentos. Ln lus siguientes
columnas (2a,, Ja. y 4a.) se incluyen los valores del-
coeficiente de resouenta Cils, calculado segiin se deta-
110 en 12 seccidn de material y métodos, de cada una
de las series, bn las columnas Sa., ta., y Ta., se pre-
sentan los valores de los coeficientes de calda calcu~
lados al comparar las di ferencias del CRs entre cada
serie (CC). La octava y novena columnas incluyen los
nromedios de los CRs y CC y, finslmente, en la dédcima
columna se nresenta el reciproco del »romedio de las
CC (CRe). Fuede notarse gque hay diferencias significa-
tivas entre los valores obtenidos 2 cilertus horas del
dia.

’
s

Para ponar mis clarasente de wmanificsto ldas dife?
rencias « lo lavgo del nictdmero, #ne conatruyeron las
graficas que formen las figuras 6 y 7. bn la figura ©
nuede comerobarte que al reloeionar el coeficiente de
reamesta Cg conlra el tiemno en el que se hicieron
los exverinentos se presentan dosg nicos de actividad
mévima & lag Ul y a las 11 horas 'y dos puntos donde - la
respuesla eg winimn y que corresnonden a las Ty a lﬁﬁ‘

2% horas. &n la fimra 7, por otra varte, se incluyen-

1
!
i
i
1
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los valores promedios de los coeficientes de recupera-
cidn, URe, contra las horas del dfa a las que se¢ hicie
ron log ewnerimentos., uesulian evidentes dos picos de
canacldad de recuperacidn mdxima obtenidos o Ias 01l y
a las U7 horas y un pico de canacidad de recu neracidn

minima a las 17 horas.

kn la figura 8, puede verse un ejemplo de periodo
grana que se genard en la comnutadora alimentada con
los datos de diferentes experinentos a largo plazo en
los que se media la actividoad motora obtenida a inbter-
valos de 20G ninutos en condiciones constantes de ilumi
nacidn ¥y temperatura. Puede coaprobarse que la funcidn
generadn aleanza su valor mdxime en el punte 75 lo que
corr=qaponde a un periqﬁo de 22 horas 3U minutos ya que
el ticupo transcurridd entre cadr punto es de 20 minu-
ton.

FPinolmente en 1o fipgura io. 9 pueden observars
los resultados de establecer una correlrcidn temﬁorml‘
entre un ciclo cireddico cuyos valores de amplitud re-
lativa ¥ serfodo fuereon calenlados por la compubzdora
mediante la téenica del serfodogranma y los nrowedios de
los CRs y los Cite resvectivamente, obtenidos a lo_lar-

g0 del ciclo nictumeral. Iuede observarse que & lag |




0Ol horas hay una clara coincidencia entre los mdvimos

de cada funcidn,

DIsCcUy s T ON '

El estado de excitabilidad de una estructura pue-
de analizarse de diferentes maneras,si bien todas e-
llas indirectas, Debido a esto en este trabajo se em-
plearon dog criterios sara detectar la sensibilidad
del sistema fibra elerente-sinansis-misculo del queli-
nedo del acocil: uno basado en ln reactividad de las
estructuras a la anlicacidn de estimulon de caracterig
ticas detorminedas (Cus) y oiro, aediante =1 cual se
juzgd la ennacidad de recuperacidn de las eatructuras
medida a través de la maznitud de la resmuesta a una
sifniente estinulacidn anlicada despudn de intervalos

de tiempo conocidos (Che).

Los resultados gue se prezentan en la figura No.
6, ponen de monifiesto gue el URs . aleanza su méxiMo q§‘
lor a las 11 'y 2 1a Ol noras con un pico no dcspfccia«
ble a lag 15 horas, wieniras gue a las 07 y a las‘aﬁ

horag, se sresenian los valores mds bajos. La interptgf
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tacidn que se desprende de estos resultados es que -
las estructuras involucradas en esta respuesta, modifi
can su reactividad a los estimulos de una wmanera sin-
crénica 10 que nermite que se detecten claramente las

altas y las bajas a lo largo del ciclo nictameral,

Yor lo que resnecta a la CRe, 1z interpretacidn
de los resultados que se incluyen en la figura No. 7,
apuntan en la misma direccidn seilalada en el parrafo
anterior ya que como puede observarse hay una mayor ca
pacidad de recuperacidén también a las UL horas, si -
bien el segundo pico mdvinmo se »recenta a las 07 y
no a lag 11 horas y los ountoes que corresvonden a una
capacidad de recuperacién reducida sdlo subrayan la
%terminacién de las fases de reswmiesta mdxima, 4l rela
cionar los cambios en el CBo, con un ciclo de activi-
dad cirecddica (Fig, No. 9) puede constntarse que el
pico de las Ol horas y el mico de las 11 horas, coin-
ciden con lon dos ciclos de actividad motora que ha~
cen que el ritmo circddieo tenga ecardcter bimodal |
(Fuentes~Pardo, 1977; ruentes~rardo y Viceon fale
1977). o

51, por otra parte, se comparan los cambibs,nipf,‘f'

tamerales que se observan en los valorca de la CRe gon -
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el mismo ciclo circddico motor, se‘puede comnrobar que
a las ul horas vaelve a presentarse una coincidencia de
mdximos, 1o que no sucede tratindose del segundo pico
de cada funcidn ya que entre ellos hay una diferencia

de, fase de dos horas,

31 se considera que el CRS es una medida de la ex
citibilidad del sistema y que el valor de 1la CRe efec-
tivamente es un indice dé la capacidad de recuperacidn
del mismo, se puede proponer que a la una de la mafiana
el sistema formado por el nervio motor, la sinansis
neuromusenlar 3 el misculo abductor se encunentran en
un estsdo funcional duntimo, Lo que le permite al sis-
tema motor presentar un miximo de actividad a esa ho-
ra o, lo que es lo mismo, jque la causa de que el aco-
c¢il se comnorie como carresnondeg a un animal nocturno,
fe basa en el aunento de sensibilidad durante ese lap
g0, de lag estructuras involucradas en el movimiento. L i"
En el mismo contevto vodemos intorvretar el segundo

pico circddico, como la nanifestacidn de un aumento

de la cauncidnd de reseonder 2 1n estimulacién vor -
parte de las eatructuras motoras. Sin eabargo, csia

cavacidad no se ve aumentada 2 lss 11 hor s como lo.

estd a lns 01 horas. A eate hecho habrd que afadir -
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que la canacidad de recuneracidn de las estructuras no
estd avmentada en esos momentos, lo que da como resul-
todo ghe el sepundo nico de actividad, sdlo aleance el
354 del valor del nico de¢ 1la una de la miflana. La pre-
sencia de un gepundo aunento en el indice de recupera-
c¢idn a 15 U7 horas, gensra una situacidn dificil de
explicar dentro del marco tedrico que se estd nroovo-
niendo. 3in embargo, es nosible nue como el CRs estd
muy reducido en esos momentos, el sistema se pueda re
cunerar muy fdcilmente debido a que el consumo de -
energin en czda res uesta es sumamente dajo. (Fig.
Hoo 7).

ihiestros resultados wonen de manifiesto un hecho
particularuente interesante: los carbios que dependen
de la hora del din no requieren de 1l integridad del
organismo nara manifestarse. Hste nunto de vista coin
cide con las ideasn expresadas vor distinbtos antores
quicnes han deserito canbios ciredidicos en estructu-
ras aisladan: Sweeney (1960), denostrd gue el ritmo‘
fotosintético del dinoflagelado Gonyanlax hersiste,en
un organinsmo unicelular nisindo, Thoro y Folk (1964),’
niaioron de mnifiecto i pérsistencin de un ritmo |
~diario en la frecuencia de latido de células aislaaﬁs

de miocardiio de mamifero. Strumwasser (1965), detectd
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la existencia de un ritmo diario en la actividad eléc-
trica eswontdne de neuronas del ganglio visceral de

Avlysia, También en segmentos uulticelulares aislados
de organismos complejos, han sido detectedos cambios

cireddicos: Enderle (1951) observa la nersistencia de
un ritmo disvio en la turgencia en fragnentos de zana-
horia. Bunning (19%8), muestra cdmo hay caabios nerid-
dicos en la contraccidn del intestino aislado del hdms

ter. Andrews y Folk (19673), registran la versistencia

de actividad ritmica en la exnulsidn de CO de mesofi-
5 ;

log aislados. SéAnchez y lFuentes-Pardo (1277) describen
1l porsistencia de un ritmo circddico en la respuesta

a la luz de tallos aislados de acocil,

En ~lmncs de estos trabajos se muede leer entre
lineas la nreocuoacidn de los antores por enlender los
mecaninmes resnonsables de que se genere una oscila-
clén ecireddica. Evidentemente que mauchos de estos ex-
perimentos avoyan la idea de que el ritmo circﬁdicoves
el resnltndo de la interaccidn de osciladores cuya fre
cuencio de oseilacidn muede ser o no eirecddica. Parti-
enlavaente interaante en este sentide resulta el plag

teaniento que hizo dinfree en el modelo electrénico

que elaboré en 1947 con el que nretende explicar el o-

SRERCIPANRS ST
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1

rigen de 1la ritmicidad cirecddica. ln este trabajo se
pone de manifiesto que de la interaccidn de oseilado-
res cuya gama de frecuencia es tan amplia como el au-
tor denea, se nuede obtener una frecuencia de oscila-
cidn mis baja que la de cada uno de los osciladores in

cluidos. lLa condicidn necesaris nara que esto suceda

e5 que haya acoplamiente entre los osciladores lo que
es vrobable que se debn a la resonancia de las molécu-
las del medio. iBn los sistenas bioldgicos el autor nro
none que el acovlaniento enire los hinotédticos oscila-
dores regnonsables de que se genere el mdvimo de una
ciertn funcidn cada veinliouatro horas se deba a la
presencia de substancing del melabolismo, hormonas, se
flales eldclricas, cte. Cuzlquiern que sea ol caso, los
resuliados que hemos erenentado, anoyan la nosibilidad
de que lan diatinlas estructuras involueradas en la
resnuests mecinica del 'nisenlo nodifican su sensibili-
dad a lo largo del nictdmero, vor lo que estarfan real
mente actuandy eomo oseiladores. La inferencia vdlida
que noldria obtencrie de eston hechosn, serin Jw‘ﬂe dué
al acoplarse, estos oscilndores mediante seinles <raeg
dentes del sistema nervioso y/o humoral, se generaria.

el ritmo circddico locoanlor del acocil.
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CONCLUS LONKS

l.- Ge obtuvieron registros de 1n resoucsta mecd-
nica del misculo abductor del dactilonodito de acoeil
a la estinpulacidn elédetrica anlicnda al nervio encitaw
torio correspondiente, en nrencraciones de nata aisla-

da y durante 1os veinticuatro horas del dia.

2.- 3e analizaron registros de la actividad cired
dica motora del acocil obtenidos en condiciones . .cons-
tantes de {luminacidn y temveratura y'por periodos no
menore~ e 7 dias, ¥l andlisis inclufa la obtencidn

del periodograma correspondiente,

F.- 3¢ caleulnaron los llomados indice del coefi-
ciente de resoucsta (CHa) e fndice de 1a canacidad de
recuperacidn {(Cie), los que se utilizaron como medidas

de la gensibilidad del sistema.

4.~ 8¢ cotablecid 1la correlacidn temnoral entre
un ciclo circAdico motor y &l grado de sensibilidad
de 1is estmicturas motoras del sistema y se encontrd
coincidencin entre los mAvinos de ambos eventds. Se -

diseuten las nosibles caugas de la correlacidn.

5.~ ¢ orovone una relacidn de causalidad entre.




el estado de excitabilidad de las estructuras motoras
¥y la intensidnd de la resvucsta motora en el animal ig

tegro.
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TABLA Mo, 1

Duracidén g Ubscuridad Temp,
del 2C h., 30 min, 2% h. 6 min. 199¢

vrerfodo

Hora en que

se¢ nresenta » :

el punto. nd 1 he 1 h. 19°%

¥imo de ac- '

tividad.

uracidn del ‘ ey

periodo do 7 h. 36 min. 9 h. 30 min. 199

actividad, ; ) ¢

Duracidn del ' oo

veriodo de 18 h. 54 min. 13 h. 35 min. 19°C -

ranodo. -

Relacidn e WA o | 1990 

an la presente tabla se muestiran low resultados
proamodio, de log exuwerinmentos o largo nlazo rea
~lizados narn ecaracterizar el ritmo circddico mo

-4 hor, del acoell Procambarus bouvi
plicacidn en el terlo).

eri. (Ver éx--




(37

TABLa No., 2
(itg Cis Cits Col oc? ces Jrome~ Urome-
Hora ‘la: 20. Ba., CHsl- CRs2- Cisl- dios dios Cle
Jerie  Jeric  Jerie  (ig2 Cils?3 Cits? Cils G

09 .87 .57 .51 L7 U8 36 .65 23 4.3
11 1.34  1.03 .85 31 .17 A8 1,07 320 3.1
13 .95 .8u .65 .15 .15 .30 L9 19 5.2
15 1.21 .96 .73 .32 .23 .55 .99 .36 2.7
17 1.11 .12 3T .38 .35 74 3 .48 2,0

19 L5 T2 .60 .22 .5 .25 .78 .17 5.8
21 719 LT1 W67 L8 W03 L1 W72 W07 14.2
23 5% .46 .50 .06 «U3. 0 .G3 .49 .U2 50

0l 1.09  1.07  1.07 .02 .00 .01 1.07 .01 100
WS BT 9L Ll .07 .16 .06 .86 .04 25

05 1.02 .75 .77 .27 <02 .25 .85 J16 6.2
07 36 .22 .33 .14 r11 03 +30 ‘,01: 1oo,

Se pregentan los regultados de 108 experimentos-agudos na -
ra detorainar el grado de sensibilidad del sistema: mner-
vio-ninansis-misculo, a diferentes horas del dfa,

{Yer exnlicacidn en el texto). '
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Firmura Ho. 2,- Trazos tomados directanente del regis-
tro guimoprrdfico, durante un experizento a cortp vla-
20, Oada una de 1ﬁw tres geries, se obtuvo con la a-
plicacién de estiaulos de las mismas carscteristicas
de intensidad, duracidén y frecuencia. lLa barra verti-
cal cory cswondg a un desplazadiento {en oms.) de la .,
“qpajilla. Las barras horizontales representan 1la dura~'
cion del. estimulo eléctrlco. ‘
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ESTIMULADOR
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Tigura Wo. 1.- Diagrama que representa la nreparacidn
biolézica, sintema de estimulacidn y sistema de regis-
tro utilizados en log experinmentos a corto plazo. L~
Dactilopoditeu, 2.- Fibra ncrviosa excitntoria del mis- -
culo abductor, .- Sistoma de nerfusidn. 4.- Blectrodo:
de estimilacién, R
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Figura Ho. %.- ltelacidn entre la abertura total (At) ,
de la pinza y ¢l desvluzamiento de la pajilla (Dp) -
provocado nor un estimulo de caracteristicas constan-:
tes, Al aliaentar un programa de computadora con es-
tos datos se obtuvo la curva cuya ecuacidn es la de - .
una . recta (Y=p%+4A). Los valores de la pendiente y del
interasecto, asi cnmo el Co. Correl ne incluyen en el
reciadro de la figura. ,
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Figura o, 4.~ Relacién entre el voltaje umbral (Vu)

y el desplazamiento de lan pajilla (Dp), nrovoeado al.
extimular ooreiopodos de la miasma abertura total (At).
Al alimentar un nrograma de comoputadora con estos da-
tos se ohtuvo la curva cuya ccuncidn es 1a de una- rec
ta \f= 5&*A) Los valores de la pendiente y del inter=-
-8eeto, asi como el coeficicente de correlacidn, se in--
cluyen en el recuadro de la figura.
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Tipura llo. .- Registro de la actividad motora ob'ten_iiv
dc en condiciones constantes de luz vy fewperatura. o

tese que hay un ritmo circddico de tipo bimodal con = -
el pico adzimo cerea de 1la una Aule y el segund o ‘pico

alrededor de las 11 hra. S
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Figura Yo, 6.~ fielacidn entre 1z horn del din y la son
gibilidad del gistema formado vor el nervio- qmapam—, oF
misculo abductor, juzgada nor los valore es del. coefi- -
ciente de resnuesta CRa. létese que la nnxxma sens ibg‘;»
lidad se nresenta a las 11 y a las G1 4.0, .
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Tigura o, 7.- Relacidén entre la hora del dia y la sen

sibilidad del sistena Tormado

misenlo abluctor, juzgada
ciente de recuperacidn (CR
gibilidad se preasenta a la

por el nervio-sinapsis- -
por los valores del coefi~
c). lidtese que la mixima sen
g 07 y 01 hrs.




Plpura o, 8.- Potografia de un neriodosrama obtenido

de 1a comnubadorn 21 ser alisentada con los valores

de cantidad de moviaiento durante intervalos de 20 mi-
N * - -~ . s v

nutos, - Hotess que 1n frecusncia de periodos mis alta

corressondie Al nunta 79, lo e equivale vouna dura-

eidn del seriode circidico de 22 horas 30 ainubng,
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Figura Ho., 9.~ Correlrecidn temporal entre los fondme-
nos registrados a corto plazo (CRS') y CRE°7’) que
gon indice de la sensibilidand del sistena fibra ner-
viono sinapsis-misculo abductor y un ciclo circadlco
motor'=~""). ldtesne la coincidencia entre los mdyimos.
de los fenOﬂnnos, asi como la falta de ‘coinc¢idencia
entre el Zo0. pico circddico y ¢l 20. vico de la CRc.~
{(ver exnlicacion en el texto).
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