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RESUMEN 

Con el objeto de cuantificar y comparar el cfecto de la variaóón en el fotoperiodo y 

la irradiancia sobre los cambios diarios en la frecuencia cardiaca y respiratoria del acocil 

Procamharus c1arkii se registraron 15 animaies adultos en periodo de mtennuda. divididos 

en cinco grupos: uno en condición control (n=3). otro en foto periodo LO 12:12 alta 

irradiancia (0=3). dos grupos en fotopcriodo LO 20:4 uno en baja (n'-"3) y otro en alta 

irradiancia (0=3) y lino en oscuridad constante (n=3); todos estos animales se registraron 

cada hora de las 10:00 a las 18:00 h durante tres días. Otros dos animales se registraron cada 

hora durante cincuenta horas bajo las condiciones de los grupos 2 y 5. Los datos obtenidos 

se analizaron mediante un ANOV A de una vía y LSD post 11Oe. así como por correlación y 

eosinor simple. El ANOV A reveló diferencias significativas entre la condición LO 20:4 baja 

intensidad y el resto de las condiciones en ambas variables. Los resultados obtenidos 

mediante el eosinor sugieren ritmos cin..:adianos en oscilaóón espontánea (Fe 1 =22.6 h Y h 

1=24.1 h) Y T=24 h en condición LO 12: 12 alta intensidad para ambas variables. Se observa 

una correlación de los dos sistem,L'\ t:n todos los foto periodos, excepto en oscuridad 

constante. Lo anterior confirma la existencia de un rilmo circadiano de frecuencia cardiaca y 

demuestra la existencia de un ritmo cireadiano de frecuencia respiratmia. 
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2 INTRODUCCIÓN 

2.1 GENERALIDADES Y CLASIFICACIÓN DEL ACOCIL 

Los acociles son los únicos crustáceos decápodos de agua dulce pertenecientes al 

grupo Macrura-Reptantia. Estos se clasifican dentro del grupo más grande de los crustáceos. 

el Orden Decapoda. el cual cuenta con 1,200 géneros y 10.000 especies (Holdich y Lowery. 

1988). Los acociles se r1ividen en dos grupos, el Astacoidea con dos familias y el 

Parastacoidea con una familia. De las tres familias, Astacidae y Cambaridae (a la que 

pertenece el género Procamharus) se distribuyen en el hemisferio Norte, coincidiendo en 

algunas regiones. En algunos casos es dificil distinguir entre especies naturales e 

introducidas, tal es el caso de Procamharus clarkii. una especie introducida capaz de 

sobrevivir fuera de sus rangos normales (Holdich y Lowery, 1988) la cual se ha reportado en 

el Norte de México (Hobbs, 1962) desplazando al acocil Procambarus diglleti (Fanjul

Moles et al., 1998). A continuación se presenta la clasificación según Holdich y Lowery 

( 1988): 

Subphylum Crustacca 

Clase Malacostraca 

Orden Decapada 

lnfraarden Astacidea 

Superfamilia Astacoidca 

Familia Cambaridae 

Suhfamilía Cambarinac 

Género Pwcambarus 

Especie Procamharus (Camharus) clarkii (Girard. 1852:9 J ) 



La especie Procamharus clarkii se encuentra en aguas con salinidades que van desde 

10 ups hasta agua casi pura. La distribución nativa está en el Noreste de México y el Sur

centro de Estados Unidos. Procambarus clarkii habita los cuerpos de agua como lagos y 

estanques. se caracteriza por ser cavernícola y tener hábitos nocturnos. En latitudes menores 

es activo durante los meses fríos y estiva durante los cálidos. este comportamiento se 

invierte en latitudes mayores. 

2.1.1 Morfología Externa 

El plan corporal de los acociles es típico de crustáceos supenores presentando 

veinte segmentos corporales (Holdich y Lowery, 1988). El cuerpo está encapsulado en un 

exoesqueleto rígido (excepto en las articulaciones donde la cutícula es delgada y flexible) el 

cual es cambiado para pennitir el crecimiento del animal. El exoesqueleto está constituido 

por dos capas: la cpicutícula (superficial) y la procutícula (interna). La primera está 

compuesta principalmente de sales de calcio. proteínas y calcio; la quitina se encuentra en la 

segunda capa junto con sales de calcio y proteínas; esta capa se subdivide en exocutícula, 

endocutícula y una capa membranosa. sin embargo, la cxocutícula está ausente en las 

membranas articulares (Thorp y Covich, 1991; Holdich y Lowery. 1988). 

Los adultos maduros son ovalados en sección transversal. de cuerpo elongado y 

rostro en forma de V. presentan areolas obliteradas y abdomen relativamente angosto. Son 

de color rojizo Cn la región lateral y muy oscuros, casi negros en la dorsal. 

2,1.2 Tagmosis 

I,os acociles son poco comprimidos lateralmente. una segmentación extensiva del 

cuerpo y la presencia de apéndices en todos los metál11eros le dan una apariencia primitiva 

(Thorp y Coyjch. 1(91). En vista dorsal se pueden distinguir dos regiones del cuerpo: el 

cefalotórax (anterior) y el abdomen (posterior) (figura 1). El cefalotórax está compuesto por 

seis :,(:gmentos anteriores (cefalón con partes bucales) )-: ocho segmentos torácicos (tórax 

con ap¿'ndices locomotores). Funcionalmente el cefalotórax se puede dividir en dos tagma: 

1) una cabeza (protoceraln) de donde se originan las aml.!l1ulas. antC:las. ojos pedunculados: 
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labrum y 2) gnatotórax donde se ubican las partes bucales. El caparazón es una placa que 

recubre el cefalotórax y encierra las cámaras branquiales, se fusiona en la parte dorsal del 

tórax y se extiende por las superficies laterales como el branquiosteguito. 

Los ocho segmentos torácicos incluyen tres pares de toracópodos desarrollados 

como maxilípedos, estos ayudan en la manipulación del alimento. Los otros cinco pares de 

toracopodos son unirramosos (1·5), están adaptados corno pereiópodos estenopodiales (en 

forma de tubo) y consisten de un par de quclípedos y cuatro pares de patas ambulatorias 

(Holdich y Lowery, 1988). 

El alxlomen está claramente segmentado y compuesto de seis tubos calcificados 

conectados por membranas articulares. Cada anillo está compuesto de cuatro escleritas, un 

tergum dorsal ancho, otro más delgado y un esternum ventral que está conectado a un lado 

por una pleura lateral. En hembras, los segmentos abdominales 2·5 originan cada uno un par 

de pleópodos plumosos. En machos. los pleopodos 1 y 2 están modificados con propósitos 

copulatorios en gonopodios y estiletes. 

El alxlomen termina en un telson aplanado que está dividido por una ranura 

transversa bajo la cual se sitúa el ano. Los apéndices del sexto segmento abdominal 

modificados corno un urópodo birramoso, junto con el telson forman una cola en fonna de 

abanico de área grande que pennite un movimiento natatorio rápido (Holdich y Lowery. 

1988). 
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Figura 1. Tagmosis del aeoeil Procambarus en vista dorsolateraL Al largo de la areoJa: Aw ancho de 
la areola: 8 base. Bs espina branquiostegal: e carpo: es espina cervical: D dactilo: lis espina 
hepática: J isquium; Lru rama lateral del uropodo: M metacarpo: Ms espina marginal: P propodio: 
Pie pleuron: Poel largo del caparacho postorbita1: R rostro: Ter tergum: plcópodos en el lado \ entral 
del abdomen. (Modificado de Holdich y Lowery, 1988). 

2.1.3 Ecdisis 

La muda o ecdisis es un proceso critico para el crecimiento de los acociles. La vida 

de los decapodos consiste de pcriódos de prcmuda. muda, post muda e imermuda. todas 

estas controladas endócrinamcnte. Las cdulas ncurosecretoras que regulan la ecdisis se 

encuentran en las papilas sensoriales y el órgano-X (O-X) de la medula l('rminali_\~ 3mbas 

estructuras se sitúan en el pedúnculo ocular junto 'COll la glándula sinusal. Esta última r~cibc

secreciones del O-X y entonces se producen hormonas que inhiben o estimulan la t':cdisis 

regulando la longitud de periodo de intermuda. Las secn:ciones de la glándula sinLl~al tienen 

como blanco d órgano- y (O-Y) quicn secreta la hormona iniciadora de la muda para 

L x 



comenzar la premuda. En esta etapa las reservas de glucógeno aumentan y los minerales son 

reabsorbidos y almacenados. Una enzima suaviza la cutícula provocando el desprendimiento 

de las células epidérmicas, lo que estimula la formación de una epicutícula que es 

impermeable a dicha enzima. A continuación, el cuerpo acumula líquidos aumentando el 

volumen para que la cutícula vieja se desprenda del cuerpo. Los tejidos se desarrollan 

rápidamente durante un periodo corto de postmuda, mientras que la nueva capa se hace 

rígida por la depositación de minerales en la cutícula. Después de la postmuda entra el 

período de intcrmuda (Holdích y Lowery, 1988; Thorp y Covich, 1991). A continuación se 

describen algunos sistemas fisiológicos fundamentales que se requieren para la expresión del 

ritmo respiratorio y cardiaco. 

2.1.4 Sistema Endocrino 

Muchos dc los procesos fisiológicos y de desarrollo en los crustáceos están bajo el 

control hormonal (Cooke. 1982; Ilighnam y HilL 1969; Lockwood. 1968). Tres tipos 

principales de honnonas se producen en el sistema endocrino de los acociles: 1) 

neurohormonas. 2) hormonas y 3) feromonas. 

Existen trcs órganos neurohemales involucrados principalmente en el 

almacenamiento y liberación de hormonas a la hemolinfa: la glándula sinusal situada en el 

pedúnculo ocular; el órgano postcomisural ubicado detrás de la comisura tritocerehral y los 

órganos pericárdicos cercanos al corazón. Las honnonas controlan procesos a largo plazo y 

más lentos que los del sistema nervioso. El sitio principal de producción de neurohormonas 

(polipéptidos) es el pedúnculo ocular, la ablación de esta estructura tiene un marcado electo 

en muchos aspcctos fisiológicos y de comportamiento en los aC0ciles. En el pedúnculo 

ocular un grupo de neuronas estrechamente unidas. llamadas órgano-X (órgano-X de la 

médula term;naH.\-), secreta neurohormonas que migran a lo largo de los axones para ser 

a\maccnados en la glándula sinusal, y después ser liberadas a la hemolinfa. Las hormonas del 

complejo O-X regulan varios procesos como la migración de cromatóforos, concentración 

dc azúcares en la sangre, niveles de agua en el cuerpo. metabolismo e inhibición de la muda. 

Hormonas relacionadas a este proceso son producidas en los complejos supra-, circum- ) 
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suhesofágicos (I1oldich y Lowcry, 1988). 

El O-Y, ubicado en la base de cada maxila, también es necesario para el desarrollo 

del ovario. ya que las hormonas de éste dctenninan características sexuales temporales y 

pennanentes en las hembras. Los testículos y los ovarios producen hormonas sexuales 

estero ideas que regulan el ciclo reproductivo. Los machos poseen también una glándula 

androgénica localizada en los vasos deferentes, sus hormonas controlan el desarrollo de 

características sexuales primarias y secundarias, y se cree que son responsables del cambió a 

la forma sexualmcnte activa en Procumbarus c/arkii. 

Por último, las fcromonas son usadas en comunicación intraespecífica, aunque su 

origen es incierto. En algunos casos las feromonas son especie específicas, por lo menos las 

encontradas en Procambllrlls clarkii, Orconectes sanhorni y C'umbarlls vidlis (Holdich y 

Lowery, 1988). 

2.1.5 Sistema Circulatorio 

El sistem.1 circulatorio de los acociles es abierto. Las arterias salen del corazón y 

llegan directamente a senos y lagunas, pero no existen venas que lleven la hcmolinfa de 

regreso al corazón (Maynard. 1960; McLaughlin. 1983). El corazón es un saco muscular 

corto de fonna hexagonal constituido por una sola cámara. se sitúa debajo de la división 

cardiaca del caparazón, suspendido en un seno pericárdico y unido a seis ligamentos. las 

afae cordis. Ll seno pericárdico es una extensión del hemoccloma y no constituye una 

cavidad celómica verdadera como en los vertebrados (McMahon y Wilkens. 1983). 

Internamente el corazón está dividido por músculos transversos y otros que corren de la 

pared anterodorsal a la posteroventral (Maynard, 1960). El coraL.ón está controlado 

ncurogénicamente por un ganglio cardiaco dorsal alargado que tiene función de marcapaso. 

El bombeo está regulado por un nervio inhibitorio y dos exitatorios. La hemolinfa entra en el 

seno pericardico vía el seno branquincárdico, pasando por los órganos pericárdicos que 

contienen gránulos neurosecretores que al ser liberados incrementan el bombeo cardiaco 

(Cookc. 1982). 

La hemolinL.'l entra al corazón para ser llenado en b diá':itole, a través de pares de 
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hostias dorsales, ventrales y laterales, para luego ser distribuida durante la sístole desde las 

arterias a los senos y lagunas a varias partes del cuerpo. Las válvulas presentes en las 

hostias, arterias y senos previenen el contraflujo de la hemolinfa que es bombeada 

anteriormente por la arteria oftálmica media y las arterias laterales pareadas antcnularcs y 

hepáticas. Una bomba accesoria al corazón, la cor frontale que se presenta como una 

distensión de la arteria media se encarga de mandar la hemolinfa a la parte anterior del 

cuerpo. El movimiento de un par de músculos causa una contracción rítmica que provoca la 

circulación de la hemolinfa al ganglio cerebral, localizado anteriormente (Maynard_ 1960). 

El bombeo de la hemolinfa al abdomen se lleva a cabo por medio de la arteria dorsal 

que surge del hulhu.\· arteriosus, el cual se encuentra en la cavidad pericárdica; aquí una 

arteria estemal pasa vcntralmente por el lado derecho del intestino y cruza el cordón 

nervioso ventral entre el tercer y cuarto ganglio torácico, este a su vez se conecta con las 

arterias ventral torácica (rostral subneural) y ventral abdominal (caudal suhneural). Después 

de varias subdivisiones, todas las arterias se abren a los espacios hemocélicos que rodean a 

todos los órganos (figura 2). La hemolinfa se colecta eventualmente en un seno estema!. 

localizado debajo del sistema endofragmal torácico. Después es llevada al corazón por los 

canales aferentes locali7.ados en las branquias, una vez realizado el intercambio gaseoso la 

hemolinfa es expulsada por los canales deferentes y distribuida a seis senos branquiocardiales 

continuando al seno pericárdico. La contracción del corazón y el movimiento del músculo 

alado en el seno pericárdico impulsa a la heTno,Jlinfa hacia las arterias_ esto reduce la presión 

en el seno pericárdico impulsando la hcmolinfa de los senos branquiales eferentes (Holdich y 

Lowcry. 1988). 

El intercambio gaseoso requiere de la actividad coordinada del corazón y el 

cscafognatito. que responden directamente a la presión parcial dc oxígeno en la hemolinta. 

Parece haber un flujo de contracorriente entre el agua branquial y la hemolinra en el canal 

eterente del tilamento branquial. el cual acoplado con csta estructura provee un potencial 

alto para el intercamhio de gas (Hurggrcn et al., 1974: McMahon, 1986). 
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Figura 2. Morfología interna del acociJ. En el esquema se pueden observar las distintas 
arterias que distribuyen la hemolinfa del corazón hacia el resto del cuerpo (Modificado de 
Ho1dich y Lowery_ 1988)_ 

2.1.6 Sistema Respiratorio 

Como en todos los organismos aeróbicos pluricelulares, el ténnino "respiración" 

puede dividirse en varios procesos. El proceso comienza con la ventilación o transporte de 

oxígeno del medio al área dc intercambio gaseoso, continúa con la toma de oxígeno del 

ambiente a través del área de intercambio para dcspu(:s llevarse a cabo la perfusión. o 

remoción de oxígeno del área de intercambio. Posteriormente se lleva a cabo el transporte de 

oxígeno a los te.iidos por medio de los líquidos extracelulares. en este caso la hemolinfa. el 

metaholismo aeróbico o utilización del oxígeno por los tejidos es el último paso de estl' 

proceso (Varnberg y Varnbcrg. 1983). 

El caparazón de estos animales es abultado y alargado por el incremento del plano 

cefálico caudal de los branquiosteguilos. (Holdich y Lov .. ·-cry. 1988). El branquiostcguito se 

proyecta hacia adelante en cada lado. formando entre éste y la pared del cuerpo, la eámara 

branquial. esta encielTa y protege las branquias que son bafíadas constantemente por un flujo 
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de agua lo que permite el intercambio gaseoso. La corriente respiratoria es creada por el 

batido de los exopoditos maxilares. Estas estructuras alargadas y aplanadas se llaman 

escafognatitos, se proyectan en una angosta cámara prebranquial con el lóbulo posterior 

apoyado cn la concavidad dorsal del epipodito del maxilípedo 1 (figura 3). Cuando el 

escafognatito bate, su lóbulo posterior es deprimido y el anterior se mueve cerrando la salida 

de la cámara prebranquial, csto es seguido por un movimiento en reversa. El sistema 

sensorial de los escafognatitos consiste de una sensila innervada, receptores epiderrnales y el 

órgano oval, este último es un receptor especializado locali:l"..ado en la superficie dorsal del 

escatognatito, sobre el eje de flexión dorsoventral (Pasztor, 1969, 1979; Young y 

Coyer, 1979). 

En los acociles no es posible un intercambio gaseoso rápido debido a la cubierta 

relativamente gruesa del exoesqueleto. El intercambio se lleva a cabo en las branquias que 

tienen una amplia área de superficie, un exoesqueleto delgado en comparación con el del 

resto del cuerpo y una irrigación eficiente. Las branquias individuales (pleurobranquias) 

están unidas a la pared lateral del cuerpo, algunos apéndices y un par de branquias 

(artrobranquias) que pueden estar unidas a la membrana articular entre la coxa y la pared del 

cuerpo (figura 3). Las branquias de los acociles son tricobranquias tormadas por tilamentos 

branquiales en varios lados del eje central, presentan placas epipodales. En los acocilcs 

pueden haber solo 200 filamentos por tricobranquia en comparación con los 10,000 que 

presentan las langostas (Kaestner, 1979). Sin embargo, las branquias de los primeros pueden 

extraer hasta el 70% del oxígeno, en tanto el flujo de hemolinfa a través de las 

podo branquias asegura una máxima oxigenación en la superficie epitelial. Además, la 

superficie epitelial basal adyacente a este abastecimiento de hemolinfa es plegada y está 

mejor adaptada para el transporte activo de iones acoplados con un flujo pasivo de agua. 

l.a mayoría de las especies de acocilcs pueden vivir fuera del agua por periodos 

largos. debido a que las cámaras branquiales acumulan aire húmedo lo cual les permite 

extraer suficiente oxígeno para sobrevivir. Esta característica es importante para especies 

cavadoras como Procomharus c/arkii_ quien puede sobrevivir por varios meses en cuevas 

con nivcles bajos de oxígeno (Holdich y LO\very. 19S5). 
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Figura 3. Sistema respiratorio del acociL A) diagrama de la corriente que baña las branquias 
Se escafognatito; Ee corriente exhalante: le corriente inhalante. B) la corriente de agua 
transporta oxígeno disuelto que es difundido por el exoesqueleto delgado de las branquias 
hacia la hemolinül que corre en el interior de estas (modificado de Bliss. 1983) e) branquias 
expuestas en posición normal por remoción del hranquiosteguito en O) se removieron las 
podobranquias y se observan las artrobránquias (las anteriores se movieron hacia abajo). 1 
pedúnculo acular: 2 antcnula: 3 antena: 4 mandíbula: 6 escarognatito: 7 primer maxilípedo: g 
segundo maxilípcdo; 9 tercer maxilípcdo: 10 forccps: 14 cuarta pata ambulatoria: 15 primer 
apéndice abdominal; XV primera y XVI segunda somita ahdominal; arh.R. arh 9. y arh. 13 
artrobranquia posterior del segundo y terceree maxilípedo y de la tercer pata ambulatoria 
arh.-9 y arb: 13 artrohranquia anterios del tercer maxilípcdo y de la tercer pata amhultatoria: 
pdb. 8 podobranquia del segundo maxilípedo. plh pleurobranquias (modificado de Iluxky. 
1973). 
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2.1. 7 Sistema Nervioso 

El sistema nervioso de los crustáceos consiste en ganglios formados por pares 

embrionarios unidos a lo largo de la línea media por comisuras y longitudinalmente por 

conectivos. En los decápodos éste consiste de un cordón ventral doble y series dc ganglios 

(Sandeman. 1982): un ganglio cerebral, conectivos circumcsofágicos, un ganglio 

subesofágico, 5 ganglios torácicos y 6 ganglios abdominales (figura 4). De la mayoría de los 

ganglios surgen tres pares de nervios, los dos primeros contienen elementos motores y 

sensoriales. mientras el tercero solo contiene fibras motoras (Jluges y Wiersa, 1960). La 

fusión medial resulta en el ganglio de cada segmento dando la apariencia de una unidad 

sencilla con conectivos longitudinales unidos estrechamente. La arteria estemal pasa entre 

las comisuras en los segmentos torácicos tres y cuatro, a este nivel el cordón nervioso yace 

en el seno estcrnal del sistema endorragmal. Debajo del esófago hay un ganglio subesofágico 

formado por seis ganglios cefalotorácicos fusionados que innervan las partes bucales. Los 

decápodos macruros poseen un número grande de ganglios ventrales no fusionados. cinco 

torácicos y seis abdominales. Soio los tres primeros ganglios torácicos están fusionados con 

el ganglio suresofagico. El primer ganglio torácico inerva los quelípedos, mientras que del 

segundo al quinto inervan las patas ambulatorias. Los ganglios abdominales 1-5 incrvan los 

músculos extensores y flexo res así como a los pleópodos. El sexto inerva los urópodos. 

tclson y la región anal del intestino. El ganglio subesofágico y el supraesofagico (ganglio 

cerehralo cerebro) se conectan mediante conectivos eircumesoJagicos. El cerebro se puedc 

dividir en tres regiones: protocerebro. deuterocerebro y tritoccrebro. El protocerebro 

innerva la región óptica, las de! deuterocerebro las antenulas y las del tritocerebro las 

antenas y el intestino. La comisura de! tritocerebro es postoral (Holdich y Lowcry, 1988). 

Además del sistema nervioso centraL en el acocil hay un sistema nervioso periférico 

el cual surgc de un ganglio en cada uno de los conectivos circumesofágicos; éste controla 

mecanismos viscerales como cl latido del corazón y la función intestinal. De cada ganglio 

surge un nervio sencillo quc sc fusiona con el del otro lado para formar un ganglio anterior. 

De este ganglio anterior un nervio conecta al ganglio estomatogástrico en la pared dorsal del 
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proventrículo y se ramifica al hepatopáncreas y otra rama inerva al corazón haciendo 

sinapsis en el ganglio cardiaco. 

Figura 4. Sistema nervioso central del acocil. eT. Cefalotorax; AB abdomen: Ge ganglio 
circumesofágico; ce conectivos circumesotagicos: GS ganglio subesofágico; ll-T5 
ganglios torácicos; AI-A6 ganglios abdominales. (Modificado de Sandeman. 1982). 

2.1.7.\ Control central del corazón y el escafognatito 

En respuesta a estimulas ambientales el acoci\ responde en lórma simultánea tanto en 

el latido cardiaco como en el del escafognatito (Larimer. 1964). Larimcr y lindel (1966) 

encontraron cambios en la frecuencia cardiaca del acocil en respuesta a estímulos táctiles y 

químicos. Por otra parte. MeMahon y Wilkens (1972) reportaron periodos simultáneos de 

apnea (suspensión del hatido del cscafognatito). paro cardiaco en la langosta ante estímulos 

eléctricos a distintos niveles del sistema nervioso. 

En los decápodos el corazón recibe un par de nervios inhihitorios ~ dos pares de 

excitatorios del sistema nervioso central. Estos controladores se locali/.an en la región 

torácica posterior y surgen de segm~ntos homólogos del cordón nervioso \-cntraJ. Los 
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axones viajan hacia las paredes laterales del toráx pasando por los órganos pericárdicos y s¡: 

unen como nervios dorsales. Los nervios dorsales viajan a través de los ligamentos alados 

posterodorsales entrando a la pared dorsal del corazón y haciendo sinápsis en el ganglio 

cardiaco (Wilkens, 1999) (figura 5). 

Las fibras comando de Jos conecti\ os circumesofagicos inervan al corazón y a Jos 

osciladores respiratorios. estas son las vías por las cuales se median las respuestas reflejo 

antes mencionadas. Las observaciones en la langosta sugieren que muchas de estas fibras 

nerviosas centrales afectan tanto al corazón corno al cscafognatito. Wilkens y cols. (1974) 

observaron en el cangrejo Caneer magisler que el 68 % de las fihras comando de los 

conectivos del ganglio circumesofágico son bisinápticas, es decir, hacen sinapsis tanto en el 

sistema cardiaco como en el respiratorio. 29% de estas fibras modulan únicamente al 

escafognatito y 3% solo al corazón. Este hecho sugiere una interdependencia de los sistemas 

circulatorio y respiratorio. pues las fibras comando parecen controlar dos tipos de funciones. 

una separando diferentes tipos de respuestas del corazón y de los escafognatitos, y otra 

causando un tipo de respuestas simultaneas y no variables cn todas las jrecuencias de 

estimulación (Wilkens et al.. 1974). 
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Figura 5. A) Diagrama del sistema ncr.ioso periférico del acocil Procamharus clarkii. Dc 
cada ganglio dt: los conectivos circumesofágicos surgen nervios de cada lado que se 
fusionan para formar un ganglio anterior. de este ganflio un nervio conecta al ganglio 
estomatogástrico en la pared dorsal del pronentriculo y se ramifica al hepatopancreas otra 
rama llega al corazón haciendo sinapsis en el ganglio cardiaco. B) vista ventral de un 
corazón abierto de acocil. 

2.1.8 Sistemas sensoriales 

El exoesqueleto de los crustáceos fonna una barrera entre el animal y su medio, 

consecuentemente los acocilcs están dotados de órganos sensoriales internos y externos. 

Uno de los más importantes y estudiados son los ojos compuestos, estos son móviles ~: 

pedunculados. se sitúan a cada lado del rostrum. El control fino del pedúnculo ocular se 

debe a los músculos oculares. En Aslucus asfaCllS cada ojo está subdividido en 2.500 

omatidjas. La superficie externa de cada omatidia está cubierta por una cornea. ésta forma 
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el límite óptico entre el medio líquido o gaseoso yel acuoso que constituye el cristalino, éste 

cono es la estructura óptica que conduce la luz a las células fotorreceptoras. Los 

rabdomeros están fonnados por miles de invaginaciones de la membrana de las células 

retinulares conocidas con el nombre de micro vellosidades. Cada omatida está formada por 

ocho de aquellas células; las micro vellosidades de siete de ellas forman un rabdomo central 

constituido por la unión de los rabdómeros individuales, la octava célula retinular no 

contribuye al rabdomo principal, sino que fonna un rabdomo pequeño, que probablemente 

actúa como un filtro de luz antes de que esta llegue al rabdomo principal. Los axones de las 

células retinulares que están rodeadas de senos venoso, se extienden a la membrana basal. 

por debajo de la cual se encuentra la lámina ganf{lionaris. En cada omatidia se encuentran 

células pigmentarias que contienen los pigmentos de blindaje, estos son pigmentos oscuros 

que en los crustáceos, al parecer están formados por omocromos y pterinas. Entre estos 

pigmentos se encuentran: el pigmento distal, el proximal y uno reflector. Las células 

pigmentales rodean cada cono cristalino, el pigmento se mueve dependiendo del grado de 

adaptación a la luz. En luz intensa el pigmento se extiende y separa de cada omatidia de su 

vecina creando una imagen en mosaico. Un pequeño ajuste en la posición de un objeto 

estimulará otra omatidia y el ojo percibe movimiento. En niveles de baja intensidad de luz el 

pigmento se retira de la zona clara y los rayos de luz provenientes de varias omatidias 

pueden superponerse por reflexión en un solo rabdomo originando una imagen superpuesla. 

Cada omatidia descansa proximalmente en la membrana basal, la cual es penetrada por 

axones que viajan desde las células retinulares proveyendo conexiones nerviosas por cuatro 

vías del ganglio óptico. hacia el nervio óptico y además al ganglio supraesofágico (figura 6). 

El nervio óptico en el acocil contiene cerca de 17.000 axones (Holdich y Lowery. 1988). 

La totorrecepción en <,.cociles ha sido muy estudiada (Shaw y Stowe. 1982) por su 

integración ncmal en el sistema óptico. En l'rocamharus un sistema de búsqueda 

optocinética sigue objetos en movimiento en el campo visual, mientras un sistema de control 

estabiliza la posición del ojo relativa al marco espacial de referencia (NeiL 1982). Los 

010\ imientos del cuerpo con respecto al medio son detectados por los ojos, cstatocistos ) 

propiorrcceptorcs de las extremidades y la integración de estos inician movimientos 
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compensatorios apropiados. 

Por otra parte, se ha demostrado la existencia de un sistema receptor caudal ubicado 

en el sexto ganglio caudal, Welsh (1934) fue el primero en estudiarlo en Orconecles virilis y 

Procamharus clarkii al observar que la frecuencia de movimiento de las patas era afectada 

por la iluminación de esta región. Además, se observó que los acociles sin ojos evadían la luz 

de igual forma que aquellos con ojos. Posteriormente se mostró que respuestas eléctricas a 

la iluminación del ganglio caudal podían ser obtenidas en la región abdominal y torácica del 

cordón nervioso ventral, en las comisuras faríngeas y además que se podían obtener de un 

solo lado a la vez (Prosser, 1934). En 1976 Wilkcns y Larimer revelaron una respuesta de 

neuronas fotorreceptoras abdominales, sugiriendo que su posible relación con reflejos del 

comportamiento no puede ser menos importante que el sistema fótorreceptor mayor. El 

sistema receptor caudal consiste solo de dos neuronas, el axón de cada una de ellas se alarga 

rostralmcnte con cambios considerables en su diámetro. El soma no parece intervenir en la 

transducción de señales fóticas, se ha demostrado que el área gangliónica sensible a la luz 

C0rresponde estrechamente al árbol dendrítico originado en la célula contralateral del cuerpo 

(Holdich y Lowery, 1988). La respuesta espectral de estos fotorreceplorcs indica que el 

fotopígmento involucrado es una rodopsina muy parecida a la que regula la recepción fúlica 

en el ojo del acoeil (Bruno y Kennedy. 1962; Larimer y Tindel, 1966). 

El exoesqueleto de los acociles tiene numerosas proyecciones. algunas como las 

espinas son sólidas y se criginan en la cutícula, otras corno las setas son flexibles y se forman 

desde la epidermis. Algunas de estas son sensibles (sensilas) (DeIUlell, 1960) :- se localizan 

en casi toda la superficie corporal. principalmente en las antenas, el caparazón anterior. 

quelipedos, apéndices orales. la región ventral del abdomen y el borde del telson. Receptores 

en las depresiones cuticulares de los peJos están presentes en Procamharus, e:.los responden 

a detlexiones de setas táctiles por n1Dvimientos del agua cerca del cuerpo, además, scnsilas 

quimiorreceptoras se concentran en las anténulas. apéndices orales y pereópodos. Por otra 

parte, receptores internos (propiorreceptores) controlan la tensión muscular e informan al 

Sistema Nervioso Central de las posiciones relativas de los músculos (Cohen y Dijkgratl 
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Figura 6. Esquemas de: A) un grupo de omatidias y axones de las célula..,> retinularcs. RD 
región distal (parte distal de los rabdomos. células del cono cristalino y raíz del cono ). RM 
región medial (células lapelales y rabdomos), RP región proximal (membrana basal y axones 
de las células rdinuiares). B) pigmentos bajo oscuridad. e cornea; ce cono cristalino; Ce 
células del cono cristalino; CE células cornágcnas: PD pigmento distal; PP pigmento 
proximal; cr núcleos de las células rctinularcs: R rabdomo; T células del tapetum; MB 
membrana basaL A axones de las células retinulares. e) tallo ocular del acocil R retina; LG 
lamina ganglionaris; Me médula externa; MI médula interna; MT médula terminalis: SCi 
glándula sinusal; XO-SG tracto órgano-X-glándula sinusaL XO Ílrgano-X y TO tracto 
óptico. 
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2.2 RITMOS BIOLÓGICOS 

2.2.1 Definición, características y clasificación de los ritmos 

El ambiente fisico se caracteriza por varias periodicidades que derivan de los 

movimientos de la Tierra y la Luna con respecto al Sol. La vida, desde sus orígenes hace 

varios millones de años, se ha enfrentado a pronunciados ciclos diarios de luz y temperatura, 

estas periodicidades fisicas originaron una selección natural. La única estabilidad de estos 

ciclos basados en la mecánica celestial presentó una clara oportunidad para la selección: la 

predicción hace que una programación anticipadora sea viable. Una de las funciones más 

importantes del sistema circadiano es asegurar que el comportamiento y los ajustes 

metabólicos sean programados con respecto a los eventos diarios en el ambiente. Esta 

relación entre los ritmos circadianos y las señales ambientales de tiempo probablemente 

aumentan la supervivencia de las especies en un mundo donde la provisión de alimento y la 

actividad depredadora son cíclicas. El resultado se encuentra en una gran cantidad de 

sistemas eucarióticos con programa temporal inflato (de regulación genética) para el 

metahoJismo y el comportamiento durante una fracción del cambio fisico externo (AschofC 

1984). 

Los marcapasos que dirigen el programa temporal son un grupo de osciladores 

caracterizados por varios atributos que le confieren su función de relojes. Los marcapasos 

son una entidad localizable, capaz de oscilar autosostenidamente y capaz de detectar y 

sincroniLarse a cambios rítmicos externos. además impone el periodo y la tase a los procesos 

orgánicos. Los marcapasos son relojes hiológicos para la medición del tiempo ambiental en 

d:)s fom1as cunceptualmente distintas: a) obteniendo del cambio ambiental una fase propia 

del programa. es dt!cir. quc reconocen el tiempo local y b) en dar una secuencia temporal 

apropiadamenk estable en el evento sucesivo del programa. estos miden el lapso de tiempo 

(sideral) (Brady. 1979). 

Se considera ritmo biológico a la recurrencia de un fenómeno biológico en intervalos 

regulares de tiempo. La noción de ritmo para describir una variedad de fenómenos que 
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pueden reflejar diferentes mecanismos puede ser vaga si no es definida en ténninos fisieos, es 

por ello que los ritmos se clasifican y describen de acuerdo al) su frecuencia; 2) el sistema 

biológico en el que se observa el ritmo (por ejemplo la población); 3) el tipo de procesos que 

generan el ritmo; o 4) la función que desempeña el ritmo (Asehofl:: 1984). Existen 4 clases 

de ritmos como procesos biológicos: 

a) Un amplio rango de procesos rítmicos de alta frecuencia como el latido del corazón. los 

movimientos respiratorios y la generación de espigas en las neuronas. 

b) Ritmos relacionados con los ciclos ambientales como los diarios, mareales, lunares 

(mensuales) y anuales. 

c) Los fenómenos de fotoperiodismo, como el ajuste de diversas funciones a las estaciones 

(como la reproducción) regulados por los relojes que miden la longitud del día. 

d) Los intervalos de tiempo de un fenómeno que ocurre cuando la donnancia o diapausa 

terminan por una duración mínima establecida. 

La frecuencia de los ritmos es la razón para una subdivisión del espectro en ritmos 

ultradianos e infTadianos. Los ritmos ultradianos se definen como un fenómeno que se 

presenta recurrentemente en periodos menores a 19 horas, por 10 quc sc presentan con una 

frecuencia mayor a la de un día, entre estos se encuentra el sueño MOR (movimiento rápido 

de ojos) durante el ciclo sueño-vigilia. Los ritmos infradianos tienen periodos mayores a 29 

horas. por lo que su frecuencia es menor a un día, un cjcmplo de estos ritmo" es el ciclo 

menstrual en mamíferos. Los ritmos de diferentes frecuencias pueden estar relacionados dr.; 

varias formas, es bien conocida la regulación del ritmo cardiaco por la respiración. Existen 

observaciones que sugieren un orden jerárquico de los ritmos, eS decir. un ritmo puede ser 

esencial para la acción propia de otro ritmo. Los ritmos de alta frecuencia. por lo general 

regulan y estabilizan ritmos de baja frecuencia~ mientras estos ritmos desempeñan funciones 

importantes cn el organismo. los cuatro eirea-ritmos (circadiano. circamareal, circamensual y 

circanual) principalmente sirven a la interacción del organismo con el medio. Esta es una 

adaptación a nichos de tiempo generados a la estructura temporal del ambiente. Se ha 

propuesto que debido a la incorporación de copias aproximadas del programa temporal 

extemo, un organismo adquiere un programa temporal endógeno llamados relojes biológicos 
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(Pittendrigh, 1984). 

Los conceptos básicos de un oscilador son simples, para esto usemos el ejemplo de 

una rueda de bicicleta, si en ella marcamos un punto y la movemos hacía adelante el punto 

trazará una onda sinusoidal. Una revolución de la rueda ocurre cuando el punto recorre la 

distancia desde a hasta a' con respecto al tiempo. entonces se completa un ciclo de la 

oscilación (figura 7). La amplitud de la oscilación, que en muchos casos es igual al diámetro 

de la rueda, depende del tiempo, el tiempo que se usa para recorrer la distancia de a hasta o' 

o completar una oscilación es el periodo, este puede ser constante. 

• I<I_----Periodo ---_1 
1 1 

1 1 
1 

f 

Tiempo - • 

Figura 7. Representación gráfica de los conceptos de oscilación y sus ciclos. La línea 
delgada contra tiempo de la onda sinusal desplazados del punto (fase) a hasta a' en la rueda 
a través de un ciclo completo de rotación: Nótese que la ordenada es una distancia 
verdadera (amplitud de la oscilación), pero la abscisa representa el tiempo y no la distancia. 
Debido a que los ritmos biológicos generalmente no son simétricos a la linea media, los 
biólogos utilizan generalmente él termino "amplitud" para definir el pico máximo: sin 
embargo, la definición fisica es la mitad de, por ejemplo el radio más que el diámetro de la 
rueda en esta figura. (Tomado de Arad)', 1979) 
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La rueda puede cambiar su velocidad alterando su frecuencia, es decir, el número de 

oscilaciones (revoluciones) de la rueda por unidad de tiempo. La frecuencia es reciproca del 

periodo, al aumentar el periodo de oscilación la frecuencia disminuye. Un punto o zona 

cualquiera en el ciclo de una oscilación es una fase, en un ritmo biológico endógeno la fase 

del ritmo establece un ángulo de fase con el ciclo ambiental que lo sincroniza, si el ángulo de 

fase es igual a cero ambos ritmos están en fase, pero si ese segmento de un ritmo ocurre 

tarde, o se adelanta en respuesta a un cambio ambiental se dice que está desfasado (Brady, 

1979). 

2.2.2 Los ritmos circadianos. 

Los ritmos circadianos son los ritmos que se presentan con periodos aproximados a 

las 24 horas, si se toman cn cuenta los ritmos ultradianos e infradianos podemos decir que 

los ritmos circadianos son mayores de 19 horas y menores de 29 horas. Los ritmos 

circadianos tienen las siguientes características: 1) son endógenos y programados 

genéticamente, 2) son susceptibles a ser sincronizados, 3) al ser endógenos persisten en 

oscilación espontánea en ausencia de señales externas, 4) en general el periodo es mayor a 

24 horas para especies diurnas y menor cn especies nocturnas, cuando los organismos están 

expuestos a oscuridad constante, 5) son capaces de compensar cambios de temperatura y 6) 

generalmente desaparecen bajo luz intensa constante. 

Los ritmos biológicos están determinados genéticamente, por lo que se presentan aun 

cuando los individuos se encuentran aislados del medio ambientc. Algunas señales externas 

sincronizan a los organismos vivos con los cambios temporales periódicos, a estas señales se 

les llaman sincronizadores. El sincronizador fácilmente observable y el más estudiado es el 

cido nictcmeraL es decir, ia succsión de luz y oscuridad provf)cado por la rotación de la 

tierra en un periodo de 24 horas. Este ritmo geológico, probablemente como una presión de 

selección, dio lugar en los organismos a ritmos biológicos internos con un periodo similar, 

pero no exactamente igual al externo. a este se le conoce corno circadiano (del latín circ(I 

que significa ··cercano·' y die que quiere dccir "día"). El prefijo '·circa" fue introducido por 

Halberg (1959) para los ritmos diarios y dcspuL's fue utilizado para los otros tres cidos 
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(circamareales, circalunares y circanuales). Los ritmos circadianos o diarios son primitivos, 

ubicuos y fundamentales para la vida, pero no son la única forma de medir el tiempo. 

2.2.3 Oscilación libre o espontánea 

Al ser endógenos los ritmos circadianos oscilan en forma espontánea liberándose del 

oscilador externo en condiciones constantes como oscilaciones autosostenidas. Estas pueden 

ser sincronizadas por factores periódicos en el ambiente. los zeilKebers (del alemán que 

significa ''"dador del tiempo") o sincronizadores. El periodo (t) del ritmo en oscilación libre 

varía según la especie. los individuos. su estado fisiológico y la historia experimental. 

Los periodos en oscilación libre son una cvidencia de que los ritmos circadianos 

están dirigidos por un reloj autónomo del organismo y no son producto de algún estímulo 

ambiental no detectado. La mayoría dc las especies eucariontes tienen periodos en oscilación 

libre que varían alrededor de las 24 horas. El hecho de que los ciclos no sean de cxactamente 

24 horas no es un error evolutivo sino todo lo contrario. pues confieren plasticidad al 

sistema para ajustarse al ciclo externo (Moore-Ede el aL 1982). Los ritmos circadianos 

pueden diferir ligeramente de la" 24 horas, por ejemplo, en las cucarachas se ha observado 

una variación de 0.5 horas, sin embargo se considera que estos ritmos pueden variar en un 

rango entre 22 y 28 horas por ciclo, es decir los ritmos circadianos pueden sincronizar a 

ciclos de luz-oscuridad (LO) en un intervalo o limite de sincronización que varía entre T = 

22 h Y T ~28 h. donde T es el periodo del ciclo externo (Moare-Ede el al., 1982). 

En ciclos de luz artificial que no rebasan las 24 horas. los ritmos circadianos pueden 

verse por varías horas acelerados o retrasados. pero si las condiciones se manipulan por 

tiempos prolongados en frecuencias no naturales pueden haber efectos patológicos. Muchos 

organismos muestran oscilación libre de ritmos circadianos en luz constante así como en 

oscuridad constante. pero si la luz es demasiado brillante (intensa) por lo general se elimina 

cualquier ritmicidad después de algunos ciclos y el reloj suele detenerse. La luz al igual que 

la temperatura son factores importantes en la oscilación de un ritmo. 

Un factor determinante para la longitud del periodo de un reloj circadiano que oscila 

en un medio constante. es la intensidad de luz a la que el organismo es expuesto. Al ser más 
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intensa la luz disminuye la longitud del periodo de libre oscilación en organismos diurnos, 

pero se alarga en organismos nocturnos (a este postulado se le conoce como ley de Ascoil) 

(Aschoff, 1960), 

Por otro parte, cuando es mayor el tiempo de exposición a luz intensa el tiempo de 

actividad de un animal, comparado con el tiempo en reposo, aumenta en las especies 

diurnas, pero disminuye en las nocturnas. Aschoff fue más cuidadoso en cuanto a la tercera 

generalización, el periodo de oscilación libre es más largo de 24 horas para animales diurnos 

en oscuridad constante y más corto de 24 horas para especies nocturnas en las mismas 

condiciones. 

En la mayoría de las especies el periodo 1" de un ritmo de oscilación libre cambia al 

exponerse a la luz dependiendo de la intensidad de la iluminación. En algunas especies 

diurnas 1" decrementa al incrementar la intensidad de la luz. el periodo se alarga en las 

espeCIes nocturnas, aunque en los artrópodos no existe una regla general. (Pittendrigh, 

1984). 

Los animales y las plantas están expuestos a cambios de temperatura que llegan a 

fluctuar hasta varias decenas de grados centígrados durante un día. Debido a que la tasa 

metabólica de la mayoría de los procesos fisiológicos se duplican o triplican ante un aumento 

de temperatura de lOgrados (como sucede en algunas reacciones químicas que muestran 

010=2.0 o 3.0) esto podría ocasionar severas dificultades para un reloj biológico en el 

supuesto de que éste reaccionara de igual fonna ante los cambios de temperatura. Pero esto 

no sucede así. pues los ritmos biológicos son capaces de compensar los cambios de 

temperatura mostrando un QIO == 1 (Brady. 1979). Varios experimentos han demostrado que 

los periodos de todos los ritmos circadianos resultan poco afectados por cambios de 

temperatura. Un incremento o decremento de 10 oC algunas veces causan diferencias de 

hasta el 20% en la longitud del periodo. Descrito en términos termoquímicos. los 

coeficientes de temperatura para los ritmos normalmente varían entre 0.9 y 1.2. es decir una 

variación signiticativa con respecto a los coeficientes de otros sistemas químicos que varían 

en intervalos de 2.0 a 4.0 (Brady 1979: Asschof. 1984). 
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2.2.3.1 Sincronización 

Es evidente que en condiciones naturales los organismos raras veces se encuentran 

bajo condiciones constantes. donde sus ritmos oscilen libremente. Este prerrequisito da una 

explicación general de porqué la selección natural ha generado programas en quienes dentro 

del marco temporal es un oscilador autosostenido más que un simple reloj de arena. Un reloj 

de arena puede en principio dar una referencia de tiempo programado. pero sólo si el inicio 

de Sil descarga estuviera en fase (diario) con algún marcador externo bien definido del 

tiempo local. Un oscilador tiene varias ventajas en este contexto, incluyendo, especialmente 

su previsión para ser separado completanlente del zeitgeher por varios ciclos y manteniendo 

su capacidad para medir la longitud del periodo externo cuando es sincronizado. Por el 

contrario, un modelo de reloj de arena funcionaria con un encendido y apagado diario. Para 

un ritmo circadiano. el reloj se voltearía cada noche o cada mañana para disparar o inhibir el 

proceso fisiológico que regula (Ashoff, 1984). 

Los rnarcapasos pueden ser ajustados a una periodicidad externa con una frecuencia 

razonablemente cercana (Ashoff. 1984). En los casos biológicos. el ciclo externo (ambiental) 

es llamado zeitgeher o agente sincronizador. En los ciclos circadianos, el ciclo de luz

oscuridad (LO) que dura 24 horas es virtualmente un zeitgeher universal. cuando el periodo 

del marcapasos (t) es sincronizado por un ciclo luz-oscuridad (LO) de periodo T. el periodo 

del marcapasos t es cambiado a "(*=T. Por ejemplo. un ratón muestra un ritmo circadiano 

con 1 = 23.2 h, en os<..:uridad constante, pero asume un periodo de 24 horas cuando cs 

expuesto a LO 12:12 (T=24). En el estado constante de sincronía se establece una relación 

de 1'a<;c específica ($)entre los marcapasos del programa temporal del organismo y el ciclo de 

luz externa; esto es en virtud de su sincronización estable eOi1 el <..:iclo. el marcapaso se 

encarga de la medición del tiempo. por ejemplo. la síntesis de enzimas digestivas anterior a la 

alimentación durante las primeras horas de la noche (Aschott: 1984). 
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2.2.4 Ritmos circadianos en el acocil. 

Los crustáceos son conocidos por exhibir vanos ritmos cireadianos (Pollard y 

Larimer, 1977), por lo que son un modelo para el estudio de mecanismos medidores del 

tiempo, por ejemplo: Palmer (1971) reportó ritmos de actividad locomotora en varías 

especies de cangrejos de tierra; Sehalleck (1942) reportó el mismo ritmo para acociles del 

género Camba rus; posteriomlente Page y Larimer (1972) reportaron ritmos de actividad 

locomotora en los acociles del género Procambarus. Se conocen también fluctuaciones 

rítmicas en otras funciones fisiológicas específicas de crustáceos incluyendo la migración de 

los pigmentos filtrantes retinianos en el acocil (Welsh, 1941), el cambio circadiano de color 

(Brown et al. 1953); la toma de oxígeno (Brown 1960; Fingerman y Lago, 1957), asi como 

el ritmo circadiano de la amplitud del electroretinograma (ERO) (Arechiga, 1974; Page y 

Larimer 1975) y el ritmo de la fracuencia cardiaca (Pollard y Larimer, 1977). 

Se ha sugerido que el cerebro dcl acocil aloja importantes osciladores circadianos 

que se comportan como marcapasos de diferentes ritmos. Además se han descrito 

totorreceptores circadianos para los ritmos locomotor y de ERO (Fanjul-Moles et aL 

1992; Fanjul-Moles y Prieto-Sagredo, 1996; Miranda-Anaya y I,'anjul-Moles, 1997; 19n; 

Bemal-Moreno et al., 1996). Existe la hipótesis de que los mecanismos de acoplamientc de 

estos ritmos son principalmente neurales (Page y Larimer, 1975 a y b; Barrera-Mera y 

Block. 1990). Otros autores enfatizan la participación de hormonas circulantes en el 

acoplamiento de varios ritmos como el de actividad del ERO (Arechiga y Naylor, 1976) y el 

cardiaco (Pollard y Larimer, 1977). 
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2.3 ESTRÉS 

2.3.1 Definición de estrés 

Un estresor puede ser dcfmido como un perturbador del medio exterior que altera la 

homeostasis (Moeberg, 1985), la respuesta al estrés es el conjunto de adaptaciones neurales 

y endocrinas que ayudan a restablecerla. Si un organismo es sometido a un estresar físico 

agudo y la respuesta a éste no es la adecuada, las condiciones suelen ser fatales. pero si la 

respuesta es activada en forma tónica o crónica puede causar varias patologías. 

Un adelanto importante en la comprensión biológica de la teoría del estrés se debe a 

Selyc (1950) quien enfatizaba que una variedad de estímulos externos o internos (estresares) 

como el miedo, la~' sustancias tóxicas, el frío, el calor, etcétera, producen cambios 

fisiológicos (estrés) que se relacionan con el estado patológico en los animales. Selye 

observó que las respuestas fisiológicas dc un animal estresado eran similares, dependiendo 

de la naturaleza del factor estresante. Este autor propuso el Síndrome General de 

Adaptación como un mecanismo para sobrevivir al estrés, el cual constituye un conjunto de 

respuestas biológicas no específicas que se pueden clasificar en tres fases: en la primera el 

individuo responde al estímulo estresante con una reacción de alanna o emergencia, está es 

seguida por una fase de resistencia. cuando el individuo es biológicamente capaz dc resistir 

las demandas fisiológicas del estrés, pero si el estrés continua el individuo experimenta una 

fatiga del sistema biológico de defensa que lo puede llevar a la muerte (Moberg, 1985). 

2.3.2 Estrés y Luz 

2.3.2.1 Adaptaciones de los ll!"ganisP.los a la luz. 

La actividad de muchos animales es regulada por la presencia o ausencia dI: luz ylas 

características de su espectro. pero la luz ha sido poco estudiada como un factor limilamc de 

la distribución animal (Prosser. 1954: Fanjul-Moles et al., 1998). Una respuesta a la ¡u/. 

sugiere la participación de pigmentos que ahsorben la energía lunúnica. Las formas hénticas 

son frecuenternenh: luminosa~ y pueden ser no pigmentadas, las especies diurnas y nodurnas 
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a menudo difieren, pero parece no haber animales en transición diurna-nocturna, sm 

embargo. es poco conocida la fisiología relacionada con la luz 

Los casos más conocidos de adaptación racial y específica con respecto a la luz son 

los animales excavadores. Breder (1942, 1943 Y 1953) estudió el pez cavador de México 

Anoptichthys lordan; que convive con otro pez de río en la entrada de la cueva. Estos peces 

cavadores prosperan donde el alimento es abundante y la selección es asumida por la fuerza 

de las razas ciegas dentro de las cuevas. El pez cavador de Sudamérica Pimellodella kronó 

desarrolla pigmentos al pennaneeer en la luz del día por varías semanas, pero no muestra 

comrol algtmo de los pigmentos en correspondencia con su historia o alguna fototaxia 

(Pavan, 1946). Esto es de particular importancia para comparar la respuesta de los 

pigmentos, la fototaxia y losritmos diurnos en algunos peces caracinidos intermediarios 

reportados (Breder, 1942). 

La pigmentación obscura de los insectos está asociada con el cambio de color como 

protección ante la pérdida de agua, la entrada de sustancias tóxicas o la irradiancia de onda 

corta (Kalmus, 1941). Otro efecto de la luz que tiene un valor aparte es el fotoperiodismo, 

donde las diferencias ante el estrés a la luz pueden establecer tiempos de reproducción 

diferentes entre depredadores y depredados como sucede en las aves. 

2.3.2.2 Adaptaciones respiratorias a estrés por luz cn crustáceos. 

La sensibilidad a la energía electromagnética de longitudes de onda que van desde el 

ultravioleta hasta el infrarrojo es una función adaptativa de los crustáceos y en general de 

todos los organismos. 

El decápodo Hernigrapsus oregonensis colectado en el verano y sometido a un 

fotoperiodo LO 8:16 muestra un consumo de oxígeno mayor al presentado por cangrejos de 

la misma especie sometidos a la misma temperatura y salinidad pero con foto periodos de 

LO 16:8 u oscuridad constante. Poblaciones de cangrejos If. nudus colectados en verano 

muestran el mismo incremento en el consumo de oxígeno al mantenerlos en el mismo 

fotoperiodo de día corto LO 8: 16 en comparación con uno de día largo LO 16:8 u 

oscuridad constante, pero las diferencias no son tan pronunciadas como en I/. oregol1cl1csis. 

La respuesta es evidente después de una s,'mana y persiste durantc semanas suhsecucntes 

31 



(Vanberg y Vamberg, 1983). 

De acuerdo con Dahnel (1958), el incremento en el volumen de oxígeno consumido 

por los cangrejos expuestos a un totoperiodo de día corto puede significar un ajuste en su 

tasa metabólica como una preparación para las condiciones de luz invernal. Si es así, 

entonces el valor adaptativo de este mecanismo sería preparar a los animales para operar a 

bajas temperaturas. 

La longitud del fotoperiodo no afecta el nivel de metabolismo en el acocil 

Orconectes nais (Rice y Annitage, 1974). En contraste con un copépodo planctónico 

Calanus jinmarchicus que responde a la luz incrementando ligeramente su tasa de 

respiración (Marshall et aL 1935). El efecto de la luz en el metabolismo de animales que 

migran verticalmente en la columna de agua ha sido cuestionado, por ejemplo, Buikema 

(1972,1975) correlacionó las intensidades de luz (nueve intensidades, luz polarizada y cuatro 

intervalos de longitud de onda) con la energía del cladócero de agua dulce Daphnia puJex 

(conocido por su migración vertical). La eficiencia de la respiración fue menor para 

intensidades menores a 28 ft/cd. En 1.7 ft/cd este valor fue 9.8 %, pero para llO fi/cd este 

fue de 50%, sin embargo, los valores entre 20 y 30% fueron típicos en intensidades de luz 

intennedias. Generalmente el efecto de la luz polarizada fue inseparable del efecto de la 

intensidad de la luz. Este autor también reportó que la tasa metabólica se redujo después de 

una aclimatación a diferentes longitudes de onda. Para especies marinas Small y Hebard 

(1967), Bishop (1968) y Teal (1971) encontraron un efecto notable en la respiración de 

crustáceos que migran \'t:rticalmente. 

Por otra parte. la variación del íotoperiodo y la irradiancia influyen en parámetros 

metabólicos y de comportamiento en P. clarkii y P digueli, Fotoperiodos extremos de alta 

irradiancia provocan un incremento en la concentración de lactato en la hemolinfa y un 

decremento en el consumo de oxigeno cn ambas especies. 10 que señala la existencia de un 

metabolismo anacróbico bajo estrés foto-oxidativo. además se inhibe la actividad locomotora 

(Fanjul-Moles et aL 1998). Ambas especies muestran distintas respuestas metabólicas así 

como tolerancia ante el estrés oxidativo producido por luz. que se refleja en un aUl11l..'nto en 

la rcactividad y en el estado de glutatión en la hemo!iül (Prie\o~Sé'.grt:'do et al., 2000). 
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3 JUSTIFICACIÓN Y PLANTEAMIENTO DEL PROBLEMA 

En el acocil Procambarus clarkii el incremento en la irradiancia y en la longitud del 

fotoperiodo produce un aumento en los niveles de lactato en la hemolinfa, una disminución 

en el consumo de oxígeno y un decremento en la actividad locomotora. (Fanjul-Moles et a~ 

1998). Este efecto es similar al producido por el ejercicio y otros factores de estrés en los 

crustáceos. Los resultados del trabajo anterior sugieren que P. clarkii en condiciones de 

estrés lumínico puede aumentar la concentración de lactato, incrementando la glkólisis 

anaerobia, remph17ando las vías aeróbicas por anaeróbicas y disminuyendo por lo tanto sus 

requerimientos energéticos. Lo anterior se traduce en cambios de comportamiento (Fanjul

Moles et al., 1998). Varios estÚTIulos ambientales (táctiles y químicos) producen respuestas 

reflejas simultaneas en los escafognatitos y el corazón del acocil (Larimer, 1964) así como 

para cardiaco y apnea simultáneos en langosta (Wilkens y MacMahon, 1972). Los resultados 

los trabajos anteriores sugieren que la luz podría tener un efecto similar al de otros estímulos 

ambientales, en las estructuras neurales y endócrinas responsables en el control de funciones 

metabólicas y de comportamiento. Por otra parte se ha demostrado el control nervioso de la 

frecuencia cardiaca y respiratoria (Vamberg y Vamberg, 1983) así como los ritmos 

circadianos en la ingesta de oxígeno (Fingerrnan y Lago, 1955). la frecuencia cardiaca 

(Pollard y Larirner, 1977) y la actividad locomotora (Page y Larimer. 1972). 

Varios autores han propuesto una relación estrecha entre los cambios en la 

frecuencia cardiaca y las fluctuaciones circadicas en la locomoción. debido a los cambios 

diarios en la demanda de oxígeno y el transporte de gas. lo que debe afectar al sistema 

respiratorio (Fingernlan y Lago. 1957; McMahon y Wilkens. 1983). 

Este trabajo pretende esclarecer algunos de los mecanismos subyacentes a la 

respuesta de la actividad cardiaca y respiratoria ante las situaciones de estrés producidas por 

cambios en la irradiancia y longitud del roto periodo. así como su relación con la hora del día 

en el acoeil Procambarlls clarkii. 
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4 HIPÓTESIS 

4.1 GENERAL 

La modificación de la irradiancia y la longitud del foto periodo es una condición 

estresante para el acocil que inducirá cambios en la frecuencia respiratoria (Fr) y cardiaca 

(Fe). Si estas dos variables tienen ritmos circadianos los efectos tendrán correlación con 

la hora del día. 

4.2 PARTICULARES 

l. Los acacHes Procambarus clarkii tienen hábitos nocturnos y habitan lugares de baja 

inadiancia en altas latitudes, por lo que la condición de foto periodo largo y alta 

intensidad será un factor de estrés que modificará tanto la Fe como la Fr de estos 

organismos. 

2. Las frecuencias cardiaca y respiratoria se encuentran reguladas por el Sistema 

Nervioso Central, el cual las coordina. por lo que se espera que respondan 

simultáneamente a los efectos de la irradiancia y la longitud del fotoperiodo. 

3. Se espera que en la condición control se observe un ritmo circadiano tanto en la 

frecuencia cardiaca como en la respiratoria. Estos serán alterados en las condiciones 

experimentales como efecto del fotopcriodo y la irradiancia. 
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5 OBJETIVOS 

5.1 GENERAL 

El objetivo de este trabajo fue cuantificar y comparar el efecto de la variación en el 

fotoperiodo y la irradiancia sobre los cambios diarios en la frecuencia cardiaca y respiratoria 

del acoeil Procambarus clurkii. 

5.2 PARTICULARES 

l. Someter acociles Procambarus clarkii adultos a distintos foto periodos e intensidades 

de luz. 

2. Registrar la frecuencia cardiaca y respiratoria mediante técnicas electrofisiológicas y 

determinar estos parámetros en condiciones constantes y bajo la influencia de 

distintos fotoperiodos e irradiancias a distintas horas del día. 

3. Observar cual de los parámetros lumínicos experim~ntales (fotopcriodo e irradiancia) 

tiene un efecto significativo sobre la frecuencia respiratoria y cardiaca del aC0cil 

Procambarus c/ark;¡. 

4. Mediante diferentes protocolos experimentales determinar si la frecuencia cardiaca y 

respiratoria están sincronizados tanto en la condición control como en las 

experimentales. 

I 
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6 METODOLOGÍA 

6.1 MATERIAL BIOLÓGICO 

Se utilizaron acociles P. clarkii en estado adulto y periodo de intennuda escogidos 

aleatoriamente sin imporlar el sexo (0=30). Los animales ~e escogieron teniendo un peso 

homogéneo (18.S±.0.60). Los acociles fueron colectados en Ciudad liméne", Chihuahua al 

Norte de la Republica Mexicana, a una latitud 28° N. 

Los animales se aclimataron en ~cuarios de aproximadamente 60 litros por lo menos 

durante un mes. Cada acuario contenía un máximo 6 animales para evitar el estrés por 

sobrepoblación. Cada acuario tenía un filtro biológico y era aireado constantemente por una 

bomba manteniendo una concentración de oxígeno de 5.6 mg/l; la temperatura se mantuvo a 

20° e yel pH en 7. La alimentación era cada tercer día por la tarde y consistía de verduras 

(zanahoria, calabaza y chayote) picadas y prccocidas. 

Durante el periodo de aclimatación los animales fueron sometidos a un totoperiodo 

LO 12:12 (12 horas de luz y 12 horas de oscuridad), para lo que se utilizaron lámparas 

fluorescentes reguladas con un timer; el encendido era a las 7:00. La irradianeia durante la 

fotofase fue ajustada a una intensidad de 0.02- 0.03 luxes (8.4-12.6XI 0-5 Wm·') para lo que 

se utilizó un fotorradiómetro con cuantómetro (Li-Cor Mods. L1189 y LI93SA). 

6.2 DISEÑO EXPERIMENTAL 

6.2.1 Condiciones lumínicas 

Después del periodo de aclimatación los animales fueron separados al azar para 

formar 5 grupos. Cada uno se sometió a un fotoperiodo diferente: 1) Fatoperiodo L012:12 

y baja irradiancia (0.022 Wm-2) (condición control); 11) Fotopcriodo LO 12:12 alta 

irradiancia (6.50 Wm-2); Ill) y IV) Se soml.?"ticron a un foto periodo LO 20A a baja y alta 

irradiancia respectivamente y por último V) Se sometió a un régimen 00 (figura ). 

Se hicieron 2 grupos de animales a partir de los grupos antes mencionados (figura ). 
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1) De cada acuario se tomaron tres animales para ser registrados cada hora desde las 

10:00 a las 18:00. Durante el registro los animales se sometieron al mismo 

fotoperiodo e irradiancia a los que estaban sometidos en sus respectivos acuarios. 

2) Un animal en fotoperiodo LO 12:12 alta intensidad y uno en OO. Estos animales se 

registraron continuamente cada hora por cincuenta horas consecutivas. 

6.2.2 Preparación para el registro. 

Los animales pennanecieron en estos acuarios durante al menos una semana después 

de la cual se tomaba un animal al azar para trasladarlo a una cámara de registro. Antes del 

registro todos los animales se anestesiaron sometiéndolos a una temperatura de 4° C por 

aproximadamente 15 minutos. Después de la anestesia cada animal era pesado y sexado, 

rápidamente se le fijaba a un tapón de goma adherido dorsalmente al caparazón utilizando 

acrílico para dentista y se sujetaba con hilo. Lo anterior impedía el desplazamiento de los 

animales pero permitía el movimiento de todas las extremidades. 

Posterionnente, sobre el márgen lateral derecho del branquiosteguito se adhería un 

electrodo de tungsteno con cera de Campeche. La punta del electrodo estaba doblada en 

forma de gancho de tal forma que se introdujera en el canal branquial del escafognatito. 

Otros dos electrodos se implementaron en la parte posterior dorsal del branquiosteguito. en 

la región cardiaca. estos se introducían superficialmente en pequeños orificios hechos con la 

punta de un bisturí, a ambos lados de la sutura media cuidando no lesionar el corazón. 

Una vez implantados los electrodos se sostenía al animal en un soporte universal. se 

utilizó una extensión y una pinza para permitir que el animal fuera sumergido en un 

recipiente con agua constantemente aereada (5.7 mgll de oxígeno disuelto y pH 7). Este 

dispositivo se ca clocó dentro de una caja de Faraday para evitar interterencia. la caja estaba 

recubierta con papel negro para eliminar la filtración de luz. 

En el interior de la caja, el dispositivo se iluminó con una lámpara de neón (luz 

blanca) calibrada a la irradiancia correspondiente a cada protocolo y regulada por un timer. 

El encendido de la luz en todos los casos fue a las 07:00 a.m. Es importante mencionar que 

los animales eran montados por la tarde siempre a la misma hora (aproximadamente 17:00). 



un día antes de comenzar el registro para eliminar el estrés producido por la manipulación. A 

partir de ese momento los animales no eran alimentados. Se realizaron lecturas simultaneas 

de ambos órganos por dos minutos cada hora, en el grupo uno las lecturas correspondieron 

al intervalo entre las 9:00 y las 18:00 h, mientras que en el segundo grupo las lecturas se 

tornaron consecutivamente por cincuenta horas. Al final del experimento se retiraban los 

electrodos y se regresaban los animales a acuarios del laboratorio para registrar al animal 

siguiente dc igual forma (figura 8). 

6.2.3 Técnicas de registro 

Las técnicas electrofisiológieas (Hoggart y Trueman, 1967) han sido usadas para el 

monitoreo de la actividad cardiaca y respiratoria en varios crustáceos (Blatchford, 1971; 

Uglow, 1973; AnselL 1973). Estas técnicas requieren de la implantación y adhesión de un 

par de electrodos para cada órgano a investigar. Las técnicas de registro de la frecuencia 

respiratoria y cardiaca reali7..adas en este trabajo se basaron en las reportadas por Dyer y 

Uglow (1977) con algunas modificaciones. 

6.2.3.1 Registro de la frecuencia respiratoria 

La frecuencia respiratoria (Fr) se evaluó mediante el registro de la frecuencia de 

batido del escafoñatito (Dyer y Uglow, 1977), para lo que se utilizaron dos electrodos, el 

primero o electrodo activo se enganchó en el margen lateral del branquiosteguito corno se 

explica antes, mientras el segundo o indiferente se sumerge en el recipiente. Amhos 

electrodos se conectaron a un convertidor de impedancia (UFI mod. 2991) en serie con un 

amplificador (Grass, modo 7P 122) mediante una sonda de baja impedancia. El convertidor de 

impedancia produce una pequeña corriente oscilante entre los dos electrodos de tal forma 

que cualquier cambio de impedancia entre los electrodos. como el que crea la corriente de 

agua saliente de la cámara branquial, produce un cambio proporcional de voltaje el cual es 

amplificado y registrado pormedio dc un poligrafo Grass modo 79 (figura 9). 

6.2.3.2 Registro de la frecuencia cardiaca 

En el caso de la frecuencia cardiaca (Fe) se utilizaron dos electrodos implantados en 



la cámara cardiaca para hacer un registro monopolar de la actividad eléctrica del corazón 

(ECG). Se utilizó un amplificador (Grass, modo 7P511) y una sonda de alta impedancia 

(Grass, modo 7HIP5G). Entre los dos electrodos se establece una diferencia de potencial 

debida a la actividad cardiaca. dicho potencial era amplificado y registrado en el mismo 

pnlígrafo Grass modo 79 (figura 9). 

6.2.4 Análisis de datos. 

Dc cada lectura (de dos minutos) se midieron sobre el registro en papel 10 ondas 

utilizando un vernier (pie de rey), para esta medición se consideró la distancia entre un punto 

de máxima deflexión de voltaje y el siguiente. Se obtuvieron los promedios y errores 

estándar de la longitud de las ondas. Posteriormente se obtuvo el promedio y error estándar 

de la Fc (latidos por minuto) y de la Fr (batidos por minuto) a cada hora y estas se 

graficaron contra el tiempo externo. Las frecuencias promedio por hora de todos los 

animales bajo una misma condición lumínica se promediaron y graficaron tanto la Fe 

promedio como la Fr promedio por condición (± e.e.). 

Posterionnente, se realizaron pruebas estadísticas (ANOV A de una vía y LSD post 

hoc a los datos de los registros del grupo 1 (en el intervalo de las 10:00 a las 18:00 h). De 

igual forma estos datos se analizaron en grupos de tres horas: 10:00-12:00, 13:00-15:00 y 

16:00-18:00 para evaluar si había cambios significativos entre cada grupo inducidos por las 

distintas condiciones lumínicas. Estos resultados también fueron graficados con su 

respectivo error estándar. Para evaluar las relaciones entre los cambios de Fe y Fr se 

establecieron pruebas de correlación de Pearson (figura 8). 

Los registros del grupo 2 (los tomados consecutivamente por 50 horas) fueron 

analizados mediante la prueba estadística Cosinor (Dispac. IFe, UNAM) pam obtener el 

periodo y el porcentaje de cada ritmo bajo condición LO 12:12 alta intensidad y en OO. 
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Aclimatación al laboratorio. 
LO 12:12 baja irradiancia 

(1 mes) 

Condiciones experimentales (7 días) con 
alimentación. 

• LO 12:12 baja iradiancia (n~6)* 

• LO 12:12 alta irradincia (n~6) 

• LO 20:4 baja irradiancia (n~6) 

• LO 20:4 alta irradiancia (n~6) 

• 00 (n~6) 

Se suspende alimentación " 7-
Anestesia por 20 mm 
Implantación de electrodos. 
Registros (E yECO) durante 
dos minutos cada hora. 

Grupo 1: registro cada hora de las 10:00 
a las 18:00 h por tres dias. 

• LO 12:12 baja iradiancia (n~3)* 

Grupo 2: registro contínuo cada 
hora por 50 horas. 

• LO 12:12 alta irradincia (n~3) 
• LO 20:4 baja irradiancia (n~3) 
• LO 20:4 alta irradiancia (n=3) 
• 00 (n=3) 

D 
ANOV A de una VIa y post hoc 
LSD. 
Correlación de Pearson 

LO 12:12 alta irradiancia (n~l) 
00 (n~l) 

D 
Cosinor 

Figura 8. Diseño experimental. Los animales en los acuario se mantuvieron acrcados 
constantemente a 20 oC y pH 7. * representa al grupo control. 
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Figura 9. Diagrama del animal durante el registro de la actividad cardiaca y respiratoria en el 
acocil. Explicación en el texto . 
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7 RESULTADOS 

7.1 MORTALIDAD 

Del total de animales utilizados, 13 animales (el 44 %) murieron durante el 

experimento. Dos animales murieron algunas horas después de fmalvar el registro, uno de 

ellos bajo la condición 00 y el otro bajo la condición 1.020:4 alta irradiancia. Por otro lado, 

4 animales murieron algunas horas después de la implantación de los electrodos; los 7 

animales restantes murieron entre el segundo y tercer día, uno de ellos bajo la condición OO. 

otro bajo LO 12: 12 alta irradiancia, 2 en L020A alta y 3 en LO 20:4 baja irradiancia. 

Del total de animales muertos 10 fueron machos y 3 hembras, cabe señalar que la 

proporción de sexos entre los animales bajo experimento fue de 3 machos por cada hembra. 

no se encontraron diferencias significativas de mortalidad entre los sexos. 

7.2 ANÁLISIS ELECTROFlSIOLÓGICO 

Tanto en la Fc como en la Fr se observó una variación en la tonna y la amplitud dc 

onda a lo largo del día en ambos registros, aunque en gencral la forma de onda del E varió 

poco en cada animal sin importar la condición y la hora del día. En el caso del ECG se 

encontró una mayor variación en todos los animales registrados. sin embargo se encontró 

una forma típica para cada onda. 

La onda resultante de los cambios de impedancia en el E se caracterizó por ser 

monomodal y de fanna en general típica por presentarse en la mayoría de los animales sin 

importar la hora del día. En pocos registros se observaron ondas bimodalcs y sólo bajo las 

condiciones de oscuridad constante y LO 20:4 haja irradiancia. 

El ECG se caracterizó por una onda típica bimodal. aunque se observó una mayor 

variación en cuanto a la forma y amplitud de la onda entre los individuos. En la figura lOse 

ilustran las fonnas de onda tipicas para el ECG y el E. En este caso se trata de un animal 

bajo la condición 1.0 12: 12 baja irradiancia. como en muchos otros casos las formas de onda 

del registro del escafognatito y del corazón permanecieron constantes durante las cincuenta 
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hora,:; de registro, aunque se observó variación en la amplitud de onda a lo largo del día. 

Como se puede observar en esta figura tanto el periodo como la amplitud y la forma de onda 

son muy homogéneos a lo largo de la lectura. 

En la figura 11 se muestran registros de un día realizados cada hora a lo largo de 50 

horas a un animal bajo condición LO 12:12 alta irradiancia. Se puede observar una mayor 

variación en la forma, amplitud y periodo de las ondas de ambos registros. El E muestra 

cambios en la amplitud y duración de la onda relacionada con el encendido y apagado de la 

luz. después del encendido de la luz el periodo y la duración de las ondas disminuyen cada 

vez más hasta el apagado de esta, momento en el cual se observa un aumento considerable 

en la amplitud de la onda mientras el periodo continua disminuido hasta el encendido de la 

luz. En el caso del ECG la amplitud parece ser mayor durante las horas de oscuridad y 

pennanecer disminuida durante las horas de luz, la forma es un poco parecida, aunque en 

algunos momentos algunos picos menores se modifican aumentando o disminuyendo su 

amplitud. 

7.2.1.1 Análisis del efecto de las condiciones de luz. 

En la figura 12a se presentan los promedios de la frí:cuencia cardiaca y de batido del 

eseafoñatito de los tres animales registrados por cada condición a distintas horas durantc 3 

días; cada condición está en un panel y el iotoperiodo y la intensidad de luz están 

representados por franjas en la parte superior de cada panel. En la ordenada al origen se 

presenta la hora consecutiva. mientras que en la abscisa se representa la frecuencia 

expresada en ciclos por minuto. Al observar los errores estándar se puede interpretar que 

existe una amplia variación individual de los organismos. 

Otra observación general es que el promedio de frecuencia cardiaca es mayor que el 

de la frecuencia de batido del escafognatito. aunque en la mayoría de los casos se observa 

que estos valores se cruzan unas horas después del encendido de la luz. 

En cuanto a la Fc. en el fotoperiodo LO 12:12 se obtuvieron 114 ± 12 latidos por 

minuto. para baja irradiancia 123.6 ± 10.8 para alta irradiancia. En el caso del totoperiodo 
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largo sé obtuvo un promedio de &1.6 ± 9.6 para baja irradiancia y este se incrementó a 

92.4 ± 6.6 al aumentar la irradiancia. Para la condición 00 el promedio obtenido fue 124.& 

± 7.2 (figura 13a). Los promedios obtenidos en la frecuencia de batido del escafognatito 

bajo fotoperiodo LO 12:12 baja y alta irradiancia fueron 136.2 ± 19.& latidos por minuto y 

163.8 ± 19.2 repectivamente; 97.2 ± 12 y 112.8 ± 11.4 para el la condición LO 20:4 baja y 

alta irradianeia y 105.6 ± 9 para la condición 00 (gráfica 14a). El aumento y disminución 

de las variables ante cada condición lumínica fue muy parecida excepto bajo la condición 

OO. Al aumentar la irradiancia en ambos foto periodos (LO 12:12 y LO 20:4) tanto la 

frecuencia cardiaca como la de batido del escafognatito aumentan. Sin embargo, los 

promedios de las dos variables mantienen este comportamiento en el foto periodo LO 20:4 

pero con valores menores a los del fotoperiodo LOI 2: 12. Por el contrario. bajo la condición 

00 la frecuencia cardiaca aumenta alcanzando el valor máximo mientras la frecuencia de 

batido del escafognatito pennanece en valores intermedios. Los promedios totales obtenidos 

resultaron semejantes a aquellos obtenidos en cada bloque de hora (gráfica 13 y 14). 

Al comparar los resultados totales de la Fc mediante la prueba estadística ANOV A 

generalizada de una sola via (p<O.OOI y F~11.93) Y la prueba LSD post hoc (p< 0.05) se 

observa que existen diferencias significativas entre el grupo control y la condición LO 12: 12 

alta intensidad con las condiciones LO 20:4 baja irradiancia y LO 20A alta irradiancia: 

además muestra diferencias signiticativas entre éstas dos ultimas y la condición 00 (gráfica 

l3a). 

La misma prueba realizada a los promedios obtenidos en el bloque de las 10:00 a las 

12:00 arroja diferencias entre el grupo bajo la condición f.O 12: 12 alta irradiancia y las 

condiciones LO 20:4 baja y alta irradiancia. así como entrc estas dos y la condición 00 

(p~O.005 y F~4.31) (p < 0.05 para LSD)(grállea 13b). La prueba en el bloque de las 13:00 a 

las 15:00 muestra diferencias entre el grupo control y la condición LO 12: 12 alta con el 

grupo bajo la condición LO 20:4 baja irradiancia y cntre las condiciones LO 20:4 baja y alta 

irradiancia con la condición 00 (p=O.OI y F=3.74)(P<0.05 para LSD) (gráfica \3c). En el 

último bloque. el de las 16:00 a las UUlO. se ohservan diferencias signiticatiyas (p=O.007 y 

F=4.09) (p <0.05 para LSO) entre la condición control y las condiciones LO 20:4 haja y <lita 
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irradiancia; entre la condición LO 12:12 alta irradiancia y las condiciones LO 20:4 baja y alta 

irradiancia (corno sucede en el primer bloque) y entre estas dos ultimas condiciones y la 

condición 00 (corno sucede en los tres bloques) (gráficas 13b, 13c y 13d). 

El ANOV A para el caso de los promedios totales de la frecuencia de batido del 

escafognatito derecho del acocil Procambarus c/arkii (p<O.OOI y F~I 0.59) Y la prueba LSD 

post hoc muestran que existen diferencias significativas (p<0.05) del grupo control con las 

condiciones LO 12:12 alta irradiancia. LO 20:4 baja irradiancia y OO. Además, se 

encontraron diferencias significativas entre la condición LO 12:12 alta irradiancia y las 

condiciones LO 20:4 baja, LO 20:4 alta irradiancia y 00 (gráfica l4a). Después de realizar 

la misma prueba estadística para los bloques de horas se obtiene que en el bloque de 10:00 a 

12:00 hay diferencias significativas (p<O.OOI y F~1.749 P<0.05 para LSD) entre la 

condición L012:12 alta irradiancia y las condiciones LO 20:4 alta irradiancia y 00 (gráfica 

14b). Las diferencias obtenidas en el bloque de las 13:00 a las 15:00 fueron entre el grupo 

control y la condición LO 20:4 baja irradiancia y entre la condición LO 12:12 alta irradiancia 

y las condiciones LO 20:4 baja y alta irradiancia y 00 (p<O.OOI y F~4.49) (p <0.05 para 

LSD) (gráfica l4e). Por último en el bloque de las 16:00 a 1 H:OO se obtienen diferencias 

significativas (p~O.00026 y F~7.00) (p<O.OS para LSD) entre la condición control y la 

condición LO 20:4 baja irradiancia como en el caso del bloque anterior: y entre la condición 

LO 12: 12 alta irradiancia y las condiciones LO 20:4 baja ilTadiancia. LO 20:4 alta irradiancia 

y 00 (gráfica 14d) de igual forma que sucede en la comparación de promedios totales. 

7.3 CORREI.AClÓN 

En la gráfica 15 se muestra la correlación de la frecuencia respiratoria (Fr en batidos 

por minuto con respecto a la frecuencia cardiaca (Fe en latidos por minuto) para cada 

condición. En esta grátlca se puede observar que en las condiciones LO 12:12 baja 

irradiancia y LO 12:12 alta irradiancia los coeficientes son mayores a los de las condiciones 

LO 20:4 baja (donde se encuentra el valor menor de r) y alta irradiancia, así COIllO en 

oscuridad constante. Esto pucde deberse a la dispersión de los puntos en cada condición. 

pero también al efecto de la longitud del fotopcriodo y la irradiancia sobre el 
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comportamiento de la Fe y Fr de manera conjunta. El análisis de correlación entre las dos 

variables bajo estudio sugieren una correlación del sistema cardiaco con el sistema 

circulatorio. 

Los coeficientes de correlación para las distintas condiciones fueron los siguientes: 

para LO 12:12 baja irradianeia r~0.530 (F~19.78; p<O.Oll; LO 12:12 alta irradiancia 

r~O.654 (F~18.72; p<O.OI); LO 20:4 baja iirradiancia r~0.660 (F~19.31; p<O.OI); LO 20:4 

alta irradiancia r~0.294 (F~2.36; p~0.136) y para OO. r~0.404 (F~4.89; p<O.05). 

7.3. l. J Análisis de los ritmos 

En el registro bajo condición LO 12:12 alta irradiancia se observa que los picos de 

máxima frecuencia son casi a la misma hora en los dos casos. el primer pico más alto para la 

frecuencia de batido del cscafognatito es a las 18:00 horas. solo ~na hora antes del apagado 

de la luz; mientras que el del corazón se presenta a las 20:00 horas (figura 16). Una hora 

después del apagado de la luz. El segundo pico de ambas variables se presenta a las 10:00, 

es decir, tres horas después del encendido de la luz. En el siguiente ciclo el primer pico en 

ambos casos se presenta a las 20:00, una hora después del apagado de la luz y se repite el 

segundo pico a las 10:00 en ambos casos. 

Obsérvese (figura 16) que los valores de la Fr son mayores durante las horas de 

oscuridad (entre 130 y 190 hatidos por minuto) rebasando a los de la Fe (cercanos a 120 

latidos por minuto), pero durante las horas de luz esto se im'ierte: la Fr alcanza valores de 

50 batidos por minuto, mientras el corazón late casi 100 veces por minuto. Este fenómeno 

probablemente se asocie a la actividad nocturna de estos crustáceos. 

Un comportamiento parecido se observa en el registro bajo OO. solo que en este 

caso los valores de Fr alcanzan valores de aproximadamente 250 batidos por minuto. El 

primer día hasta las 23:00 h la Fr es mayor que la Fe. a partir de ese momento la Fr se 

mantiene por debajo de la Fe hasta las 07:00. Después de esta hora el comportamiento ya no 

es unifonne. en algunos momentos la Fr rebasa a la cardiaca y en otros es mellor. l.a Fr de 

este registro presenta un comportamiento circadico muy parecido a la del registro de la l '"""'"" W "" 0'" '""""~. "" '00 ': d ~ 00 , "'~ ",m"'"'"""'~" , 



horas. Para la Fc esto no es tan evidente, pues en algunos momentos se alcan7an valores 

muy altos, de hecho, en este registro se alcanzan los valores mas altos para la Fc de todo el 

experimento, el valor más alto es a las 17:00 horas con 390 latidos por minuto (figura 16). 

Parece haber una coordinación entre Fr y la Fe. Esta relación se puede establecer al 

observar los picos y valles de ambas ondas en la condición OO. Aunque el primer ciclo no es 

tan claro se ve que al aumentar la Fc también aumenta la Fr, en este segmento parece un 

poco confuso por el comportamiento del escafognatito. Sin embargo, en el siguiente 

segmento la coordinación es mucho más visible; se pueden observar dos ondas sobrelapadas, 

una con mayor amplitud que la otra, en el momento que una aumenta la otra también lo hace 

(figura 16). 

La prueba estadística Cosinor muestra periodos muy cercanos a las 24 horas. En el 

caso de la Fc, el periodo es de 24 horas en la condición L012:12 alta intensidad y 22.6 horas 

para la condición 00 (oscilación libre), con porcentajes de ritmo no significativos de 26.8 y 

25.2 respectivamente. Para el primer caso el mesor fue de 1.738 ± 0.28, la amplitud de 

0.110, la acrofase resultante fue de 17.394 y F~3.780 (no significativa). Para la condición 

00, el mesor resultó en 1.705, la amplitud de 0.607 y la acrofase de 4.546 (no 

significativo). La Fr presentó periodos de 23.9 y 24.1, con porcentajes de ritmo de 60.7 y 

64.9 para L012.12 y 00 respectivamente. En el primero la amplitud fue de 0.623. la 

acrofase igual a 12.740 (no significativo) mientras que para 00 el mesor resultante fue 

1.705, amplitud de 0.607 y acrofase de 4.546 (no significativo). 
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Figura 10. Registro de un electrocardiograma (ECG) y del escafognatito derecho mediante 
técnica impedanciométrica (E) de un acocil Procambarus c/arkii bajo la condición LO 12:12 
alta irradiancia. El registro fue tornado a las 15:00. Ver texto. 
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Figura 11. Registro continuo de la frecuencia cardiaca (ECO) y respiratoria (E) de un acocil 
Procomharus c/arkii, las lecturas se realizaron cada hora bajo la condición L012:12 alta 
irradiancia. Nótense los camhios en la amplitud y longitud de las ondas a las distintas horas. 
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Figura 12 Registros de frecuencia cardiaca (Fe) y de batido del escafognatito derecho (Fr) 
del acocil Procambarus c!arkii bajo distintos fotopcriodos. La ahscisa representa batidos 

por minuto y la ordenada el tiempo externo de registro .• representa la fr.?cucncia de batido 
del escafognatito y O la frecuencia cardiaca. Vt'f explicación en el texto. 
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Figura 13. Frecuencia cardiaca del acocil Procumharus clarkii bajo distintas condiciones de 
luz. A) promedios de los datos obtenidos del promedio por hora de cada animal: b) 
promedios de los datos por horas entre las 09:00 y 12:00; e) promedio de los datos por 
horas obtenidos entre las 13:00 y las 15 :00: y d) promedios de los dalos por horas obtenidos 
entre las 16:00 y 18:00. (* representa diferencias significativas). Ver explicación en el texto. 
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Figura 14. hecuencia de hatido del cscatognatito derecho del acocil Procamharus c!ark¡i 
hajo distintas condiciones de luz. a) promedios de los datos obtenidos del promedio por hora 
de cada animal; b) promedios de los datos por horas entre las 09:00 y 12:00: el promedio 
dclos datos por horas obtenidos entre las 13:00 y las 15:00: y d) proml'dios de los datos por 
horas obtenidos entre las 16:00 y 18:00. (* representa diferencias significativas). Ver 
explicación en el texto. 
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Figura 15. Corrchción de la frecuencia cardiaca con la frecuencia de batido del 
escafognatito derecho del acocil Procamharlls c1arkii bajo distintas condiciones de luz. a) 
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8 DISCUSIÓN 

Las técnicas electrotisiológicas son ampliamente utili7..adas en el registro de la actividad 

vcntilatoria (impedanciométrica) (Ansell, 1973; Uglow, 1973; Rose et al., 1998) y cardiaca 

(mediante ECG) (Wilkens y et al., 1974; McDonald et al.. 1977; McMahon y Wilkcns, 1977; 

Pollard y Larimer, 1977; Hernández-Falcon y Ramón, 1998) en varias especies de 

crustáceos. Las ventajas de estas técnicas es que se pueden rnonitorear varios órganos 

simultáneamente, en este caso un escafognatito y el corazón, sin interferir un registro en el 

otro (Dyer y Uglow,1977). 

Además los registros pueden ser prolongados y en general los electrodos se 

mantienen en su lugar durante el tiempo de registro. Una desventaja de la técnica utilizada es 

que se limita el desplazamiento del animal, sin embargo, durante este experimento se 

pennitió el movimiento libre de toda~ las extremidades. En pocos casos los electrodos se 

movieron de su lugar, todos ellos como resultado de movimientos bruscos del animal. 

Probablemente la mayor desventaja del ECG es que es un tanto invasiva e involucra a un 

órgano vital, por lo que este hecho pudo haber sido una causa importante de muertes 

durante el experimento. Sin embargo, la practica ofrece una habilidad mayor para la 

implantación de los electrodos disminuyendo el riesgo de muerte y el estrés por la 

manipulación de los animales. 

El análisis de los registros muestra que las ondas de la Fr son más homogéneas en 

cuanto a la forma y amplitud en comparación con las de la Fe (Figura 10 y 11). Esto puede 

deberse a que el electrodo activo en el E siempre se implanta en el canal del escafognatito y 

durante el registro permanece a la misma distancia del electrodo de referencia, en cambio en 

el ECO la distancia entre los electrodos y su ubicación variaba un poco entre cada 

organismo. Lo anterior no descarta también pueda existir una variación propia entre cada 

animal y cada hora de registro, esto también se relleja en los cambios de frecuencia de las 

variables al observar los errores estándar en las gráficas (graticas 12-14). 

El efecto de las baja irradiancias combinada con el aumento en la longitud del 

fotoperiodo en la Fc y Fr inducen un mayor nivel de estrés en los organismos de este 

experimento. En la condición LO 20:4 baja irradiancia se observan los promedios más bajos 

55 



tanto en la Fc como en la Fr con diferencias significativas con respecto al control. Esto 

sugiere que como respuesta al estrés el consumo de oxígeno disminuye y los animales tOlnan 

una ruta metabólica anaerobia, produciendo niveles mayores de lactato en la hemolinCa 

como se propone anteriormente (Fanjul-Moles et al., 1998) como sucede bajo hipoxia en 

otras especies de crustáceos (Truchot, 1980; Wheatly y Taylor, 1981; y McMahon el al., 

1974) y aumentando en la reactividad y en el estado de glutatión en la hemolifa (Prieto

Sagredo et al., 2000). Los valores más altos se observan en la condición LO 12:12 alta 

irradiancia y 00 en ambas variables, sólo que en la Fc este promedio es muy cercano al 

obtenido en la condición LO 12: 12 alta irradiancia indicando un efecto de la irradiancia y el 

fotoperiodo en la función cardiaca y respiratoria (graficas l3 y 14). 

Bajo una variedad de estímulos naturales o experimentales se ha observado que 

existe un comportamiento coordinado entre el corazón y los escaCognatitos de varios 

crustáceos, (Wilkens y el al., 1974; McDonald et al., 1977; McMahon y Wilkens, 1977; 

Rose et al., 1998; y McMahon, 1999). Este comportamiento ha sido reportado en Homarus 

americaus (Young y Coyer, 1979) mostrando una coordinación más débil que la obser\'ada 

entre los dos escafognatitos. La coordinación en amhos sistemas debe tener una importancia 

fundamental en la eficiencia de intercambio gaseoso a través de las branquias. 

Otra evidencia de esta coordinación se observa en las gráficas 13 y 14 que muestran 

comportamientos muy parecidos en las cuatro condiciones de LO. pero no en la de 00, en 

esta última la Fc se mantiene por encima de la obtenida en la condición control (sin ser 

significativa) mientras que la Fr disminuye significativamente (gráfica 14a). El acoplamiento 

de amba<; funciones se refleja también en los resultados obtenidos en las correlaciones, donde 

el Índice más bajo se presenta en la condición LO 20:4 alta intensidad (r=0.294), seguido por 

la condición 00 (r=0.404). Los índices de mayor correlación se observan en las condiciones 

LO 20:4 baja intensidad (r=0.660) y LO 12:12 alta irradiancia (r-=0.654). La condición 

control muestra un índice de correlación intermedio (r=0.530). 

Estos resultados hacen pensar que existe una sincronía entre ambos sistemas. el 

respiratorio y el cardiaco, dicha sincronía cs afectada por el fotoperiodo largo con baja 

irradiancia. donde se observa una disociación de las dos variables (figura 15). Las 
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observaciones bajo condición 00 en el cual el ritmo dc Fe oscila con periodo T = 22.6 h Y el 

de Fr T = 24.1 (figura 16) perdiendo el control de fase de fonna temporal sugieren una 

posible participación de al menos dos marcapasos uno cardiaco y otro respiratorio, pues en 

esta condición se ohserva un comportamiento distinto al observado en condiciones con luz 

(LO 12: 12 alta irradiancia) donde ambas variables se sincronizan al zeilgeber. 

Tanto la Fe como la fr sugieren la presencia de ritmos circadianos bajo los dos 

fotopcriodos probados (LO 12:12 alta irradiancia y 00). Es importante remarcar que los 

registros son de solo un animal por condición, esto da una idea del comportamiento rítmico. 

sin embargo se requieren repeticiones para obtener una mayor validez estadística. El periodo 

de la Fc en oscilación libre fue de T = 22.6 h Y fue sincronizado por la luz en la condición J D 

12:12 alta irradiancia donde T = 24 h (figura 16). Estos resultados son comparables a los 

obtenidos por Pollard y Larimer (1977) y Hernández-Fa1con y Ramón (1998) para la misma 

especie utili7ada en este trabajo. 

En el caso de la Fr en 00 T = 24.1 h., muy cercano al ohtenido en la condición LO 

12: 12 alta irradiancia con T = 23.9 h. Para este parámetro solo existía un reporte donde se 

menciona la presencia de un ritmo circadiano en el metabolismo de Orconectes nais bajo 

distintos fotoperiodos (Rice y Armitage, 1974), pero no habla de ninguna relación con la Fc. 

Los aumentos y descensos de la Fr de este experimento coinciden con los del metabolismo 

reportados en el trabajo mencionado. 

Los periodos de oscilación libre indican que las actividades cardiaca y respiratoria 

están dirigidas por un reloj endógeno del organismo. En cl registro continuo se observan dos 

picos (gráfica 16). descrÍt0s también por Pollard y I,arifTlcr ( 1977). quienes mencionan que 

el pico observado durante el encendido de las luces es de carácter cxogeno o reflexivo. 

mientras que el pico cercano al apagado es endógeno. Los periodos obtenidos bnjo 

condiciones de luz artificial sugieren que los posibles ritmos se sincronizan con el zeitgeber. 

en el caso de la Fe atrasándose y cn la Fr adelantándose 
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9 CONCLUSIONES. 

En este trabajo se concluye que: 1) La condición de fotoperiodo largo y baja 

irradiancia produce una disminución significativa en la frecuencia respiratoria y cardiaca del 

acocil Procumbarus c!arkii; 2) Existe una correlación positiva de ambas variables que 

disminuyó en las condiciones LO 20:4 baja irradiancia y fue casi nula en la condición 00 .Y 

3) Tanto la frecuencia cardiaca como la respiratoria muestran ritmos circadianos. en 

oscilación libre la Fe t = 22.6 h mientras que para la Fr t = 24 h. Estos ritmos sincronizan a 

la luz en la condición LO 12: 12 alta irradiancia. 
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