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IUL,<>_.Y.JLlL!l. 

Se sabe que el ritmo circ6dlco electrorretinogr4fico 

(ERG) del acocil, es susceptible de •odificar su frecuencia 

natural de oscilación (cambios de Case y periodo) cuando 

recibe estimulos de luz monocromAtica a nivel 

Estoa caabioa dependen tanto de la longitud de 

como del momento circAdico de aplicación del 

fotOpico. 

onda ( 1',l 

estiaulo. 

Cuando se aplica luz roja de alta intensidad sobre este 

ritmo, se obtienen principalmente atrasos de fase y aumentos 

en el nivel de oscilación. El objetivo del presente trabajo 

fué determinar la capacidad sincronizadora de la luz roja al 

aplicar pulsos Oniicos de baja intensidad sobre el ritmo 

circAdico ERG. Para ello utilizamos SO acociles f!..1:.p~qflf.t•ai.:t!~ 

/:t.g_u_~1.{e_r_i adultos y de ambos sexos, los cuales se trabajaron 

en forma individual y en condiciones constantes de 

temperatura e iluminación. El ERG se obtuvo implantando un 

electrodo a través de la cornea que capto la respuesta de 

loa rotorreceptorea retinianos a destellos de 400 lux de 

intensidad y 20 ms de duración. Los estímulos Onicos de luz 

roja (632 nm), fueron aplicados en la fase estable del ritmo 

ERG, durante las 24 horas circAdicas (he) del ciclo. Se 

utilizó una intensidad de 100 lux y 15 minutos de duración. 

El anAlisis de los resultados consistió en medir los cambios 

de fase (adelanto o atraso) asi como las propiedades del 

ritmo provocados después de aplicad5 la perturbación. con 
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esto• datos se conatruy6 la curva de respuesta de rase 

estable !CRFel y la curva de respuesta de fase transitoria 

(CRFtl, graficando 

funciOn de la he 

la aagnitud de los cambios de 

de aplicaciOn del pulso. 

fase en 

Nuestros 

reaultadoa mueatran que la luz roja de baja intensidad 

provoca cambios en todos los parAmetros del ritmo. los 

cualea eatan relacion•doe, con el momento circAdico en que 

el ••ti•ulo ae aplica. En general se observa que el periodo 

se acortó cuando se presento un adelanto de fase y los 

atraaoa de rasa provocaron alargamiento del periodo. Se 

oba•rva también que en la aayoria de las horas exploradas 

auaentO la durac!On de la actividad del ciclo. La CRFe 

obtenida muestra un comportamiento bimodal continuo con 

momentos de transiciOn de fase situados a las 15.S y entre 

las 19-20 he. La CRFt muestra también un comportamianto 

bimodal continuo. Estos resultados muestran efectos propios 

de la capacidad sincronizadora del estimulo y sugieren que 

el cambio que provoca la luz roja sobre el ritmo circ&dico 

ERG, modifica en forma importante a los osciladores 

responsables de esta oscilación y repercuten en los 

mecanismos adaptativos del acocil a su medio ambiente. 
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N T R o D u e e s o N 

La periodicidad de •uchoa fen011enoa natural•• fue un 

deacubri•iento i•portante para el hoabre pri•itivo. M6s 

tarde pudo identificara• co•o eata periodicidad no ae 

aundo exterior, sino que inclula eventos liai taba· al 

fiaiol6gicoa rltalcoa. Loa fenO.enoa autosostenidos y 

representativos han 

oacilacion••· 

aido ll••adoa ritaoa, ciclo• u 

El eatudio aiatea6tico de loa rit•o• biol6g1coa se 

realiza a través de la cronobiolo1ia, que en la actualidad 

ha analizado, medido e identificado los aecaniamoe de una 

gran cantidad de ritmos biol6gicos en todos los seres vivos, 

estableciendo que loa diferentes ritao• revelan una 

programación teaporal 

nerviosas, endocrinas, 

un organismo. Los 

de las 

etc., que 

maxi•oa y 

actividades •etabOlicaa, 

se producen en el seno de 

•iniaoa de laa diversas 

actividades ritmicas, estan organizados con base en el 

tiempo. Por ejemplo en la especie huaana algunas destrezas, 

(memoria, atenciOn o actividad motora), la actividad 

cardiovascular o pul•onar, la fuerza muscular etc. presentan 

una fase mAxi•a (acrofaee) localizada hacia la mitad de una 

jornada diurna, ~n tanto que otras variables tienen su 

acrofase situada a la mitad de la noche como es el caso del 
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ndaero de li~focitos en sangre y de la concentración de la 

horaona adrenocorticotropa producida por la hipófisis 

(Reinbera, 1982). Esta organizaciOn temporal de las 

variables biolOgicas del hoabre le permite enfrentarse a sus 

necesidades bio16gicaa en un espacio temporal adecuado, 

proporcionando ade•As un marco predictivo de fenómenos. Por 

lo tanto esta nociOn de la organización temporal tiene no 

aolo-iaportancia teórica, sino también prActica. 

Sin !aportar que tan simple o complejo sea el organismo 

en el que ae presenten y que función afecten, los ritmos 

circAdicos tienen siempre las mismas propiedades generales 

que ae pueden resumir asi: en primer lugar son endOgenos. En 

la aateria viva existe un aecani~mo,que independientemente 

de~ nictAmero exterior, ea capaz de generar su propia senal 

de tiempo, sin embargo el periodo de estos ritmos difiere 

del valor de la senal geofísica que le dio origen, en este 

caso la rotación de la tierra¡ de ahi que se hable de ritmos 

eircAdicos o circadianos ("de duración cercana a un dia" 

Halberg, 1959). Si los sistemas biológicos se aislan de este 

caabio ambiental, persisten en ellos una actividad 

periódica, poniéndose de manifiesto la "frecuencia natural 

de oscilaci6n del siste•a" (Aschoff, 1967) con el cual se 
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hace evidente un desfaaa•iento en relaci6n al nictAmero 

externo. 

Otra caracterlstica de loa aiatemas circAdicos ea la 

referida a la estrecha relaciOn que guardan con la 

intensidad de la luz que reciben. Se ha confir•ado que la 

frecuencia natural de oacilaciOn. en distinto• organis•o• 

varia de manera lineal con el locaritao de la intensidad 

luminosa (Johnson. 1939; Aachoff. 1960; Sulzma·n y cola. 

1979), el cambio de la velocidad del rit•o depende de la 

fase que este tenga cuando reciban diferentes cantidades de 

luz. 

Existe un tercer parAaetro i•portante para estudiar los 

ritmos biolOgicos: el nivel de actividad que tiene la 

oscilación. La pendiente entre el punto de inicio y fin de 

la oscilación puede dar una idea de cual es este valor. En 

la mayoria de los organieaoa estudiados, el nivel de 

actividad, el valor del periodo y la relaciOn oe. / CT o 

relación actividad/reposo (a/r) estAn estrecha•ente ligados 

y el cambio en uno de ellos repercute sobre los otros dos. 

Cuando los organisaos diurnos reciben •as luz, aumenta la 

frecuencia, la relación a/r y el nivel de actividad, en 

t8nto que los nocturnos reducen los tres parA•etros citados 

en la situación experi•ental. La generalizaciOn de estos 

hechos se conoce con el nombre de "regla circadica de 

Aschoffº (Aschoff, 1960). Otra cualidad de estos ritmos es 
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que su frecuencia es "independiente de la temperatura 

aabiental", expreaiOn propuesta por BUnninc (1967) y que se 

• 
refiere al hecho de que los sistemas circAdicos no modifican 

el valor de su periodo ante cambios bruscos de temperatura 

aabiental. Se sabe que a 10 ea igual a 1. o esto es, el 

cociente que resulta de dividir el valor de la frecuencia de 

oscilaciOn (l/.C 1 a una temperatura dada, sobre el obtenido 

de otra diez vece• menor ea igual a la unidad. Tal vez el 

acocil er.o~J'l-~t..r..r.i.~. ~·(!Jl.~i.~f.i. posee un mecanismo compensador 

de la temperatura. Al cambiar la temperatura de 20°C a 12°C, 

y de 12ºc a 2oªc, se observan modificaciones importantes en 

la aaplitud del ritmo circ8dico motor.pero no hay cambios en 

la frecuencia del ritmo (Fuentes-Pardo e InclAn-Rubio, 

1981). Aunque el mecanismo involucrado no este claro, parece 

evidente que la temperatura no afecta en forma importante el 

periodo circAdico, sie•pre y cuando el cambio térmico se 

aplique en la forma estable del ritmo y los intervalos 

tengan una duración tal que no pueda ser interpretada como 

senales periOdicas (Pittendrigh y Caldarola, 1973.) Otra 

caracteristica que presentan los ritmos circAdicos es su 

dependencia de la historia previa al momento del registro. 

Un ritmo circAdico que expresa su frecuencia de oscilaciOn 

libre en condiciones constantes puede estar influenciado 

durante mAs de 100 dias por la situaciOn ambiental a la que 

estuvo previamente sujeto; esta condiciOn se conoce con el 

nombre de poaefecto (Pittendrigh, 1960). Otra propiedad se 

refiere a que la ritmicidad circbdica es innata y 
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hereditaria. Cuando un organisao se somete a condiciones 

ambientales constantes, desde loa pri•eroa dias de su 

desarrollo se puede co•probar que este hecho no interfiere 

con la condición de su frecuencia natural de oscilaciOn, lo 

que permite proponer que el organis•o tiene una periodicidad 

innata. El periodo de un ritao circAdico no se asi•lla ni se 

imprime en el organis•o por eedio de esti•uloa ••bientales. 

Otras caracterlsticas de los ritmos circadicos que 

pueden incluirse y que se han establecido con baee a eOlidas 

proposiciones experimentales son las siguientes: los rit•os 

circAdicos son ubicuos en los sistemas vivos; son auy 

precisos, ya que en un gran nómero de casos persisten con un 

grado de variabilidad te•poral insignificante; aantienen 

estable la amplitud, la fase y la duraciOn de su periodo 

ante un buen nómero de estimulas qu!•icos. 

Una caracteristica ta•bi~n •uy i•portante de los rit•os 

circadicos, es que son susceptibles de ser afectados por 

influencias ambientales. La capacidad que •ueatran los 

ritmos circAdicos para adelantar o atrasar su fase, después 

de haber sufrido una perturbación, asi como la modificaciOn 

de su frecuencia natural de oscilaciOn, que suele aparecer 

después.de la aplicación de algun factor periodico externo, 

se conoce como "sincronizaciOn de los ritmos circadicos".La 

capacidad de sincronizaciOn de un ritmo circadico nos 

permite entender con mayor claridad de que manera los 
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siteaas biolOgicos pueden estar en fase con senales 

ceofisicas de diversa indole. 

Pittendrigh (1960) eatableciO que la aincronizaciOn con 

e11ti11ulos 

resultado 

de diferentes caracteristicas puede dar como 

diferencias en los valores del periodo circadico 

(t). Este autor propuso dos tipos de efectos sobre el 

periodo, posteriores al estimulo: al es influido por la 

relación luz-oscuridad (fotoperiodo) del estimulo 

aincronizante; b) el periodo circAdico es afectado por el 

periodo del esti•ulo. Se han propuesto que hay otros efectos 

posteriores al estimulo aincronizante (Aschoff, 1979; 

Pittendrigh y Oaan, 1976c), si éste se interpone entre dos 

ciclos circAdicos o si se aplica un estimulo ünico se puede 

provocar el cambio de fase, siendo frecuente que un adelanto 

en la fase dé como resultado un acortamiento del periodo, en 

tanto que un atraso provoca un aumento del mismo. Otros 

autores han propuesto otro efecto sobre el periodo posterior 

a la aplicación del estimulo; cuando se alteran estados de 

iluminación con diferentes intensidades se provoca un 

acortamiento de los periodos circAdicos registrados después 

del cambio (Menaker, y col.,1978; Aschoff, 1978). 
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Cuando un estimulo Onico se aplica sobre un rit•o 

circ&dico, puede o no provocar un cambio de fase, y si ~ate 

se produce, su magnitud y dlrecc10n depender6n del •o•ento 

circadico del ciclo afectado por la perturbacion asi co•o de 

las caractertsticas del esti•ulo. 

Mediante una curva de respuesta de fase (CRF), se puede 

analizar en forma sencilla, los efectos provocados por un 

est1~ulo ónico sobre el sistema circ~dico. La CRF se 

clasifica a su vez en dos tipos: a) curva de respuesta de 

fase estable (CRFe) y, b) la curva de respuesta de fase 

transitoria (CRFt) y cada una proporciona una infor•acion 

especifica y complementaria sobre la capacidad sincronizante 

del estimulo. La CRFe se construye al graficar los cambios 

de fase (!>\IS provocados sobre el sistema circAdico como 

funcion de la hora circAdica (he) en la que se aplicaron. La 

CRFt se construye al graficar el valor de la fase del ciclo, 

al dia siguiente de aplicado el estimulo en funciOn de la he 

de apliGaci6n. Una he corre de las O a las 24 horas y mide 

un ciclo completo de la sensibilidad de un organismo. Para 

determinar la he, el periodo de un ciclo se ajusta a una 

duración de 24 horas. La hc~o es el punto del ciclo en el 

cual la actividad excede el SO~ de la amplitud del ciclo: la 

hc=24 ocurre un ciclo completo después. Los estlmulos deben 

aplicarse a diferentes horas circédicas, cuando el ciclo se 
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encuentra en su estado estable. tos efectos que esto provoca 

se deben evaluar cuatro ciclos después de aplicada la 

perturbaciOn, ya que después de este tiempo es ~uy probable 

que el sis~e•a haya recuperado el estado estable, que suele 

desaparecer después de la aplicaciOn del estimulo. La 

proyecciOn unidiaencional de la CRF indica el grado de 

sincronizaciOn de un organismo (Enright, 1965), Si se 

analizan las curvas que resultan se puede apreciar la 

.j~p.;n1jo:múiét que existe entre la oscilaciOn forzada y el 

estisulo asi como el momento circAdico en el que los cambios 

externos dejan de producir efectos en el sistema. 

El ritmo circAdico electrorretinografico !ERG) en el 

acocil posee la capacidad de ser sincronizado mediante 

seftales luminosas ~nicas aplicadas en forma directa sobre 

los ojos (Fuentes-Pardo e Inclan-Rubio, 1987). 

El ojo compuesto del acocil es la porciOn mAs distal 

del tallo ocular y muestra un contorno casi hemisférico. El 

tallo ocular es una estructura de forma cilindrica, con un 

ligero aplanamiento dorsoventral que en su parte proximal 

se encuentra en uniOn de forma articulada a la cabeza del 

acocil. En su mayor parte esta cubierto por una cuticula 

erigrosada con sales de calcio, que en la porciOn m&.s 
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anterior da lugar a la córnea (Parker, 1895). En un corte 

longitudinal del tallo ocular se puede oobservar que adeaAa 

del ojo compuesto hay cuatro maaas ganglionares clara•ente 

distingibles. De la retina hacia el extreao proxiaal se 

encuentran~ la 14mina ganglionar, la •6dula externa (en 

donde se localiza el organo XI, la a6dula interna y una 

buena parte del nervio Optico <Wateraan, 1961) IFig. 19). En 

general hay poca diferencia intergen6rica en la aorf ologta 

del tallo ocular dentro del grupo de loa llaaados acociles 

(Waterman y cols., 1982) por lo que los datos pertenecen a 

varios generos como A~~cu~, 

haber distinciOn entre uno 

ru_it.vM.'!~9..· PróC•ll.~~-~. sin 

u otro. El nombre de oJo 

compuesto en los artrópodos se debe a que estA formado por 

Vi\l'ias unidades denominadas omac1d1os cuyo nomero ea de 2000 

a 3000, y que se repite en forma regular constituyendo la 

unidad funcional del ojo (N~ssel, 1976). 

El omatidio es una estructura alargada constituida por 

cinco tipos celulares. La porción m4s superior de cada 

omat.idio la ocupa la cornea. El conjunto de corneas da un 

aspecto facetado en el exterior que es caractertstico del 

ojo compuesto. Cada córnea es secretada por cuatro células 

corneAgenas translócidas, unidas en su base a los conos 

cilindricas que se 

la retina. El aparato 

cristalinos, que son estructuras 

extienden desde la cornea hasta 

diopcrtco cuenta 

lo largo del 

también con un cono cristalino que corre a 

omatidio desde la cornea hasta loa 



fotorreceptores y esta foraado. por cuatro c~lulas proximales 

(Waterman, 1951). Por debajo de los conos cristalinos se 

encuentran de 7 a 8 c~lulas retinulares que forman los 

fotorreceptores. La octava c~lula retinular o RS se 

encuentra maa diferenciada que las otras {Waterman, 1961) y 

forma un pequefto rabdomo separado con microvellosidades 

horizontale• 11ituadae distalmente al omatidio 

CWater•an,1977; Hafner y Tokarski, 1976). Las otras 7 

células retinularee (también llamadas Rl a R7) forman la 

porciOn proximal del rabdomo y se pueden dividir en dos 

subgrupos con base en la orientaciOn de SUS 

microvelloaidades. Rl, R2, RS y R6 est~n orientadas 

verticalmente mientras R3, R4 y R7 presentan un arreglo 

horizontal. La célula Rl tienen un tamano equivalente al 

doble de las otras. Aunque no hay una explicación para esta 

diferencia, es probable que esta c&lula actóe como un 

elemento organizador en el desarrollo del omatidio (Eguchi, 

1965).Se ha propuesto que las dos direcciones que tienen las 

microvellosidades en el rabdomo implican un mecanismo para 

analizar el vector de la luz polarizada (Waterman y 

FernAndez, 1970).En la membrana del rabdomo se encuentra el 

picmento fotosensible (Wald, 1968; Fernandez y Nicker 1976). 

En este sitio es donde, por efecto de la luz, la rodopsina 

se transforma en metarrodopsina la cual presenta 

fluorescencia intrinseca. No hay intermediarios o bien si 

loa hay son poco estables y la capacidad para cambiar de 

metarrodopsina a rodopsina varia de acuerdo con la longitud 

-12-



de onda que estimule al ojo (Cronin y Goldsmith, 1984).El 

rabdomo estA constituido por expansiones tubulares 

l'C<tinulól'C<fl (Eguchi y Wateraan, 1966). Qu1aio.aaente estA 

formado por dos capas de llpidos y de proteinas, rec1b<a a1 

Apice del cono cristalino y se extiende proximalmente hasta 

alcanzar: la membrana basal. Junto con el pigmento 

fotosensible en la retina hay otros trea p1c•entos que 

pertenecen a estructuras pararreceptoraa, que no participan 

en el proceso de fototransducciOn, pero que si modulan la 

sensibilidad de la luz. Estos pigaentos son: el de 

reflexión, situado en la membrana basal y formado por 

cristales de guanidina. Este pigaento en en acocil esta 

fijo, a diferencia de otros dos pigmentos, uno dentro de las 

células retlnulares llamado pigmento proxiaal y otro dentro 

de células que corren a lo largo de los conos cristalinos. 

llamado pigmento distal. Ambos pigmentos son de color oscuro 

Y se han catalogado del tipo o•ocroao (Struwe y cols., 

1975). El pigmento distal y proximal ocupa diferentes 

posicione.s seg~n la intensidad de la iluminación. Si ésta es 

intensa el pigmento distal migra desde la córnea hasta la 

base de los conos cristalinos, y el proximal, desde la 

membrana basal hasta la zona nuclear de las células 

retinulares blindando pr&ctio;amente al omat:idio. st la 

intensidad luminosa disminuye, ambos pigmentos se retraen, 

el distal hacia la cornea y el proxi•al por debajo de la 

membrana basal {figura lAI. 
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f.I...GJJBA_ l_b_.. Diagrama de un oaatidio de acocil presentando la 

posición de los pigmentos de protecciOn en los estados de 

adaptación a la oscuridad (0:0) (izquierda) v adaptaciOn a 

la luz (L:L) (derecha). Fe: faceta corneal; Ce: 

cristalino; Pd: pigmento distal; Te: tracto cristalino: Ocr: 

octava célula retinular; Pr: pigaento retinular: Pa: 

pigmento accesorio C toaada de Kong y Goldsai th, I 977 J . 

f:lQ..lIBA.JJL. Esquema de un corte longitudinal del tallo ocular 

del acoci 1 f'r·.;,caMt>•rY~ en el. que se seflalan los principales 

coaponenteo R: retina: LaG: l.\aina ganglionar: HE: médula 

externa¡ MI: médula interna; HT: aédula terainal; NO; nervio 

Optico; OX: organo X. La zona sombreada representa las 

regiones en las que se localizan los cuerpos c~lul3res 

(tomada de Inc!An-Rubio 1988). 



La transmisiOn de información visual hacia zonas 

centrales de intecrac10n se lleva a cabo por axones que 

viajan desde la m~dula terminal hacia el lObulo Optico del 

canglio supraesofAgico o cerebroide, agrupadas en el llamado 

nervio óptico; en esta estructura ademAs de las fibras 

visuales hay otra variedad de axones, que van a los m~sculos 

que aueven el tallo ocular~ En el acocil f!rQ_c;_~•b•ru_,_ se han 

descrito ¿6 fibra• visuales (Wiersma y Yamaguchi 1966) de 

las aproximadamente 17000 fibras que constituyen el nervio 

Optico !Nunnemacher y cols.,1962). Entre las fibras que 

responden excluaivamente a eatimulos visuales encontramos: 

(1} fibras de "acción sostenida .. que se activan al iluminar 

el ojo; (2) fibras que se activan espontAneamente en la 

oscuridad y que son inhibidas por luz; (3) fibras que 

detectan un movimiento ripido de aproximación; (4) f lbras 

que se activan con la aplicación de luz monocromAtica 

(Wierama y Yama1uchi, 1967¡ Trevino y Larimer, 1970; 

Woodckok y Goldsmith, 1970). AdemAs de los aKones sensitivos 

y motores, se han identificado en el nervio Optico fibras de 

tipo secretor, que terminan tanto en los diferentes ganglios 

como en la glándula ainusal, la cual esta conectada con el 

organo X 

el acocil 

pigaentoa 

por una serie de axones. Esta glándula regula, en 

funciones tan diversas como la migraciOn de los 

retinianos accesorios y de los cromat6foros 

tegumentarios (Smith, 1948; Shílbey, 1969), el control de la 

actividad motora y de la glucemia! adem~s de otras 

actividades metabólicas (Rleinholz. 1966; Brown, 1961). 
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En 1969, Aréchiga y Wiersma implantaron microelectrodos 

en diferentes elementos de la via visual del acocil 

er~~·b•ru6 i;,Ur.ILL/_ y deaoatraron la existencia de ca•bioe 

periódicos en la amplitud del electrorretinoaraaa (IRGl y de 

la frecuencia de descarga de las interneuronas que integran 

la informaci6n sobre la intensidad lu•inosa. El ERG en el 

bO::O•lil tiene dos componentes HI y HII. El HI es generado por 

las celulas retinulares en tanto que el HII depende de la 

duración del estimulo (Naka y Kuwabara, 1959). Los cambios 

en la amplitud evidenciaron una mayor sensibilidad a la luz 

durante·la noche que durante el dia. Aftos mAs tarde, 

Arechiga y cola. (1974), caracterizaron las propiedades del 

ERG en el acoci1 et:..oca•barus ..;J_ª-1:.Jii.L y co•probaron que los 

cambios de la amplitud del ERG correspondian a un ritmo 

círcAdico represetativo de un ani•al nocturno, con un 

periodo cuya duraci6n depende de la cantidad de luz recibida 

por el acocil. En este •iaao crust•ceo se observó que si se 

lesionaba el ganglio cerebroide la a•plitud de la oscilación 

del ritmo circAdico ERG diaminuia aunque no desaparec1a 

(Barrera-Mera, 1976). La persistencia del ritao circádico 

ERO en tallos oculares se interpretó como que la actividad 

periódica es influida pero no depende de la integridad del 

sistema nervioso CSánchez y Fuentes-Pardo, 1977). Los 
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autorea sOlo observaron algunas diferencias en el ritmo 

circAdico ERO del ojo aislado con relaciOn al ERG con 

aniaales lntegros; finalmente Fuentes-Pardo e InclAn-Rubio 

(1981), encontraron que la respuesta eléctrica ERG en el 

acocil ~l'.'o.;•H-•L"-~ f:toJVLU,....J_, tiene careicter1sticas 

circAdicas propias de un organismo nocturno y su amplitud es 

capaz de ser aodulada por loa fotorracaptora• caudales del 

sexto ganglio abdominal <InclAn-Rubio y Fuentes-Pardo, 

1987). 

El pigmento visual que se localiza en el rabdomo de los 

ojos compuestos de los crustAceos, se denomina rodopsina 

cuando su cromOforo es el 11-cis retinal. Algunos crustAceos 

poseen tambi6n un pigmento visual porfiropsina con el 

croaOforo 3-dehidroretinal. Este Oltimo pigmento absorbe luz 

de longitudes de onda mAs largas que la rodopsina. El acocil 

er..~J>_.J:M1. ~rkli posee un sistema visual a base de 

rodopsina-porfiropsina (Suzuki y cols. 1904) y la producciOn 

de la porf iropsina con respecto a la cantidad total varia de 

acuerdo con la estaciOn del afto en que se determine. 

El estudio de la sensibilidad espectral en los 

crust&ceos permite entender algunas pautas adaptativas. Una 

de las técnicas mAs empleadas para el mencionado estudio es 
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el ERG (Wald, 1968; Goldsmith, 1986). Al co•parar las 

caracteristicas de sensibilidad espectral en cuatro especies 

de crustAceos, Goldsmith y Fern6ndez (1968), encontraron en 

la respuesta valores situados entre 300 y 600 n•. 

Wald (1962, 1963) ancontr6 evidencias en lo• ojo• del 

e.rE.1;a_!_º'-~-'~~ de la existencia de •as de un pig•ento visual. 

Trabajos posteriores a este han de•ostrado la presencia de 

PÜ!mont'--.s fotosensibles con variaciones en la absorciOn de 

la longitud de onda. (Fujimoto y cola. 1966¡ Wald 1967). 

En los rabdomos aislados del acocil se realizaron 

determinaciones microespectrofotométricas. y se observó una 

banda de absorción ancha con un pico de 525-530 n• (Fujimoto 

y cols., 1966; Waterman, Fernández y Goldsmith 1969} y una 

metarrodopsina con una longitud de onda aAxiaa cercana a 515 

nm (Goldemith, 1972). 

En el ojo del 

retinulares muestran 

acocil Pr~!Jl!il.t:M~ las 

respuestas e longitudes de 

células 

onda, que 

varian en cuanto a espectro de absorcion, con los ca•bios de 

las estaciones del ano. {Nosaki 1969; Goldsaith, 1977). 

La presencia de dos grupos de fotorreceptores, con 

diferente sensibilidad espectral también se ha sugerido en 

el acocil de acuerdo con los resultados obtenidos al hacer 

curvas de sensibilidad espectral para cuatro neuronas de 
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acciOn sostenida del nervio optico de E'.t'.2.!a.m.11.aJ:!li_ •.L~r.kLJ... 

Oespu~s de la adaptaciOn a la oscuridad, la longitud de onda 

m&xima fue de 570-575 nm; la adaptaciOn a la luz roja 

supri•e la sensibilidad de los fotorreceptores al color 

verde-aaarillo, altera el patrón de descarga de las neuronas 

y pone al descubierto una respuesta para una longitud de 

onda mAxima de 445 nm. Estos datos sugieren que las fibras 

de acciOn sostenida pueden llevar información compatible con 

la visión en color (Trevino y Larimer, 1970; Woodcock y 

Goldsmith, 1970). En el cuadro se describen las 

caracteristicas de sensibilidad espectral en cinco especies 

de cruetAceos. 

Son muchos los antecedentes conocidos en relac~On al 

papel sincronizador de la luz blanca, pero es muy poco lo 

que se sabe acerca del papel sincronizador de la luz 

monocrom&tica. Gordon y Brown (1971) determinaron la 

sensibilidad espectral para cambios de fase del ritmo 

circAdico de la temperatura corporal en el ratón ~c..-J~t.hJL~ 

e~...L.c;_-ll.lM.t,1._~ y Me Guire y cols. en 1973, realizaron el mismo 

estudio en ratas. Hope y Bhatnagar (1979) realizaron 

estudios electrorretinogrAficos en cuatro especies de 

murciélagos, determinando las caracteristicas espectrales de 

los fotorreceptores visuales; conociendo estos datos Joshi y 
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CRUSTAC&O SENSIBILIDAD OBSEF.VACIOllES 
(noabre vulgar) llAXIl!A 

llllft\ 

Porcelli o scaber 515 Poseen sistema visual mono-
(cochinil~ (•) crom.; tico y su valor de se!!. 

sibilidad espectral no se 
Ca\linectes •¡pidus 505 modifica por adaptaci6n a la 

IJdiba com6n (;) luz. roja. 

Pttlaemotes paludosus 550 - 555 Con adaptaci6n a la luz ro-
(c.1ngrejo) (+) ja-a11.arilla se descubre una 

respuesta al UV con una se!! 
sibilidad max. de 380 nm.ss 
r1uy probable que los pigme!l 
tos de 550-555 y de 380 nm 
esten loce:lizados en dife-
rentes células receptoras. 

Orconectes virilis 565 - 570 Con ad'1ptaci'1>n a la, 1.uz ro-
(Acocil) --- (+},(+.) ja intensidad de estimulo 

cercana al umbral del regis 
tro ERG (JO v), aparece uñ 
segundo pico de scnsibili-
dad entre los 425 y 435 lllll• 
(;o) 

Procambarus clarkii 570 -600 Con adaPtaci6n a la luz ro-
{Acocill (++++) ja se sencuentra un pico de 

sensibilidad en 435-440nm,y 
con adaptaci6n a la luz 
azul la sensibilidad m&xima 
es 575 nm. 

(+),- Goldsrnith y Pern&ndez, 1968. 
( ++), -lennedy y Bruno, 1961; long y Goldsmith 1977. 
(+++),- llald, 1968. 
(++++).- l'Uji•oto y cols. 1966 

CUADRO 1. Caracteristicas de sensibilidad espectral en algunos 

crustaceos. Los datos reportados de estas investigaciones fueron 

obtenidos por técnicas de registros electrofisiol6gicos. 
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Chandrashekaran (1985) realizaron un an&lisis cuidadoso de 

la sensibilidad espectral de 1011 fotorreceptorea 

responsables del cambio de fase del ritmo circAdico de 

actividad motora de vuelo en el murciélago HiP..l!J2~J_fJ~ 

~~-~r: .. i?. y encontraron que estos cambios dependen de la 

longitud de onda utilizada, re9ponsabilizando a la luz verde 

(520 nml de los adelantos y a la luz violeta 1430 nal de 1011 

atrasos. Con base en estos resultados, los autores 

postularon la existencia de cuando menos dos clases de 

fotorreceptores en la retina de estos vertebrados, que 

probablemente actóan como osciladores mutuamente acoplados y 

sean capaces de sincronizar al ritmo circAdico de la 

actividad en estos animales. Mote y 8lack (1981) 

demostraron, en 

interacción entre el sistema visual dicromAtico Cal color 

verde y al ultravioleta) del ojo compuesto y el sistema 

circádico de actividad motora. Encontraron que el mecanisao 

de sincronización de este óltimo ritmo, estA dominado por el 

grupo de receptores sensibles a longitu<:le:J <:le ondfl lól'ga 

(verde) y que el "reloj .. en el ojo es extreordine.riaaente 

sensible a estos estlmulos, ya que solo un flujo de s 

fotones por ojo, es suficiente para sincronizar esta 

actividad. Sin embargo el papel que desempena la luz 

monocromAtica como sincronizador de los ritmos circAdicos 

cuando se aplica en foraa periódica se conoce poco. KnUll 

(1976). observo que el inicio de la actividad de vuelo en 

paJaros diurnos, depende del cambio de color y de la 
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intensidad del régimen aplicado¡ encuentra que la variaciOn 

diaria durante el verano en el color del cielo polar Artico 

es capaz de sincronizar este ritmo circAdico. Nuboer y cols. 

!1983) estudiaron el inicio y el final de la actividad 

circAdica locomotora del conejo silvestre y observaron su 

relación con los cambios en la intensidad y en la 

coaposiciOn espectral del r~ciaen luminoso empleado. 

En estudios recientes realizados en el 

se observo que al aplicar luz 

monocromAtica en forma continua sobre el ritmo c·ircAdico ERG 

de esta especie, se provocaban cambios en la velocidad 

angular del ritmo circAdico dependiendo del contenido 

espectral utilizado. (Herrera-León e Inclan-Rubio, 1988). 

También se postulo que la luz monocroméitlca puede actuar 

como aena1 sincronizadora del ritmo circAdico ERG del acocil 

debido a que al aplicar pulsos ónices de luz monocromAtica a 

nivel fot6pico (500 lux durante SO min.), se obtienen curvas 

de respuesta de fase que dependen de la longitud de onda que 

se utilice. En este caso, la luz verde C 565 nm l y la luz 

azul ( 465 ·· nm) provocaron adelantos, en tanto que la luz 

roja 1 provocó atrasos. Con base en los resultados anteriores 

se sugirio la existencia de cuando menos dos clases de 

Cotorreceptores funcionales capaces de ser sincronizados por 

luz monocromA~ica ( InclAn-Rubio 1988). 



2, Q FUNDAMENTO Q!LLA.J:l.UQil§-1§ 

La organización te•poral de muchas variables biolOgicas· 

en los organismos esta determinada por los ritmos 

circ&dicos. La sincronizaciOn establece la posibilidad de 

que un ritmo modifique su frecuencia natural de oscilación 

cuando recibe un estt•ulo externo potencialmente efectivo. 

La capacidad de un esti•ulo eincronizante depende tanto de 

las propiedades del esti•ulo co•o de la capacidad de 

respuesta del sistema circAdico ante la setlal. Una 

caracteristica de los siste•ae circ~dicos se refiere a la 

estrecha relacion que guardan con la intensidad de luz que 

reciben. En los fotorreceptores del ojo compuesto del acocil 

6~ ha identificado un ritmo circ&dico en la amplitud de la 

respuesta electrica a la lu:: <ERG>. Eate ritmo cir(;adico es 

susceptible de adelantar o atrasar su fase mediante la 

aplicación de estimules ~nicos 

ser sincronizado por la 

de lu~ blanca, as1 como de 

aplicación de es ti mulos 

fotoperi6dicos. Por otra parte, en este •ismo sistema 

visual, se han identificado dos funciones de sensibilidad 

espectral: una para el color verde (570 nm} detectada en 

condiciones de adaptación a la oscuridad y otra para el 

color violeta (440 nm> que sOlo es evidente bajo adaptaciOn 

a la luz roja. se sabe ade•As, que el sistema visual en el 

acocil {rodopsina-porfiropsina) permite absorciones 

espectrales de longitudes de onda mayores a 600 nm. Trabajos 



previos han demostrado la posibilidad que tiene la luz 

•onocrom6tica de provocar cambios de fase sobre el ritmo 

circAdico iRG cuando se aplica en diferentes momentos del 

ciclo. Lam caracteristicas del ritmo dependen de la longitud 

de onda utilizada. 

Si el sistema circAdico electrorretino~rA!ico es capaz 

de ser alterado por estimules de luz roja. la aplicaciOn de 

estimulas ~nicoe de 632 nm de baja intensidad. provocarA 

cambios de fase, alteraciones en la relacion a/r, 

modificaciones en la amplitud y cambios de periodo, que 

dependerán del momento de aplicación del estimulo. 

Si la aplicación de luz roja está involucrando al 

pigmento porfiropsina, laa modificaciones que se produzcan 

sobre las caracter1aticas del ritmo dependerAn de la 

intensidad y de la duración del estimulo. 
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Para someter a prueba las hipótesis propuest~s. el 

trabajo experimental conte•plO los siguientes objetivos: 

l)Conocer los efectos que provoque la aplicaci&n de luz 

roja (632 na) de baja intensidad sobre las caracterlsticas 

de la oacilaci&n circAdica electrorretino1rAfica en el 

acocil. 

2)Evaluar mediante la construcciOn de la curva de 

respuesta de fase estable, la magnitud y dirección de los 

cambios de fase provocados por la aplicación de luz roja de 

baja intensidad. 

3) Evaluar mediante la curva de respuesta de fase 

transitoria si la instalación del Area de los atrasos 

antecede a la de los adelantos, o viaceversa. 
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~.MATE R A L y METOOOS 

Se utiliz•ron 80 aeociles de la especie Pro_c~..5l:!1¿ 

~º-MKL<r:..L adultos. de ambos sexos con un peso aproximado de 

18 a 26 g y un ta•afto de 7 t 2 cm en.a. 0.025) (figura 2). 

lato• invertebrados fueron traídos de arroyos de Zamora 

Hichoac6n, donde ae encuentran en condiciones de vida libre. 

Antes de loa experimentos, los acociles se mantuvieron en 

tina• con agua sometida a aereáci6n, alimentAndolos dos 

veces por semana·con zanahorias y un componente proteínico 

(lombrices o higado de pollo) recibiendo un régimen de 12 

horas de luz (de las 6130 a las 18:30) y 12 horas de 

oscuridad (de las 18:30 a las 6:30). 

Durante la fase experímental, se trabajó cada animal en 

forma individual coloc&ndolo dentro de un sistema regulador 

de temperatura que la mantuvo en 19 ! 1 ec (n.s. 0.025} y en 

oscuridad constante. Los acociles se mantuvieron inmóviles 

al nivel del ·cefalotórax, sumergidos parcialmente en agua, 

mantenida en condiciones de aereación durante todo el tiempo 

que duró el experimento. 

A cada acocil, bajo las condiciones antes descritas, se 

le implantó un electrodo de acero de a S micras de 

diametro a través de la córnea (figura 3). El electrodo 

captó la respuesta de los fot~rreceptores retinianos e los 
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FIG.UB:B._~. Este fot.09rafta muest.ra el tamano de un acocil 

~rp•;?_ntº-a.n .. ~.:?... ~_ou~_i_gJ:_.t.. (ORTMAN) . El tamano promedio de la 

especie adulta utilizada es de 7± 2 cm (n.s. 0.025). 
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·E.IQYR..A~. En esta fotografia se ilustra la forma en que se 

colocó el electrodo sobre el ojo del acocil. 



destellos de luz blanca enviados cada 30 •inutos por un 

fotoestimulador (Grass PS 221 con una intensidad de 400 lux 

y 20 microsegundos de duraciOn el cual estaba conectado a un 

quim6grafo. La actividad el~trica captada en estas 

condiciones fue transmitida a un preaaplificador 7171 y de 

ahi a un amplificador 7070 de un fis16graf o Marco 48 para 

obtener un registro grAf ico durante todo el tieapo que duro 

el experimento (no aenos de 10 dlas). La luz aonocro•Atica 

se aplico a través de un siste•a de iluainaciOn de luz 

blanca (American Optical aod. 650) provisto de un filtro 

Wratten (Kodak 89 B) para eliminar la radiaciOn infrarroja 

(figura 4}. A su vez a este siste•a se le acopló un filtro 

de luz roja (632.8 nm). Los esti•ulos de luz roja fueron de 

100 lux de intensidad y 15 ainutos de duración aplicados al 

cuarto dla de registro, es decir una vez que el registro del 

ritmo circAdico ERG presenta caracteristicas bien definidas. 

El estimulo se aplico a las horas circadicas 

1,~.7,10,11,12,14,15,16,17,19,20, 22 y 23, con el fin de 

explorar el ciclo a lo largo de las 24 horas. Se aplicó un 

pulso ónico de luz blanca en las aisaaa condiciones , con el 

objeto de conocer las características de la oscilaciOn ERG y 

compararlas con las obtenidas con la luz roja. El intervalo 

entre el apagado y el encendido del estimulo se controlo 

utilizando un marcador de tieapo auto•Atico (Intermatic, 

mod. TlOl). La intensidad luminosa se calibro con una 

aparato Li-cor, Inc. (mod. Ll-1858,0/R/F). 
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Fl®..BlL!t· Esquema del dispositivo utilizado en nuestros 

experi11entoe. El electrodo capta la respuesta de los 

fotorrec::eptorea retinianos a destellos de luz blanca 

enviados cada 30 ainutos por el fotoestim.ulador. La 

actividad elf!:ctrica captada en estas condiciones se registra 

•rA!icaaente en un fieiógrafo. La aplicac16n de luz roja ae 

hizo mediante un iluminador con acoplamiento de fil trae. 
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Los resultados de estos experimentos se analizaron 

•1d1endo cada 30 minutos, el valor total del componente HI 

del ERG, de acuerdo con lo propuesto por Naka y Kuwabara 

(1959). Los valores obtenidos se gra!icaron en función del 

tiempo. Estas gr•ficas mostraron cambios en la amplitud 

total de la respuesta lo cual permitió establecer el valor 

de: 11 el periodo (medido de valle a valle en cada 

osc1lac10n); 2) la relaciOn actividad/reposo (a/rl medida 

tomando como punto de referencia el 507. de la amplitud de ló 

oscilaciOn y trazando una recta hasta el punto de la 

siguiente osc1laci0n 

considerando el punto 

oscilación dentro de 

que representa el 501. de su amplitud y 

en que cambia el sentido de la 

un mismo ciclo); 3) el nivel de 

oecilaciOn (medido como la pendiente de una recta trazada 

del punto de inicio de una oscilaciOn al punto de inicio de 

la siguiente); 4) el valor de la amplitud relativa {que se 

obtiene dividiendo el valor mAs alto de la amplitud de la 

oscilación ERG entre su valor mAs bajo). En cada caso se 

hicieron las pruebas estadísticas necesarias para conocer la 

significancia de los resultados, antes y después de aplicado 

el estiaulo. 

La segunda parte del anAlisis de resultados consistiO 

en medir los cambio de fase (adelantos~-+ o atrasos ~,-1 

cuatro dias después de aplicado el estimulo. Con estos 

valores se construyó la curva de respuesta de fase estable 

CRFe (que relaciona el cambio de fase provocado por el 
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estimulo en 

curva de 

funciOn de la he 

respuesta de fase 

de aplicado 

transitoria 

el pulso) y la 

CRFt (que se 

·~onstruye araficando el valor de la fase del ciclo, al d1a 

siguiente de aplicado el est1aulo en funciOn de la he de 

aplicaci6nl. Una vez construida la la CRFe se calculO el 

Area bajo la curva de los atrasos y de los adelantos, para 

expresar con la relacion atrasos/adelantos el tipo de caabio 

predominante. 



La duración del estiaulo sincronizante fue la •iniaa 

necesaria para provocar un cambio de fase (adelanto o 

atraso}, sobre la oscilaciOn circAdica 

electrorretinogrAfica. En la figura S se presenta una 

gr.llf!ca del cambio de fase < A'I como función de la 

duracion del estimulo con 100 lux de intensidad y aplicado 

en la he 6. En experimentos previos, se encontró que es en 

este momento del ciclo. cuando se producen los cambios de 

fase de mayor magnitud, aunque se utilizaron parAmetros de 

estimulaciOn diferentes (500 lux Clxl y SO min.). (Incl.lln

Rubio 1988). Como se puede observar en la grAfica, la 

duración m1nima que debe tener el estimulo para provocar una 

respuesta es de 15 minutos. 

~~~-lnJ.l_u_~nci~-d~ ... J..~_luz _~).anca .. J;19br(! _el __ r i tg\o .. c_iyc;~d).co .EltG 

En la figura 6 ·se presenta un registro del ritmo 

circ.lldico ERG obtenido en condiciones constantes de 

oscuridad y temperatura. La fase de ascenso y descenso de la 

amplitud total de la respuesta ponen de manifiesto un ritmo 

circAdico caracteristico de un animal nocturno, presentando 
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fHllll~-2 Gr.!lfiéa que muestra el cambio de fase como función 

de la duraei6n y la intensidad del estimulo, aplicado a la 

he 6 del ritmo circAdico ERG, utilizando tres diferentes 

longitudes de onda. La duración mlnima que debe tener un 

estimulo de luz roja para provocar un atraso de fase es de 

15 minutos a 100 lux (lx). 
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fLCLU.FA_6 Registro que muestra un ritmo circl!:dico ERG 

obtenido en condiciones constantes de oscuridad y 

temperatura. La fase de ascenso y deacenso ponen de 

manifiesto un ritmo circAdico caracteristico de un animal 

nocturno con un periodo de 2t. horas y una relación a/r de 

2.92. La rlecha ( f marca el momento de aplicaciOn del 

estl•ulo (he 21.i) de luz blanca. {500 lx, 50 min.) lo que 

provoca un ta- .. ) de 2 h. (atraso). Las barras e\ ) niarcan la 

rase esperada y el triAngulo ( '- ) la fase obtenida. 
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un periodo de 24 h, un valor de relación a/r de 2.92, una 

••Plitud relativa de 3.69 y un nivel de oscilaciOn estable. 

Todos eatoa parAmetros se obtuvieron antes de aplicado un 

estimulo ~nico de luz blanca. a la he 24, provocando un 

CA r' -) de 2 h. El valor del periodo no se modifico, pero el 

V•lor de la relaciOn a/r disminuyo a 2. 61 y el de la 

a•plitud relativa cambio a 3.0; no se presentaron cambios en 

el nivel de oscilaciOn. 

Los estimules aplicados con luz roJa provocaron cambios 

en la frecuencia natural de osc1lac10n del ritmo circ~dico 

ERG. En el cuadro 2 se muestran el valor de los cambios 

provocados por la 3plicaci0n de luz roja sobre el periodo, 

la relaciOn a/r, el nivel de oscilaciOn y la amplitud 

relativa a las diferentes he en que se aplicaron los 

esti11ulos. 

Para esta .especie de acociles estudiados se encontró un 

periodo promedio de 24.7 h (s=0.95). El periodo fue medido 

en la fase estable del ritmo tanto antes como después de 

aplicado el estimulo y de esta manera se obtuvo el valor del 
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KORA CAMBIO EN CAMBIO Blf CAMBIO U llIYBL DI 
EL PBRIODO !LA R.ELACIOll LA AMPLITUD OSCILACIOll 

CillCADICA (brs.) a/r (llrs,) ltBLATIVA (•) 

l + 2.5 + 0.20 + 10.9 -
4 - l..O + 0.37 - 0.11 - 0,05 

7 + 0.5 + 0.60 + 0.3 - 0.03 

10 + 0.5 + 0,44 - 0.2 - 0,03 

11 + 0.5 + 0.30 o -
12 + 0.5 + 0.22 + 0.2 -
14 - 1.0 - 0.28 - 1.7 - 0.11 

15 + 0.5 + 0.20 + 1.9 - 0,05 

16 o + 0,60 + 0,4 0.13 

17 - 1.0 - 0.60 - 3.4 - n.05 

19 - l,O + 0,JO + 0.6 0,06 

20 + 2.0 + 0.20 - 0.9 - 0.07 

22 + 1.0 - 0.20 + 1.1 0,08 

23 + 2.5 - 0.21 + 3.5 - 0,04 

CUADRO 2, Resumen de Jos efectos provocados por la luz 

roja, sobre el ritmo circAdico ERG. Los cambios son me-

didos al cuarto d!a de aplicado el estimulo. (m= pendien 

te). 



cambio en el periodo 1 t. -C ) • La gr.ifica de la figura 7 

muestra un registro representativo de un caabio en el 

periodo (alarga•iento) cuando se emti•ula el rit•o circ.idico 

ERG con luz roja a la he 23. Ta•bien se presentaron 

alargamientos en el periodo cuando la luz roja se aplico a 

las he: 1,7,10,11,12,15 20 y 23, encontrAndose que el 

alargamiento •As iaportante •e produjo cuando el estlaulo se 

aplicó a la 1 y 23 he.( 2.s hl; por otra parte, la 

disminución en el periodo se observo al aplicar el a•tt•ulo 

en la he 4, 14, 17 y 19 presentandose en todos estos casos 

una disminución de 1.0 hora. SOlo cuando el pulso fue 

aplicado a las 16 he no se observo ca•bio en el valor del 

periodo. 

Un ejemplo del efecto que provoco la luz roja sobre la 

relación a/r se ilustra en la figura 8. Esta propiedad 

resulto ser modificada a cualquier he en que se aplico el 

estimulo. Un auaento en la duración de la actividad con 

relación al reposo (aumento en la relaciOn a/r) fue aparente 

tanto en el dia coao en la noche subjetiva. Che 

1,4,7,10,11,12,15, 16,19,20). La disminuciOn en la relación 

a/r , es decir un aumento en la duración de la fase de 

reposo con relación a la de actividad, se presento cuando 

los estimulas fueron aplicados durante algunos momentos de 
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fl~Y~l\...2..... En esta grllfica se muestra el efecto que provoca 

la aplicación de un estl•ulo llnico de luz roja sobre el 

periodo ( 't' y la fase del rit•o. La flecha { • ) indicii el 

momento de aplicación del estJ•ulo a la he 23. lo que 

provocó un auaento en el periodo de 24 a 26. 5 h y un < b.~ ~ 1 

de ...,,O h. 1 1 ) :fase esperada; (~)fase obtenida. 
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F:lmmA~_,_ En esta grAfica se ilustra el efect.o que provoca 

la aplicación de un estJ•ulo t~mico de luz roja ( t J en la 

relación a/r ( aC / cr > y la fase del ritmo ERG. El est.imulo 

fué aplicado a la he 4 provocando un aumento en la relación 

a/r de 1. SS a l. BO a expensas de un aumento en la fase de 

actividad y un ( b.¡6-) de 3 horas. 



la noche subjetiva (14, 17 y 23 he). Estos resultados se 

encuentran resumidos en el cuadro 2. 

El nivel de oscilacion es otra propiedad del ritmo que 

se •odificó por la aplicaciOn •:le esti1Dulos breves de luz 

roja. Los aumentos en el nivel de oscilación se presentaron 

cuando el estimulo se aplicó en alg'unas horas de la noche 

subjetiva (he 15,16,19 y 22) en tanto que la disminueiOn 

ocurrió cuando el estimulo se aplicó en todas las he 

exploradas en 

subjetiva (he 

el dla subjetivo y en algunas he de la noche 

1,4,7,10,11,14,17,20 y 23). En la he 12 el 

estimulo no provocó ningOn cambio en este parámetro. En la 

figura 9 se muestra un registro representativo de las 

modificaciones en el nivel de oscilación provocado después 

de aplicar un estimulo de luz roja en la hc=14. 

En la figura 10 se muestra un registro con un gran 

cambio en la amplitud relativa del ritmo circAdico ERG 

cuando la luz roja se aplica a la he 1. Los aumentos en la 

amplitud relativa se observaron con estimulas aplicados a la 

he 1,7,12,15 1 16,19,22 y 23, siendo el cambio mAs 
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F..liilJ..BA_..9_... En eeta grAfica se muestra una disminución (-

0 .113) en el nivel de oscilación del ritmo circJidico ERG 

provocado por la aplicación de un estimulo llnico de luz roja 

( f J a las 14 he, encontrándose un ( A~ -

{ 1 )fase esperada, ( l) :fase obtenida. 

de 2 horas. 
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f_lº-!.!RA.__JJL_ En esta gr°'Cica se ilustra claramente una 

dierainuciOn en la aaplitud relativa (10.9 } del ritmo 

circAdico ERO provocado por la aplicación de un estimulo 

ónice de luz roja a la he 1. 



representativo el observado a la he 1 (10.9 ) . En relación 

con la diaainuciOn de la a•plitud relativa, esta se presentó 

al aplicar la luz roja a las 4,10,14,17 y 20 he. Loa ca•bios 

observados en este parAmetro fueron discretos (cuadro 2). A 

la he 11 no se presento ninguna modiCicaci6n. 

En la figura 11 se observa las caracter1st1cas de la 

CRFe para pulsos de luz roja de baja intensidad. Como puede 

notarse esta curva presenta un comportamiento t•ill!Odal, Todos 

loa estimulas de luz roja fueron capaces de provocar un 

cambio de fase cuya magnitud y sentido dependió del momento 

en el que fueron aplicados. Los atrasos CAt) se presentaron 

de las O a las 15.5 y de las 20 a las 24 he. esto es, 

durante todo el dia subjetivo y la segunda mitad de la noche 

subjetiva. Los adelantos (Ad) se manifestaron cuando la luz 

roja se aplicó de las 15.5 a las 19 he. La zona de 

transición de fase (zona de la CRFe con una pendiente igual 

o cercana a l ) se ubicó entre las 19 y 20 he. BasAndonos en 

estos resultados se calcularon los valores del Area bajo la 

curva de los At (86.~7~) y de los Ad (13.53~) con una 

relación At/Ad de 6.39, es decir, un marcado predominio para 

el área de los atrasos. 
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l'lY.!J'.RA ..... :.ll . .:. En· esta grAfica se muestra la curva de respuesta 

de fase estable {CRFe) obtenida al graficar la magnitud de 

los cambios de fase provocados sobre el ritmo circAdico ERG 

al aplicar estimulas ónicos de luz roja en diferentes he. La 

grAfica muestra un comportamiento bimodal con un marcado 

predominio del area de los atrasos (Relación At/Ad= 6.39). 



En el cua.dro 3 se enlistan los caabios de rase 

obtenidos tanto en el ciclo tranaitorio coao en el estable 

del ritmo circ&dico en runc10n de la he en que íu6 aplicado 

el estimulo.La figura 7 auestra un ejemplo de co•o se mide 

el cambio de fase en la rase estable. 

Cabe hacer notar ta•bi6n que lo• resultado• •Uestran 

que siempre que el estimulo provoco un auaento en el periodo 

también se provoco un caabio de fase negativo o atraso 

(cuadro 4). 

Por otra parte en la figura 12 se presentan las 

caracter!sticas de la CRFt obtenida al grafic&r el cambio de 

la fase original (la que tiene el ritao ERG antes de 

aplicado el estimulo) coa o runciOn de la rase nueva Cla que 

presenta el ritao ERG un ciclo deapuh de aplicado el 

estimulo). En esta gr&íica se observa un co•portaaiento 

bimodal, donde a las 14,15 y 16 he no se produjo caabio de 

fase transitorio y que en la he 10.11 y 12 loa caabios de 

fase transitorios fueron positivos. lo que nos •Uestra que 

los atrasos se instalan antes que 1oa adelantos de fase, 

cuando los estímulos se aplican en estas he . 
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HORA CAMBIO Dlil CAMBIO Dlil 
FASE ESTABLE FASlil TRA!ISITORIO 

CIRCADICA (A~ )(hrs.) ( 11~ ) (hrs.) 

l - 6.5 - l.O 

4 - 3.0 - 0,5 

7 - 5,0 - l.5 

10 - 5,0 - 0.5 

ll - 3.0 + 0,8 

12 - 4,5 + 3,2 

14 - 2,0 o 

15 - 1.5 o 

16 + l,O o 

17 + 2,5 + 2.0 

19 +10,0 - 2.0 

20 -10.0 - l,O 

22 - s.o + l,O 

23 - 1.0 - 0,5 

CUADRO 3, Magnitud de los cambios de Ease en el estado 

estable y transitorio del ritmo ERG provocados por la 

luz roja, 



HORA CAMBIO Kll CAMBIO DE 
EL PERIODO FASE EST/JILE 

CIRCADICA (hrs.) ( A¡t ) (hrs.) 

1 + 2.5 - 6.5 

7 + 0.5 - 5.0 

10 + 0.5 - 5.0 

11 + 0.5 - 3.0 

12 + 0.5 - 4.5 

15 + 0.5 - 1.5 

20 + 2.0 -10.0 

22 + 1.0 - 5.0 

23 + 2.5 - 1.0 

4 - 0.5 - 3.0 

14 - 1.0 - 2.0 

17 - 1.0 + 2.5 

19 - 1.0 +10.0 

16 o + 1.0 

CUADRO 4. Relaci6n entre los cambios en el periodo y la 

fase provocados por la luz roja a diferentes he. 



~360°.-------------~~----~~--

160º 

360° c:i 

f~G.Yll~.J-~L. En esta figura se ilustra la curva de respuesta 

de fase transitoria CCRFt) obtenida al graficar la magnitud 

de los cambios de fase un d!a después de aplicado el 

estimulo. En esta gr&fica también se observa un 

comportamiento bimodal y una falta de efecto cuando el 

estimulo se aplico a las 14, 15 y 16 he. 
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Los cambios 

alllbiental son 

en intensidad y lonsitud de onda de la luz 

doa para.etroa i•portantes en la 

sincronizaci6n de los rit90s circadicos. La i•poaici6n de 

los ciclos de luz artiCicial con diferente. duracionea en la 

fase luz-oscuridad y en la aplicac16n de pulsos lu•inoaoa 

ónices en diferentes •omentos del ciclo, eon las aejores 

herramientas para el anAlisis de las propiedades de loa 

ritmos circ~dicos. 

En 1985 Joshi y Chandrashekaran investigaron ~i efecto 

que se provoca por loa estl•ulos de luz •onocromAtica cuando 

se aplican sobre el ritao circAdico de vuelo del •urciélago 

IJ.1P..M-'ª-LdY.J:9..J!. !P...Jl.Oris variando la intensidad y duración. 

Ellos encontraron caabios de Case que variaban tanto en 

sentido como en magnitud y estos caabioa dependtan tanto de 

la longitud de onda (,30, 480, 530, seo y 630 n•) coao de la 

duración del pulso (15 ain. y 2.77 hl. Estos autores 

observaron que el sentido de los cambios de fase no depende 

de la he de aplicaciOn del pulso ya que a las 2,4,12 y 18 he 

los estímulos de 430 y 480 ru1 provocan atrasos (A--) en 

tanto que para 530 y 580 n11 se observan adelantos de fase 

(~~ +). Los estimulas de 630 nm no provocaron ninguna 

modificaciOn. 
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En el 

pruebas con 

•no de 

el objeto 

1988, InclAn-Rubio 

de determinar la 

realizó diversas 

intensidad y la 

duraciOn minima necesarias para provocar un cambio de fase 

sobre el ritmo circ6dico ERG aplicando luz monocrom6tica con 

diferentes longitudes de onda. La luz verde (565 nm) 

requirió 25 lx de intensidad durante 15 minutos para 

provocar un ca•bio de fase (adelanto) en tanto que la luz 

roJa (632 na) debiO aplicarse 15 minutos pero a una 

intensidad mayor (100 lx} para que el ritmo tuviera un 

cambio de !ase (atraso). La luz azul (465 nm} requirió de 

una mayor duraciOn (20 •in.J(Fig.SJ. Con estos datos se pudo 

est~blecer una curva cambio de fase-duración del estimulo. 

para.cada longitud de onda probada y en nuestro caso poder 

trabajar con estimuloa umbrales. 

Existe un grupo de artrópodos, loB insectos, en donde 

el espectro de sensibilidad viaual esta muy bien 

caracterizado: vario• insectos poseen las caracteristicas 

aorfológicas para actuar como un sistema visual dicromático, 

co•o se infieren en los registros electrorretinogrAficos de 

células retinulares que muestran la presencia de pigmentos 

con dlferente sensibilidad espectral, un ejemplo estA 

descrito en la libélula {Horridge, 1969) que muestra dos 

tipos de receptores: uno sensible a longitudes de onda 

corta, y 

para la 

otro, a 

libélula 

largas. Estos 

un espacio 

(Mazokhin-Porshyakov, 1969}. 

dos receptores configuran 

cromático bidimensional 
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En 1971 Ecuchi sugirió una correlación entre 

c~lulas retinulares de 

la 

la actividad 

libelula y 

cromAtica de las 

eu morfologia caracteristtca. La existencia de 

siateaas bicromAticos se ha descrito también en moscas 

CMazokhin-Porshnyakov; 1960 a y b, Goldsmith l965l: 

cucarachas (Mote y Goldamith, 1970); langosta (Sennett y 

cola., 1967)_¡ moaca de la carne (l.anger y Thonell,1966) y 

camaron CBruckmorser, 19&8). La forma más completa de visión 

e• la tricromAtica exhibida por los primates. Aqui el 

espacio croaAtico resulta de la combinación de tres 

componentes que le imparten tres dimensiones pr•::1porcionando 

mayores posibilidades de diferenciación. Las abejas 

(mieliferas y el abejorro) son los ~nicos insect~s en los 

que se ha descrito la visión tricromAtica. La confirmn.ción 

inequivoca de este hecho 

el registro eléctrico del 

individuales (Autruro y Von 

se ~uvo en 19&4 cuando se realizó 

potencial de receptor de células 

Zwelhl,1964} encontrando tres 

clases de receptores con sensibilidad ·mAxima al verde. azul 

y ultravioleta. 

En los crustáceos dec&podos se tenia la idea de la 

existencia de un sistema visual dicromático evaluando las 

funciones de sensibilidad espectral a través de la respuesta 

ERG (Wald 1969: Goldsmith y Fernandez 1968). Los resultados 

mostraron dos picos de sensibilidad espectral: uno 

correspondiente al amarillo-verde (575 nm) y otro cercano al 
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azul (440 nm}, no fue sino hasta 1984 cuando Suzuki y cols. 

demostraron que el ojo compuesto del acocil Prq~'-'-1;1 .. •.r:M.'-

i;_~_f}iJ'_j__ poseia porflropsina, pigmento visual capaz de 

absorber longitudes de onda aayores a 600 nm. La 

porfiropsina es un pigmento visual que tiene al 11-cis-3-

dehidroretinal como cromóforo y cuya concentraciOn en el ojo 

varia con relación a la temperatura y a las condiciones de 

iluminación; el 3-dehidroretinal desaparece rápidamente 

cuando el ojo se expone a 25 ºe en condiciones constantes de 

iluminacion, sin embargo cuando es sometido a 10 °c retiene 

altas proporciones del cromOforo independienteeente de los 

estados de iluminación {Suzuki y cols. 1985, 1988). 

BasAndonos en estos resultados nosotros elegimos como 

condiciones ambientales previas al experimento un 

fotoperiodo 12:12 y t~mperaturas menores a 20 °c (13 a 19 

~).Los par~metos experimentales de oscuridad constante y 

temperatura de 19 .;t1 ºe (n.s.=0.025) nos permitieron 

considerar que el 3-dehidroretinal en el ojo del acocil 

estaba presente. 

En el ano de 1988 FanJul y cols. estudiaron la 

sensibilidad espectral del sistema visual del acocil durante 

lñS primeras semanas de desarrollo, observando que se 

presentaba mayor sensibilidad a longitudes de onda corta 

(ultravioleta y azul) que a las longitudes de onda largas 

(verde y rojo). Sin embargo cuando el acocil alcanza la edad 

adulta ocurre lo contrario. Estos cambios de sensibilidad 
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visual lo• •tibuyen tanto a •odif icaciones en al aiatema 

di6ptrico co•o a los pi...,ntos retinianos accesorios. Si 

bien todos estos resultados apuntan hacia un sistema visual 

tricromitico presente en el acocil, el efecto que tiene la 

aplicación de luz roja sobre el sistema circadico ERG ha 

sido poco estudiado. 

En el pri•er grupo de experi•entoa realizados por 

nosotros para deter•inar ai este eiste•a estA afectado por 

la luz roja de baja intel)Sidad, aplicamos estlmulos ~nicos 

de 632 n• y observa•os los ca•bios presentados en el 'ritmo, 

aunque t~mbién aplica•os estimulas de luz blanca. Cuando 

aplicamos estimulas Onicos de luz blanca a un sistema 

circAdico como el ERG no se observan cambios en el periodo y 

los cambios era el nivel de ..:·scilaciOn, la relación a/r y la 

amplitud relativa no son significativos, si estos parámetros 

se miden en la Case estable del ritao (cuarto dla despué', d"" 

aplicado el estiaulo). Cuando realizamos estas maniobras 

pero ahora aplicando luz roja, observamos caebios en todos 

loa parAmetros del ritao. Con relación al periodo podemos 

notar que éste se acortó cuando se presentó un adelanta de 

fase Che 17, 19) y los atrasos de fase provocaron (con 

excepción de la he 4 y 14) un alargamiento del periodo, 

(cuadro 4). Estos mismos efectos sobre las •edificaciones en 

el periodo, con relación a los cambios de fase, habian sido 

observados anteriormente coao efectos propios de la 

-54-



capacidad sincronizadora del e11timulo. (Aschofí 1979; 

Pittendrigh y Daan, 1976 a). 

Con relación al nivel de oscilac16n, observamos que 

siempre que aplicamos estimulas en la noche subjetiva, las 

modificaciones en eata propi@dad fueron tanto de aumentos 

como de disminuciones, sin embargo, siempre que los 

eBtimulos fueron aplicados en el dia subjetivo se provoco 

una disminución en el nivel de oscilaciOn. 

Para el caso de la relación a/r, observamos que en la 

mayoria de -las he exploradas <con excepciOn de la 14, 22 y 

23) ae provoco un aumento en el valor de este par~metro, es 

decir, aumentó la duración de la actividad en cada ciclo. El 

desconocimiento de los procesos generadores del ritmo 

circAdico impide que se expliquen los hechos anteriormente 

descritos, sin embargo con relación a estudios realizados en 

esta especie pero con otras condiciones de iluminación 

(Fuentes-Pardo y Ramos-Carbajal 1983; Inclan-Rubio y 

Fuentes-Pardo 1997¡ InclAn-Rubio 1988) observamos que los 

caabios en la frecuencia natural de oscilación estan 

relacionados con el tipo de energia y el momento circadico 

en que son expuestos. 

En vista de que una gran cantidad de mecanismos 

responsables de la generación y manutención de los ritmos 

circAdicos no se conocen solo podemos limitarnos a observar 
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algunas características y propiedades consideradas propias 

del "marcapaso" responsable: 1) El periodo del ritmo en 

oscilación libre en condiciones de estado estable es 

necesariamente id6ntico al del aarcapaso que •aneja el ritmo 

y; 2) La curva de respuesta de fase obtenida para 

perturbaciones 6nicas, que refleja los cambios en el estado 

estable del rttao, per•ite observar la relaciOn entre el 

rit•o "•anejado" y el aarcapaao. 

La curva de respuesta de fase refleja el estado de los 

osciladores que •anejan el rit•o circ6dico ERG (Enright, 

1965), Es importante conocer de que manera se establecen 

relaciones apropiadas en un sistema de osciladores móltiples 

ya que es de este acopla•iento de lo que dependerAn las 

caracteristicas de un ritmo circ3dico. La existencia de 

sistemas de osciladores •Oltiples que participan en el 

control de los rit•om circ6dicos han sido propuestos en 

vertebrados (Takahashi y Henaker 1982; eoulos y Morin, 1985) 

y en invertebraddos (Chandrashekaran y cols. 1973; 

Christensen y· Lewis, 1982). En el acocil el rit•o circ6dico 

ERG ha sido bien caracterizado (Arechiga y cols. 1974) y ha 

quedado claro que ciertos parametros como el periodo, la 

amplitud, y la fase del ritso involucran la participaciOn de 

diferentes grupos de osciladores. se ha observado que la 

resecciOn del ganglio cerebroide provoca un aumento en el 

periodo, en la relacion a/r y en el nivel de actividad. Este 

efecto puede explicarse por la supresiOn de alg~n factor 
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periódico que se sintetiza y se libera en este ganglio 

<Fuentes-Pardo e InclAn-Rubio, 1981). Cuando el ERG se 

registra en una preparación in v.itro de un ojo compuesto 

seccionado se ven cambios en el periodo y la fase, aunque 

persisten las caracterlsticas en la amplitud ERG propias de 

un sistema nocturno; ademAs. la oscilaciOn principal muestra 

oscilaciones infradianas (de minutos de duración) 

superimpueatas en ella, lo que se ha interpretado como la 

expresi6n del desacoplamiento de oscilaGores. 

Fuentes-Pardo y Ramos-carbajal (1983) obtuvieron la 

CRFe para estimulas de luz blanca (200 lx, 15 ~in.) sobre el 

ritmo circAdico ERG en el acocil P.r.i;.. __ .;ª"-t·a.t:Y:i_ l!ºu:\LJ.g.r:.i_: la 

CRFe resultante es unimodal y presenta las siguientes 

generalidades: 

a) El dia subjetivo (0-12 he) se caracteriza por 

presentar mayor sensibilidad a la luz en tanto que en la 

noche subjetiva (12-24 he) la sensibilidad es menor. 

b) Los atrasos de fase se presentaron cuando los 

estimulos de luz blanca se aplicaron al final de la noche 

subjetiva y en la primera mitad del dia subjetivo. 

e) Los adelantos de fase se originan cuando los 

esti111.ulos son 

subjetivo. 

aplicados en la segunda mitad del dia 

d) La zona de transicion de fase se localiza a las S 

he . 
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e) Hay predominio de la zona de adelantos (Ad) sobre 

la zona de atrasos (At) (relaciOn At/Ad =0.635). 

El análisis de nuestros registros, obtenidos durante 

varios dias en condiciones constantes de oscuridad y 

temperatura, pone de manifiesto un ritao circ~dico ERG con 

un periodo cercano a las 24 h Cx=24.7) hasta antes de 

aplicado el estimulo (fig.6) con una actividad en la 

respuesta ERG m&xima al anochecer y ca•bios en algunos 

para metros del ritmo (amplitud, periodo, relación a/r y 

nivel de oscilaciOn) asociados con las condiciones de 

experimentaciOn, tal y como se habla reportado anteriormente 

(Aréchiga y Fuentes 1970¡ Page y Lari•er 1975¡ Fuentes-Pardo 

e InclAn-Rubio 1901). 

Los cambios de fase provocados en los diferentes 

momentos circ4dicos permitieron construir la CRFe (Aschoff, 

19&5: oecoursey, 1950). Acerca de la CRFe obtenida por 

estimulas breves de luz roja de baja intensidad se puede 

generalizar lo siguiente: 

a) Presenta un comportaaiento bi•odal con dos zonas de 

transición de fase: una comprendida entre las 15-16 he y 

otra entre las 19-20 he. 

b) Todos los estimulos aplicados en el dia subjetivo se 

caracterizan por provocar atrasos de fase. 



c)Los estímulos aplicados en la noche subjetiva 

presentan cambios de fase en ambos sentidos. Al principio y 

al final se presentan los atrasos de fase y en la zona 

intermedia se manifiestan los adelantos de fase. 

d) El Area de los atrasos CAt) de fase es predominante 

(86.47 ~l y se presenta de l.as 0-15.5 y 20-24 he. 

e) El Area de los adelantos (Ad) se presenta en una 

proporción menor (13.53 ~) y queda comprendida de las 15.5 a 

las 19 he. La relación At/Ad es de 6.39. 

En 1988 InclAn-Rubio obtuvo la CRFe para el ritmo 

circAdico ERG en el ojo compuesto del acocil para estimulas 

de luz roja de alta intensidad (500 lx, SO min.). La curva 

resultante es de tipo bimodal con una zona de transición de 

fase situada a las 12 he, otra a las 15.5 he y con un valor 

en la relación At/Ad de 4.33 Cfig. 13). En esta curva 

también observamos que todos los estimules aplicados en el 

d!a subjetivo se caracterizan por provocar atrasos de fase. 

A su vez otros autores (De Coursey 1961¡ Pittendrigh and 

Daan 1976b; Nuboer y cols.,1983} han reportado que los 

estimules de diferente contenido espectral aplicados sobre 

el ritmo circadico de actividad locomotora en ciertos 

mamiferos nocturnos provocan atraso~ en el comienzo del 

próximo dia. 

luz 

Cuando comparamos 

roja de alta 

la CRFe obtenida para estimulas de 

intensidad con nuestros resultados 

observamos que estos Ultimas provocan en el ritmo una CRF 

-59-



-60-

12 

6 

f::.cp(-t) 

4 

~ 
a: 
o 
:z: 

4 

t:. rpH 
e 

12 

o 6 12 18 24 

Horo circád1ca 

f.:l_GUliA-.1.~_... Curva de respuesta de fase estable (CRFe)obtenida 

al aplicar pulsos de luz roja de alta intensidad (500 lx, 50 

minutos) en diferentes momentos del ritmo circAdico ERG. El 

érea de los atrasos es mayor que la de los adelantos 

(relación At/Ad= 4.33) estos se provocan tanto en el dia 

como en la noche subjetiva. (tomada de Inclán-Rubio 1988). 



bimodal con un predominio marcado por el Area de los 

atrasos. Sin embargo existen ciertas discrepancias como son 

los momentos de transiciOn de fase (12 y 15.5 he para alta 

intensidad; 15.5 y 19-20 he para baja intensidad) y el valor 

en la relación At/Ad. De acuerdo con esta ~ltima 

observaciOn, Daan y Pittendrigh (1976). proponen que a 

aedida que el periodo 

relación At/Ad es 

es menor a 24 horas, el valor de la 

menor. Estos datos 

coinciden con los nuestros: cuando aplicamos 

experimentales 

luz roja de 

baja intensidad obtuvimos un periodo de 25.2 horas y un 

valor en la relación a/r de 6.39¡ cuando se aplicó luz roja 

de alta intensidad el periodo fue de 23.1 horas y el valor 

en la relación a/r de 4.33. 

En 

después 

muchos 

de que 

registros 

se ha 

se pudo 

aplicado 

observar también 

el estimulo sobre 

que 

la 

oacilaciOn circAdica ee presenta un estado transitorio donde 

la duraci6n del periodo y la amplitud llegan a 

desorganizarse por completo tal y como ha sido reportado por 

Pittendrigh y Bruce (1957, 1965) y Enright (1976). Las 

caracteristicas de esta etapa de desorganización dependen 

fundamentalmente de la he en que se aplique el estimulo asi 

como de la naturaleza !1sica de éste. Se sabe, que para 

estiaulos de luz blanca, el ritmo reasumirA sus 

caracteristicas de acuerdo con las de la fase transitoria, 

esto es, un transitorio que adelante darA un cambio de fase 

positivo y visceversa. Nuestros resultados (fig. 12) 



muestran ademAs que cuando se grafica la fase nueva, en 

funciOn de la fase vieja (CRFt) y se compara con la CRFe 

(fig 11) es posible observar las siguientes caracteristicas: 

1) Estimulas que provocan un caabio de fase transitorio 

muy pequeno en el primer dla, pero un cambio considerable en 

la fase estable (he 14,15,1&1. 

2) Estimulos que provocaron un cambio de fase 

transitorio en el mis•o sentido (atraso-atraso o adelanto

adelanto) que el cambio de fase estable Che 1,4,7,19,20,22 y 

~L 

3) Estimules que provocaron cambios de fase 

transitorios con sentido opuesto a los ca•bios de fase 

estable (he 10,11 y 12). 

La CRFt reportada por Incl&n-Rubio (1988) para 

estimulas de luz roja de a1ta intensidad muestra un 

comportamiento discontinuo y relativamente distinto al 

nuestro. Estas observaciones nos sugieren que los cambios de 

fase transitorios dependen del •oaento circ~dico de 

aplicación del estimulo pero ta•bién del efecto que ejerce 

la intensidad de la luz utilizada para una misma longitud de 

onda y reflejan a su vez un coaportamiento diferente de 

acuerdo con los diversos osciladores responsables que estan 

involucrados en la respuesta a diferen~es intensidades 



~a CRFt ha sido utilizada para tratar de conocer la 

estructura interna de un oscilador biológico. Winfree (1970, 

1973) y Pavlidis (1973) definieron matem~tieamente la CRFt 

obtenida con estimulas intensos y débiles, y llegaron a la 

conclusiOn, que ambos tipos de estimulas representaban un 

sistema bimodal simple. Sin embargo Kawato (1981) examino la 

posibilidad de obtener alguna información o restricción 

aediante un modelo de ecuaciones que describe un oscilador 

biológico utilizando el estado estable y transitorio de la 

CRF. Este autor propone con base en un anAlisis tanto 

analitico como topolOgico y basa.ndose adem.As en 

discontinuidades encontradas en la CRFt, que el oscilador 

circAdico en la mosca /2f_~_.;iph_j_l_q no esta formado por un solo 

oscilador de dos variables. Para nuestro caso la CRFt 

obtenida no presenta discontinuidades. mientras que cuando 

se aplica luz roja de alta intensidad el efecto de 

diecontinuidad en la curva es evidente. 

Pittendrigh y Daan (l976c) propusieron un modelo de 

oscilador dual para marcapasos circAdicos en roedeores 

nocturnos baeAndose en los cambios de fase transitorios. 

Cuando en ciertas fases de actividad del ritmo, se presentan 

pulsos simples de luz u oscuridad. se puede provocar un 

cambio de fase de loe dos osciladores propuestos como 

responsables para este ritmo, esto debido a alteraciones en 

su relación mutua de fase. La ocurrencia de los transitorios 

puede reflejar una serie de cambios de r'ase para uno o ambos 
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osciladores que gradualmente recuperan sus f or•as de 

relación de !ase. consistente con estA interpretación 

observamos que los cambios de fase transitorios para luz 

roja de alta y baja intensidad exhiben co•porta•ientos 

distintos en la CRF que se •anifieatan a su vez en la 

duración del periodo transitorio. 

Pittendrigh y Daan (1976 a,bl han aiaulado teóricamente 

que el inicio y el final de la oscilación circAdica en 

animales nocturnos se controla llediante la interacción de 

dos osciladores acoplados entre si: el oscilador ATA 

(atardecer) y el AMA (amanecer). lnclan-Rubio (1988) observó 

para estimulos de alta intensidad que durante el dia 

subjetivo (6 y 12 he) predoainan las respuestas para los 

adelantos de 

y en horas 

fase a expensas de la utilización de luz verde 

de la noche subjetiva (18,20 y 24 he) 

predominaban los atrasos provocados por la aplicación de luz 

roja de alta intensidad, postulando dos grupos funcionales 

de fotorreceptores: V (565 na) que provoca los M&xiaos 

adelantos de fase y R (630 na) que provoca los •Aximoa 

at.rasos; proponiendo para este caso que los fotorreceptores 

V tiene un mayor control sobre el oscilador ATA. La 

coeKistencia de dos siste•as con sensibilidad espectral 

diferente también ha sido descrita en otros ritmos 

circ~dicos. (Mote y Black 1981;· Feldaan y Dunlap 1983; 

Takahashi y cols 1904; Joshi y cols 1905; Hariyaaa y cols. 

198&). 
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En la figura 14 se observa una grafica que muestra la 

relaciOn temporal aproximada que existe entre las hor&s 

circAdicas del ritmo ERG y las horas externas de nuestros 

registros. Con esto podemos inferir que los momentos de 

transición de fase (CRFel que se presentan a las 15-16 y 19-

20 he corresponden a las 9-10 y 13-14 horas externas 

respectivamente. 

Creemos que el significado que presenta la luz roja d~ 

baja intensidad en este espacio temporal para el sistema 

circ~dico ERG en el acocil, esta influenciado por las 

condiciones ambientales de su habitat. En el agua hay una 

gran variedad de propiedades ópticas. En ·la superficie 1 el 

color del agua suele ser solo un reflejo del cielo, pero 

bajo la superficie, el agua llega a ser coloreada y el color 

puede variar desde un azul oscuro del agua del oceano a un 

color rojo-cafe en el agua de los lagos. pantanos y riveras. 

El agua pura por si sola es azul, esto se debe en parte a la 

absorciOn y en parte a la dispersión de los rayos de luz. El 

verde del fitoplancton puede tener una importante influencia 

en las aguas ricas en estos nutrientes. especialmente en el 

verano cuando las temperaturas son altas y los dias largos. 

En el proceso de descomposiciOn estos vegetales dan 

tonalidades amarillas. En pequenas cantidades estas 

sustancias amarillas, en combinación con el azul del agua 

pura, imparten el color verde. En altas concentraciones y 

con el movimiento de la tierra p..:ir la corriente de agua se 



Periocb 

o 6 9 12 15 18 21 24 
- HORA CIRCAOICA 

18 21 24 3 6 9 12 15 18 -HORA EXTERNA 

EI.rulBA.-1..4..... En est11 grAfica se muestra la relaciOn temporal 

aproxi~ada que exi11te entre la• horas circAdicae del ritmo 

ERG y la• hora• externa• de nuestros registros. Loa momentos 

de transiciOn de fase ( fis. 12) que se presentan a las 15-16 

y 19-20 he corresponden a laa 9-10 y 13-14 hora• externas 

r••pectivaaente. 
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puede llegar a transmitir a longitudes de onda largas, 

cercanas al infra-rojo.(Huntz 1978; Huntz y Hovat 1984). 

Lythgoe (1980) formulo la predicciOn de que los peces 

de mar profundo que viven en ambientes visualmente 

coloreados de azul intenso pueden tener un pigmento visual 

sensible al azul. La situaciOn similar fue observada en 

peces de agua dulce excepto que su transaisiOn a&xima ocurre 

a longitudes de onda mayores, entre los 530 y 650 nm. En el 

ano de 1984 este autor establece que la mayorla de los conos 

sensibles al rojo que contienen porfiropsina de 620-625 nm 

han sido encontradas solamente en peces que viven en aguas 

relativamente ricas en luz roja. 

?.e:cient.emente. Heiner:nann y colat.cradores {1989) . .:.:n dos 

lagos del Canada, realizaron mediciones del patrón espectral 

encontrado a un metro de profundidad, con una temperatura 

de 1sºc, encontrando un pico de transmisiOn mAxima de luz en 

620 nm a las 13 horas y otro de 660 nm tanto en el amanecer 

(5:30 horas) corno en el anochecer (20:00 horas). 

De acuerdo con nuestros resultados y lo reportado por 

Muntz ( 1978), Lythgoe (1984) y Heiner11an y cols. ( 1989), 

Podemos propo~er que el efecto que provoca la luz roja sobre 

el ritmo circAdico ERG, consiste en modificar en forma 

importante, el funcionamiento de 

responsables de él, Y repercute en 

adaptativos del acocil a su medio ambiente. 

los 

los 

osciladores 

mecanismos 



I. Ciertos parámetros de los ritmos biolOgicos tales 

como el periodo, la ampli l:Ud y la fase del ril:mo permi t:en 

proponer la participación de diferentes grupos de 

osciladores en la generación de los ritmos circAdícos. El 

efecto que provoca los estimulas de luz roja sobre éstos 

parAmetroe del ritmo circAdico ERG en el acocil pone de 

manifiesto que: 

a> El periodo se acorta después de provocarse un 

adelanto de fase (esto se logra aplicando los estimulos a lo 

he 17 y 19) y los atrasos de tase provocan un alargamiento 

del mismo (he de aplicación, 1,7,10,11,12,15,16,20,22 y 23J. 

b) Cuando se aplica el est.imulo, en el dia subjetivo, 

{0 a 12 he) se provoca una dismjnución en el nivel de 

oscilacion. 

e) Con excepción de los ~st1mulos aplicados a las 

14,17,22 y 23 he, la luz roja provocó un aumento en la 

duración de la actividad de cada ciclo. 

II.-los cambios de fase provocados por la luz roja nos 

permitieron elaborar la CRFe. Acerca de ésta curva se puede 

concluir que: 

a) Presenta un comportamiento bimodal con dos zonas de 

transición de fase. una comprendida entre las 15 Y 16 he, y 

otra entre las 19 y 20 he. 
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b)Todos los estiaulos aplicados en el dia subjetivo se 

caracterizan por provocar an11oo!l de fatJe. 

c)Los est1mulos aplicados en la noche subjetiva 

provocan cambios de fase en aabos sentidos. 

d) El área de los atrasos (At) de fase es predominante: 

86.47, y se presenta de las o a las 15.5 y 20 a 24 hor.as del 

ciclo .. 

e) El Area de los adelantos (Ad) ocupa una extensiOn 

mucho menor: 13.53, y queda coaprendida de las 15.5. a las 

19 he. La relación At/Ad es de 6.39. 

III. Los valores de las CRFe obtenidas para luz roja de 

baja intensidad Ct=25.2, relación At/Ad=G.39) comparados con 

los reportados con luz roja de alta intensidad (t=23.1, 

relación At/Ad=4.33) estan de acuerdo con los resultddos 

encontrados par oaan y Pittendrigh (1976): "a MIE'dida qut? t?l 

pr?ri .. -.do dt? un titao es menor, el valor de la relación At/Ad 

disminuye", 

IV. L"s caracteristicas de la fase transitoria 

provocada por la aplicación de pulsos de luz roja, dependen 

fundamentalmente del momento circ&dico en que se aplique el 

estimulo, asi 

utilizada, lo 

como también 

que refleja 

de la intensidad de luz 

el comportamiento de los 

osciladores responsables,involucrados en la respuesta. 



v. creemos que los cambios que provoca la luz rola 

sobre el sistema circ~dico ERG en el acocil, estan 

involucradas con las condiciones ambientales de su habitat y 

por lo tanto guardan una estrecha relación con respuestas y 

conductas de naturaleza adaptativa. 
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