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Se sabe que los ritmos circádicos electrorretinográflcos y motor --· 

del acocl.l l'rocombaruu bo11vieri (Ortmann) son susceptlhlcLJ de ser sincr!:?_ 

nizados mepiante la aplicación de estimulas luminosos sobre !os ojos --

.(Fuentes-Pardo e Inclán-Rubio, 1981). Se conoce también la existencia de 

fotorreceptores ex:trarretinianos contenidos en el 60. ganglio abdominal-

del,icocil ~Prosser, 1934). Sin embargo no se conoce la participación de 

los fotorreceptores extrarrctinianos en las funciones adaptativas del º.E 

gan{smo en partJ.cular en la sJ.n<::roniznciÓn de los ritmos circádicos. 

Se comprobó que la aplicación de luz sobre los fotorreceptores cau-

dales d~l acocil Procambarus bouvieri provoca cambios en la frecuen.cia -

de· descarga de las fí.bras de la cadena ganglionar que d~penden de la ho-

ra del día. La misma estimulaciÓn provoca reducción en la magnitud de la 

respuesta eléctrica de los fotorrcccptores visuales (ERG). 

Se comprobó también que la es timulaciÓn del 60. ganglio abdominal -

genera un incremento importante en la cantidad de movimiento. Estos he -

chas ponen de manifiesto una relación anatomo-funcional entre el sistenia 

fotorreceptor caudal y las estructuras responsables de la manifestación-

de los ritmos circádicos elec.trorretinográficos y motor. Se procedió a -

aplicar sobre el 60. ganglio abdominal estimulas luminosos Únicos de in-

tensidad y duración conocidas en distintos momentos de los rí.tmos circá-

dices electrorretinográfico y motor registrando el efecto de esta estim_!! 

laciÓn sobre -ellos. Se midieron el período, la amplitud y l'a fase antes

y ·a'espués de la es timulaciÓn del 60. ganglio. 

Los resultados pusieron de manifiesto que esta estructura es capaz-
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de ~incronizar los dos ritmos, ya que en ellos se observaron atrasos o

adelantos en la fase como resultado del momento durante el que se apli

có .e'l esdmulo. Las mismas maniobras se repitieron en acociles ganglie.!: 

tomi:rndos, en los que se observó inversión en la fase del rl tmo del --

ERG y un aumento en la cantidad total de actividad en el ritmo circádi

co locomotor. Se puso de manifiesto que es indispensable la integridad

ana~Ómica d.e las vfas entre ganglio caudal, ganglio ct'!rebroide y tallo

ocular para que el 60. ganglio sincronice el ritmo circádico del ERG -

con la participación de por lo menos, los pigmentos retinianos acceso -

rios. 
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A la recurrencia de algÜn evento dentro de un sistema biológico -

que se presenta con lnterv11los más o menos regulares se le puede consi

derar un ritmo biológico (Kalmus, 1935). La noción de "ritmo" es sufi 

cientemente vaga (por ejemplo, no está definida en términos flsicos), -

pa'r~ po?eda incluir entre la gran variedad de fenómenos que pueden re

flejar mecanismos subyacentes por completo diferentes. En un intento de 

clasificar a los ritmoD, se ha requerido de descdpciones restrictivas

que dependen de criterl.os pa'rtlcnlnres. Los ritmos se pueden distinguir 

de acuerdo con: a) car11cteristicas intr1nsecas como la frecuencia; b) -

sistema biológico (por ejemplo, la población) en el qu~ se observan; e) 

tipo de procesos que los genernn; d) funciones que desempenun. 

Los dtmos bi.olÓgicos se extl enden en algunas unidades logarftmi 

cas de frecuencia desde un ciclo por milisegundo hasta un ciclo en va -

r;los anos; se pueden observar en elementos subcelulares, células Úni.cas, 

redes de Órganos y tejidos, organismos Íntegros o poblaciones. 

La mayor parte de lon rttrnos que se puede observar en el sis tema -

nervi.oso central, en el sist.ema circulatorio o en el aparato respirato

rio se caracteriza por mostrar gran variabilidad entre los individuos.

Otros ritmos endógenos, como el e i clo ovárico, muestran gran variabili

dad entre las especies y pequefla entre los individuos. No se conoce el

origen de la «1ctl"V°idad-ri~a característica de los siste~as biolÓgi -

ce~; só'lo se ha encontrado que parte de ella parece estar relacionada' -

de alguna manera, con algunos fenómenos físicos perfodicos a s<1-ber: las 
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maieas, el dla y la noche, los ciclos lunares y las estaciones del ano. 

Sin embargo si las sistemas biológlcas se aí.slan de estos cambias am 

biehtales persiste en ellos la actividad perlodica poniindose de mani -

fiesta lu "frecuencla nuturul de oucllaclón" del slstemn (l\schoff, ----

19()/) Ju ·i.:u11l ulcmprc dill.crc cu un corto purcentuje del va'ior de la --

frecuencia propia de la senal geof{sica a la que el sistema biolÓglco -

estaba sincronizado. Si esta frocuenciu natural de oscilación persiste

s{n a t~J1Ua~se durante muchos perlados, puede decirse que d ritmo pert! 

nece a un sis tema cap,1z de producir osci.laciones au tosas tenidas, o lo -

que es lo misma, que el ritmo es endógeno en el sentido estricto de la-

definición. 

lle. los ritmos endógenos nos interesan en pnrticulnrJ los llamados-

"circádicos". El prefijo "circa" fue introducido para ~alificar los ri! 

mas diurnos (de duración cercana o un d{a) (Halberg, 1954) adoptándose-

más tarde para designar a los otros ritmos endógenos que están en ca 

rrespondencia con ciclos del medio ambiente: ctrca ti dales, circalunares 

y clrcaonuales. El prefijo sólo se aplica para designar aquellos ritmos 

que son sl.ncronizados de manera usual por ciclos ambientales y c¡ue mue.::_ 

tran su frecu encía na tura l (inmanente a 1 sis tema) sólo en condiciones -

especiales. 

Según lo expuesto en el párrafo anterior la primera' característica 

de los sl.stemas circádi.cos consiste en la posibilidad de que ~anifies -

ten una frecuencia natural de oscilación generada en el propio organis-

mo e independiente de la acción de estimulas pedodicos e~ternos. 

, Lo segunda característica de los sistemas circádicos se refiere a-

la es trecha relación que guardan con la intensidad de la luz que reci -

:::: 
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ben. Un hecho con firmado en dis tin t:os organismos es que su frecuencia -

natural de oscilación varia en forma Hneul con el logaritmo de la in -

ten~idad luminosa (Pfeffer, 1915; Johnson, 1939; Uastlngs y Sweeney, --

1958). La tasa de camhill en la velocidad del ritmo depende de la fase -

en la qué este se encuentre en el momento en el que el sistema quede e~ 

puesto a intensidades de luz bajas o altas. Esto significa que la luz -

determina la velocidad de cambio del sistema, lo que influye en forma 

directa sobre la frecuencia de osci.lación. Cuando se estudi.a un organi~ 

mo bajo condiciones constantes, oe puede esperar que la vnriación en la 

velocidad del sistema se relacione con dos fracciones en el periodo: la 

fracción de uctivldad y lu frucclbn de reposo; si se acepto que el pe -

rlodo ~e actividad coincide con el tiempo en el que la velocidad ~el --

sistema es mayor y el pcr!odo de reposo con el de velo~ida<l menor, se -

puede esperar que un aumento en la intensidad luminosa produzca mayor -

velocidad de cambio en los or¡;nnismos activos durante el día, y que una 

disminución en el mismo parirnctro provoque el efecto contrario; la si -

buación inyersa se presenta en los organismos nocturnos. Más aún, es ~.e_ 

sible suponer que la prolongación del tiempo de activi.dad cuando el Si!!_ 

tema presenta mayor velocid11d d.; cambio provoque un acortaml.ento del P! 

rlodo circidico.· Cuando el tierno se encuentra en condiciones estables -

la frecuencia natural de osci lución y la relación entre el tiempo de a_s 

tividad y el de reposo (llamada también relación .,,._/~ son ficíles de-

medir. Sin embargo, existe otro parimetro un poco mas diflcil de anali-

zar, pero igualmente Importante que el precedente: el ni~el de activi-

dad ¡¡l~ededor del cual se presenta la oscilación; hay que ·aclarar que -

nivel no es lo mismo que amplitud. La cantidad total de activitlad reali 
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zada por el animal en una unidad de tiempo, puede dar idea de cuál es la 

medida de esta actividad. As:l, la luz la aumenta en los animaies diurnos 

y la' disminuye en los nocturnos; ya qne una de las primeras reacciones -

de un organismo ante la aplicnci6n de luz consiste en el aumento o la --

disminución de su estado <le eKcitaci6n. En la mayor parte d~ los anima -

les estudiados, el nivel <le eKcitaci6n, la frecuencia natural de oscila-

ci6n y la relación ol-/v.._, están correlacionados de tal manera que el cam 

bi6 en 4no ~e ellos altera en cierta medida a los otros dos. Por ejem -

plo, si se miden estos tres paramctros durante el tiempo en el que un º.E 

gani:lmo nocturno es sometido a tres intensidades de iluminaci6n diferen-

tes, se observa que a lntenslJudes altas el animal presento actividad --

muy baja, tiempo de actividad muy corto y disminución de la frecuencia -

circfidicn, mlentrris que n mcdlunns y bajos lntcnsidadc~, se incrcmentun-

progresivamente estos tres parámetros (Hoffmann, 1960). En resumen, cua.!! 

do los organl smos diurnos reciben miís luz, aumentan la frecuencia, la :-

relaci6n "</'l... y el nivel de exci taciÓn en tanto que los nocturnos redu -

c~n esto's tres parámetros ante la misma situación ambiental. El estable-

cimiento de estos hechos y s11 generalización se conoce con el nombre de-

"regla ci rcádica de Aschoff" {Aschoff, 1960). 

Otra caracterlsticn de los ritmos circiídicos es su "independencia -

de la. temperatura", expresión prnpuesta por Bi.inning en 1%7 y que se re

fiere a la posibilidad de que los sistemas circiídicos no modiÚquen el -

valor de su período a pesar de los cambios ambientales de temperatura. -

Sin embargo se debe aclarar que esta independencia es rela~iva y que.~o-

indtsa ~na falta de sensibilidad del sistema a la temperatura, sino más-

bien establece la posibil ic.Jad de compensar los efectos de la misma de --
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tal manera que el periodo circÍldico no se afect<: por perturbaciones té!. 

micas aun cuando ·éstas modifiquen en cierta medida la amplitud y la fa-

se del ritmo. 

En 1956 Lainweber describlÓ cambios en el ritmo circádico del movi 

miento de las hojas de Phaseulu8 debidos a cambios térmicos' aplicados -

durante la fase transitoria. En el mismo aílo Bruce y Pittendrigh (1956) 

encontraron que la temperatura puede sincronizar los ritmos si los cam-· 

bi
0

os térmicos se aplican a Jntervalos fi.jos. Los osciladores funcionan-

sólo dentro de ciertos valores de temperatura, los qu_e dependen de las-

condiciones cxtnmas a las c•.in1Ps se adnptn ln especie. Por ejemplo, el 

ritmo circádico de lt1mtnísc,'.nci11 de Gonvnulnx (algn mari.na de agua 

fría) presenta importantes madi ficncioncs cuando la temperatura es me -

nor de ll .5°C (llastings y Swecney, 1960). 

Para estudiar el efecto Je la tcmpcraturn sobre los r! tinos biolÓg_i 

cos se puede nplicar scílr1les e!;cnl~n, scílalcs peri6dicas o scílnlcs ~ni~ 

cus. El efecto de la tempern tura "obre un ci.clo circiidico depende en --

f!Jrma i1nportante Je la fas e en que éste se encuentre en el momento de -

la aplicación del cambio tirmico. Esto significa que hay momentos del -

ci.clu en los que loa c1111tl>ios de t1•111pcratun1 no provocan ni11¡1unu modifi-

cación en el sistema mlentras qt1e hay otros en los que se pueden pravo-

car efectos importantes de atraso o de adelanto de la fn~e (seg6n se --

apliquen decrementos o incrementos, respectivamente) los cuales se mani 

fiestan deBpués de un pedodo transitorio de duración variable. Sin em-

bargo hay casos en los que el comportamiento del sistema p~rece ser di-

ferel)te'. Asl., por ejemplo, al mantener la luz y la temperatura constan-

tes el movimiento de lns hojas de Phaseolus multl.florus presertta un --
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ritmo circádico. La apU.caciÓn de un cambio térmico de 8°(de 20° a 28°-

C) de cuatro horas de duración durante una cierta fose del ritmo pravo-

ca ·un atraso en la aparición del siguiente clclo mientrns que el efecto 

opuesto se observa si el mismo estimulo térmico se aplica cuatro horas-

antes. Es t
0

os resultados fueron resumidos (Aschoff y cols. 19'65) en la -

llmnada "curva de res pues ta". 

En 1967 se sugirió que en los ritmos circádi.cos se presentan dos 

tipos de' procesos: los que se activan durante una parte del ciclo y que 

se incrementan al aumentar la temperatura y los que di,sminuyen su acti-

vidad ante la mi.sma situacl.Ón y que actúan en otro momento del ciclo 

(Iliínnlng, 1967). l!n eq1dlibrio f!ntre estos dos procesos cen,·rnrln un 

sisternd con periodicidad J.ndependiente de la temperatura ambiental, pe-

ro susceptible de detectar los cambios que en ello ocur~ieran. Esta ex 

plicación se reforzó con un modelo según el cual los relojes biológicos 

operan con alternancia de las fas~s de tensión y de relajación, siendo, 

la fase de tensión dependiente Je la energía qulmica, lo que se equiva-

lente a decir que lo es de la temperatura (Wever, 1965). 

La tesis de IlÜnning, fue impugnada fuertemente (Zimrnerman y cols .-

1968) proponi.éndosc un mecanismo capaz de compensar la temperatura. La-

aplicación de seilales "i.mpugo" o "escalón" a poblaciones de Drosophila 

pseudoobscura llevó a Zimmerman y colaboradores a propon~r que el ritmo 

de e~losiÓn de esta especie tiene un Q10 de 1.02 y que los incrementos-

de la tempcr¿¡~t;i~r~rovoc;an¿delanto en la fase del ritmo, en tanto que-

lo~ decrementos generan un atraso en la misma siendo ambos. efectos de -

pendlentes del momento circidico en el que se aplique el cambio tirmi -

co. Con es tos da tos los auto res concluyeron que el ritmo de e el.os ión de 
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Drosophila se comporta como si tuviera un control horneas tá tico de tem -

peratui·a. 

• Aunque no esté claro el mecanismo involucrado, parece evidente que' 

la temperatura no afecta de manera importante el perlado circádico, 

siempre Y' cuando el cambio térmico se aplique en la fuse es.table del --

ritmo y los intervalos tengan una duración tal que no puedan ser inter-

pretados por el sistema circádico como seilales periÓdi.cas. 

E& posible que el acocil Procambarus bouvieri posea un mecanismo -

compensador de temperatura: cuanJo se analiza lo que ocurre sobre su -

actividad circádlca locomotora 111 cambiar la temperatura de 20°a 12°C., 

se comprueba que esta dismf.;1ución provoca una reducción en la amplitud-

pero no modifica el perlado, en tanto que si el cambio es de l2°a·20°C. 

se ve una fase transitoria que dura 36 horas despuis de la cual hay un-

importante aumento en la actividad motora sin cambio en el período cir-

cidico (Fuentes-Pardo e Inclán-Hubio, 1981). 

En 1965 apareció una revisión de los trabajos publicados hasta esa 

fecha a~erca de la acción de la temperatura sobre los ritmos circidi 

cos. Se propuso que en algunos cusas un cambio de temperatura puede inf 

ciar las oscilaciones en organismos aperiódicos que han estado en condf 

ciones ambientales uniforme? durante periodos relativamente grandes y -

que por lo tanto sólo presentan oscilaciones atenuadas o en organismos-

que a una cierta tempera tura V<'ll inhibidas sus funciones perl.'Ódicas y -

sólo unte ese cHmbio readqui eren su capacidad de oscilar. Es te Último -

efecto sólo ha sido abordado en algunos ritmos de vegetal.es y no se .. co

nocc nada sabre la posibili.dad de que se presente en organismos anima -

les (Wilkins, 1965). 
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Otra caracterlstica ~e los sistemas circidicos es que mantienen es 

tables ·1a amplitúd, la fase y la duractón de su perlado ante un buen nu 

merb de factores qulmicos; sin embargo existen datos importantes (Brucé 

y Pittendrigh, 1960) acerca del efecto del Óxido de deutcr i.o sobre el -

aumento <.le la duración del período de actividad de Euglena. B'tinning y -

Baltes (IlÜnning y Ilaltes, 1963) demostraron que el agua pesada también-

alnrga el perlado y modifica la fase del ritmo circiídico de Phaseolus.7 

EÍ cfeoto cronomutagéni.co del Óxido de deuterio no ha sido entendido de 

manera clara pero es posible que actúe sobre el sis tema como lo haría -

un .descenso de la temperatur11, de acuerdo a los hallazgos de Dowse y --

Palme1· en 1972. Por su parte otros autores (Kcller y Endght, 1971) en-

centraron que el alcohol etÍlico, la teobromina y la teofllina provocan 

también el alargami.ento del periodo y el desfasamiento' del ritmo cirei-

dico de movimiento de las hojas de Phaseolus multi florus aun cuando tam 

poco se ha podido explicar su acción sobre los mecanismos de oscilaci.9n. 

Al estudiar el efecto .de la puromicina, un inhibidor de la s:lntesis de-

protel1ias, sobre Gonyaulax, se observó la supresión del rl tmo circiídico 

de luminiscencia cara e terl.s tic o de es ta especie durante la aplicación -

de la droga. Sin embargo bast¡¡ba un simple lavado del inhibidor para --

que el ritmo reapareciera con la fase que le corresponderla exactamente 

si no se hubiera aplicado la sustancia (Hastings y Keynan, 1965). Estos 

hechos fueron int:erpretados en el sentido de que la síntesis 'de protel-

nas no estií involuc1·ada en la gaza de retroalimentación responsable de-

la ritmicidad de Gonyaulax. En otros estudios se ha encon.trado que a,l -

gunQs ~lcaloides como la papaverina provocan también el alargamiento --

del ritmo sin que en ningún caso se hayan podido aportar datos que per-

- 1, 



- 11 -

mittan aproximarse al estudio de la nuturnle~a de las oscilaciones circ.§. 

dicas (Keller, 19'60). 

• Otra caracter:!.stica de los ritmos circádicos es que son innatos y-

hereditarios. Si desde los primeros estadios de su desarrollo un orga -

nismo se ·somete 11 condicione,; 11mlll.cntales constantes se pui'\de comprobar 

que este hecho no interfiere con la aparición de su frecuencia natural-

de oscilación, lo que permite proponer que el orgnnismo posee una pert.9_ 

dÍcidad ln~a ta. El perlo do de un ritmo circiídico no se asimila ni se ím 

prime en el oq;nnls1110 por medio de esdmulos amhienta11~s. Esta afír111a -

ciÓn se tlespHnJe de los estudios realizados por S<•mon (Sc111on, 1908) --

quien encontró un ritmo circéÍúico de expansión y retracción <le las ho -

jas de Acacia Lophanta en plantas obtenid11s de semi.llas que hablan sido 

expuest"s a di ferenl<'S rer,f""'"''" de luz y ohscurl rlRd h pesar de los --

regímenes impuestos desde el ~~-:tcrior, las hojas se movían con un perlE!_ 

do de 24 horas aproximadílmentc y este per{odo persistía a~n <lespu&s d~-

colocarlas en condiciones constantes de iluminaci¿n, Experimentos simi-

~ares h'an sido desarrollildos en pollos (Aschoff y Meyer-Lohmann, 1954)-

y en pericos (lloff111ann, 1957). Los autores colocaban huevos de estas es 

pecies en condiciones de ilumi1wción con periodos de luz y obscuridad -

distintos a los naturales, lo que no evitaba que al colocar a los orga-

nlsmos en condiciones constantes, su periodo de actividad fuera similar 

al qne presentan en condicion"s de iluminación natural. BÜnnihg realizó 

una serie de experimentos con los que puso de manifiesto que .el ritmo -

de aclosión de Drosophila desoparecla si los huevecillos ~ran coloc~~os 

en c;ondiciones constantes ele obscuridad; la población se mantuvo arrlt-

mica durante 15 generaciones sucesivos, pero en el momento en ~ue se le 
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aplíc6 un 6nico destello de lu1 1 reasumi6 la perlodlcidud circidicu que 

muestra en forma normal (Bünning, 1935). 

'Estos hechos llevaron al autor a sugerir que el período circidico

esta genéticamente controlndo. Es ta sugerencin fue corroborada por ---

otros autores (Konopa y Benzer, 1971) quienes indujeron cuat'ro mutacio

nes en el cromosoma X que afectaron el periodo de eclosi6n y el ritmo -

de a~tividad locomotora de la Drosophila melanogaster adulta. Los es tu-· 

dios qui realizaron estos autores son tan precisos, que permitieron en

otro momento ubicar el l~cu!l que al mutar provoca el ~largamlento del -

periodo clrcjdlco en esta especie (Konopa, 1972). 

Una propiedad muy lmporlantc Je los ritmos circ~dicos consiste en

la capacidad que muestran pan1 atrasar o adelantar su fase debido a la

apl i cacf érn de nlgt.111 c;1u1bJo exll~rno, ;wf como l•~ modJ flc~icfÓn de su fre

cuencia natural de oscllaclbn que suele aparecer consecutivamente a la

aplicaci6n de alg~n factor puri6dlco externo (luz, temperatura, presi6g 

o alg~n otro menos com~n). Estas dos propiedades se incluyen en la lla

mada "capacidad de sincronizaci6n de los ritmos circádicos". 

Para terminar con la carocterizaci6n de los ritmos circádicos ca -

bría inclul.r una serle de proposiciones es tahlecidas con fuerte base e!f 

perimental y que se anat1idar1 a Jas que han sido explicadas en piirrafos 

ante~iores: los i:l.t111os cí.rc¡jtficos son osciladores de carácter autosost~ 

nido;, en general l'SLa carnct0rl8t:i.ca es miís ostensible en los aní.nwles

que en los V_7g".~ales 1 pu_es_:1_1 es tos se observa con más ::acilidad el --

am\lrtiguamiento del ritmo. Sí.n embargo, no es sencillo determinar si··-

la pérdida de la oscilaci6n obedece a una verdadera extinc'ibn del ritmo 

en las células o si sblo refleja la pérdida de la sincronización del -" 
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sist;ema con respecto a los factores ambientales. 

Los ritmos circádicos son ubicuos en los sistemas vivos. No pueden 

darse ejemplos en que los auto res huyan inves ti.gudo i.nfruc tuosamente la ' 

existencia de alg6n ritmo clrcidico. 

Exfslw un 11lto gracia de pr,•cls!Ón en los perlodlls clrc:Í,dlcos; en -

gran numero de casos persisten con un grado de variabilidad temporal in 

significante. 

El .Perlo do ci rcádico no constituye una carac teds ti ca invariable -

de los individuos; existe una gama de valores que parece ser propia de

cada individuo dentro de
0

la cual se manifiestan cnmhi~s en el periodo -

circÍÍdico. 

Algunas especies difieren claramente de otras por lo que respecta

ª la gamo de valores dentro d" la cual se presentan sus. ritmos circi'idi

cos. Se hu sugerido que las es pee les nocturnas en obscuridad constante

presentan periodos menores de 24 horas, a diferencia de las diurnas cu

yos perlados, en la mi.sma concli c!Ón, suelen ser mayores de 24 horas. 

Sincronízación.-

Los ritmos circádicos son susceptibles de ser sincronizados por s'e 

ilales externas. Las sennles externas que se aplican pueden ser de tres

tipos: i) proporcionales; 11) diferenciales; iii) tipos impulso o fini -

cas. Cuando 1 os cambios externos son seilales 6nicas, la sincronizaciÓn

se manifi.esta por cambios de fase, sean atrasos o adelantos lo que de -

pende del momento en que se aplique la seilal externa. Otros efectos po

tenciales de-·-i:a~ seilal;:;J externas son: a) sincronizar una' periodicidad 

ci~cjdtca con el medio ambiente; b) sincronizar varios relojes circjdi

cos en un organismo; c) sincronizar individuos de una misma especie y -
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mantenerlos en fase; d} influir nl patrón circádico, (Aschoff, 1960). 

De todos los potenciales sincronlzadores la luz y la temperatura 

han ~ido los más estudiados. 

Frecuencia natural de oscilación y sincronización. -

Pitténdrigh (1960) fue el primero en establecer que lll •sincroniza -

ción con estímulos de diferentes caracter!sticas puede dar como resulta-

do diferencias en los valores del perlado circádico ('\;) medido en condi 

clones constantes. El autor propuso dos tipos de efecto posteriores nl -

csdm11lo: a) el perlado clrcádtco se ve influido por In relación luz-

obscuridad (fotoperlodo) del estimulo sincronlzante o b) el periodo cir

cádico es afectado por el pe;:fodo del estfmulo. Hay uno gran correlación 

et\tre '¡; y el pedodo del estlrnulo (T) con el que el ritmo hn sido· pre -

viamente sincronizado, Por su parte otros autores propu·steron otros efeE_ 

tos posteriores al esdmlllo síncrordzante: si éste se interpone entre --

dos ciclos clrc5dicos o si se nplica un estimulo Único, se puede provo -

car un catnbío de fase. Con frocu~ncia un avance en la Ease de como resul_ 

t¡ido el 'acortamiento de "C en tanto que un atraso provoca un aumento del 

mismo (/\schoff, 1979a; Pi.ttendrigh y Daan, 1976a), Por Último se ha p;o-

puesto que se puede provocar otro efecto sobre~ posterior al estimulo-

cuando se aplica luz relatiwimcnte brillante des"11és de que el sistema -

estuyo sometido a obscuridad constante o a una intensidad luminosa baja. 

El efecto de alternar intcnsi.dades de iluminación provoca un acortamien-

to global de los perlados circ,dicos que se registran despufs del eom 

bio. Se ha propuesto (Menaker, et. nl. 1978; Aschoff, 197~b) que la .eosl 

ble ~articipación de múltiples osciladores en la generación de los rit 

mos circádicos, puede ser la base para explicar el hecho de que distin -

.. ,, ,,, 
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tos kitmos presenten distinto con~orcamiento auto la uplicaclÓn de un -

mismo· es dmulo, Un~ de las consecuencias de es te comportamiento diferen 

te es' la "sincronización parcial", situacl.Ón en la que ante la presen -

cia ele un estimulo, algunas partes del sistema circádico modifican su -

oscilaciónº en tnuto que otnrn se mantienen sincronizadas (Aschoff, 

1978). 

Sincronización y relaciones de fase.-

Ang~lo de fase: En el estado estable de la sincronización la dife 

rencia del angulo de fase <'\fl entre el ritmo y el est.J.mulo sincroniza.!! 

te dependen Je: ( l ) las propiedades del estimulo y ( 2 ) la capacidad 

. de respuesla del slste111a circÚdico ante el estimulo sincroniznntc; uni-

dos est~s dos factores constituyen lo que Aschoff designó como "intcns,!. 

dad del es t!mulo sincronizan te" (Aschoff, 1960). Dada uirn cierta inten-

sidnd del cstlmulo, el factor dctcnninnntc de ~f es la relación entre -

1: antes del estlmulo y 'l'; la relación entre '\1 y\; , se pone de mani -. 

fiesta por la aplicación ele un esdmulo sincronizante, el que provoca 

que un ritmo rclativam.entc rápl.do adelante su [ase a la del estímulo --

<iy pouitivu) e11 tanto q11e un rilt110 lento la ntrase ('\f negativa); lo o -

puesto ocurre cuando un ritmo de frecuencia media es sincronizado por -

un esdmulo de alta frecuencia <iynegativa) o de baja frecuencia <y p~ 

si ti va). 

Depen.dencia de\; y T. 

Algunos autores (Aschoff y Wever, 1966; lloffman, 1969), analizaron 
··----~---- -- . 

la .rela~ión entre 'Y y 1' colocando lagartijas y pinzones en condicfo, -

nes timblentalcs c¡ue pcrmi dan medir su\: ; posteriormente· las lagar ti-

jas eran sincronizadas con ciclos de temperatura y los pájaros 'con ci -



,,, 
clos. de luz y obscuridad. En ambas especies los valores de 'Y eran más

pequel'los conforme 1: aumentaba. En otro experimento Aschoff y sus cola-

boradores (Aschoff y cols., 1979) re¡;istruron la actividad del canario

~~ del que midi.eron la frecuencja n<Jtural de oscllaciÓ11 en 

condicione~ de luz constante y más t11rde sincronizaron el rl tmo con ci-

·clos de luz y obscuridad de diferente duración. 

Valores de sincronización y pérdida de la misma.-

' 

0

Las oscilaciones 1wtosostcnidas pueden modificar su perlado origi-

nal sólo dentro de ciertos 11mitC!S. I.os valores de las correspondientes 

frecuencias se conocen co;no "¡;ama de sincronización" (lÚotter, 1960) y-

se ha propuesto que ésta aume'ntü en la medida que aumenta la intensidad 

del es dmulo sincronizante. fJc experimentos realizados en dí fer entes e!! 

pecies (Aschoff y Pohl, 1978) se ha llegado a dos conclusiones: (1) la-

gama de frecuencia en la que los organismos pueden modificar su fre 

cuencia natural de oscilación es relativamente pequcíla en los vertebra

dos (10 horas), tiene valores i.11termedios en los insectos (cerca de 20-

ho¡:as) y· alcanza valores máximos en plantas y organismos unicelulares; -

(2) para obtenQr un camhlo en el'\' del sistema circáclico (que es la b!i, 

se para los cambios de frecuencia) se requiere aplicar un cambio en el-

T de la seílal sincronizante de por lo menos una hora de aumento o de --

disminución. Si los va lores de T son cercanos, múltiples o 8ubmúl tiples 

de "¡;' suele presentarse lo que se conoce con el nombre de sincroniza 

ciÓn por desmultiplicación. Existen dificultades para medir con preci -

sión la gama -;¡¡;-sincronización de un determinado organismo 'ya que mu 

chas ~eces ocurre que cerca de los valores límite de la sincronización

ésta empieza a ser inestable lo que da como resultado fluctuaciones pe-
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riÓdicas de "(; • A este fenómeno lfovcr lo designó como "sincronización-

relativa" (Hever,. 1972). Por otra parte algunos ritmos evidentes en, ---

. J diferentes gamas de s1ncronizacion en ciertos organismos suelen mostrar 

otros sistemus circádicos (Aschoff, 1978a), fenómeno complementario al-

de la 11 stncrouizuciÓu parcial". La sincronl.zacióu pdrclnl s~ lleva a ca 

bo ante la presencia de un est{mulo sincronizante y consiste en que al-

gunas partes del sistema circád!co mantienen su frecuencia natural de ~ 

o~cila~ión. en tanto que otras llegan a ser sincronizadas (Aschoff, 

1978b). Por Último, algunos datos sugieren que asl como un si.stema cir-

cádí co puede ''alargarse" y "cotnprl.mirse" por estímulos sincronizan tes 

de perlados largos o cortos; re,.pectivarnente, también puede perder su -

capacidad para producir oscllacioues autosostenidas; este fenómeno da -

como resultado un incremento en la gama de sincronización la que puede-

llegar a ser ilimitada. 

Por lo que respecta al papel de la luz como sincronizador de los -

ritmos circádicos hay que hacer notar que el grado de sincronización --

que pro·duce varla mucho en lus <lis tintas especies aunque se acepta, en

general, q;1c los organlsmos más complejos estiín menos capacitados para-

cambiar su frecuencia natural de oscilación a frecuencias alejadas de -

las 24 horas. Se ha propues~o (llruce, 1960) que la fotofracción (parte-

del pedo do durante el cual la intensidad luminosa es ta .por arriba del-

m{nimo) y la relación entre los valores de intensidad luminos'a miÍxima y 

m1nima (Swade y Pi.ttendrlgh, 1967), son los valores que realmente inte-

dio.de' la iluminación lo que resulte sorprendente si se c0nsideran las-

propiedades adaptativas del sistema visual. Asimismo se ha cot¡tprobado -
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la importancia que tiene la durncibn del ciclo sincronizudor (entre 22 

y 25 hornu) en las rclacJonm; de fuGc q11c ~xl8trm cntrl! é:-ite y el ci -

clo ,sJncrouizudo. 

/\uu cuUIHlo Juu puuJ.hllJ.d1.1de:1 dl" ~jlncro11l~ucl.Ú11 ~ion 111uy vut·lz.tcJuti,-· 

este fenóv1eno presenta ciertos aspectos básicos que se pued~n conside-

rar comunes a la mayoría de los casos. Uno de ellos es la poca transf~ 

renciu de energía que se observa entre la seí!al s!ncronizadora y el os 

ciiador,si~cronizado. 

Existen sincronizaciones dibiles o fuertes dependiendo de la se -

nal sincronizadora y el m¡todo de acoplamiento que hay entre ella y el 

sistema que sJncrnnlza. El ttcoplamicnto a su vez, puede ser directo e-

indirecto, DoG osci.la<lol·es pueden s Incronizarse mutuamente o puede uno 

de ellos Gíncro11izar al olro, "º fonna unilateral. lln oscil11dor puede-

sincroniznrse a tu míBma frecu(·ncin del sincroni.zndor o a 1111n frccucn-

cia menor. Cuando un oscilador doja de operar por aplicaci6n constante 

de luz, líl interrupción de éstH puede reiniciar la actividad rítmica. 

Curvas de res pues ta de fase. -

En un buen núrnero de trabajos algunos autores (Pittendrigh y Bru~ 

ce, 1957; Pittendrigh, 1958; 1960¡ 1961; Burchard, 1958) publicaron --

los resultados obtenidos al ~studlar el efecto de la aplicación siste

mitica de perturbaciones Únicas sobre la frecuencia natural de oscila-

ción de los ritmos circádicos. Los autores demostraron que se •puede o!?, 

servar un atraso, un adelanto o una falta de efecto, dependiendo de la 

fase del sl s tema en la quo se uplique la perturbación. 

E~ 1965 aparecieron dos trabajos, uno de Aschoff y otro de Pitten 

drigh en los que los autores resumieron buen número de da tos obtenidos 
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hasta esa fecha sobre los resul. ta dos de la aplicación del tipo de per • 

turbación al que se alude en el párrafo nntcrior. Al sistematizar los • 

resllltados así. obtenJ.dos, se encontró que mediante una "curva de res 

puesta de fase" se ¡meden analizar en forma más sencllla los efectos 

provocados por un estimulo Único sobre el sistema circádico•. La curva -

de respuesta de fase se construye al graficar en el eje de las abscisas 

el "tiempo circádico" ('re) del sistema en el que se aplicaron los esti-. 

m~los Únicos y en el tic las ordenadas los efectos que estos provocaron-

sobre la fose del sistema. El TC corre de cero n veinticuatro horas y -

mide un ciclo completocl:!unorganismo. Con propósi los compara ti.vos el 

periodo de un ciclo se normaliza (rccuirdese que el perlot!o de los ci -

clos Circiídícos es ~ pero no igual a 24 horas) a la duración del-

TC,TC•O es el punto del ciclo 00 el que la actividad e~cede el 50% de -

la amplitud del ciclo; TC•24 ocnrre un ciclo completo después. Los esd 

mulos 6nicos se aplican durante diferentes momentos del TC s6lo cuandq-

el ciclo cstií en estado estuble; los efectos de los estfmulos sobre la-

(ase s~ miden en el cuerLo ciclo registrado dcspuis de la perturbación, 

ya que después de este tiempo es muy probable que el sistema haya recu-

perado el estndo estable que suele desaparecer después de la aplicación 

del es tl.mulo. 

la proyección uniditnenuJ.onal de la curva de respuesta de fase, in-

dica el grado de sincroni.zación de un organismo ( Enright, 19°65a). Al -

analizar las curvas que resultan se puede apreciar la dependencia que -

existe entre la oscilación forzada y el estimulo, as{ como el momento • 

ciraádico en el que los cambios externos dejan de producir efecto en el 

sistema. El punto de la abscisa en el cual la curva de respuesta tiene-
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un valor igual al periodo de la oscilación sincronizadora representa la-

fase ·de ·equilibrio 'entre el sistema circádJ.co y lll seilal sincronizadora. 

Recientemente apareció un trabajo en el que los autores sincroniza-· 

Jton el ritmo circádico de respuesta eléctrica a la luz de los fotorreceE 

, tores visuales (ERG) del acocil utilJ.zundo estlmulos luminoso,s Únicos y-

construyeron la curva de respuesta de fase del sistema (Fuentes-Pardo y-

Ramos-Carvajal, 1983). Los efectos que estos autores observaron fueron:-

adeÍanto.de la fase cuando el estlnmlo se aplicaba entre las 5 y las 13-

horas (TC), atraso cuando el TC de aplicación era entre las 20 y las 5 -

horas y falta de efecto cuando el esdmulo se aplicaba entre las 13 y -

,las 20 horas (TC). También po~t11Jaron que las células fotoscnsi.hles se -

activan 'mediante sci'Wlcs luminosas del medio ambiente y transmiten la i~ 

formación por v-fa nerviosa haciéndola llegnr a nlgltn cen·tro capaz de ca!!! 

biar la reactlvidad a Ja luz de Jos osciladores responsables del ritmo -

circ:dico elcetrorretinogr¡fico. 

Sincronización por efecto de la temperatura.-

En otra sección de la i.ntroducción se habla ya aludido al papel que 

desempeila la temperatura sobre los ritmos circádicos; a las acciones d,;s 

critas en esa sección habda que añadir que un cambio térmico de intens.!_ 

dad y duración específicas es, capaz de provocar cambios en la fase (atr!!_ 

sos u adelantos) y que la aplicación de señales de temperatura de cier -

tas frecuencias puede sincronizar un determinado ritmo imponi.P.n·dole su -

propia frecuencia. Experimentos sobre la eclosión de larvas de. Drosophi-

!.!!. (Bruce, 1960; Plttendrigh, 1959) muestran la posibilidad de sincroni-

zar un ritmo circiÍdí.co con cambios de temperatura. Al comparar los resul 

tados obtenl.dos por la apll.cación de seilales térmicas a diferen.tes reg{-
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menes de iluminación se encontró que con un ciclo de tempera tura y luz-

constante se obtiene un pico de eclosl.ón muy estrecho que se repite ca-

da 2Z horas; algo semejante pero con fase distinta se registra si se --

aplica el mismo cambio de temperatura pero en condiciones de o ncuridad 

constante: Si por otra parte, ei registro se hace en condiclmnes de tcm 

peratura y luz constantes, se obtiene un ritmo en el que se puede ver -

que la eclosión se lleva a cubo casi a cualquier hora del ciclo aún ---. 

cu~ndo lwy ciertos momentos del día en el que la misma alcanza su miixi-

mo. Algo semejante pero con distinta fase se observa si el registro se-

hace con temperatura y oscuridad constantes. 

Sin embargo, no todos los L'i t:mos son s incronl zubles por tempera tu-

ra, au;1que debe hncerse notar que, en general, si se compara la fase de 

un ritmo sincronizado por ciclos de luz y obscuridad ld actividad aso -

ciada con la mayor temperatura es la que corresponde a la de la fase --

diurna y viceversa. 

Los datos publicados hasta la fecha muestran que no hay posibili -

dad de sincronizar un ritmo clrcádico cuando se utilizan ciclos de tem-

pera turas diferentes a 24 horas, por lo que el papel de la temperatura-

como posible sincronizador de los ritmos circádicos no se ha podido es-

tablecer con precisión. 

Fotorreceptores extrarretl.niunos.-

La durnciÓn de la luz es UIHI de las pocas variables del medio am -

biente que se puede precisar y predecir cada dia, siendo por esta razón 

que muchos organismos la usan como un "reloj del medio ambiente". La in 

tens.idad de la luz también es predecible y muchos organismos la utili -

zan para orientarse y moverse en el espacio. Sin embargo a pesar de la-
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gran importancia que representa la captuciÓn de luz para la mayor parte 

de los seres vivos·, los sistemas fotorreceptores que se encuentran en -

sitids diferentes a la retina han recibido muy poca atención hasta el -

momento. 

lll he"cho de que algunos animales puedan percibir la luz• de manera-

extraóptica se conoce desde i.nicios d~ este siglo. Los primeros datos -

sobre el particular fueron proporcionados por Parker (1903) y por Pear

se ~1910~ quienes estudiaron la sensibilidad ocular y dirmica a la luz-

de los anfibios. En 1911, Von FrJ.sch encontró una relación entre la ca.E. 

tación de luz por vfa no ocular y las modifi.cadoncs en la posición de

los pigmentos cutáneos de pc,~es. En algunas especies de anfibios se hu-

demostr'ado la exi.stencia de una respuesta extrarrctiniana a la luz y e~ 

ta capacidad se ha relacionado con cambios pigmentarios' (Ilagnara y llad-

ley, 1970; Bogenschütz, 1965; Osliima y Gorbrnan, 1969), con movimientos-

relacionados con la orientación (Landreth y Ferguson, 1967) y con rit -

mas endógenos (Adlcr, 1968; 1969a y 1970a). 

Ini~ialmente la fotorrecepct6n extraocular se relacionó con la ---

"scnsi bi li dad dérmica a la luz" aunque es te ténnino no tiene justifica-

ción morfológica ya que la mayor pu rte de los fo torrecep to res extrarre-

tinianos no se localizan en la dermis (Steven, 1963). La alusión a la -

sensi)>ilidad dérmica a la luz implica que debe haber algúna respuesta a 

la captación de radiaciones electromagnéticas de longitudes d¿ onda de-

400 a 700 nm; radiaciones mayores de 750 nm (la región del infrarrojo)-

son responsables de la sensocí6n de calor. Aunque estas diferencias spn 

sólo •cuantitativas, penniten suponer que los receptores a la luz y al -

calor son biológica y morfolÓgicamente diferentes. Sin embargo•esta es-

--~ 



una consideración parcial, ya que buen número de autores clasifican la-

fotorrecepdÓn dermica y la dividen en dos tipos: (a) respuestas refl.!:_ 

jas'de una parte del cuerpo, que requieren de la partlcipaci.Ón de ele ~ 

mentos nerviosos y (b) res pues tas táctiles, cinéticas o de otro tipo ~-

que se D:evnn n cabo sin la intervención de algún mecanismo central que 

coordine los Órganos accesorios involucrados. Mientras Adler prefiere -

utilizar el término de fotorreceptores cxtraocularcs (Adler, 1970 a, b), . 
Block utiliza el término de fotorreceptores extrarretinianos, ya que no 

descarta le probable existencia de fotorreceptor~s extrarretinianos in-

traoculares por lo menos en Aplvsia (lllock, 1973). 

A pesar de que las estructunis fotorreceptoras extrarretinianas --

puedcii ubicarse en rnÍtltJples sltJ.os, su lugar rniw probabli, parece.ser -

el sistema nervioso (Prosser, 1934; Helsh, 1934; Lisk 'y Kannwischer, --

1964; Oishi y Kato, 1968; llermann, 1972; lllock, 1973, 1971;; Page y Lar.!_ 

mcr, 1976; Adlcr, 1970h; %wlcky, 1968; Dinkley, 1976, 1978). De la ex.-

perimentaci6n de ~seos y otros autores, resulta evidente la necesidad -

~e que ~e preserve la integridad de las vlas nerviosas pr6ximas a los -

fotorrcceptores extrart·ctininnos a fin de que las distintas funciones -

asociadas con ellos se puedan man tener. Sin embargo, hay que considerar 

que desde el punte> de vista.Je otros autores ( YoBhida, 1979) la foto -

rrec.epciÓn extrarretiniana no necesariamente supone la participación 

del sistema nervioso central. 

Fotorreceptores extrarretinionos en el acocil.-

El es tu dio de los elementos fotorreceptores extrarre.tinianos en, el 

aco~il se inici6 en 1934, cuando Prosser realiz6 experimentos tendien -

tes a sistematizar la respuesta eléctrica a la luz de la cadena gangli.2 



nar•abdominal en la especie Cambarus ~· Las experiencias que lle -

va ron a Prosser a 'proponer la existencia de fo torreceptores caudales se

pueden resumir de la siguiente manera: al hacer un registro eléctrico-~ 

de la actl.vidad espontánea de Ja cadena ganglionar se notaba en ella un-

incremento· como resultado de la 11plicación de setlales luminO<Sas que se--

hacfan llegar a la región del 60. ganglio abdominal y que se habla cui -

dado que no pasarán por la región cefálica. Este aumento de actividad -~ 

cotncidla c~n el momento de aplicación del est{mulo y persist{a algunos-

segundos después de que éste se ilab la suspendido. Más aún, anima les a 

los que se les había exlirpado previamente los tallos oculares y cacle 

nas ganglionares separadas d¿l resto del animal segu{an respondiendo a--

los es~{mulos luminosos. El aumento de la actividad eléctrica se podía -

obtener de cualquier >H:g111t!nto dl' la cadena pero sólo cuundo la luz se --

hacia incidir sobre el 60. ganglio abdominal. Los potenciales provocados 

por la luz se po<llan registrar en la región tor5cica, las comisuras eso-

fágicos y en la porción izquierdo o derecha de la cadena si previamente-

ésta se habla escindido. La aplicación de calor en la zona caudal no se-

acomp•ti\aba de modificaciones en la actividad eléctrica espontánea lo que 

indle:.:Iha que l~Hl l0 l'Cl'plor0:3 d0 d_;~¡ z.ona no ernn tcrmorreccpt·ores. El mi~ 

mo autor encontró que los fotorreceptores caudales respondlan con mayor-

lenti.tud, con mayor umbral y eran de adaptación más lenta que los visua

les. Por su parte Kenncdy (1958) continuó estos estudios usancfo cadenas-

abdominales aisladas de las que habf.a eliminado la actividad eléctrica -

espontinea mediante la aplicación de bajas temperaturas (d~ sºa lOºc ...... 

durante' lJs 12 a 30 horas anteriores al registro) o por adición al -----

medio de una solución de cloruro de potasio 3H; el autor encon~ró en ---
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las. fibras aferentes de los fotorreceptores del ganglio abdominal caudal, 

un patrón de descarga tónica de gran latencia, bajo nivel de adaptación y 

post¡foscarga. También propuso que 111l.entrns ]a frecuencia de disparo aum~!!. 

ta 'en forma proporcional con el aumento de la intensidnd del estlmulo, la 

lnrrnd.H <}f11111l1111ye dL• 111llt1L'r:l <'Xl'<Hll'nclal nnlc la 111f:a11n s!t1i;!cl(rn. J.a ••clf 

vidad sináptica del neuropilo del ganglio caudal fue estudinda con micro-

electrodos de registro intracel11lar (Kennedy y Prestan, 1960). Con este -

mé~o'do los autores tden tíficnron las siguientes cl<wes <le i nterncuronati: -

1) fibras giganti;s que respond~n a estimulas táctiles generando espigas -

iinicas o trenes de cspigils; es tas unidades usua lmcn te· tienen extensos C11!)! 

pos receptivos y actividad cepont¡nca; 2) grupos de fibras que responden-

a cstln,mlos tiicti les y a 1'1 activ:tciÓn de los fotorrccepto1·es del. 60. ga_!l 

glio abdominal, esto es, son activadas por íntcrneuronas de segundo or 

den; 3) grupos de flhrns que responden a cscímulos propioceptivos con des 

cargas tónicas y 4) unidades cuya frecuencia de descarga constante no se-

modifica por ninguna de las entradas aferentes conocidas. T.os mismos aut~ 

res propusieron algunos mecanismos sináptícos que integran la actividad -

del gang1 l.; caudal d~l acocil, corno son por ejemplo, los potenci.alcs p'os_!:. 

sinápt!cos de diferentes entradas susceptibles de suma espacial. Algunas-

unidades presentaron caracterlsticas que sugirieron la presencia de un um 

bral graduado relacionado con la genernción de espigas en la fibra postsJ:. 

náptica. Otras unidades respondieron a la estimulación afercn~e con des -

carg~s de espigas de dos amplitudes diferentes: espigas pequeílas que pa-

entrada. eferente que inlübe la descarga iniciada por otras entradas presJ:. 

nápticas. 

1 

_I 
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Estudios de llama sobre la estructura de la cadena abdominal (Hama,-

1961) le llevaron a proponer la posibilidad de que hubiera fotorrecepto

res, en todos los gangll.os ya que en los seis que integran la cadena, el

autor encontró cuerpos formados por una pila de es true turas membranosas

y multivesiculares que recuerdan la organización caracterlstica de las -

células fotorreceptoras visuales. Esta proposición sugirió a otros auto

res (Hermano y Stark, 1963) aplicar diferentes intensidades de ilumina -

c~Ón a los, ganglios abdominales y analizar los efectos provocados en ca

da uno de ellos. Los resultados pusieron de manifi.esto que sólo el gan -

glio caudal contiene, dementas fotorreceptores. Los ·mismos <lutores obt~ 

vieron lo función de transf~rencia de los fotorreceptores caudales y se

nalaron algunos datos interesantes: pequenas fluctuacioneH sinusoidales 

en la lntensl<lad de la luz cercana a determinado valor <le corriente di 

recta producen clisparo de frecuencia regular; a la frecuencia del esd -

mulo se 1 e puede asociar dos características de la respucs ta: la fre 

cuencia y la fose. Aqu~lla permite medir lo ganancia del sistema (rela -

ción en.tre las frecuencias <le s<11ida y de entrada) mientras que la fase

mide la la~encia del slstemn. En los fotorreceptores caudales hay preao

minio de bajae frecuencias, grun tiempo de latencia y poca adaptación al 

esdmulo. Al compurar las respuestas de las unidades aisladas con las de 

la población se cornprul'lin que los dos sistemas tienen características 

dini~lcas similares. 

·Los fo torreccptores del 60. ganglio son elementos fo torreceptores -

primarios y-sus-a·fot0 enciaH-<:011Lrnlaterales están relacionadas con la --

inhibi~ión (Wilkins y Larimer, 1972, 1976; Kennedy, 1963; Prestan y 

Kennedy, 1963; Prestan y Kennedy, 1960). En la obscuridad los impulsos -
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espontáneos muestran una frecuencin r¡uü o~c!.la enue 5 y ] 5 Impulsos por 

segundo y si se s¿cclonan 101 ralees aferentes los intervalos son cons -

tant'es. El ritmo de descarga se inicia por impulsos lllJtidrÓmicos u orto-

drÓmicos y parece muy probable que esté involucrado un marcupaso de po -

tendales· endógeno; los elementos fotorreceptores son tambi~.n interneur!?_ 

nas de segundo orden con posibilidad de integrar csdmulos mecánicos or,i 

ginados en los apéndices del telson. 

Futtción de 'las neuronas fotorreceptoras.-

llace casi SO ai'\os fue sugerida una posible relación entre la activl 

dad de los fotorreceptores caudales y la locomoción (\lelsh, 1934). La º.E 

ganizaci6n de las conexiones' af•rentes del 60. ganglio apoya esta posi -

bilidad yo que estos u(ercncias oEectan en forma t6nica la actividad de-

algunn intcrn~urona o internL:ul·o11<18 que también reciben· entradas tlesdc -

regiones periféricas. Por otrn p11rte se lia propuesto que el fotorrecep -

tor caudal puede sustituir ol ojo compuesto en la rcgulaci6n del ciclo -

de actividad locomotora <li.11rnn del acocil (Clwpplc, 1960). 

El 'que las mismas unidades actuen como los elementos fotorrecepto -

res primarios y conio interncuru11as secundarias hace pensar en la posibi-

lidud <l.o c¡ne fo infonuaci6n tá~til se vea modificada por la actividad --

tónica provocada por la luz .. También es factible que los fotorreceptores 

faciliten la transmisiÓ<t de otros tipos de información sensorial debido-

a efectos subliminales que se ejercen sobre la excitabilidad p'ostsináptl 

ca. El sis tema fo torreceptor mu<os tra conexiones aparentemente .no funcio-
--- ~------···- -- . 

nales con buen nGmcro de íntcrneuronas (incluidas las gigantes) que en -

cond~ciones normales median las reacciones de escape. 

Las primeras medidos de sensibilidad espectral del 60, gaqglio ab -
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dorn.inal mostraron que las neuronas caudales adaptadas a la obscuridad --

presentan diferencias con respecto a loH fotnrrcceptureH vlHunles en la-

misma situación de adaptación (Bruno y Kennedy, 1962). Hientras la sen '.. 

nm, la de· los fotoncceptores visu11lcs se manifie~ta a los 570 nm. Con -

base en t~cnicas electrorretinogriÍficas y utilizando adaptaciones a l• -

luz azul y a la luz roja, se ha propuesto que los ojos de Procambarus -.

~. po~een dos pigmentos cuy¡¡s sensibilidades especttcales están clil

ramente desplazadas de la de los fotorreceptores del ganglio caudal 

(lfald, 1962, 1963). Sin emb•rgo al analizar las sensibilid~des espcctra-

les Je los fotorrcccptores J~ud•le• de distintas especies Je acociles se 

encontr& que son idintic•s (Larimer y cols., 1966). 

La identíficaci.Ón de la cwitrn neuronas (dos de cad;i l~do) que fun-

clonan en el ganglio caud•l como [otorrcceptores y el cono"imicnto de --

que la primera sinipsis •e establece hasta el ganglio esofigico se deben 

a los estudios de llermann (1972) quien pudo registrar cambios en esta e! 

tructur~ como respuesta a un a\lmcnto en la frecuencia de impulsos prove

nientes de la unidaJ fotorreceptoni caudal. Estos cambios se traducen 'en 

trenes de impulsos nerviosos que generan movimientos coordlnaclos de las-

patas torácicas. 

Al estudiar los posibles mediadores quimicos involucrados en la --

respuesta de loH fotorrcceptorce caudales se observa que l~ a~licaci6n -

tópica de acetilcollna provoca una modificaci6n importante en los patro

nes te111porales de respue9 ta. !c,;l ~hecho dió base <1 l¡¡ pro~osición de que 

la ~.cetllcollna es el neurotransmisor inhibitorio de la actividad de los 

fotorreceptores caudales del ;,icocil (l!ermann y Skiles, 1969) .. 

-

-



Ri:tmos e ircádicos en el a.cocil. -

Dada la fadlid•d de registro, uno de los ritmos más comúnmente es

tudiados es el de actividad locomotora (caminar, nadar, correr, volar}°.-

IJc los ritmos de actl.vida<l locomotora se conoce mucho sobre sus caracte-

r!sticas· (curso temporal, fase), poco sobre sus mecanismos' de regulación 

y nada sobre su origen. Un autor (Roberts, 1942) estudió el ritmo loco -

motor de algunos crustáceos decápodos y encontró que su mantenimiento ~-

d'ependia, en buena parte, de 111 integridad del sistema nervioso central. 

Algo semejante llabfa sido propuesto •ntes en trabajo~ realizados con acE_ 

ciles dd género Camba rus (t:almus, 1938; Schalleck, 1942). Huchos a11os -

después apareció un trabajo' (Aréclliga y cols., l973a ), en el que se pr~ 

puso ia exi.stencia d<' un ritmo locomotor en el acocil Procambarus· ~ 

.!:.!• en candi ciones constantes de luz y obscuridad, Más t•rde otros auto-

res seí\alaron la participaci.ón del 'sistem• nervioso en la regulación del 

ritmo motot· de Proc<11nbarus clarkii (Page y L<irimer, 1975), 

Recientemente apareció un trabajo (Fuentes-Pardo e lnclin Rubio, --

~981), 'en el que las autor<ls ele tallan las caracterlsticas del ritmo loe~ 

motor de Procmubnrus bouvierl, Segttn ellas el periodo circii<lico es de --

23.1 horas en obscuridad constante y de 26.5 horas en un medio con luz -

constante de 2 lux de intensidad. La actividad locomotora alcanza su va-

lar máximo alrededor de la 1: 00 horas y como es de esperarse ele un ani -

mal nocturno los ciclos el rcádicos tienen mayor amplitud cuando el ani -

mal se mantiene en obscuridad constante. El ritmo es bimodal; el segundo 

pico de actividad se presenta por lo general hacia las 11;00 horas .. Si -

se di s;ni.nuye la temperatura d~ 20° a 12° C. no se obs crva ninguna modi fic!!_ 

ción en el ritmo y si. el cambio es de 12ºa 20°C., sólo se provocan cam -
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bioH en el Lr:11rnllorlo pr.r11 110 ~" r-1 p<'rl11d1> 111f'11id11 "" J;o ¡,.,,,. 1"111111>1 ... 

lle hecho loe cumbias térmico6 séilo píl l:'CCcn a foc ta e la ampli tu<l del ri t

mo locomotor lo que significa que los aumentos y disminuciones de la --· 

temperatura la incrementan o la disminuyen respectivamente, sin afecta'r 

el pcd'.o<lo. La aplicación de un pul so Único de luz <le 20 luK cuando e 1-

animal est~ en condiciones de oscuridad constante, provoca cambios en-

la fase pero no en el periodo. Al extirpar el ganglio supraesoffigico s~ 

observa~1 algunas modificaciones en el ritmo locomotor siendo las más e-

videntes el aumento en el nivel de actividad y el aumento en la frecue!l 

cia natural de oscilncl6n. 

Adem~s de los cnmbl.os locomotores, han sido estudiados otros cam -

bias circádicos en el acocil, particularmente en las diferentes es.truc-

turas del sistema visual. As!, poi: ejemplo, Bcnnitt, (1'932), registró -

la persistencia de un ritmo diurno en el movimiento del pigmento reti -

niano proximal del acocil Camb11rus viri.lis. En este trabajo el autor C.2, 

locaba un gran n~mero de acociles en oscuridad completa y despu~s de 24 

horas m~taba tres animales a intervalos de tres horas durante las si 

guientes 7 5 horas; los o jos de es tos acoci les eran mace radas y examina-

dos. Welsh (Welsh, 1939, 1941), detectó un ritmo en el diámetro de la -

pseudopupila utilizado como indice de la posición de los pigmentos ret.!:, 

nianos accesorios proximal y distal (hoy se sabe que es ~rincipalmente-

el pigmento dl.stal el respons<1blc del di5metro de la pseudo pupila). Es-

te investigador sugirió que el ri.tmo observado podrfa a tribuirse a la -

variaci~n regular en la actividad de centros nerviosos inhlbitorios ·~-

(controiados, en parte, por los niveles de glucosa sangulnea), los cua-

les causarían una variación en la cantidad de hormona que llcv~ los ---

--··· 

-1 
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pigmentos a la posición de adaptación a la luz (llAL), liberada por la -

glándula sinusal; 

, Trubaj1mdo en acociles implantados con nrlcroelcctrodus colocados -

en forma permanente en diferentes elementos del sistcmil visual se puede 

demostriu: 111 existencia de cmubios periódicos en ln amplituJJ del elec -

trorretinograma y de la frecuencia de descarga de las interneuronas qu<' 

integroin la información sobre la intensidad luminosa o "fibras de ac 

crón so¡;tc;i.da" (Aréchiga y Hiersma, 1969). Estos cambios pusieron d" -

manifiesto una mayor sensibilidad a la luz durante la noche que durante 

el din. Más tarde se comproliÓ (A1·échiga y cols. 1973b) que los cambios-

de amplitud del clectrorreu'nognrni:1 correspondían a un verdadero ritmo-

circadico cuyo periodo dependfa <le la cantidad de luz que recibiera el-

animal. Por otra parle (Arécl1iga y Fuentes, 1970), se demostró la cstre 

cha correl~cldn que existe entre la posición de los pigmentos retinia -

nos accesorios y la amplitud de.l ERG a lo largo del nictámero. 

Se ha propuesto que lesiones realizadas <'n distintas regiones del-

ganglio· cerebroidc provocan modificaciones en la amplitud y el perÍodo

del ritmo ~ircidico electrorretinogrifico del acocil (Barrera Mera, 
·· .. "" 

1976.). Este autor observó que el ritmo persiste, aunque disminuido, deE_ ·., 
pués d~"-la destrucción del p,ro tucerebro, del dcutocercbro o del ganglio 

\ 
cerebroide'~n su totalidad y que algo comparable se presentaba en el --

\ 
ritmo de la ~seudopupila. 

Page y Lnrimer (1975a) encontraron que la sección de las.comlsu 

ras cirfonesofágicas no interferL1 con el ritmo clrcádico .de amplitu~ -

electro~retinogrifica o con su sincronización. Sin embargo~ la ritmici-

dad desaparecía si se seccionaba el nervio Óptico. Los resultados sugi-
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rieron que el origen de la oscllnclón circádi'ce ue encontrabn en el gnll 

glio supraesofágito y que se ncoplu el ojo u truvis del nervio 6ptico.

El hcchu de que la hl:H·ccl.611 del g1111¡:1Ju ccr<'hrol.Jo. ahul ¡;, 111 rl l:111Jcl -· 

dad circádica en ambos ojos, apoyaba estas suposiciones; por otro lado·-

los resul.Lados obtenidos con registros bilateral.es de la amplitud del -

ERG tanto de animales intactos como lesionados sugirieron que el ritmo-

en los dos ojos se encuentra acoplado por un mecanismo centrál de tipo~ 

ne'ural .. 

La persistencia del ritmo circidico electrorrctinográfico en ta 

llos oculares seccionados de ucocll fue interpretado como el resultado

de que la actividad periÓdJ.ca He ve influida pero no queda determinada

por la• acción del si.stoma nervioso (Sánchez y Fuentes-Pardo, 1977)'. Los 

autores observaron sólo algunas modificaciones en el ritmo clectrorret.!_ 

nogriflco del ojo aislado con respecto al que se obtiene de animales ln 

tegros. 

Finalmente, Fuentes-Pardo y Ramos-Carvajal (1983) encuentran que -

la respuesta eléctrJ.ca de los fotorreceptores visuales del acocil Pro -

cambarus bouvieri (Ortmann) tiene un ritmo circádico con una duración·-

de 23.5 horus cuando se registra en condiciones de oscuridad y tempera

tura constante y que ante la, aplicación de un estlmulo luminoso único,-

se presenta un adelanto o un atraso en la fase del ritmo· que dependen 

de la hora circadica en la que se aplica el pulso. 

De estos antecedentes se puede resumir lo siguiente: 

(a) La existencia de ritmos circádicos en distintos o.rganismos se

pone, de manifiesto cuando, mcdl11nte maniobras cxperimental<'s especlfi -

cas, emerge una actividad recurrente con un periodo cercano a 24 ho 

........ 

--
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ras, dependiente de la luz, independiente hasta cierto punto de otros-

factores ambientales y susceptible de verse modificado en el periodo o

en la fase por la presencia de señales externas periódicas o Únicas. Es 

rn motlJflcuclÓn se c1J110C<! comu ~ l11crn11J ~ación y da1l<1 l<t importancia que 

.tiene la luz en las propiedades de los ritmos cí.rcádicos suele ser pro-

vocada mediante se1lales luminosas. 

(b) Los. fotorreccptores mejor estudiados hasta ahora son los reti

nianos. En la escala anlm~l hay, sin embargo, un buen n6mero de fotorre 

ceptores extrorrdinlanos. cuyo funcionamiento pcrmancc" todav!a sin es

clarecer. Entre estos futorrc;cplores destacan los ubicados en el 60. -

ºganglio abdominal del acocil. 

(c) En el acocil bon sido estudiados distintos ritmos circidicos,

entre ellos el elcctrorretinográfico y el locomotor. Aunque estos rit -

mos han sido m'1s o menos bien c«n1cterizados falta, sin embargo, cono -

cer muchos as¡H,ctos rd0rc:ntes " ~u capacidad de sincronización. In ter~· 

sa, entonces, estudiar esta propiedad analizando al mismo tiempo la PªE 

tÚipaciÓn q.ue tiene en ella la actividad de los fotorreceptores cauda

les. 
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HIPOTESIS, 

La posibilidad de modificaci6n de los ritmos circ~di~os depende de~ 

la .capacidad del sistema para captar las señales potencialmente sincron.!:_ 

zadoras. Esta capacidad se basa en la existencia de estructuras recepto

ras del estimulo sincronizante (fotorreceptores si se trata de la luz) y 

en la susceptibilidad del sistema circádico para alterar su estado fun 

cior¡al de ~cuerdo con las señales que reciba. 

Si' existe una orgnnizaci6n esti:uctural que <l!iegure la interacción -

funcional de los fotorrc.ccptores caudales con las estructuras responsa -

bles de c¡uc scgcnct·e un rl.tmo cl.n:ii<lico en el acocil, cnto11c.:cs la aplic~ 

c:i.Ón de luz al 60. ganglJo abchrn1l1Hd debe provoc¿1r 1nodifieacíoncB en el-

ritmo circ&dico correspondiente. 

En la gcneraci6n del ritmo el rcádico electrorretinográfico partici-

pan diferentes cstructur;is entre las que se cuentan los fotorreceptorcs, 

los pigmentos retinianos accesorios, y el sistema neuroendÓcrino. Pote~

cialm~n~e, Jos cambios que se prosentl"n en c11alq11iera de estas 0structu

r~s provocarfan modiflcocion0n 0n el ritmo clrc5dico en ~1 que partlcl -

pan. 

Si existe comunicación an•tomofuncional entre el .60. ganglio abdom.!:_ 

nal y las estructuras responsables de que se genere el ritmo circidico -

electrorrctinogr~fico, entonces la estimulaci6n de aquil provocará modi

ficaciones en éstos que serán proporcionales a la respuesta que los fot~ 

rreceptores -~audales den tl__cstímulo que se aplique y que ,se ·traducirán

en. cambios en el ritmo circádico clcctrorretinográfico. 

'En la regulación del ritmo drcá<lico locomotor participa en forma -

importante el sistema nervioso central, en particular el gangli~ cerebro.!_ 
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de,, Si e~iste comunicación anatomo~1nclonnl entre el 60, ganglio abdomi

nal y e 1 ganglio cerebral.de, entonces la es t lmu lac lÓn de a qué 1 provocará 

camb.fos en es'te que dependerán en forma importante' del tietnpo circádico• 

en 'el que Be aplique el eBtÍ111ulu y que se tn1duclr~n en mndl rLcaclunes -

en el ritmo circidlco locomotor. 

Pan1 probar l:rn h!pÓteHIH anrc·dorcn el trah<1Jn cxp<'ri1n~nt·;1l "" de

sarroll6 en cuntro etap;1s: (1) Se hicieron registros que permiti.eron -

cortobor~r ·lo existencia del ritmo circidico clectrorrctinogriflco y se

comprob& la cupocidud que tienen estos ritmos de alterar sus curacterls

ticas por la' apJicaciÓn 'di.! SCl)U] CS luminosas Únicas sobre los fotorrcce~ 

tares visuales. Algo semejante se hizo con el ritmo locomotor. (2) Se -

estimu ~ó fÓ ti camentc e: 1 60. ganglio abdomina 1 y se comprobó la exi..s ten -

cia de fotorreceptorC:s cxtrurretJnlanos caudales en el ,acocil Procamba -

~ bouvier.i., Se probó el efecto <le la estimulación lumino,;a a distl.ntas 

horas del <lia. (3) Se probó el efecto de la estimulación luminosa del --

60. ganglio sobre lo• ribnos circidicos electrorretinogr5flcos y motor -

midiendo las curucterbtl.cas de estos ritmos antcH y después del estfmu

lo; (4) Se 
0

probó ln posibilidad de que hubier11 comunicación anatomofurl -

cional entre el 60. ganglio y algunas estructuras relacionadas con ln a

parición y persistencia de los ritmos circádicos electrorretinográfico y 

motor. 

,.~. 
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MATERIAL !_ NETOOOS: · 

Generalidades. -

. Acociles adultos de la espccl.e Procambarus b ouvied (Ortmann), pro

Ct>dcn teu de llrttílp~n, Mlchoitcíin, Hin di.stlnd.Ón <1" ~exo, con 1111 peso .1pr!?_ 

ldmado de 18 a 26 gramos, fut?ron utilizados en la etapa ex¡;erimen ta l. -

Los animales se trabajaron en forma individual, colocando cada acocil -

dent,ro de u_n t·efrigerador que manten(a la temperatura cercana a los 16º; 

C. y en 'oscuridad consc.111tc. Los acociles se sumergían parcialmente en -

el agua dentro de una caJa de lucita negra que se· cnc9ntraba dividida en 

dos compartimentos, lo que pcrmit(a separar las porciones cefálica y ca~ 

dal del animal y, en su caso, esLimular cada regibn con distintos regl -

menes de luz, ( 

1.- Caracteri< .n.,n; circádicos electrorr~tinogríÍfico y mo-

tor: 

lA.- Los registros que permitieron obtener y caracterizar el ritmo

circidico elcctrorretinogrifico del acocil se llcvnron a cabo de lo si -

gbiente maqcro: a un ococil sujeto por el coparaz6n y parcialmente su -

mergido en el agua se le colocitba un electrodo de metal de 1 o 5 /'m de -

diimetro sobre la superficie de ln c6rnea. El electrodo recogla la res -

puesta de los fotorreceptorc's " los clestcllos luminosos envi.ados por un

foto~stimulador a intervnlos de tres minutos y estaba conectado a un pr~ 

amplificador (Tektronix 122) del que sallan dos seílales en paralelo, una 

hacia un o sci losco.p.iJL{J'ekJ:.r.on i x 502A) y otro hacia un pol,lgrafo (Grass-

P7.). Con este ÚJ timo apara to se obtenla un regís tro gráfico todo el ·tiem 

po que durara el experimento (no menos de 14 d(as) , Hacia el 4o. dra de-

registro se aplicaba sobre los ojos del animal un estímulo de ~O lux de-
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QUIMOGRAFO 

PREAMPLIFICAOOR FOTOESTIMULAOOR 

o-

POLIGRAFO 

LUZ 

Figura 1,- Esquema del dispositivo empleado para la estimulaeión -
luminosa de los fotorreccptores caudales y visuales, el registro de la
actividad eléctrica de los fotorreceptores y el registro de la activi -
dad locomotora usado en nuestras experimentos. Nótese la completa se -
paracj.Ón que hay entre los dos compartimentos en los que ·se colocan el
cefalotÓrax y el abdomen del acocil. 
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intc1rni<lud durante 10 111J.1111·to'1 d""I'"'"' <ld '""" J ::e «e¡;i·c11ah.1 ¡¡ J.u aplJ cu-

ción de un destello cada tres minutos durante por lo menos 10 d{as más,

En dls tintos experimentos el es tlmulo luminoso de 10 mi.nutos se aplicabd 

El análisis de estos experirnentos consisda en la deter'l1linación ca-

da 30 minutos de la amplitud de la res pues ta eléc trie a a la luz (ERG) 

de l~s f:otorreceptores visuales (Naka y Kuwabara, 1959). Los valores as{ 

obtenidds se grn(icaban teniendo al tiempo en el eje de lae abscisas, 

Con estas griifl.cas se pusieron do manifiesto cambios periÓdl.cos en la am 

plitud del ERG pudl¡ndose establecer el car¡cter cl.rcidico de los misrnos 

as! como la relación <><../ ~ y l¡¡ amplitud de los ciclos. Asimismo se po -

d{a analizar las alteraciones <le los ciclos circádicos del ERG como con-

secuencia de la apl icadón d~l. estimulo luminoso a d!fe'rentes momentos -

clrcádicos. 

lB.- Para la obtención y caracterización del ritmo circádico locorp~ 

tor se procedía de la siguiente manera: los acocilcs parcialmente sume!: 

gi.dos en el agua se sujetaban por el caparazón y sus patas ambulatorias-

se ataban a hilos delgados c¡uc se hac1an llegar a nn transductor de fue!: 

za (Grass, modelo FT03C) de éste se enviaba una señal hasta un poHgrafo 

Grass (P7) cada vez gue el animal mov1a una o miís de las patas amarradas. 

Con las sct1ales enviadas al polfgrafo se ten{a un registro ininterrumpi-

do dt;' la actividad motora durante los 10 a 14 dÍas del experimento. lla -

cia el 4o. dla se aplicaba un estimulo luminoso de 20 lux durante 10 mi-

nu,tos, después del cual se volvla a mantener el registro ~n condicioQes-

cons'tantes de oscuridail. En dl.stintos experimentos se aplicaba este es -

tfmulo en diferentes momentos circádicos. El análisis de los resultados-
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11~ li!ic· l u 1111dl1·11110 r 1 11 rr., :i J :111 n1~n11 l r11 

enviadas por el trúnsductor cada 30 minutos y graficando los valores asi-

obten'idos con respecto al tiempo. De esta manera se puso de manifiesto _: 

que la actividad motora del acocil muestra un patrón de actividad circádJ.. 

· ca pudlcndb medlursc lu duración del periodo, lu amplitud del. rit1no y la-

relación-<./ e_ nntcs y despu~s de Ja aplicaci.ón del estímulo luminoso a -

<lis tintos momentos circádicos. 

2.-·FotoestimulaciÓn del 60. ganglio abdominal. En otro grupo de ex-

perimentos se pusieron de manifiesto la capacidad del 60. ganglio abdomi-

nal pat·a responder a esdmulos luminosos y los cambios de senslhlli.dad 

. que. muestra esta estructura duraute las distintas horas del nlctámcro. Pa 

ra ello' se hicieron pruebas en el animal Integro y en la caucna abdomi.nal 

aislada. Las pruebas "in si tu" consisdan en hacer una incisión ventral -

del exoesqueleto que permi tÍa 11 ov<1r a cabo una disección que dejaba al -

descubierto el So. y el 60. ganglios abdominales. Se colocaba entre ellos 

un electrodo de succlón que conten!a solución de Van llarreveld (Van Harre 

veld, 19j6) con el que se recogla la actividad elictrica espontánea que -

se enviaba a un prea1nplificador (Tektronix, modelo 122); éste estaba. co -

nectado a un osciloscopio (Tektronix, modelo 502) del que se fotografia -

ban las sei!ales con una cáman1 quimogrÚfica (Grass, modelo C4) para su --

análisis ulterior. En otro momento del experimento se aplicaba una senal-

luminosa de 20 lux de in tensidaJ y 31 minutos de duración sobr'e la región 

ventral del telson midiendo la frecuencia de disparo a intervalos de 30 -

segundos durante los 1300 segundos del esdmulo a fin de c?mpararla ~.on -

la frecuencia de descarga espontdnea. Estos procedimientos· se segulan en-

registros diurnos y nocturnos (9 y 21 horas, respectivamente),·a fin de -
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compi'ob1n· la posibl.lidad de cambios cu l.i frecuencia Je res pues ta que --

pu<ilc•l'un utrl.h11lr111>.11 1u hor11 .i.,J cllu. l'ura lu11 prn1d1u11 11 111 vltro" lu -

cadena abdomihal separada del animal se colocaba en una caja de Petri -·-

que contenía solución de Van Harreveld y se procedía a regj s tra r la act_!, 

vidad espontánea y provocadu por la luz en forma semejante' a como se --

describió en el párrafo anterior. Los resultados obtenidos en esta sec -
1 

ció~, se muestran en griíficas en las que los puntos con responden al va -

lor profuedio de 12 experimentos. Se midió el error estindar para cada --

punto y se compararon las pendientes obtenidas para c.ada situación expe

rimental; por Último se hizo un análisis de regresión simple por el méto 

do de mlnimos cuadrados. 

J'.- Esti1nulación del sexto gilnglio abdominal y efectos sobre 'los 

ritmos circidLcos electrorretinogrifico y motor.Se pro~Ó el efecto de la 

es timulación luminosa del 60. ganglio abdominal sobre los ritmos circádi_ 

ces electrorretinogrifico y motor. Para ello se hac{an primero regist~os 

a corto plazo que consis tlan en obtener el ERG de animales fntegros 

puestos en condiciones semejantes a las descritas previamente. Se regis-

traba la primera resp1ws ta ante un destello luminoso de prueba. El ani -

mal recib!a iluminac1.Ón constante durante 10 minutos (estado de adapta -

ción a la luz) por lo que d animal presentaba "cero respuesta a la luz", 

conv,eniente para poder hacer comparaciones válidas entre los individuos. 

A pa.rtir de estos momentos el animal quedaba en oscuridad con°stante só -

lo alterada por la aplicación de destellos luminosos de prueba con los - · 

qi;e obtenla un ERG cada 10 minutos. De esta forma se generalB una "cu.rva

de 1tdaptación a la obscuridad". Se consideraba que el animal estaba en -

estacb de adaptación a la obscuridad cuando no habla ya crecí.miento en la 
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magnitud del ERG después de tres es U.mu la clones sucesivas, lo que suce-

día después de cerca de una hora. En este estado se aplicaba luz sobre-

el 60'. gangli.o ahdominul y se segu{a registrando el ERG durante 120 mi-

nutos más, lls importante hacer notar que los dos compartl.mentos ele la -· 

, cí1mara de lucita en la que se colocaba al animal estaban completamente-

aislados el uno del otro lo que evitaba que la luz necesaria para la o~ 

tención del ERG llegará al telson y la luz que se aplicaba al 60. gan -

glib ~fe~taia los fotorreceptores visuales. El an,llsis de cetos cxpc -

rimentos consistía en medir la amplitud del F:RG durante la ¡¡Japtación a 

la oscuridad y después de. que Sé hubiera aplicado el esdmulo luminoso-

por el 60. gangll.o. En una c1frv:1 de adaptación a la oscuridiid, cada pu_!! 

rncntos. Con fineti de comparación Jos promccBon se porccrttun]lz.aron 

correspondiendo él 100% a 1 miiximo vnlor que alcanzara la res pues ta en -

cualquier momento del experimenlo. A fin de probar una acción de los f!!. 

torreccptores caudales que pudi'-'l"<l a tribuirse a la horn del cHa, los re 

gi,stros se hicieron por la ma11ana y por la noche. 

Con éstos experimentos se puso de maní fiesta una relacl.Ón anatomo-

funcional entre los fotorreceptores extrarretinianos del 60. ganglio y-

los fo torrecep to res vis u a les .responsables de 1 ERG. Establecida es ta re-

lación se procedió a comprobar ei efecto que pudiera tener la esti.mula-

ción del 60. ganglio sobre el ritmo circádico electrorretinogr:Ífico pa-

ra lo cual se obtenía y posteriormente se analizaba un registro a largo 
. -·-- ··----~- ~ 

plazo del ERG tal y como se describió en la sección lA. La 'única di fe -

renci,a era que el es dmulo lumJ u oso de 20 lux y ele 10 minutos se aplic!!, 

ba sobre el tclson y no sobre los ojos del animal. 



•rodos los procedimientos que se han uescrl.to con los que se prete.!! 

dió poner de manifi.esto la interacción entre los sistemas fotorrecepto-

res caudal y visual, fueron seguidos para saber si el 60. ganglio abdo-

minal es capaz de sincronizar el ritmo circidlco locomotor. 

Por Ú'ltimo, habrla que agreg~r que para probar si los c.f'ectos que-

se observaban por estimulación de los fotorreceptores caudales sobre --

las funciones visual y motora correspondlan, efectivamente, a la acción 

siricroni,zad~ra de los fotorreceptores extrarretinlanos, se procedió a -

extirpar quirúrgicamente el 60. ganglio abdominal haciendo los regís -

tras correspondientes 10 dlas después de la operacJ.ón, a estimular fÓti 

camente la región que ocupab¡ el ganglio y a registrar en estas candi -

cienes 'en experimentos a corto y a largo plazo, la respuesta a la luz -

de los fotorreceptores visuales y la actividad locomotora del acocil. 

4.- Establecimiento de la posible rclaci6n anatomofunclonal entre-

fotorreceptorcs caudul0s y otrau estructuras en el acocil. La última-: 

secciSn experimental tenla por objeto probar la posible relaciSn anato-

mofuncional entre los fotorreccptores cxtrarretinl.anos y algunas estruc 

turas relacionadas con el origen o la moclulaciSn de los ritmos circádi-

cos electrorretlnográfico y motor. Se escogió una de las estructuras --

que se sabe que juega un papel importante en el ritmo del ERG: el sis-

tema ,de pigmentos retinianos acccuorios. Como !ndice de la posición de

los pigmentos acc.,,sorios se mlJIÓ el nümero de facetas claras 'en la su-

perficie de la c6rnea (pseudopuplla) ante la llegada de un estimulo lu-

minoso. El procedimiento que se segula era el siguiente: a~ociles lnte-

gros, inmersos parcialmente en el agua y sujetos por medio .de una pinza, 

eran colocados ante un microscopio estereoscSpico (Zeiss) con ~l que se 
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pod~an ver con facilidad las facetas claras de la cornea. En estas con-

diciones se aplicaban diez minutos de lm: constante de 20 lux de inten-

sidad, lo que llevaba los pigmentos accesorios a un es ta do de adapta 

ciÓn a la luz (pseudopupl.la reducida). Inmediatamente después se lefo -

el número 'de facetas claras y a partir de ese momento el ani<nal quedaba 

en oscuri.dad constante, sólo interrumpida por la luz del microscopio i!'_ 

dispensable para contar el número de facetas claras. Esto se hada cada 

10 'mlnut.os h11sta que el ojo se adaptaba a la oscuridad, lo que se con -

sideraba que hubla ocurrido cuando el número de facetas claras era el -

mismo después de tres mediciones sucesivas. En estc1s condicl.ones se pr.9_ 

ced{a a pli.car por el telson' del animal un esdmulo luminoso de 20 lux-

y 10 mJ•nutos y se co11ti1111aba co11 la lectura de la pseudopupi la durante-

otros 120 minutos mas a fin de com¡,·cobar si la actl.vidad de los fotorre 

ceptores cau,Jalcs hubla afect,ido Ja posición de los pigmentos retinia • 

nos accesorios. Los rc·sul tados se incluyeron en gráfica~ en las que ca~ 

da punto se obtenla despu~s de promediar los valores correspondientes a 

10 exper
0

imentos y en los que se incluye el error estandar. Con fines -· 

comparativos, los promedios se porcentualizaban correspondiendo el 100% 

al máximo valor que alcanzaba la pseudopupila en cualquier momento del-

experimento. 

~n un Gltimo grupo de experimentos se quiso probar di el paso de -

infonnaci.Ón desde Jos fotorreceptores caudales has ta las es true turas --

responsables de los ritmos electrorretinográfico y motor se llevaba a -

cabo por el net·vlo Óptico para lo cual se procedió a secci?nar quirúr:gi. 

came9ti uno de ellos haciendo los registros correspondientes 10 d{as --

después de la sección. El registro del ERG se hada en ambos ojos, el -
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homo·lntenil y el contrulntentl a la Je la uHLlmulacfÓn 111111i110:;11 cid 60. 

ganglio sobre lus i:urnc ted.s tl.Cll:J de los dos i:J.tmou cd ectroret i nogriif l

eo ob'tenido. Para conocc1· la partlcipnción del 1w1·vlo Óptico en el en -

vio de Hellulcti deHdc Jo;; [otorr"ccptores cnud<lleH liauta lirn l'.entros ln

tegradol'cS• del rl lino motor, ue proceufu tic lu mlsmH l'on11u que ne sel1Dlu 

en el párrafo anterior sólo que se registraba la actividad locomotora -. 

homolateral o contralateral a la sección aunque los resultados se ejem

plifÍcan. co~ experimentos ~nicos, se registraron 5 acociles en estas -

condiciones. 
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JA.- Ri.tmo drcíÍdi.co clcctrorrctinogdií:ico: 

1 
1·:11 lu prluu!rll p:rrl:c! dl! l.i flg11rll ?. nt• 11111l•u1:1·a 1111 ri~}·.1111 ni r-lptco -

de la re8p11c•uta a la 111z de loH fotorrc>ceptorcH vlm111J eH dl'l acocil ob-

tenida durante varios días de un animal !ntegro, En ella se puede ver -

el ritmo circádico caractedstico de un animal nocturno. A partir del -

momento en ·que se inicia el registro se puede observar una etapa trans_i 

toria (que no se incluye en la figura) en la que las fluctuaciones de -

amplitud del ERG no sun ~aracterizables. Uno o dos dí~s mis tarde se 

estabiliza el patr6n de respuesta y se puede comprobar que hacia las 17 

horas 
0

c111pl cza " p1·c~;e11toirsc un arnnento en la ampl l Lud del El(G el que 

alcanza Hu máxi.mo apro:dmadame11t1.~ a las 24 horas. La reducción en lH an1 

pli.tud de la res pues ta ~mpi cza ha e la las 7 horas alcanzando el ERG su -
valor m!ni.mo haci.a las 12 hora~ . El valor promedio del pedo do circá<li-

co en la población fue de 23. 7 lloras y el de la relación entre los pe -
r1o<los fle acllvJ.dad y de reposo (relación """/ e_ ) fue de 1.12. Estas-

cnractcr!sti.cas del ri.tmo circádico clectrorretinográfico aparecen en,-

forma sistemática a paeti.r del tercer dia de registro y puede continuar 

durante muchos dins más si las condiciones se mantienen constantes. Se-

puede con~rohar que dcspuis de 11u1chos d{ns de registro emplcza a haber-

disminuciones importantes en la amplitud del ritmo del ERG, a~mque la -

periodicidad circá<lica pennanece sin alteración, este hecho se conoce -

con el no111bi·e··-ac-~1morEig11lllñlento. Por otra parte, si dura11tc la fas.e e~ 

table del ritmo se aplica sobre los ojos un pulso Único d~ luz (en ~~e~ 

tros experimentos fue de 10 minutos de duración), se producirán cambios 
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en el ritmo ci.rc3clico que se manifestarán por la apari.cion de otro tran

sitorio de dnruci6n variable de 2 a 4 d{ua deopu¡s del ~1nl el rlbno ci! 

cáclJ~o se reaRumJrá con un cumhlo de fase que d<'pencle 1;ic111prc de Ja hora' 

cJ.rciicllca a Ja c¡ue se upllcÓ el r:11tl111ulo iHml1101'0. Estu:r l1~cl1os He cono

cen con el· nombre de "slncroni2acion 11
• lln el experimento qHe. se Uustru

en la figura 2 el esdmulo luminoso se aplicó a las 22 horas circiidicas

(TC) y la fase se adelant6 2.42 horas. La determinación de la fase canse 

cu~iva ~ lu'uplicacibn de la scnal luminosa se hizo el cuarto dla des 

pu&s de la aplicación ~e 'sta • 
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HOR.~ DEL OIA 

Figura 2. - Registro tÍpico de los cambios de amplitud del ERG de -
un acocil Integro obtenido durante 6 d{as en condiciones constantes de
luz y de temperatura. Las fases de ascenso y descenso de la respuesta -
ponen de mani fíes to un ritmo el rcádico caracter{stico de' un animal noc
turno cuyo perfodo es de 23. 3 horas y en el que la relación ..,,_ / ~ es -
de 1.03. La flecha indica el momento de la aplicacion por los 'ojos de -
un esdmulo luminoso (inico de 20 lux y 10 minutos de duración. Nótese -
cgmo a la apllcaci~n de la sena! luminosa sigue una etapa transitoria -
de 11/2 d1as ·de-duración después de la cual el ritmo reas\lj11e sus carac
terfsticas anteriores pero con un cambio de fase de 2.42 horas de ade -
lanto. 
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'lB .- Ritmo cil::cádico de actividad locomotora: 

Bajo condiciones constantes de oscuridad y de temperatura, se compr.2_ 

bó la' existencia de fluctuaciones r!tmicas de pedo do de 26 . 5 lloras la • : 

activtdad locomotora. 

La actividad locomotora pr~sent~ un primer pico de actl ..tdad a las 

24 horas y un segundo pico a las 11:30 horas, aproximadamente; la rela 

ci~n o<./ e. promedio fue de 1.11. En un registro c{pico como el que se mue.!!. 

tra'en l~ figura 3 se puede ver que la apllcaci6n de un pulso de luz so -

bre los ojos a las 20 horas TC, d~s¡,ncadcna una fase transitoria que en -

este caso particular duró cuatro d!as después d<0 la cual el ritmo circi'id! 

co reasume sus caractcd.stica's Jniclales mostrando sólo un cambio de fase 

<0quival~nte a un adelanto <le 8 lloras (medido al cua1·to dla Jespués tic la-

aplicación del estimulo). 
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HOHA DEL DIA 

Figura 3. - Cambios en la ac ti vi dad locomotora de un acocil registra 
dos durante seis días en condiciones constantes de oscuridad y de tempe: 
ratura. Las fases de ascenso y descenso del trazo ponen de manifiesto el 
car~cter circádico bimodal de la actividad motora. La flecha indicn el -
momento de la aplicación de uan sei'!al luminosa Única de 20 lux y 10 min~ 
tos ,de duración a las 20 horas TC. Después de una fase transitoria que -
duró 21/2 d!as, el ritmo volvió ~ mostrar sus caracter1sticas originales 
con .un adelanto en la fase de ocho horas. ' 
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2 - Efecto de la fototsti1m1Jació11 dr!l 60. gunglio abdominal: 

. :-----. 
La cadena ganglionar abdominal del acoci 1 consta de seis pares de-

ganglios (el ~ltimo esti fusionado) nombrados del lo. al 60. del ccfil!' 

co al caudal y unido cacla urto de ellos por porcion~s uecviosas llamadas 

cOllL'etlvo:> y fo1:111auui; por loB axuucs de las n~urnnas que constituyen -

los ganglios. Experimentos "in si tu" e "in vitro" pusieron de manifies-

to que cuando el electrodo de registro se colocaba entre el 60. y el 

so: ganGllo~ abdominales, se podla detectar la llamada actividad el&c -

trice esµontinca, que en reuliduJ resulta de los m~ltiples nferencias -

que rl'cihc <'1 60. ganglio. Eo;rn :tcllvidad se e11v1'1 liac!a el resto ele ln 

cadena, la cadena ga11gliona1.' tor~cic.1 y el ganglio :;uprncsofÚgico como.-

se pue<le ver en el esquema de ln figura 4. Si se aplica un pulso d~ 0.5 

lux sobre el 60. g¿tngl ioJ s~ comprueba que, con u1Ht lat'cncin de l1- segu_!! 

dos, hay un aumento en la frecuencia de descarga de los po tendales de!!_ 

de un 50 hasta un 100'% del valot· previo a la estimulación. Este aument9 

permanece todo el tiempo que dure el estimulo luminoso y pPrsiste algu

n9s seg~ndos despuis de la suspensión del mismo (figura 5). Tambi~n se-

puede comprobar que la latencia disminuye en forma proporcional al au -

mento de la intensidad del estímulo. Si la misma intensidad luminosa se 

aplica a cualquiera de los otros cinco ganglios ele la cadena, no se a 

precia ningún cambio en la frecuencia de descarga de la misma, lo que -

se ha interpretado como prueba a favor de que las neuronas foforrecept!?, 

res se localizan sólo en el 60. ganglio de la cadena abdominal y que la . 
descarga que "'" produce como resultado de que su excitación se propaga-

a lo,la'rgo de la cadena y se puede captar en cualquier punto de la mis-

ma. Tanto la frecuencia espontánea de la cadena abdominal como, la acti-

-
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1iigura 4.- Esquema del ~istcma nervioso central del acocil, en el· 
que se aprecia la comunicncion que existe entre el 60. ganglio.abdomi 
nal, estructura-que-ocupH· 1-posiciÓn más caudal de la cadel'la, la cade
na torácica y el ganglio cercbroidc, importante centro integrador del.~ 
·acoeil. 
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Figura 5.- Registro de·la respuesta eléctrica de los fotorrecepto
res caudales contenidos en el 60. ganglio de la cadena abdominal. El -
trazp inferior muestra la entrada del impulso luminoso. 'Los dos sigui en 
tes trazos (de abajo para arriba) corresponden a los cambios de frecueñ 
cia de disparo medidos en dos distintas regiones de la cadena' abdominal 
(A5-A6 y A2-A3, respectivamente). Los dos trazos superiores muestran la 
actividad unitaria obtenida durante 200 ms de registro en las mismas -
dos regiones ·dc·-1a~adcna-crt:ili.zados en el caso anterior ~Tomado de He! 
mann y Stark, 1963). 

- 1, 
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vidaU provocada por la estimulac!Ón lu1ninusa, vudan de manera importa_!! 

te dcpcndiémd!l· du i11 lior11 del <lfo a 111 qu<' "" h11[\ll <!l regl11tr.o. EHtas -

difer'encias en la sensibilidad del 60. ganglio se pueden constatar con-

los datos que se incluyen en las figuras 6, 7 y 8. 1'n la figura 6 el --

trazo superior corresponde a un registro obtenido a las 9 hutas en tan-

to que el trazo inferior corresponde a un experimento hecho a las 21 ha 

ras. Se puede notar que el número de espigas generado antes y después -

' del momerito de la aplicación del estimulo luminoso (señalado por la fl!'_ 

cha) es notablemente mayor en el registro nocturno (21 hrs) que en el -

di.urna (9 hrs). 

La figura 7 corresponde a ln gráfica obtenida al incluir el valor-

de la f~ecuenc!n acumulad11 que presenta el 60. ganglio abdominal en far 

ma espontánea (clrculos vaclos, pendiente: .2639) y el de lo frecuencia 

de descarga registrada i.nme<liotamente después de la estimulación luminE_ 

sa (círculos llenos, pendiente: .Jl99), el experim<'!nto se realizó a las. 

9 horas. 

La figura 8 11111cstrn la frec11cncia acumulada de potencial es obtcni-

da como resulta do de la es ti mu la d Ón del 60. ganglio abdomina 1 a las 21 

horas (circulas llenos) en comparación con la que se obtiene a la misma 

hora, de manera espontánea (d.rculos vados); es evidente la diferencia 

de pegdiente en cada caso (.3042 en la curva de respuesto. espontánea y-

.5228 en la curva obtenida por 111 cstimulaciÓn del 60. ganglio). 

Efecto de la estimulación del 60. ganglio abdominal sobre el ERG -

. en animal :f.ntcgro. 

L 
' 



- 54 -

9.00 hrs 

20 

15 o o 
o o 

. Z' 10 111 
o 
"" ..... 

o o o o 
o 

o o o 
o o o o o o o o o 

o o o 
o o. 

o o o 
111 
o o o o 
111 
'5 ºº 
Q. 

o 
150 300 450 600 750 900 1250 1300 "Q 

~ 30 z • • 
"' ::J 
f¡J 

2~ a: 
LL 

• 
• • . • • • . 20 . • • • • . . • . • . . • • • 15 

10 ••• I 

21.00 hrs 

o 

Figura 6 .- Frecuencia de descarga registrada ·en el s.e~mento com 
prendido entre el So. y el 60. ganglios abdominales. Las flechas marcan 
los momentos de entrada y salida de una seílal luminosa de 20 lux sobre
~1 60. ganglio abdominal. El trazo superior corresponde a un experimen-· 
to diurno (9 horas) mientras que el trazo inferior corresponde.a un ex
poerimento que se llevó a cabo a las 21 horas. 
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Figura 7.- Frecuencia acumulada de descarga registrada en la por -
ción comprendida entre el 5o. y el 60. ganglios de la cadena abQominal, 
copsecutiva a la aplicación de un estímulo constante de luz de 20 lux ~ 
sobre los fotorreceptores caudales (círculos llenos)'. Los circufoa va -
cloa corresponden a la frecuencia espontánea acumulada de la cadena --
abdominal. El experimento flc realizó a las 9 home. Cado punto corres -
ponde a un promedio de 12 datos. Las barras indican el error estándar.
Los valores de la frecuencia acumulada ele la res pues ta es~ontánea y pro 
vocada fueron de 160/6006 y 204/6008 respectivamente. Los valores de ~-: 
los pendientes fueron, en cada cano, 0.2639 y 0.3199. 



- 56 -

21.00 hrs · 

300 

250 

vi t ~ 200 

g t . 1 
<1 ? { . ...J 
:::> 
:; 
:::> 
u 150 
<1 
::! ? ? u z ~ { w 
:;:¡ 

~· 100 o u. t ? 
t t ? { 

50 t ? ? ? 
f 

t f { 
2 

30 150 300 450 600 

tiempo en se9undos 

·, 

Figura B. - Frecuencia acumulada de descarga registrada en la por -
ción comprendida entre el,,,So. y 60. g~nglios de la cadena ~bdominal, _ .. 
consecutiva a la aplicacion de un estimulo constane d,. luz de 20 lux S!J. 
bre el 60. ganglio abdominal (drculos llenos). Los clrculos vados co
rresponden a la frecuencia espontánea acumulaaa de la cadena abdominal. 
El experimento se realizó a las 21 horas. Cada punto corresponde a un -
promedio de 12 datos. Las barras indican el error estándar. Los valores 
de las frecuencia acumulada de las respuestas espontánea y provocada -
fueron de 182/60011 y 300/6008 , rPspectivmncntc. 1.os de las pendientes -
ft1t>ro11 clt• t·11d11 c11110 1 dr- O,º\fl/1~' y n.'i?.'l.B. Co111pnr~ C"flton vuJortHI coit loA .. 
de l n g ri1 r l. cu d" 111 r l !\U r a 7. 
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Experimentos a corto plazo. 

En la figura 9 se puede observar los cambios en la amplitud del ERG 

consecutivos a la estimulación luminosa del 60. ganglio abdominal. La -·-

aplicación de luz sobre los receptores visuales (trazo inferior) en ani-

males completamente adaptados a la obscuridad provoca una L"t!ducción en -

la amplitud del ERG del orden del 55% del valor al que hab{a llegado du-

rante su estado previo de adaptación a la oscuridad. Por su parte, la ~

lÍegada· de un estfmulo luminoso semejante al que se aplicó sobre los ---

ojos (20 lux dut'ante 10 minutos) pero dil'igido ahora hacia los fotorre -

ceptores caudales, produjo también una reducción signlficativa en la am-

plitud del EHG (1.5'%.), trazo' lntermedi.o de la figura 9. Este• hecho fue iE. """ 

terpretado como el resultado de, un'1 comunicación funcional entre los dos 

tipos de fotorrcceptorcs. llay que hacer notar que la l:itencia es muy cor 

ta (nótese la reducción en el U<G en l;i primera medida obtenida después-

del esdmulo por el Go. gangli<>) y el efecto muy prnlongado, yn que s910 

después de transcurridos 60 minutos se empieza a L·ccuperar la amplitud -

del ERG. El trazo superior de la misma figuro corresponde a un registro-

control. 

La figura 10 muestra las variaciones de amplitud en el ERG corno CO,!! 

secuencia de la cstimulaciÓh de los fotorreceptorcs caudales a dos dife-

rentes horas del dfa. Se puede observar una disminución' en la amplitud -

del ERG como consecuencia de la estimulaciÓn de los fotorrec~ptores cau-

dales con 20 lux de intensidad durante 10 minutos, hecha a las 9 horas.-. 

(cÍrculos claros) y a las 21 horas (chculos llenos). Es evidente '\\le no 

sólo ia reducción del ERG es diferente en los registros diurnos y noctu_!: 

nos sino que además hay marcadas diferencias en los regf.menes, de calda -

--
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consccutivou u lu cutimulaclón hnbl"'"I" """ ¡icndl<.mt~ .l11lcl11t de d<>uccnm 

mucho más prommc:Í.ada en los regl.stros nocturnos que en lo" <ll.urnos. 

'Expcri.mcntos a coi:to plnzo en ucocilcs sl.n 60, gnn¡¡ll.o nh<lominal. 

l.a figurn 11 muestra la ampl l tud del EltG obtenido de animales a los 

que previbmente les lrnbla sido ;.,xtlrpado el 60. ganglio abdominal. A di-

ferencia de lo que sucede en los animales fotegros la amplitud del ERG -

de los acociles gangliectomizados es consistentemente mayor en el d{a 

( t~azo superior) que en la noche (trazo inferior). 

T.a aplicación de luz sobr" el sitio que ocupnba el 60. ganglio ab -

dominal no modificó el ~stado <le uúoptaciÓn a lo obscuridad de los foto-

rreceptores visuales, Jos q~c r~dujcron ostensiblemente su respuesta a -

la luz· cllando se les hada llcgcn· por los ojos un esdmulo luminoso de -

las mismas caractedsticas del anterior (figura 12). 

3.- Efecto de la estimulaclbn del 60. ganglio abdominal sobre los -

ritmos circádicos clcctron:etinográfico y motor. 

La upllcnción <le 1112 <l~ 20 lux de intensidad durante 10 minutos so-

hre el 60. ganglio abdo111in'1l de un acocil cuyo ritmo circádico electro -

rretinográ fico pres en ta una frecuencia na tura 1 de osci loción en fase es-

table, provoca en el ri.tmo del ERG la aparición de una fase transitoria-

que sigue a la aplicación del estimulo y que dura entre 5 y 7 dfos. Des-

pués, de este lapso, el ritmo ""vuelve a estabilizar y niuestra sólo un -

cambio de fase (adelanto o atraso) que depende del TC durante' el que se-

aplicó el estimulo luminoso. 
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120 180 240 T (min) 

t'l•',\1r:1 9.- Cambios porcentuales ele am1.11.itud ele la respuesta eléctri 
ca a JJ' 1uz (ERG) de los fotorrcceptores visuales al inicio del experi ~ 
mento, de~pués de la aplicacl.Ón de 10 minutos de luz (\o--\*} y despui'!s ~ 
de haber mantenido al animal en oscuridad constante hasta que la respues 
ta se mantuviera estable, lo que sucedía después de 100 minutos de oscu:' 
ridad. En los registros control se mantenian los mismos valores de ERG -
durante las dos horas siguientes (trazo superior). La barra horizontal -
(1--1) señala la aplicación' t!urante 10 minutos de un esd111ulo luminoso -
de 20 lux al 60. ganglio abdominal( trazo intermedio) o iJ los ojos ( traz~ 
infuior). La recuperación parcial del ERG se inicia hasta pasados 60 m.!_ 
nutos de la iluminación. Cada punto corresponde a un promedio de 10 da -· 
tos. Las barras verticales indi.ean el error estándar. 

._ " 
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Figura 10 .- Variaciones porcentuales de la amplitud del ERG consccu 
ti vas a la aplicación de una scila 1 luminosa de 20 lux y 10 minutos sobr-¡;; 
el 60. ganglio abdominal. El trozo superior corresponde a experimentos -
hechos a las 9 horas y el irtferlor a los obtenidos a las 21 horas. Cada
punto corresponde a un promedio de 10 datos. Las lineas verticales indi~ 
can ~l error estándar, ( 1---;*) 10 minutos de luz sobre los ojos (~) 10-
minutos de luz sobre el 60. ganglio. 
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Figur~ 11. - Amplitud del. ERG durante 120 minutos obtenida de acoci
lcs sin 60. ganglio abdomi.nal. El voltaje miis alto corresponde al ERG de 
acociles que se trabajaron o los 9 horas (trazo superior), en tanto que
los acociles que se trabajaron a las 21 horas tuvieron una respuesta con 
valor del 50% en relación al olro grupo. Cada punto corresponde a un pr.2_ 
medí.o de 10 datos. Las barras verticales indican el error estándar. 
(t--i"~) 10 minutos de luz sobre los ojos; 
( 1-.-1 ) 10 minutos de luz sobre el 60. ganglio. 
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Figura 12. - Efecto de la aplicación de una seílal luminosa de 20 lux 
y 10 minutos sobre los fotorreceptorcs visuales (tt·azo in[crior) y sobre 
el lugar que originalmente ocupaban los fotorreceptores caudales (trazo
superior). Sobre la amplitud del ERG de animales gangliectomizados. Cada 
punto corresponde <l un promedio de 10 datos. Las barras verticales indi
can ,el eriror estándar. 
( 1---1•) 10 minutos de luz sobre los ojos. 
( !-:-{ ) 10 minutos de luz sobre el 60. ganglio. 
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En el ejemplo de la figura 13 (pcdodo promedio de 24 .3 horas y r.!:_ 

lacl.Ón ,,.4./ e_ de' 1.3 antes del estl111ulo) el esLÍ.mulo luminoso se apli

co ¡\ las 20 horas '['(: provocando una fase tr;11u; [toda que durÓ 6 dbs y: 
un adelanto de fase, medido cuundo el ritmo se hnbla vuelto a cstablli.-

zar, de 4.3 horas. La relación e-:./ ~después del pulso ru<é de 1.2. 

En otro grupo de experimentos se extirpó el 60, ganglio abdominal. 

El· promedio del perlado circádico del ERG no se alteró con respecto al-. 

dé los .Animales lntegros (23.~ horas). Sin embargo, el registro de los-

acociles privados de 60. gangllo (figurn 14) mostró una clara inver 

siÓn de la Ease ya que la mixima Hctividad se presentaba en el dla al -

canzando su pico máximo hacia las l.2 horas e i!1iciando su fose de des -

censo )1aci a ln s 24 ho rus y su respnes tn mr ni ma haci n las 5 horas; '1a re 

lación <></e, fo~ <le 1.1.cuando el csdmulo luminoso Ünico se aplica -

en el lugar que ocupalrn el 60. gallglio, no se obtlenen modificaciones -

de ningún tipo sobre le frecuencio natural de oscllaci6n del ritmo (ft-

gura 15). En ningún cas,i se ol>sccvó amortiguamiento en la amplitud de -

~a osciiación a pesar de que 3 ncoclles fueron registrados durante mis-

de 30 dlas. 

En la fir,ura 16 vemos lo que ocurre con el ritmo circádico motor -

(RCM) cuando se aplica un e¡¡t:l.muln Único de luz sobre el 60. ganglio, -

una vez que l¡¡ frecuencia natural de oscilación se encue·ntra en estado-

estable. En este experimento, el esdmulo se aplicó a las 6 lloras circ.§. 

dicas y provocó un transitorio muy largo (cinco y medio d{as) después -
-·-·----- . 

del cual el ritmo volvió a estabilizarse y mostró s6lo un atraso de fa-

se dp il horas; a partir de este momento el RCM presentó las mismas 

caractedsticas bimodales previas a la estimulaciÓn. 
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Figura 13 .- Variaciones du amplitud del ERG obtenido de un acoci'l
lntegro en condiciones constantes de luz y de temperatura. La flecha in 
dica el momento de aplicación de un estimulo luminoso de 20 lux y 10 _: 
minutos sobre el 60. ganglio abdominal. El transitorio consecutivo a es 
te estímulo duró 5 dias después de los cuales el ritmo reasumió sus ca: 
ractedsticas originales coh un adelanto de 4.3 horas. Las barras ver ti 
cales se~alan los momentos en los que se esperaba la aparición de la _: 
m5xLnm nctlvidnd en cada ciclo y se utilizan pnrn poder.medir el cambio 
de fase que muestra el ritmo consecutivo al estimulo luminosq. 
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l'igura 14 .- Cambios <le voltaje del ERG registrados durante cinco -
d{as en un acocil desprovisto de 60. ganglio abdominal. ·NÓtese que hay
una "!nvcrs1.Ón de fase del ritmo de casi 180° con respecto nl. que se re
gistra de anl.maics lntegroH. En este caso el perfodo fue de 2.'3.l1 horns
y la· relación ""-/e_ de 1.1. 
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Figura 15.- Registro de los cambios de voltaje del ERG ob~enido de 
un acocil gangliectomizado. La flecha marca el momento en el que se a -
plicó' un estímulo luminoso de 20 lux y 10 minutos sobre el sitio en el
que se encontraba el 60. ganglio abdominal. Se puede comprobar. que en -
este caso las·caraC!:el.'!1rtirns· del ritmo electrorretinogriÍfi!co son las -

.mismas antes y después de la aplicación del estimulo luminqso. El ri~~o 
tuvo .una duración de 23 .4 horas, con una relación ot.j~ de 1.1. 
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Figuru 16 .- J~fecto de la activaci.Ón de los fotorreceptores cauda. -
les sobre el ritmo circádi.co locomotor. El registro que s·e muestra se -
habla iniciado dos dlas antes (no se incluyen en la figura) de tal mane 
ra que cuando se habla estabilizado se aplicó una sei'\al luminosa de 20:: 
lux y 10 minutos de duración a las 6 horas TC sobre el 60. ganglio ab -
domina!. Nótese la duración.de la fase transitoria de 5.5 d!as y cómo -
el ritmo se reasume con un cambio de fase de 11 horas. 
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•En ucociles sin 60, ganglio abdominal el RCM mas tró las siguientes 

características: es bimodal, con un pico principal de actividad alred~ 

,dor d'e las, 24 horas y un pico secundario que apareda hacia las 12 ha -

ras. !Je hecho el Único cambio sig1iif1cativo que se encontró en estos a

nimales fue qtie el nJ,vcl total <le actividad medldo como área.bajo la 

curva es mucho mayor que el correspondiente a animales Íntegros que se

registran en las mismas condiciones. Si un pulso de luz se aplica sobre 

el iugar,que ocupaba el 60. ganglio no se observan modificaciones sob1·e 

el ritmo <le ningún tipo (figura 17). 

4. - Relación entre los fotorrcceptores caudales y algunas es truct~ 

ras relacionadas con los ritn~s circcidicos electrorrctinogr~fico y mo -

ter: 

Se probó el efecto Je la estlmulaciÓn luminosa del ·60. ganglio ab

dominal sobre la posici.Ón de los pigmentos retinianos accesorios ya que 

se ha propucs to que las células pigmentarias podrfon jugar u11 papel im

portante en la generación del rl llno circiÍdico del P,RG. La posición de -

lo~ pigme<itos se detenninÓ en forma indirecta midiendo el área de refl_<O 

xiÓn de la luz en la superficie de la córnea (pseu<lapupila) cuando se ~ 

hace llegar <t ella la luz del microscopio con el que se hace la determ! 

nación. En la figurn lB se pu.ede observar los resultados del promedio -

de 15 experimentos en los que los acociles recibieron lu~ por los ojos

durante 10 minutos despues d~ los cuales se medía la pseudopupila. Esta 

evidentemente se redujo (adaptación a la luz), como resultado de la il~ 

minaciÓn. A partfr--de esos ñiOinentos se dejaba al animal en 'condiciones

ccin's tanttes de oscuridad, condición que provocó que la pseudopupila au -

mentará de diámetro (adaptación a la oscuridad) has ta que llegó a un ta 
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maH~ estable despu¡s de, aproxlmadamente, 70 minutos. En la figura se -

puede observar que mientras en los registres control (trazo superior) -

no h
0

ubo modificaciones en el área de ref!elCiÓn ele la luz, en los regis-

tros correspondientes a animales estimulados fóticamente por el 60. ga~ 

glio abdominal (trazo intermedio) la pseudopupila se redujo 'aproximada-

mente en 25% del valor anterior y cuando la estimulación luminosa se 

aplicó por los ojos (trazo inferior) la reducción de la pseudopupila al· 

cu~zó el 35'1.,, La recuperación que se observó después de la caída por la 

estimulaciÓn del 60. ganglio abdominal, fue m&s lenta y menor que la 

que se obtuvo después de la estim11J.11ciÓn de los fotorrcceptores visua -

les. Si la estim11laciÓn luminosa del 60. ganglio nbdominal ee hacia por 

la m111lana, el efecto ejercido sobre la pscudopupila era menor (20%) 

que cuando el experimento se lleveba acabo durante la noche (30%) (fi -

gura 19) .Sl. se trabajabu con acociles gangliectomi zados y se les aplic~ 

ha el mismo tratamiento de .i.luminación inicial y de adaptación a la os-

curidad subsecuente midiendo en cada caso la pscudopupila y estimulando 

fÓticamente los ojos o el si.tia donde se encontraba el 60. ganglio abd~ 

minal, se podla comprobar que mientras la estimulaciÓn por ojos provocó 

una brusca reducción de la pseuclopupila, el diámentro de ésta no se mo-. 

dificó como resultado de la •aplicación de luz en el sitio que ocupaba -

el 69. ganglio abdominal (figura 20). 
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Figura 17 .- Actividad circádica locomotora en un acocil sin 60 .• -
ganglio abdomi.nal. La flecha i.ndica el momento de aplicacii:Ín de una se
l'lal lunrlnosu de 20 lux y JO ndnuLos de duración a l~s 9 horas TC en cl
lugar que ocupaba el 60. ganglio (nótese que el nivel total de activi -
dad es mayor que el de acociles Integras y que la se~ul aplicada no pr.9_ 
vacó ning~n cambio dcitectoble). 
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Figura lB. - Cambios en el área de reflexión de la luz sobre! la cf>! 
nea corno resultado de la aplicación de un esdmulo luminoso d(, .diez mi
nutos de duración y la recuperación consecutiva a la permanenciu en la
oscuridad durante los 80 minutos siguientes. Una vez estabilizada la -
pseudopupila se aplicaba un estimulo luminoso de 20 lux y 10 minutos de 
duración sobre los ojos (trazo inferior) o sobre el 60. ganglio abdomi
nal (trazo intermedio). El trazo superior corresponde a los controles.
Cada punto corresponde a un promedio de 10 datos. Las barras verticales 
indí'can el error estándar. 
(\--r*) 10 minutos de luz sobre los o jos. 
( t-4 ) 10 minutos de luz sobre el 60. ganglio. 



(f) 
<t: o:: 
<t: 
_J 
u 
(f) 

¡:! 
w 
u 
~ 

- 72 -

% 

100 

60 

o~ 
o 30 60 90 120 150 

* f--1 TIEMPO (min) 

Figura 19.- Efecto en la pseudopupila de la aplicaci6n de un estl
mulo luminoso de 20 lux y 10 minutos de duraci6n sobre el 60, ganglio -
abdominal en experimentos efectuapos a las 9 horas (trazo superior) y a 
las 21 horas (trazo inferior) .. Cada punto corresponde a un promedio de-
10 datos. Las barras vertí.cales indican el error estándar. 
( 1--f~ ) 10 minutos de luz sobre los ojos. 
( 1---\• ) 10 minutos de luz sohre el 60. ganglio. 
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, Fi~ura 20.- Efecto de la oplicnci6n de un estimulo luminoso de 20-
lux y 10 minutos de duraci6n en la pscudopupila de animales gangliect€>
mizados. El trazo superior corresponde a los experimentos en los que la 
luz se aplic6 en el sitio que ocupaba originalmente el 60. ganglio abdo 
minal y el trazo inferior representa las modificaciones de la pseudopu-: 
pila que resultan de la aplicación del estimulo sobre los ojos del ani
mal. Cada punto corresponde .a un promedio de 10 datos. Las barras verti 
cales indican el error estindar. -( \--t"" 10 minutos de luz sobre los ojos. 
( H ) 10 minutos de luz sobre el 60. ganglio. 

--
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La interrupción uni.lateral de la comut!Ícaclón entre d gungll.o ce-

rebroide y el tailo ocular tuvo por objeto comprobar si. esta relación -

era• importante en la manifestación de los efectos de sincronización que 

se hablan observado en los ritmos clectrorretinográ fico y motor conse·c~ 

tlvo:i a !u eutlmuluclun lumlmrna d" los rotorrcceplores cm¡dulc:i. Ln ft 

gura 21 muestra los resultados obtenidos en un experimento dpico hecho 

en un animal al que se le seccionó el nervio Óptico del lado izquierdo~ 

y• del 9uc 'se rcgl.straron en forma simultánea los ritmos ci rcádi.cos elcc 

trorretinográficos de ambos ojos y el ritmo clrcndico locomotor del la-

do izquierdo. Cuando lo
0

s rítmos estaban en (ase estable se estimuló fó-

ticmncntc el 60. gnt1glio ab•Jominul pudiendo comprobarse que antes de la ...,.,., 

cstimulaciÓn por el 60. ganglio los rll1nos circiÍdicos elcctrorretinogr§. 

ficos de ambos ojos mostraban s(ilo pequeñas diferencias en el pcrfodo 

con respecto a los valores que se obsi:>rvaban en animales Integras. Al -

aplicar el estimulo por el 60. ganglio se puso de manifiesto que mien. -

tras el ritmo registrado contralateralmcntc al si.tío de 1a lesión mas -

~raba ias modificaciones caraclcrlsticas de lo sincronización: una fa-

se transito ria que duró cinco dlas y un cambio de fase que en es te caso 

foe de 4.5 horas de atraso; el ritmo clcctrorrctinográfico registrado -

del lado de la lesión no mo.straha modifl.caciÓn alguna que se pudiera --

asociar con la ect ¡¡ .. :!e1ciÓn <lel 60, ganglio. En cuanto al ritmo locomo• 

tor se puso de manifiesto que antes de lo estimulaciÓn del ganglio cau-

dal el periodo era semejante al obtenido de animales !.ntegros (26 ho 

ras) y que aS~~iado CO;l ~-estimulaciÓn luminosa se provo'có una Sincro• 

.n.izacl:Ón del ritmo, tanto sí. se registraba homo como contralaternlmente 

a la sección. En cuulqui.cr cuso se provoco un transitorio que. duraba a-

--.. 
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proxl.madamentu 5 <1l1w ueHpt1éu del cuiil "" reu"'""l." el pedudu orlglnnl -

con un a tras o que en es te experimento fue de 1. 5 horas. 
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Figura 21.- Actividad electrorretinográfica obtenida del ojo iz 
quierdo (trazo superior) del ojo derecho (trazo medio) y de la activi -
dad locomotora del lado derecho, de un acocil con lesión unilateral de
recha del nervio Óptico. La flecha marca el momento de la aplicación de 
un estimulo luminoso de 20 lux de intensidad y 10 minut6s de duración -
sob;e el 60. ganglio abdominal. Nótese que en el registro de\ ERG con -
tralateral a la sección el ri.trno se vió afectado por la scílal luminosa, 
lo cjue no sucedió en el ERG obtenido del otro ojo. El ritmo motor se -
viÓ afectado y se pudo comprobar que el cambio se daba cuando el regis
tro se hada· de··uno--u-otru-lado de la sección, 
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DISCUSION 

La actividad electrorretinográfica c¡ue se obtuvo del ojo compuesto, 

del acocil, presenta en nuestros registros, caracterlsticas circidicas, 

semcJuntes a lus q11c 111111 encontrn1lo otros aul:or"s (1\rÍ'chig;1 y Fuentt's,-

1970; Aréchiga, Fuentes y Barren., 1973; Page y L~rimer, 1975b; Fuentes 

Pardo e Incliín-Rubio, 1981; Fuentes-Pardo y Ramos-Carvajal, 1983). Nuc~ 

tr,o3 datos .apoyan el carácter unimodal del ritmo electrorrctinogriifico, 

la duración de su pcrlo<lo circádico cercana a las 24 horas, la presen -

cia de 1111 pico de ;:ictlvi·dad miÍ:d111;1 durante la noche 'f otro de activi.dad 

mlnima durante el día y los .cambios de algunos parámetros del ritmo (a!!! 

plitud_, perlado, relaci.Ón ...,.le.. asociados con las condiciones de i-

luminaciÓ11 en las que se rea lLc:e el experimento ( figur~ 2). También CD!!! 

probamos que de acuerdo ;:¡ lo que han encontrado otros autores el ritmo

circádico elcctrorretinográfico del acocil es susceptible ele ser sincr2 

nizado cuando se utilizan estlnrulos luminosos, bien sean periódicos --

(Page ~ Larimer, 1975a) o ~ni ces (Fuentes-Pardo y Romos-Carvajal, 1983) 

como se ve" en la figura 2. Si ¡,¡ 011 es cierto los experimentos de sincr2 

nización no explican por si mismos el fenómeno implfcito, apoyan fuerte 

mente la existencia ele fotorreccptorcs encargados de recibir las seíla· -

les 1 uminosas externas y enviarlas has ta las es true turas (¿oscilado 

res?) involucradas en los atrasos o adelantos que presenta el ritmo co

mo c'onsecuenc in de 1 es dmu lo luminoso. 

Fuentes-Parda-e--Inclfttt-Rubio (1981) mostraron que el.ritmo motor -

del acqcil es bimodal cuando se registra en condiciones d~ oscuridad' -

constante. Sin embargo, otros autores consideran que sólo hay bimodali-
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dad en el ritmo motor del acocil si éste es sometido a un aeterminado -

fotopet'Íodo (Page y Larimer, 1975b). Por Último, se ha propuesto que el . 
ritmo circidico motor es el resultado de la interacción de osciladores-

mÚl tl ples algunos de los cua 1 es podd an ser las es true turas ! nvolucra -

das en el
0

movimiento (Vlccon y Fuentes-Pardo, 1977). 

Nuestros registros obtenidos en oscuridad constante muestran un --

ritmo circidico claramente bimodul con un periodo promedio de 26 horas,· 

susceptible de modificarse dependiendo de la cantidad de luz que reciba 

el sistema; actividad miíxima durante la noche (el pico principal de ac-

tividad se presenta alrededor de las 24 horas); y sobre todo, capacidad 

para ser sincronizado por estimulas Únicos cuyo efecto dependerá del m~ 

mento ~ircádico en el que se apliquen (figuro 3). 

2 .- Cuando "" anal i.zan los rem1ltodo~; obtc·nidos d~spués de la est_i 

mulación luminosa del 60. ganglio abdominal se puede comprobar un aume!l 

to de la actividad eléctrica de lJ cadena tal y como fue propuesto por>-

Prosser hace ya algunos ailos (Prosser, 1934). Estos resultudos se obtu-

vieron tanJ:o en animales lntegros como en cadenas aisladas y en este ú.! 

timo caso, lo mismo si se habfo dejado la actividad espontiinea como si-

hab{a sido eliminada por enfriamiento previo de la solución en la cual-

se encontraba, se vio un in¿remento paulatino de la frecuencia de des -

carga, con una alternancia que depen<lia de la intensidad de la luz apl_i 

cada .. Es te pa trÓn só] o a pu red a cuando la luz se up 11 ca ha sobre el 60. -

ganglio, a pesar de que se podla registrar en cualquier segmento de la-

cadena (figura 5), lo que va de acuerdo con la proposiciÓ11 hecha por. --

Hemann y Stork en el sentido de restringir sólo al 60. ganglio la cap!!_ 

cidad fotorreceptora de la cadena abdominal (!Iermann y Stark, ·1963). --
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Por olru pni:tc, 1111cHlrou rcmdL1du:; 1u1:J.i1;rrn1 de 1w111lflw11.u L.:l.arll!:i difc-

rendas en la actividad fotorreceptora <liü 60. ganglio abdominal depen-

die/\tes de la hora del día (figuras 6, 7 y 8) lo que sugiere fuertemen.: 

te un ritmo circádico en la activl.dud de la cadena, fenómeno que has ta-

ahoru nadie hu probu<lo. Es te hecho puede dcterml.uu r una u culón importa!}_ 

te en el papel que juega el 60. ganglio como sincronizador de otros ri_!:. 

mas circádlcos y lo discutiremos más adelante. 

A\ analizar el_Ef:ecto que tiene la fotocstimulnciÓn del 60. ganglio 

abdominal sobre la activjdad del EHG se puede comprobar que hay una di! 

minución importante en su amplitud, la que sigue un curso temporal dif~ 

rente al que se observa cuuhdo la aplicación de luz se hace sobre los -

fotorseceptores visuales (figura 9), ya que en eete caso no sólo la re-

ducción es 111.Ís grande sino que requiere de muy poco ti-empo para manife! 

tm·se. Estus <lifcnrnci.as resultiin evidentes si se considera el sustrato 

anatómico en el que se basa CiHL:1 unn de lws interacciones ya que mien -

tr11,; lu esUr11ulaciÓn del sistema visual desencadena, probablemente, un-

reflejo neurocndócrino que se pui:de integrar en alg[m ganglio Óptico --

(Fuentes-Pardo y Gardu, 1979), la estimuluciÓn de los fotorreceptore
0

s-

caudales provoca la activación de una vi.a aferente mucho más larga que-

llegarla a hacer slnápsis en el ganglio cerebroide (Uermnnn, 1972), si-

tia desde el cual se activarla probnblementc alguna otra vla que pravo-

carlut a su vez, activnci6n del sistema ncuroend6crino co11 ld consi 

guiente activación de los efectores pigmentarios, fenómeno muy comGn en 

. --·-----·- --
la reducción de arupl.i tnd del EIW. 

Con este tipo de registros se vuelve a sugerir que la descarga de-

los fotorreceptores caudales sigue un patrón circádico ya que. su acción 
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ESTA 1ESIS NO DEBE 
SALIR DE U BIBLIBTECA 

reductora del ERG es bastante más potcntC! por la noche que durante el 

dh. La extirpación del 60. ganglio abdominal y la ausencia de efecto de 

la estimulaciÓn luminosa cuando se aplicó en el siCio que ocupaba el ga!! 

gli.o caudal, ruf:1wn:nn ln posibilidad de que de las diíl'renlc>S cstructu-

ras de la cadena sólo el 60, ganglio contenga fotorreceptords extrarreti 

ni'anos. Un da to interesante que también se desprende de es tos experimen-

tos ¡"S el aumento de vo 1 taje del ERG en los regís tros diurnos con res pes_ 

to a los' nocturnos, cuando el acocil se encuentra privado de 60. ganglio. 

Pareciera que la falta d~ iste altera de alguna manera, la condición ori 

ginal de los osciladores con respecto al caricter nocturno que le impri-

men a 1 acoci l. 

En algunos registros hechos en el laboratorio se puso de manifiesto 

un aumento en ln descaq~a de los fotorreccptorcs caudales n consecuencia 

de la estimulación de 1os fotorrcceptores visuales (Inclñn-Rubio y cols., 

1981). Aun cuando éstos son datos sólo preliminares, cuyo significado h~ 

br5 que rcplantc•ar en otru 11h1<nc11t:ci, no deja de ser interesante el hecho-

de que la c;a1witíÓn tnmbicm se dé en la dirección slstcma visual-sistema-

caudal. 

Es evidente que los resultados que se muestran en esta sección apo-

yan la interacción ana tomo fu.ncional de los dos sis temas fo torrecep tares-

del <lcocil. Por- lo que respecta a la relación sistema caudal-sistema vi-

sual 1 se sabe que la estimulación luminosa del gan.glio caudal permite r!_ 

gis trar pote_nc:t;il~~-J'X~'\/º~-ºs en la cadena abdominal, la _región toráci

ca. y las comisuras circunesofágicas (Prosser, 1934; Hermann, 1972) •. La -

rela'ciÓn inversa (sis tema visua 1-sis tema caudal) también ha sido propue_!!. 

ta, a 1 estimular los ojos y registrar ac ti vi dad eléctrica en tas comisu-

-
-

-~ 

l 
. 1 

'i l ,, 
~-: 

J:. 

i 

1 



- 80 -

sures circunesofágicas y la cadena torácica (Pros ser, 19311). Es probable

que las técnicas de registro de esa época no hayan permitido seguir con-

maydr detalle la trayectoria ele las vías correspondientes y que aun cuan 

do no se haya encontrado evidencia anatómica de comunicación directa en-

tre los dus sis temas (H iersmn y Miil, 1965; Wiersm¡¡ y Yamugtichi, 1966) -

las fibras de los dos sistemas fotorreceptores caudal y visual converjan 

a centros l.ntcgradorcs comunes lo que aseguraría la interacción de am ·-

' bos. 

El fenómeno de la sincronización ha sido muy cst~1diado desde hace -

muchos años debido al carácter adaptativo que le imprimen a los ritmos -

que la presentan. La primera pregunta que muchos •1utorcs se han hecho a-

propósito de este fenómeno es dónde se ubican las estructuras que desen

cadenan el proceso, pues como seo mencionaba, al quedar 
0

impllcito en el -

fenómeno la participaci Ón de una señal externa (luminosa, en gran número 

de casos) debe haber receptores especificas (fotorreceptores) encargados 

dt! su detección. Los candidatos obvios a desempeñar esta función son los 

fotorreceptores visuales, aunque mucho ha llamado la atención el hecho -

de que algunos fenómenos de sincronización por luz persistan después de-

la ablación o exti.rpación d~l sistema visual y que inclusive se encuen -

tre en organismos que carecen en forma natural de ojos como son algunos-

animi¡les que han vivido por muchas generaciones en sitios carentes de --

luz)'. que poseen un sistema visual completamente atrofiado. Estos hechos 

llevaron a algunos autores (Page, 1979;Truman y Riddiford, 1970;Truman,-
. , ~-----·- -- . 

1972, 1974; Engelmann y llonnegcr, 1966; Zimmerman e Ives, .1971; Lohen y-

Chanllrashekcran, 1970), a asociar el fenómeno de la sincronización con -

la presencia de fotorreceptores extrarretinianos. Se ha encontrado que -
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el jusnno de seda tiene posibilidad de sincronlzur HU ribno de eclosión 

gradas a la purti.cipacion de Eoton·cceptor"s ubicados en el cerebro, -

lo q~ie se apoya con los datos que indican que la eclosión de Antheraea-

pernyi y de llyalophorn cecropia se sincroniza aun en condiciones cxper_i 

mcntnles 1fo ceeebro aislado neuralmente, o de cerebro trasp \'antmlo en -

el abdomen. También se ha encontrado que el ri trno de muda de es tas mis-

mas especies se puede sincronizar extrarretinalmente, (Truman y Riddi - · 

ford, 19'70; Truman, 1972, 1974). 

Otros autores han aportado pruebas a favor de Ja sincronizacion 

del ritmo de eclosión de Orosophi1a la qne se puede manifestar como CO!!, 

secuencia de la aplicación de ciclos de luz y osc11ddad at1n en larvas -

mutantes que carecen de ojos y d.o ocelos (Engclmann y llonegger, 1966) o 

en estadios larvarios primarios que están lejos aún de haber desarroll~ 

do los ojos compuestos (Zirnmerm'in e Ivcs, 1971). El ritmo de oviposi 

ción del saltamontes parece taniliiin ser susceptible de sincronización 

por la activacion de fotorreceptores extrarretinianos (Loher y Chan 

drashekera~, 1970), yn qt1c los autores la siguieron observando como re

sultado de la aplicación de seflales luminosas a pesar de la ablación --

quir~rgica de los ocelos y los ojos compuestos. 

En Aplysia (liebre de mat) el ritmo circádico de actividad del ner

vio Ó,ptico puede ser sincronizado por ciclos de luz blanca cuando el ojo 

se encuentra aislado en medio de cultivo, lo que demostró c¡11e los foto-

rreceptores oculares son suficientes paro sincronizar el ritmo circádi": 

co de impulsos en d n"rviu Óptico (Eskill, 1971); también en Aplysia se-

ha cncontra1lo (Block y Smlth, 19 72) que los fotorreceptores· localizados-

en el ganglio cerebral son res¡xinsables en forma predominante de los amb!Cll 
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de actividad de los nervios pedales que siguen al inicio de la luz; se -

propuso que la integridad de las conexiones cc;rcbro-pleurales y pleura -

' pedales es esencial en el fenómeno de la sincronización que inician los-

fotorrcceptores cerebrales. Basados en estos resultados, se oh tuvo la --

'sincronizaéión del ri Lino circádico de frecuencia de descarga 'del ganglio 

abdominal registrado en la neurona Rl5 de liebres de mar sin ojos, apli-

cando loz sobre el mismo ganglio abdominal (Lickey y Zack, 1973). Nis - . 

tarde se 'Propuso que el ritmo diurno de actividad conductual de Aplysia-

no requiere de los fotorreceptores oculares para poder ser ~lncronizado; 

la actividad es diurna bajo ciclos de luz y presenta una frecuencia nat!!, 

.ral de oscilación en condiciones de oscuridad cons l:antc después de que -

los ojoi han sido extirpados (Block y Lickey, 1973). Pareciera, sin em -

bargo, que los ojos juegan un papel en la modulación de lo uctividud ---

r!tmica. Al extirparlos se observa un cambio en la distribucl.Ón temporal 

de la actividad diurna ya que se modifica la hora de inicio de la activl 

dad, aumenta el tiempo de actividad nocturna y disminuye la cantidad to-

tal de activ.idad, Los autores consideran que los osciladores responsa 

bles de la actividad circiídica rítmica conductual de Aplysia son, por un 

lado el fotorreceptor ocular y muy probablemente otros osciladores situa 

dos en alguna porción del sis'tcma nervioso de la liebre de mar. 

1.a participación del fotorreceptor abdominal cuya se~sibilidad es -

pectr•l mixima se encuentra en el rojo y la integridad del nervio Óptico 

parecen ser factores importantes en la sincronización del ri.tmo circádi-

.co de frecuencia de descarga del nervio Óptico (Block y co~s., 1974),.--

También en el escorpión Urodacus se ha encontrado un fotorreceptor ex 

traocular sl.tuado en la región metasómica. Este fotorreceptor se encuen-
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tra én los segmentos libres de ganglios de lu cadena abdominul y ha pod! 

do demostrilrllC! la c'iipucJdad que Li.l!lll' pnn1 sfncronlzilr c:l ritmo ele ucti-

vidad' locomotora de este animal (Zwicl~y, 1968, 1972). En apoyo de este"; 

hecho están los lrnllnzgos obtenidos en el escorpión lletcrometrus el cual 

·muestra det:ccción de la luz en los nervios del telson (Geethabali y Kan-

dula, 1973). 

En el ncocil también se ha explorado la participación de la fotorr~. 

cep~ión oxtratTetiniana en el fonomeno de la sincronización (Page y Lari 

mer, 1972), La extirpación de los ojos compuestos o del ne:uropilo Óptico 

distal, no modifican la sincronl2aci6n del ritmo clrcidico de actividad-

,locomotora en esta especie. S~g~n estos autores, la extirpación del gan-

glio calldal de la cadena abdominal tampoco influye en la sincronización-

de este ritmo la que se mantiene cuando se aplica un fot:opedodo de 12 -

horas de luz y 12 de oscuridad. Estos hechos llevaron a Page y Larimer -

a propCJ,kl' que el ucocil posee un fotorrcceptor extrarretini.ano-extraca.;!. 

dal que constituye un camino adecuado para recibir la senal sincronizan-

te_ En otros estudios sobre el ritmo de la amplitud del ERG se ha suger.!_ 

do que el fotorreceptor extrarretinlano-extracaudal se podrl.a ubicar en-

el ganglio supraesof5gico; conclusión a la que se lleg6 después de apli-

car un cierto régimen de luz ·a un ojo del acocil Procambarus ~y -

otro ciclo diferente al otro ojo; un tercer ciclo se apli~aba al ganglio 

supra7sofágico e invariablemente éste era el ciclo de luz que ~incroniz.!!_ 

ha al ritmo del ERG; aunque la posibilidad de que la luz haya alcanzado-

los 16bulos Ópticos no se puede excluir, estos resultados ~acen supoq~r

que un fotorreceptor localizado en el cerebro es capaz de iniciar el fe-

nomeno de la sincronizaci6n. 

~. 
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Nuestros resultados muestrun en forma cl11ni, que los fotorreecpto -

res rctJ.nianos Han una vlu de entrndu LJdccuadu ¡wni c(ectu:ir lii slncroni_ 

' 
zaci,Ón tanto del r.itmo· circádico clcctrorrctinogriifl.co como el de activi_ 

dad motora, En .las. figuras 3 y 11 se muestra cómo amhoB ritmos son sincro 

nizados cuando se aplica un pulso Único de luz sobre los ojos. En la sin 

cronización se observan dos etapas: la fase transitoria en la que es --

carac:terls ti ca la pérdida de la ritmicidad y la e tapa en la que el perl~· 

do origi~al se reasume con un cambio de fase, que depende del momento --

circádico de la apllcaciór del esdmulo. 

Por otra parte, el papel sincronizador del 60. ganglio abdominal en 

'relación con estos dos ritmos del acocil, queda clHro. Los resultados a-

corto plazo pusieron de manifl.esto la posibilidad de comunicación entre-

el ganglio caudal y las estructuras responsables al menos de la expre 

sión del ritmo (figuras 9 y 10) y los de largo plazo mostraron las madi-

ficaciones inducidas sobre la frecuencia natural de oscilación que se -.-

provoca en ambos ritmos como resultado de la estimulaciÓn luminosa del -

6ci. ganglio.abdominal. Las fíguras 13 y 16 muestran el inicio de la eta-

pa transitoria que sigue a la estimulación de los fotorreceptores cauda-

les. Esta etapa dura entre 5 y 7 dlus después de los cuales el ritmo re-

cupera sus cnractedsticas originales. No se tiene ninguna explicación -

para \:!sta duración tan prolongada de la fase transitoria, aunque se ha -

presentado en forma sistemática en todos nuestros registros. Pasada esta 

fase, los dos~ r;l.Jmos rccup~n sus caracterls ticas tlpicas ! con un ade -

lai;ito o un atraso en ] a fase dependiente del momento del ciclo durante -

el c~al se aplicó el estimulo luminoso. Es posible que la· hora de apli· 

caciÓn del est:l.mulo no sólo afecta la acción provocada por el estimulo -
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sincronizante debido a que el sistema circádico visual tiene una suscep• 

tibilidad al cambio diferente durante los distintos momentos de su ci 

' clo .. sino. que a esta acción se allauc el resultado de que la actividad de 

los fotorreccptores caudales mismos no sea igual durante todas las horas 

·del día, es" decir que muestre un ciclo circádico ue respuesta' a la luz:-

De hecho, basados en los resultados que se obtuvieron es posible propo -

ner qµe el fenómeno de la sincronización implique la interacción de dis- · 

tintos tipos de osciladores (figura 13 y 16). 

El registro a largo plazo del ritmo circádico ele9trorretinográfico 

en animales gangliectomizados puso de manifiesto la participación del --

"gnngll.o caudal en los procesos Involucrados en darle al organismo Ínte -

gro el carácter de animal nocturno. No quiere esto uecir que se conozcan 

estos procesos y mucho menos el tipo de participación qu
0

e tendda en e -

llos el ganglio caudal, sólo se alude al hecho de que cuando éste falta-

hay una inversión circidica de casi 180°(figura 14). Otros datos de lar 

literatura (Sánche2 y Fuentes-Pardo, 1977) muestran que ante la ausencia 

de" ganglio serebroide por ejemplo, el ritmo circádico electrorretinográ-

fico del acocil deja de seguir la reglas de Aschoff para animales noctuE_ 

nos. Es posible entonces que s6lo cuando esté presente la totalidad de -

osciladores involucrados en 1"a generación de un cierto ritmo puede éste-

mostrar los aspectos adaptativos que son propios de la es~ecie. 

jln cuanto al ritmo locomotor que se registra de animales sin 60. 

ganglio abdominalL_:i_::_1~'.'.~s~ como carnctcdstica peculiar un aumento en 

. la .amplitud con respecto al que se registra de animales fotegros el cual 

se pt;~dc interpretar como el re~;ul tado de haber quitado alguna influen -

cia inhibitorla de 111 nctividad locomotora. Se mantiene sin emtiargo el -
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carácter bimodal aunque los momentos coinddentes con los picos de acti· 

v:tdad mái<ima parece~ estar un tanto desplazados. Resulta interesante, 

por úttimo, hacer notar que la ausencia de 60. ganglio no modiflca la 

capacidad de sincronización de los fotorreceptoree visuales. Cabe la in-

·terpretaciÓh de que ambo,; sistemas no sólo poseen umbrales di'ferentes s_i 

no que además tienen relevos sinápticos que si bien es cierto pueden coE_ 

verger, son lndependicntes. Esto asegurarla el mantenimiento del fen6me

no d
0

e la si.ncronizaclÓn ct1 gama" muy amplias de ilumlnnci6n ambiental. 

tn comunicación una tomo funcional entre el 60. ganglio abdominal y 

los pigmentos retínl.anos accesorios sc puso de manifiesto por medio de 

los cambios que se registraron en éstos consecutivos a la estinmlaci6n 

luminosa de aqu~l. 

La figura 18 muestra que, en efecto, la pseudopupila se reduce como 

consecuencia de la estimulaclÓn lumfoosa del 60. ganglio abdominal y que 

esta reducción cambia a lo largo del nictámero (figura 19). Este hecho ~ 

adquiere importancia si se considera la estrecha relación que existe en-

tre la posie~Ón de los pigmentos retinianos accesorios y la amplitud del 

ERG (Aréchiga y Fuentes, 1970) lo que da hase para proponer qoe el ritmo 

electrorretinográfico depende en buena medida de la posición de los pig-

mentes retinianos accesorios.· Por otra parte que ésta depende en forma -

import,flnte de la acción de hormonas liberadas desde la glándula sinusnl

en particular <le la hormona de adaptación a la luz (HAL) (Kleiniiolz, ---

1936; Welsh, 1939). Esto lleva a proponer que la acción de los fotoi~re -

.ceptores caudales se traduce en la activación del ganglio c7rebroide i;pn 

la consiguiente liberación de JIAL. A su vez la HAL es producida por bue-

na parte del sis tema nervioso, pero en particular por el ganglió ce re 
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broide. 

Estos hechos sugieren que el 60. ganglio abdominal, cuyo carácter -

circádico se pudo evidenciar también en es tos experimentos ya que el mi2_ 

mo estimulo luminoso provocó mayor efecto durante la noche que durante -

' el d!a, pué de ejercer su acción ~J.ncronizadora alterando, a 1 1nenos, un 

grupo de osciladores involucrados en el ritmo circádico electrorretino -

gráfi~o: los responsables de los cambios periódicos en la posición de 

los pigm¡!ntos retinianos accesorios, osciladores que se ubican muy pro -

bablemence en el ganglio ccrcbroide y que, al ser afec~ados, provocarlan 

a su vez cambios en los pigmentos y por ende en el ritmo circiídico clec

·trorretinográfico. 

Ahora bien, Hi esta idea es correcta ello qucrr{n decir que la sin

cronización que ejerce el 60. ganglio sobre el ritmo electrorretl.nogrófJ:. 

co requiere de la integrl dad de lns vías del circuito: ganglio caudal~ 

glio cerebroide-pigmentos retinlunos accesorios. Con el fin de probar 14 

validez de esta ascveruclón fue que en una parte de la etapa cxperimen -

tal se secci,onó uno de los dos nervios Ópticos que establecen en buena-· 

medida la comunicación entre el ganglio cerebroide y los pigmentos acce

sorios. La figura 21 muestra Jos ''fectos de esta maniobra con la que se

conEirma que como resultado de Ja "sti.muhic·ión luminosa del 60. ganglio

abdomi.nal el rl Uno ell•ctrorrct:ino¡~r5fico registrado hontolát .. ralmente a • 

la seGciÓn del nervio no HufriÓ ninguna tnodificnciÓn, mientras que 

el ritmo reglstr_a~.~~_!ad~contrario se atrasó 4 .5 horas como canse 

.cue~cia del mismo estimulo. La falta de efecto que se obser.vó en el rit· 

mo citcádico locomotoi· registrado hamo o contralateralmente' a la lesión, 

puso de manifiesto que la sincronización que ejerce el 60. ganglio sobre 

-
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este ritmo se lleva a cabo por una ruta diferente a la que se sigue en -

la sincronización d~l ritmo electrorretinográfico. 
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CONCLUSIONES. 

1.- El registro de la respuesta elictrica a la luz (electrorretino-

grÍ1111u, lo:HC:) l'n co1Hlfclc111<'11 coiu1t·;111tl·H dl' llrn d1- l1·111p1·ra111r11, 1mn<" dí' -

manifiesto cnmbios perlÓdJcos en 111 amplitud del EHG que sigul!n un pa 

.trón de carácter circádico. 

2. - La aplicación de un es dmulo luminoso de 20 lux y 1 O minutos de 

dur~ciÓn a un animal en regi.stro de ERG provoca cambios en el ritmo cir" 

c¡dico que se manifiestan por la aparición de w1 transitorio dcspufis del 

cual hay una recuperaciÓn·de las caracterlsticas de amplitud y periodo -

originales con un cambio de fusc que depende del momento en el que se a

plicó el, esdmulo. 

3.- Cuando se colocn un acocil en condiciones constantes de luz y -

de temperatura y se registra durante varios d{as la actividad locomoto -

ra, se ponen de manifiesto cambios periódicos en la cantidad de movimien 

to que siguen un patrón circádlco bimodal. 

'• · - .La apl l caciÓn de un es d mulo luminoso a un anima 1 de.l que se 

registra la 'actividad locomotora a largo plazo, provoca cóimbios en el -.

ritmo circádico que se manifiestan con un transitori.o después del cual -

el ritmo readquiere sus caracterl.sticas originales de amplitud y frecue.!! 

cia con un cambio de fase que depende del momento circidico en el que se 

aplic~ el es dmulo. 

5.- El registro de la actividad eléctrica de la cadena abdominal 

aislada o "in situlLpone--de-rnanifiesto una descarga de potenciales de 

·acción c.uya frecuencl.a aumenta claramente como resultado dé la aplica" -

ción de un estímulo luminoso sobre el 60. ganglio. 
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6. - La es timulación luminosa clel 60. ganglio abdominal provoca una 

reducción en la amplitud del ERG cuando se hacen registros de esta res -

puesta en experimentos a corto plazo. La estimuladón de los fotorrecep-' 

tares visuales provoca, a su vez, un aumento de la frecuenci.n de desear-

ga del 60: ganglio abdominal. Estos hechos apoyan claramente. una re la 

ción anatomofuncional entre ambos sistemas fotorreceptores. 

7. - La aplicación de un esdmulo luminoso sobre el 60. ganglio ah-_ 

donlinal .de 8nimales et1 registro a largo plazo de su ERG provoca la apar_i 

ciÓn de un transitorio muy prolongado después del cual el rl tmo circádi

co electrorretinogr<Ífico 'vuelve a manifestar sus caracteristícas origin!!_ 

les de amplitud y frecul!ncia ·con un cambio de fase que depende del mome_!l 

to en eil que se aplicó e~ esdmulo. 

8. - La aplicación <le un estímulo luminoso sobre eJ. 60. ganglio ab-

domina! de animales en registro a largo plazo de su actividad motora pr!! 

voca la aparición de un transitorio muy prolongado después del cual el -

ritmo circíidico motor vuelve a manifestar sus características originales 

d~ ampli
0

tud y frecuencia con un cambio de fase que depende del momento -

en el que se aplicó el estimulo. 

9. - La aplicación de un es dmulo luminoso sobre el 60. ganglio ab-

dominal de animales a los que se registra la posición de los pigmentos -

reti~ianos accesorios midiendo el área de reflexión a la'luz o pseudopu· 

pila, provoca la reducción de ésta, lo que es causa a su vez de cambios-

en el ERG. Una maniobra experimental semejante en animales gangliectomi-. 
zados (aplicando la luz sobre el sitio que ocupaban los fotorreceptores) 

no provoca ningún cambio. 

10.- La Jnterrupción de la comunicación entre el tallo oc11lar y el-
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gangÍio cerebroide de animales en registro a largo plazo de ERG y de ac

tividad motora impide que Be lleve a cabo el fenómeno de sincronización

del ritmo electrorretinográfico pero no del ri.L1no motor cuando se estimu 

la al 60. ganglio abdominal. 
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