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ENMASCARAMIENTO. UN TIPO DE SINCRONIZACION.
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SUMMARY

Organisms adapt their temporary niche with two complementary
mechanisms. The first mechanism is referred to as entrainment of
the endogenous biological clock, which circumscribes temporarily the
activity of the subject into day or night. The second mechanism is
defined as masking, and this refers to an alternative route which
does not involve the activity of the pacemaker. It involves, in-
stead, a sharp response of the animal during light-time, inhibiting
or enhancing the expression of locomotor activities in nocturnal
or diurnal species, respectively. Masking describes the direct and
immediate effects on the expression of any biological rhythm
induced by the season-dependent signals present in the environ-
ment. Moreover, this masking mechanism appears to comple-
ment the biological clock entrainment, which is used by organisms
to adapt to their specific nocturnal or diurnal niche.

Several constraints arise when trying to study the biological
clock entrainment or the light-associated oscillators system. These
are due to the fact that the zeitgeber influences the biological clock
and affects the output response of the circadian clock. According
to the aforementioned description, it appears the masking effects
occur as a natural event and result from an inevitable conse-
quence to the season-dependent life of living organisms. Circa-
dian rhythms do not only reflect the physiological output re-
sponses of the biological clocks as their activities also result from
a mixture of responses arising either from the masking effects
and/or from the entrainment mechanisms driving the timing of
the biological clock within the animal.

Although conspicuous differences do exist between masking-
and entrained- rhythms, both rhythms follow a similar time-
course. Nevertheless, the transition between light and darkness
(environmental change) under the masking rhythm results in abrupt
changes in the animal behavior activity (i.e, from a resting to an
ambulatory activity or viceversa). In contrast, when the environ-
ment acts as a zeitgeber under the biological clock entrainment,
the behavioural transition of the animal appears to be less abrupt
and, therefore, the environment factors affecting the biological
rhythms never match.

Based on different chronobiological studies in animals, several
authors have described different forms of masking mechanisms
used by the brain, and classified according to the light-induced

decrease or increase locomotor activity responses: a) Positive Masking
refers to the increase or decrease of locomotor activity response
in a diurnal or nocturnal animal, respectively, as a result of the
increase in lighting; b) Negative Masking refers to the decrease of
locomotor activity responses as a result of decrease in lighting in
a diurnal animal, or an increase in lighting in a nocturnal animal;
c) Paradoxical Positive Masking refers either to the increase locomo-
tor activity responses of a nocturnal animal exposed to increase
lighting or an increase in locomotor activity responses in a diurnal
animal after lighting decreases; d) Paradoxical Negative Masking
refers to the decrease of locomotor activity responses in a noctur-
nal animal when lighting is decreased, or to the decrease of
locomotor activity responses in a diurnal animal when lighting is
increased.

In addition to the aforementioned classification of different
masking mechanisms on the behavioral locomotor activity re-
sponses in both diurnal and nocturnal animals, other authors
classify different forms of masking, based on the neural mecha-
nisms that generate the masking effects. Authors defined the
occurence of different forms of masking effects when
enviromental factors (i.e, light, darkness) produce direct or indi-
rect effects on the cyrcadian rhythm in an animal. Thus, a) Type |
masking occurs when the environment produces a direct effect on
the circadian rhythm output; b) Type Il masking occurs when
behavioral changes in the animal affect other physiological brain-
rhythms, for instance, an increase or decrease of behavioral loco-
motor activity may affect the temperature rhythm of an organ-
ism, enhancing the expression of an altered activity on the bio-
logical clock; ¢) Type Il masking occurs when physiological or
biochemical changes alter the neural output of the biological
clock that conveys the time-related information of the biological
rhythm; for instance, physiological or pathological conditions have
been shown to affect the functional activity of specific neural
pathways and their membrane receptors involved in the regula-
tion of the body temperature. Such situations appear to modify
the phase of the body temperature rhythm with the phase of the
biological clock, which both rhythms appear to match under basal
conditions.

The sensibility limits necessary to generate the inhibition of
the synthesis and release of melatonine, in rats and hamster,
suggest the involvement of the rods, the predominant photore-
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ceptor in the rodent retina. Nevertheless, studies the mutant mice
rd/rd (the mutation rd generates the total loss of photoreceptors
type rods and a considerable loss of photoreceptors type cones)
presented an inhibition in the synthesis and release of the
melatonine and locomotor activity induced by the light. This
suggests that the photoreceptors type cones and rods are not
necessary to mediate the effects of the light on the locomotor
activity and that the light masking depends on another type of
contained photoreceptor in the retina.

Some studies report the loss of the rhythmycity in drinking,
locomotion or sleep-wakefulness, not only when the animals are
kept in light constant, also when the animals are kept under light-
darkness cycles (L:D).

Other studies that involve to mutant mice of the two genes
cryptocromos, which they are arrhythmic in constant conditions;
they show a SCN functional diminished, light pulses applied in
the subjective night do not generate alterations in the inhibition
of the locomotor activity induced by the light. This suggests the
loss of the masking responses induced by light. Certainly, these
results point to a loss or attenuation of the masking by the SCN
lesion. On the other hand, other works showing a persistence of
the masking pd drinking and locomotor activity in L:D condi-
tions after the SCN lesions.

The lesions of other structures of the rodent visual system
alter the light masking. It is more a significant increase of the
masking in subjects with IGL lesion is observed. Subsequently, it
was reported that the masking induced by the light was more
significant in mice that were submitted to an NGLd lesions, which
suggests that the increase in the masking to the light observed
after the IGL lesions are probably due to an incidental damage of
the NGLd. It also has been reported that the light masking in-
crease after the visual cortex lesions in hamster and mice.

The mutant mice clock shows brilliant light pulses: between
100 to 1600 lux they induce a complete suppression of the loco-
motor activity (negative masking). On the other hand, dim light
pulses induce an increment of the basal levels of the locomotor
activity (positive masking) in a similar way to that of the normal
subjects. The participation of other genes clock in the regulation
of the light-masking has not been specific.

The masking is not a limited phenomenon to conditions of
laboratory. There are few examples of the direct effects of light
on the temporary organization of the behavior in wildlife. An
impressive case is the owl primate (Aotus lemurinus griseimembra),
which shows a pattern of locomotor activity that depends on the
lunar cycle. This primate is nocturnal, but its activity increases
(positive masking) when the luminescence is found between 0.1
and 0.5 lux, the luminescence generated precisely by the bright-
ness of the moon. Intensities of light lower to this diminish the
locomotor activity (negative masking) of the subject.

The masking mechanism is an important process in the adapta-
tion of an organism to its environment as it confers this the
capacity to respond quickly to a sudden change in environmental
conditions.

Since the functional point of view the masking contributes to
an increment in the amplitude of a entrainment rhythm, pro-
motes direct responses to geophysical variables that the organism
selects that they optimize its evolution and its adaptation to its
temporary niche, all this contributes to an increase in the prob-
ability of survival of the subject to its environment.

Key words: Masking, biological rhythms, photic entrainment
and biological clock.
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RESUMEN

Una de las mas importantes funciones del sistema circadiano es
asegurar que las variables fisioldgicas y conductuales se ajusten
apropiadamente a las sefiales ambientales periddicas, fendmeno
denominado sincronizacion. Por medio de este mecanismo, mu-
chas especies adoptan un nicho temporal que complementa a su
nicho espacial. De este modo, los mamiferos pueden ser nocturnos,
diurnos o crepusculares, o bien pueden confinar su actividad a
tiempos limitados del dia. En algunas condiciones, los estimulos
sincronizadores pueden generar una aparente sincronizacion del
organismo a su ambiente. En estas circunstancias, el estimulo actda
directamente sobre los efectores del reloj bioldgico sin afectarlo,
fenémeno llamado enmascaramiento. De tal modo, las sefiales am-
bientales periddicas tienen un efecto dual sobre los ritmos circadia-
nos. En 1978, Aschoff describié: “Una de las dificultades de ana-
lizar la sincronizacion de un reloj bioldgico a una sefial ambiental es
el hecho de que el sincronizador no afecta solo al reloj bioldgico,
sino que usualmente afecta también a los efectores del mismo, que
expresan el ritmo hioldgico”. Por lo anterior, se puede considerar
que los efectos del enmascaramiento son una consecuencia natural
e inevitable de la vida en ambientes ritmicos. De tal forma, los
ritmos bioldgicos expresados por los efectores del reloj bioldgico
son una mezcla de efectos debidos al enmascaramiento y de aqué-
llos de un sistema temporal interno del animal. Existe una impor-
tante diferencia entre el patron temporal de expresion de un ritmo
sincronizado y uno enmascarado. Cuando una sefial ambiental pe-
riédica enmascara un ritmo biolégico, el curso temporal es muy
similar, mas no idéntico, a cuando un ritmo circadiano se sincroni-
za a la misma sefial ambiental. En el caso de un ritmo enmascarado,
la transicion entre los dos estados conductuales es abrupta como el
cambio en la sefial ambiental. En cambio cuando el ambiente actta
como sincronizador, la transicion conductual es gradual y la rela-
cion de fase entre la sefial ambiental periodicay el ritmo circadiano
es inexacta. Existen dos procesos que compiten por el control de
los efectores (osciladores periféricos) que expresan a los ritmos
circadianos en un organismo: un proceso inhibitorio que esta rela-
cionado con una iluminacion brillante (enmascaramiento negati-
V0) y un proceso estimulatorio relacionado con una iluminacion
muy tenue, debajo de 1 lux (enmascaramiento positivo). La reduc-
cion inmediata de la liberacion de la melatonina, por la accion de la
luz sobre la glandula pineal, y la inhibicion de la actividad locomo-
tora, en roedores nocturnos después de un pulso de luz en la noche,
son ejemplos de esto. Los limites de sensibilidad espectral necesa-
rios para generar la inhibicion en la sintesis y la liberacion de mela-
toninay de la actividad locomotora, en ratas y hamsters, sugieren la
participacion de fotorreceptores tipo bastones, esto es el fotorre-
ceptor predominante en la retina del roedor. Sin embargo, los
ratones mutantes rd/rd, muestran una supresion de la liberacion de
la melatoninay de la actividad locomotora después de un pulso luz.
Esto sugiere que los fotorreceptores tipo conos y bastones no son
necesarios para mediar los efectos agudos de la luz sobre la sintesis
y la liberacién de melatonina y de la actividad locomotora y que el
enmascaramiento a la luz depende de otro tipo de fotorreceptor
contenido en la retina. La lesion del NSQ induce la pérdida de
diferentes ritmos circadianos en ciclos de luz-oscuridad (L:O).
Otros trabajos reportan, en cambio, la persistencia del enmascara-
miento inducido por la luz en condiciones de L:O después de la
lesién del NSQ. La lesion de otras estructuras del sistema visual del
roedor altera la respuesta de enmascaramiento a la luz. De hecho, la
lesion de la IGL y de la corteza visual induce un aumento significa-
tivo del enmascaramiento en hamsters y ratones.
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A los ratones mutantes del gen CLOCK, pulsos de luz brillante,
entre 100 a 1600 lux, inducen una disminucion de la actividad
locomotora del sujeto, pero no la suspenden completamente. Por
otro lado, pulsos de luz tenue inducen un incremento de los nive-
les basales de la actividad locomotora (enmascaramiento positi-
vo) de manera similar a los sujetos normales. No ha sido determi-
nada la participacion de otros genes reloj en la regulacion del
enmascaramiento a la luz.

Palabras clave: Enmascaramiento a la luz, sincronizacion, rit-
mos bioldgicos, reloj bioldgico.

La adaptacion de un organismo a su nicho temporal
depende de dos mecanismos complementarios. El
primero se refiere a la sincronizacion de un reloj endo-
geno, el cual a su vez organiza temporalmente la activi-
dad del sujeto y la circunscribe al dia 0 a la noche. Este
mecanismo se denomina sincronizacion. El segundo
mecanismo se refiere a una ruta alternativa en que no
interviene un marcapaso, pues implica una respuesta
aguda de parte del sujeto a la luz, la cual inhibe o pro-
mueve la expresion de la actividad locomotora de-
pendiendo de si la especie es nocturna o diurna. Este
mecanismo se llama enmascaramiento (9, 11, 63).
De tal manera, el término enmascaramiento es usado
normalmente para describir los efectos directos e in-
mediatos ejercidos por una sefial periddica ambiental
externa sobre la expresion de un ritmo (8, 115). Ejem-
plo de ello es el incremento en la actividad locomoto-
ra observado cominmente en algunas especies que
coincide con el momento en que son presentados la
luz o el alimento (95). Es obvio que el enmascara-
miento complementa el mecanismo de sincronizacion
de un reloj bioldgico a las sefiales ambientales exter-
nas, como una via alterna que ayuda a los organismos
aespecializarse en un nicho especifico (nocturno o diur-
no) (72). De hecho, el enmascaramiento se presenta en
sujetos con lesiones electroliticas del reloj bioldgico
(nucleo supraquiasmético-NSQ) (93) y en ratones arrit-
micos, a los cuales les falta un componente de la ma-
quinaria molecular que conforma el reloj biolégico (el
gen Cry, criptocromo) (79). Esto sugiere que los me-
canismos de sincronizacion y enmascaramiento a la luz
son procesos conductuales y fisiolégicos independien-
tes, que permiten al organismo responder de diferen-
tes maneras a la luz. Ademas, sugiere que la regulacion
de cada uno de estos mecanismos se localiza en distin-
tas regiones del Sistema Nervioso Central.

Definicion y clasificaciones

Una de las dificultades de analizar la sincronizacion de
un reloj bioldgico o un sistema de osciladores a la luz,
es el hecho de que el sincronizador no so6lo influye en
el reloj bioldgico, pues éstos también afectan usual-
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Fig. 1. Curso temporal de un ritmo sincronizado y de un
ritmo enmascarado; en ambos casos es muy similar. La
diferencia radica en que, en el caso del enmascara-
miento (B), la transicién es abrupta como el cambio am-
biental. En cambio, cuando el ambiente actia como
sincronizador del reloj biolégico, la transicién no es abrup-
ta, es decir, tarda varios dias en ajustarse al sincroniza-
dor (A).

mente a los efectores del reloj circadiano (6). Conside-
rando lo anterior, los efectos del enmascaramiento son
una consecuencia natural e inevitable de la vida en un
ambiente ritmico. Los ritmos expresados por los efec-
tores, regulados por el reloj bioldgico en estas condi-
ciones, pueden resultar de una mezcla de los efectos
del enmascaramiento y los debidos a la sincronizacion
de un sistema temporal interno del animal. Sin embar-
go, existen importantes diferencias entre un ritmo en-
mascarado y un ritmo sincronizado. En ambos el cur-
so temporal es muy similar. En el enmascaramiento, la
transicion entre los dos estados conductuales es abrupta,
similar a los cambios en la sefial ambiental. En cambio,
cuando el ambiente acta como sincronizador y sin-
croniza un reloj bioldgico, la transicién conductual es
menos abrupta y la coincidencia entre factores am-
bientales y ritmos expresados es inexacta (8, 76, 115)
(figura 1).

El enmascaramiento puede ser excluido de los pro-
tocolos de investigacion mediante medidas de control
de fase como la oscuridad continua y el fotoperiodo
esqueleto (76). Desde el punto de vista funcional, el
enmascaramiento contribuye a un incremento en la
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amplitud de un ritmo en sincronizacion, pues promueve
respuestas directas e inmediatas a variables geofisicas
que el sujeto selecciona y que optimizan su evoluciony
su adaptacion a su nicho temporal. Todo esto contri-
buye a un aumento en la probabilidad de superviven-
cia del sujeto a su ambiente. En general, el enmascara-
miento es un fendbmeno importante, que se relaciona
cercanamente con el control del reloj en niveles fisio-
[6gicos. El término enmascaramiento fue usado y dis-
cutido primero en relacién con los ritmos circadianos
por Aschoff en 1960. Sin embargo, él cit6 un reporte
previo de 1947 (35), en el cual el enmascaramiento se
definia de manera muy general como: "Un factor en-
mascarador es una via por la cual una segunda identi-
dad opera sobre el organismo y amplia las capacida-
des de éste, como si este factor no estuviera presente"
(35). En este caso, la definicidén necesita ampliarse con
el fin de determinar la direccion del efecto sobre las
variables ritmicas. Estas pueden ser aumentadas o dis-
minuidas por el estimulo ambiental externo. De aqui
nace el término enmascaramiento positivo y negativo
usado para explicar los efectos de activacion e inhibi-
cion de la actividad locomotora debidos a los cam-
bios de iluminacién en especies diurnas y nocturnas
(10, 64). La luz ejerce efectos opuestos en algunas es-
pecies. Asi, el enmascaramiento positivo se usa para
describir un aumento en la actividad locomotora in-
ducido por la luz en especies diurnas y por la oscuri-
dad en especies nocturnas. A su vez, el enmascaramiento
negativo se usa para describir la supresion de la activi-
dad locomotora inducida por la oscuridad en especies
diurnas y por la luz en especies nocturnas (10). Cabe
decir que existen reservas acerca de estas definiciones.
En primer lugar, cuando uno describe un enmascara-
miento positivo o negativo, puede tratrse o no de pro-
cesos separados; es decir, cuando un sujeto diurno
aumenta su actividad locomotora en respuesta a la luz,
el fendmeno puede ser el resultado de un enmascara-
miento positivo inducido por la luz. Este efecto pue-
de eliminarse posteriormente por un enmascaramien-
to negativo debido a la oscuridad. Por lo anterior, el
término enmascaramiento positivo y negativo indica
simplemente el fendmeno de que uno no observa el
proceso fundamental que lo origina. Ademas, la direc-
cion de la respuesta de enmascaramiento es especifico
del patrén conductual estudiado, ya que no es especifi-
co del tipo de estimulo usado, sea luz u oscuridad (10,
76). Esto sugiere que el enmascaramiento complementa
y maximiza la sincronizacién de una conducta circa-
diana a su ambiente.

En ciertas ocasiones, algunos animales nocturnos
aumentan su actividad locomotora cuando se les apli-
ca un pulso de luz en oscuridad continua; este feno-
meno se designa como enmascaramiento paraddjico
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(75). Si se observa un aumento en la actividad loco-
motora en respuesta a la luz, en el caso de un animal
nocturno, uno puede calificarlo como enmascaramiento
paradojico positivo. La direccion de la respuesta del
enmascaramiento paradojico se determina cuando, al
igual que en el caso del enmascaramiento negativo y
positivo, se observa un incremento o una disminucion
en la actividad locomotora en especies diurnas y noc-
turnas (76).

En resumen, estos son los distintos tipos de enmas-
caramiento que se basan en el criterio de disminucion
0 aumento de la actividad locomotora en respuesta a
laluz:

» Enmascaramiento positivo. Es un incremento en la acti-
vidad debido a un aumento en la iluminacién en un
animal diurno o a una disminucion en la iluminacién
en un animal nocturno.

» Enmascaramiento negativo. Es un decremento en la acti-
vidad debido a una disminucion en la iluminacion en
un animal diurno o a un incremento en la ilumina-
cion en un animal nocturno.

 Enmascaramiento positivo paraddjico. ES un aumento en
la actividad después de un incremento en la ilumina-
cion en un animal nocturno o un incremento en la
actividad después de un decremento en la ilumina-
cion en un animal diurno.

 Enmascaramiento negativo paraddjico. ES una disminucion
en la actividad después de un decremento en la ilu-
minacion en un animal nocturno o una disminucion
en la actividad después de un incremento en la ilumi-
nacion en un animal diurno (figura 2).

En la bibliografia se han reportado relativamente
pocos ejemplos de estos tipos de enmascaramiento.
En animales diurnos, el enmascaramiento positivo o
negativo se presenta como un aumento de la actividad
locomotora después de la transicion de la oscuridad a
la luz, asi como una disminucion de la actividad loco-
motora después de la transicion inversa (14). Para su-
jetos nocturnos, el enmascaramiento positivo y negati-
vo han sido reportados en muchos estudios (9, 31,
73). El enmascaramiento paradojico se ha reportado
en aves diurnas como una inhibicion del movimiento
de estos sujetos en presencia de la luz (33). En mami-
feros, el enmascaramiento paraddjico se puede obser-
var en las transiciones entre la luz y la oscuridad en las
ratas Nile grass (Arvicanthis noloticus). Estos sujetos pre-
sentan un patrén diurno de actividad, esto es, son ge-
neralmente activos durante el dia, pero su actividad
locomotora aumenta al final de la oscuridad. Es decir,
la actividad se inicia antes de que las luces se enciendan,
lo cual puede considerarse como una sincronizacion
con un angulo de fase positivo al sincronizador; sin
embargo, su actividad locomotora disminuye cuando
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Fig. 2. Clasificacion del enmascaramiento con base en el efecto de la luz sobre la actividad locomotora. En A se
presenta un ejemplo de enmascaramiento positivo, en el cual se observa un incremento en la actividad debido
a una disminucién en la iluminacién en un animal nocturno. En B se muestra un ejemplo de enmascaramiento
negativo. En este caso se advierte un decremento en la actividad debido a una disminucidn en la iluminacion en
un animal diurno. En C se presenta un ejemplo de enmascaramiento positivo paradoéjico, en que se observa un
aumento en la actividad después de un incremento en la iluminacion en un animal nocturno. Finalmente, en D se
muestra un ejemplo de enmascaramiento negativo paraddjico, en que se muestra una disminucidon en la activi-

dad después de un decremento en la iluminacién en un animal nocturno.

las luces se encienden (47, 97). El enmascaramiento
paradojico en sujetos nocturnos se ha reportado en
diferentes especies (31, 38, 84, 87). Los primates noc-
turnos owl son mas activos cuando se encuentran en
luz tenue que en oscuridad total. Este ejemplo ilustra
el valor adaptativo del enmascaramiento paradojico,
ya que estos primates solo son activos durante la no-
che, por lo cual pueden clasificarse como una especie
nocturna. Aun asi, su actividad nocturna esta mas o
menos confinada a cuando se presenta la luna o cuan-
do se estimulan en laboratorio con intensidades de luz
cercanas a la intensidad de la luz de luna. Lo anterrior
aumenta la capacidad visual de un animal arboreo, el
cual brinca entre las ramas o corre a lo largo de ellas,
actividad que podria ser peligrosa en oscuridad total.
En cambio, es probable que a un animal nocturno,
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con las extremidades firmes sobre el suelo, no le sea
necesario tener luz tenue para moverse en oscuridad
total (31).

Otra clasificacion de enmascaramiento fue plantea-
da por Minors y Waterhose en 1989 (63). Ellos usaron
el término enmascaramiento para incluir "todos los
procesos que distorsionan la salida original del reloj
bioldgico; estos procesos pueden originarse dentro o
fuera del organismo”. Esto ocasiona que, en estas con-
diciones, la expresion de los ritmos circadianos sea una
representacion imperfecta del reloj bioldgico. Otros
autores prefirieron un término que "implicara un efec-
to directo de un estimulo externo sobre una variable
ritmica, en vez de enmascaramiento™ (100). Sin em-
bargo, la palabra “directo” es usada en muchos con-
textos, es demasiado ambigua y general para ser usada
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con el fin de distinguir entre las influencias controladas
por un reloj de otras influencias o variables. Con base
en lo anterior, se generd otra forma de clasificar los
diferentes tipos de enmascaramiento. Esta se basa prin-
cipalmente en los mecanismos que generan el enmas-
caramiento antes que en el efecto de éste sobre la acti-
vidad locomotora. De tal forma se distinguen varios
tipos de enmascaramiento:

 Tipo I. Ocurre cuando existe un efecto directo de
las sefiales ambientales sobre los efectores que ex-
presan el ritmo circadiano.

 Tipo Il. Se presenta cuando algunos cambios con-
ductuales en el animal ejercen un efecto sobre otras
variables ritmicas; por ejemplo, cuando un aumento
0 una disminucion de la actividad locomotora indu-
ce a que el ritmo de temperatura sea una representa-
cion imperfecta del reloj.

« Tipo I11. Ocurre cuando cambios fisioldgicos o bio-
quimicos dentro del organismo pueden afectar los
mecanismos de transmision de la informacion tem-
poral del reloj bioldgico a los efectores que expresan
el ritmo; por ejemplo, cambios fisiolégicos o pato-
I6gicos que afectan la funcion o el nimero de recep-
tores en una via termogénica pueden modificar la
relacion fase entre el ritmo de temperatura corporal
y la fase del reloj bioldgico sin afectar el reloj.

Los enmascaramientos tipo Il y 111 han sido llama-
dos también enmascaramiento interno (84).

I. Enmascaramiento por la luz

Los ritmos circadianos fisioldgicos y conductuales son
controlados por el reloj bioldgico. En los mamiferos,
en el ndcleo supraquiasmatico (NSQ) del hipotalamo
anterior, se encuentra el mecanismo de reloj bioldgico
(2). Los ritmos circadianos son sincronizados predo-
minantemente por el ciclo luz-oscuridad (L:O) am-
biental. El sistema fotorreceptivo que sustenta la sin-
cronizacion a la luz involucra la participacion de una
proyeccion visual especifica: el tracto retinohipotala-
mico (TRH) (66). Esta proyeccion es completamente
independiente de las proyecciones visuales clasicas que
participan en la formacion de las imagenes de los ob-
jetos (vision) (70). Sin embargo, la luz no solamente
sincroniza el sistema circadiano, puesto que también
ejerce efectos directos sobre los efectores que expre-
san a ritmos circadianos como: la reduccion inmediata
de la liberacion de la melatonina y la inhibicion de la
actividad locomotora en roedores nocturnos después
de un pulso de luz en la noche. La respuesta directa de
enmascaramiento anula el control del reloj bioldgico y
genera un ajuste de fase apropiado e inmediato a las
condiciones de iluminacion.
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A\) El efecto de la luz sobre la liberacion de melatonina

La glandula pineal es el sitio neural en que se produce
y libera a la circulacion la hormona melatonina (5). La
glandula pineal libera exclusivamente la melatonina
durante la noche sin considerar si la especie es activa
durante la noche o el dia. La produccién vy la libera-
cion de melatonina son controladas por el NSQ (el
reloj circadiano). Por lo anterior, se considera que la
melatonina es una sefial ritmica que refleja la condicion
en que se encuentra el reloj biolégico (periodo-fase y
sincronizacion a un fotoperiodo especifico) (5). En la
noche, cuando los niveles de melatonina son altos, un
pulso de luz es capaz de suprimir instantaneamente la
produccion y la liberacion de melatonina. Esto sugiere
que la luz induce un enmascaramiento negativo sobre
el ritmo de sintesis y liberacion de melatonina. Este
fendmeno se presenta en todas las especies de mami-
feros estudiados, incluidos ratas (51), hamsters, rato-
nes (13), cabras (25), ovejas (4), ardillas (99) y humanos
(56). De hecho, la actividad de la enzima limitante de
la produccién de melatonina, la N-acetyltransferasa,
disminuye rapidamente después de un pulso luz de un
minuto dentro de los primeros 10 minutos de oscuri-
dad total. Ademas, se ha reportado que la luz es capaz
de afectar (enmascaramiento negativo) el ritmo de sin-
tesis y liberacion de melatonina de manera dependien-
te de la fase, lo cual sugiere que esta respuesta a la luz
queda determinada por la curva de respuesta de fase
(10). El efecto de enmascaramiento (negativo) induci-
do por la luz sobre el ritmo de sintesis y liberacién de
melatonina, muestra una duracion mas prolongada que
la duracién del pulso de luz, lo que resulta en una recu-
peracion de los niveles de melatonina, tiempo después
de que termina el pulso de luz (45, 48) (figura 3).

B) El efecto de la luz sobre la actividad locomotora

Uno de los indicadores del ciclo actividad-reposo es
la presencia o ausencia de actividad locomotora, la cual
puede medirse y cuantificarse facilmente. De esta ma-
nera, la fase de inicio de esta actividad es un indicador
muy preciso de la fase del reloj circadiano, particular-
mente en roedores nocturnos. La mayoria de los efec-
tos de la luz sobre los parametros del ciclo actividad-
reposo dependen de si las especies son nocturnas o
diurnas. En roedores nocturnos, un pulso de luz apli-
cado en la noche reduce rapidamente los niveles de
actividad locomotora (enmascaramiento negativo) (92).
En cambio, la luz provoca un aumento en esta activi-
dad en mamiferos diurnos (enmascaramiento positi-
vo) (37, 91). Lo anterior sugiere que si animales noc-
turnos, activos en la oscuridad, llegaran a percibir luz
mientras son activos, contradeciria la informacion tem-
poral enddgena ("la noche™) transmitida por el reloj
circadiano en sincronizacion, la cual puede entonces
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Fig. 3.Laluz aplicada enla noche, ya sea ala mitad (A) o al inicio (B),
cuando son altos los niveles de melatonina, suprime instantaneamen-

te la producciény la liberacién de la melatonina en diferentes espe-
cies de vertebrados.

ser corregida inmediatamente por una respuesta de
enmascaramiento. En la naturaleza, esta respuesta ten-
dria gran importancia para la supervivencia de los or-
ganismos. En un estudio en Octodon degus (46), se re-
portd que los efectos del enmascaramiento a la luz
pueden diferir dependiendo del individuo, el cual pue-
de expresar espontaneamente un fenotipo nocturno o
diurno. El fenotipo circadiano en este roedor es ambi-
guo, pero puede categorizarse pricipalmente como
diurno. Cuando es "diurno", estos sujetos aumentan
su actividad locomotora después de un pulso de luz
durante el dia subjetivo, pero la disminuyen después
de un pulso de luz en la noche cuando tienen acceso a
ruedas de ejercicio y se consideran "nocturnos". Este
fendmeno es més bien endeble y se aprecia nicamen-
te en un subconjunto de animales. Al igual que la ob-
servada sobre el ritmo de liberacion de la melatonina,
la inhibicion de la actividad locomotora inducida por
la luz (enmascaramiento negativo) persiste tiempo des-
pués de que ha finalizado el pulso luz (92). Esto sugie-
re que la luz altera el acoplamiento entre los efectores
(osciladores periféricos) que expresan los ritmos circa-
dianos con el reloj bioldgico, lo que provoca que el
reloj circadiano pierda el control de estos osciladores
periféricos (efectores).

Sin embargo, no sélo la luz afecta la expresion de la
actividad locomotora, pues los pulsos de oscuridad
generan también efectos inmediatos sobre la misma
variable conductual. Por ejemplo, pulsos de oscuridad
aplicados durante el dia inducen un aumento en la ac-
tividad locomotora (enmascaramiento positivo) de
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roedores nocturnos. Por otro lado, la luz no afecta
(disminuyéndolo) nada mas el ritmo de actividad lo-
comotora en la noche subjetiva, ya que altera ademas
otras variables ritmicas. Asi, pulsos de luz de una hora,
aplicados en la noche, inducen un aumento en el suefio
de ondas lentas (16) y en la temperatura corporal (7,
111), cuando lo que se habria esperado seria una dis-
minucién de la misma. Lo anterior sugiere que la luz
afecta a diferentes efectores del reloj bioldgico y pro-
picia ajustes a todo lo largo del dia en diferentes para-
metros fisioldgicos.

El enmascaramiento de la actividad locomotora in-
ducido por la luz varia acorde con la especie usada en
el estudio. Por ejemplo, el hamster es més sensible que
el raton a los efectos inhibitorios de la luz sobre la
actividad locomotora. Pulsos de luz de un lux de in-
tensidad aplicados en la noche en el hamster son sufi-
cientes para inducir una considerable respuesta de en-
mascaramiento (92). En cambio, en varias cepas de
raton estos niveles de iluminacién no generan enmas-
caramiento (75). De hecho, en el hamster la duracion
del efecto de la luz sobre la actividad locomotora va a
menudo mas alla del final del pulso de luz. En con-
traste, en el ratén la disminucién de la actividad loco-
motora pospulso no es tan pronunciada (73, 75). Por
otro lado, en el hamster no hay un incremento consis-
tente en la actividad locomotora a intensidades bajas
de luz (enmascaramiento positivo) como se ha obser-
vado en diversas cepas de raton. Esto sugiere que, en
el hamster, el sistema visual clasico parece no ser tan
importante para regular el enmascaramiento positivo
de laactividad locomotora inducido por la luz en com-
paracién con el raton.

La persistencia de la disminucion de la actividad des-
pués de un pulso de luz se considera como un efecto
agudo de la luz. Aschoff (8) sugirié que “los efectos
del enmascaramiento perduran el tiempo que la sefial
luminosa esté presente”, de tal forma que el enmasca-
ramiento observado pospulso no es meramente una
consecuencia de la inhibicion de la actividad locomo-
tora durante el pulso de luz (92). EI mayor efecto de la
luz (enmascaramiento negativo) sobre la actividad lo-
comotora ocurre en la fase de inicio de la oscuridad
(CT12). En 1988, Aschoff y Von Gotez (10) estudia-
ron la respuesta circadiana a la cual roedores noctur-
nos son mas sensibles al enmascaramiento positivo in-
ducido por pulsos de oscuridad en funcion de la fase
circadiana. Si el efecto de los pulsos de oscuridad se
considera opuesto al efecto de los pulsos de luz por
medio de un simple efecto desenmascarador de la luz,
se esperaria que la luz y la oscuridad tuviesen sus efec-
tos en la misma fase del ciclo. Sin embargo, los pulsos
de oscuridad inducen un aumento en la actividad lo-
comotora en dos fases circadianas: CT12 y CT20-22
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(92). Desde el punto de vista funcional, el incremento
en la inhibicion de la actividad locomotora por la luz
en CT12 sugiere que, en esta fase circadiana, tanto el
reloj circadiano como sus efectores aumentan su sen-
sibilidad a la luz, ya sea sincronizando el reloj biol6gi-
co 0 enmascarando la actividad de los efectores. Esta
sensibilidad estaria determinada por la CRF del reloj
bioldgico a la luz o por la expresién de un oscilador
periférico inducido por la luz en esta fase circadiana.
El hecho de que el efecto de enmascaramiento sea
maés pronunciado cuando el sujeto va a iniciar su acti-
vidad, al inicio de la noche subijetiva, sugiere un valor
adaptativo. Distintas variables fisioldgicas y conduc-
tuales de un sujeto nocturno empiezan su expresion al
inicio de la oscuridad, que es el momento en que el
sujeto inicia su actividad y busca alimento. En cambio,
si se induce la expresion de estas variables en momen-
tos en que el sujeto no esta activo de manera natural
(final de la noche subjetiva) y tampoco forma parte de
un programa temporal, entonces el efecto seria inapro-
piado para el sujeto ya que estaria a merced de sus
predadores. Por ello, Aschoff sugiere que el enmasca-
ramiento complementa el sistema circadiano.

C) El enmascaramiento de la actividad locomotora en el am-
biente natural

Aunque el enmascaramiento no es un fenémeno limi-
tado a condiciones de laboratorio, hay pocos ejem-
plos de los efectos directos de la luz sobre la organiza-
cion temporal de la conducta en la vida silvestre. Un
caso impresionante es el mono owl (Aotus lemurinus gri-
seimembra), el cual muestra un patrén de actividad que
depende del ciclo lunar (30). Este primate es nocturno,
pero su actividad aumenta (enmascaramiento positi-
vo) cuando la luminiscencia se encuentra entre 0.1 y
0.5 lux, la luminiscencia justa generada por el resplan-
dor de la luna llena. Intensidades de luz inferiores a
ésta disminuyen la actividad (enmascaramiento negati-
vo) del sujeto (30, 31). Por otro lado, en su hébitat
natural, las ratas canguro reducen su actividad (enmas-
caramiento negativo) a la luz de la luna (20). En este
caso, el efecto inhibitorio de la luz sobre la actividad se
llama “prevencion de la luz de luna”, el cual parece
reducir el riesgo de predacion.

11. Enmascaramiento por la oscuridad

La actividad locomotora del pez verde es nocturna.
Al inicio de la noche, estos organismos toman alimen-
to y lo depositan dentro de un nido para ocultarlo de
predadores nocturnos. Aunque esta conducta puede
inducirse en el laboratorio aplicando pulsos de oscuri-
dad (enmascaramiento positivo) a la mitad del dia, la
magnitud de la respuesta de enmascaramiento induci-
da por la oscuridad es menor que la que se presenta de
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manera natural al inicio de la noche. De tal manera la
penumbra no es solo un evento en donde se disminu-
ye la intensidad de iluminacion en el ambiente inme-
diato al animal. Por ejemplo, la iluminacion disminuye
cuando el pez entra a un area sombreada cercana a
una corriente, cuando busca alimento bajo un lefio o
simplemente cuando entra al nido. Sin embargo, estos
movimientos no estan necesariamente correlacionados
con un incremento en la actividad de un predador. ES
necesario un mecanismo enddgeno para indicar al ani-
mal que sélo un decremento en la intensidad de la luz
que ocurra al final del dia implicaria un verdadero ries-
go de predadores nocturnos. Esto sugiere que, al igual
que el enmascaramiento negativo inducido por la luz,
la respuesta de enmascaramiento positivo generada por
los pulsos de oscuridad no es la misma a lo largo del
ciclo circadiano. Lo anterior sugiere que la respuesta
de enmascaramiento depende de la participacion de
un reloj enddgeno.

Modelos. EI modelo oscilatorio que explica la sincro-
nizacion de un reloj bioldgico consiste en dos oscila-
dores similares con una frecuencia similar, acoplados y
cada uno con la misma oportunidad de ser sincroniza-
dos. La sincronizacion involucra control de fase y pe-
riodo de la oscilacion sincronizada y en general ésta
s6lo puede ser afectada dentro de un restringido ran-
go de periodos del sincronizador, cercanos al periodo
natural del sistema sincronizado. En cambio, el mode-
lo tedrico que trata de explicar el enmascaramiento
consiste en un oscilador débil (Y) —el oscilador aso-
ciado a la actividad locomotora—y otro fuerte (X) —el
oscilador asociado al ritmo de temperatura corporal—,
el cual ejerce una gran influencia sobre los ritmos cir-
cadianos (55). Normalmente estos osciladores estan
acoplados cercanamente, lo cual resulta en un meca-
nismo temporal interno para el animal. De esta mane-
ra, el ritmo expresado por los efectores es el resultado
de la expresion de ambos osciladores pero, como és-
tos tienen diferente jerarquia, los ritmos expresados
por el oscilador débil pueden ser enmascarados facil-
mente por el ambiente (115). Los ritmos transmitidos
por el oscilador fuerte pueden ser influidos indirecta-
mente por el ambiente por medio de cambios induci-
dos en la conducta de los animales. Estos cambios
conductuales generan un amplio rango de modifica-
ciones en las variables fisioldgicas y bioquimicas del
individuo. Por su parte, estas modificaciones pueden
alterar la expresion de los ritmos y ocasionar que no
reflejen el estado exacto en que se encuentra el reloj
bioldgico. Los componentes enddgenos derivan de la
actividad del reloj biol6gico. Los ritmos biol6gicos
con altos componentes enddgenos (temperatura cor-
poral), se usan normalmente como marcadores del
oscilador fuerte. A su vez, los componentes exdgenos
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se originan por lo regular fuera del sujeto. En este caso,
un componente exdgeno puede incluir los efectos de-
bidos al ambiente, sean directos (enmascaramiento) o
indirectos via la conducta (enmascaramiento interno)
(115).

Importancia bioldgica. Aun cuando el enmascaramiento
se ha estudiado s6lo en pocas especies, se puede espe-
cular que los cambios en el ciclo actividad-reposo in-
ducidos por la luz son universales en los mamiferos
(88). Los seres humanos no son la excepcion: la luz
ejerce efectos profundos en el ciclo suefio-vigilia. La
iluminacion en la noche puede reducir el suefio y au-
mentar la vigilia. Aunque estos efectos pueden ser se-
cundarios a la supresion inducida por la luz en la sinte-
sis y liberacion de melatonina, parece inverosimil pen-
sar que este efecto dependa totalmente de una dismi-
nucion en los niveles de melatonina. Sin embargo, es
razonable asumir que los mecanismos que median los
efectos directos de la luz sobre los ritmos circadianos,
como el ritmo circadiano de temperatura corporal y
el ciclo suefio-vigilia, son similares en todos los mami-
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feros. Desde un punto de vista funcional, el enmasca-
ramiento merece mas atencion como un proceso que
complementa el sistema circadiano. EI enmascaramien-
to puede facilitar un orden temporal apropiado para
variables conductuales y fisiol6gicas, puede corregir el
efecto de las sincronizaciones inexactas o equivocadas
del reloj circadiano y puede afinar patrones de activi-
dad. De tal modo, los ritmos circadianos regulados
por el reloj bioldgico y las respuestas directas del siste-
ma a la luz han quedado sujetas a la seleccion natural y
a su perfeccionamiento durante la evolucion. Con es-
tas implicaciones en mente, es sorprendente que exista
tan poco conocimiento acerca de los mecanismos por
los que la luz afecta directamente los patrones diarios
conductuales y fisiologicos. Asimismo, tampoco hay
mucha informacion acerca de la importancia del en-
mascaramiento por la luz sobre la organizacion tem-
poral en la naturaleza.

Apoyado por los proyectos: Fundacién Gonzalo Rios
Arronte, INP-2040 Y SEP-CONACYT 2004-CO1-47804.
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