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1. INTRODUCCION GENERAL Y OBJETIVOS DE ESTE ESTUDIO.

1.1. Biologia, etologia y comportamiento animal

El comportamiento es, en cualquiera de sus muchas manifestaciones, uno de
los aspectos mas atractivos de la biologia animal. Varias disciplinas, tanto bioldgicas
como no biolégicas, se interesan por el comportamiento animal o hacen de €l su
principal objeto de estudio. La etologia es “el estudio biolégico del comportamiento”

(Tinbergen, 1963, p. 411) y, a pesar de ser una disciplina relativamente joven y de
haberse originado a partir de unas pocas ideas nucleares, es actualmente reconocida
como la aproximacién mas completa al estudio del comportamiento animal (Burghardt,
1985).

La etologia se caracteriza por el tipo de problemas teéricos de los que se
ocupa y por la adopcién por parte de los practicantes de esta disciplina de un cierto
talante o actitud que se ha dado en llamar la “actitud etolégica” (Burghardt, 1973; Font
et al., 1998; Hinde, 1977). La pregunta general que interesa al etélogo es: ¢ por qué
un animal se comporta como lo hace?, ¢ cual es la causa de que se comporte de una
manera determinada y no de otra? Sin embargo, estas preguntas encierran en
realidad cuatro tipos distintos de interrogantes que se conocen como los cuatro
“porqués” de la etologia y que son: el porqué de la causacién, control o mecanismos
del comportamiento, el porqué del desarrollo del comportamiento, el porqué de la
evolucién del comportamiento, y el porqué de la funcién o valor adaptativo del
comportamiento (Tinbergen, 1951, 1963).

Los “porqués” de la etologia suponen no sélo el reconocimiento de la existencia
de cuatro parcelas legitimas para el estudio del comportamiento, sino también la
aceptacion de que todas son igualmente importantes y de que es necesario integrar
los resultados de la investigacién en cada una de dichas parcelas con los obtenidos en
el estudio de las restantes (Dawkins, 1989; Tinbergen, 1963). No obstante, durante
los Gltimos veinte afios la etologia ha estado dominada por los estudios de la funcién o
valor adaptativo del comportamiento. Como consecuencia, otros aspectos del
comportamiento han sido flagrantemente ignorados (Dawkins, 1989, 1995). Esta
tendencia muestra, no obstante, signos de corregirse, y una de las caracteristicas mas
acusadas de la etologia contemporanea es el énfasis que pone en la necesidad de
integrar informacién relativa a los cuatro “porqués”, a los que concede el mismo valor
(Bateson, 1991; Curio, 1994; Davies, 1991; Dewsbury, 1992; Huntingford, 1993).
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El problema empirico que investiga el etdlogo no es cualquier forma de
comportamiento, sino sélo aquellos que son relevantes en el contexto de la existencia
natural del animal. Los etélogos creen firmemente que el comportamiento es, como
cualquier otro rasgo fenotipico, fruto de la seleccién natural. La selecciéon natural es
responsable de que el comportamiento de los animales se encuentre adaptado al
ambiente, tanto animado como inanimado, en el que viven y han evolucionado. Por
este motivo los etélogos insisten en la necesidad de estudiar a los animales en
condiciones naturales o en ambientes artificiales que permitan la expresién de
comportamientos “naturales”. Este es precisamente uno de los ingredientes de la
actitud etolégica y una de las caracteristicas que distingue el enfoque etolégico de
otras aproximaciones al estudio del comportamiento (Font et al., 1998).

Otro de los ingredientes de la actitud etoldgica es la atencién que presta el
etblogo a los distintos niveles de andlisis. El comportamiento es un fenémeno
complejo que se manifiesta en distintos niveles de organizacién biolégica, desde el
nivel molecular o celular hasta el nivel de la poblacién o la especie (Lehner, 1987,
1996). El trabajo del etdlogo tipicamente se centra en el nivel organismico, es decir,
en el nivel del organismo individual, 0 mas concretamente en el de un aspecto del
fenotipo de éste, como es el comportamiento. Sin embargo, para comprender lo que
ocurre en el nivel organismico, el etélogo hace incursiones hacia arriba (niveles
supraorganismicos) y hacia abajo (niveles infraorganismicos), con un objetivo aitimo
muy concreto: incorporar la informacién complementaria aportada por el estudio de
los distintos niveles y obtener asi una vision holista e integradora del comportamiento
animal (Font ef al., 1998; Hinde, 1977).

Una de las consecuencias que favorece la investigacién en distintos niveles
adoptada por el etdlogo es la interdisciplinariedad y la aparicién de subdisciplinas
etoldgicas que se mueven en la interseccién natural entre la etologia y otras disciplinas
tanto biolégicas como no biolégicas. Muchos etélogos han destacado la importancia
de identificar areas de interés comun entre distintas disciplinas y de establecer
cabezas de puente con otras disciplinas que analizan sélo alguno de los cuatro
“porqués” o con disciplinas que se especializan en el estudio en niveles supra- o
infraorganismicos (Colmenares, 1996a, b; Font et al., 1998; Hinde, 1982).
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1.2. ¢ Qué es la neuroetologia?

La neuroetologia es la subdisciplina etoldgica que se sitGa en la interfase entre
la etologia y la neurobiologia. Ya en 1951 Niko Tinbergen escribié que es tarea del
etélogo extender el analisis del comportamiento hacia abajo, hasta el nivel de la
neurofisiologia. En su libro The Study of Instinct Tinbergen animaba a etélogos y a
neurofisiélogos para que aunaran esfuerzos en la formacién de “eto-fisidlogos” (1951,
p. 109). Con el paso del tiempo, la “eto-fisiologia” de Tinbergen pasé a llamarse
neuroetologia; la nueva denominacién refleja el énfasis en el estudio del sistema
nervioso. En la interaccion interdisciplinar entre etologia y neurobiologia, la etologia
aporta tanto el marco teérico (los cuatro “porqués” y la “actitud etolégica”) como el
problema empirico (una pauta de comportamiento “natural”), mientras que la
contribucién de la neurobiologia ha sido fundamental, aunque no exclusivamente, de
caracter metodolégico (Colmenares 1996a).

Como su nombre indica, la neuroetologia tiene sus raices en dos disciplinas
preexistentes, la etologia y la neurobiologia. Quizas sea inevitable que, conforme
etdlogos y neurobiélogos profundizan en sus respectivos campos, haya quien también
se interese por lo que ocurre en la interfase entre estas dos disciplinas. Sin embargo,
la mayoria de los neurobidlogos han demostrado una decidida faita de interés por los
resultados de la actividad del sistema nervioso considerado como un todo. En manos
de muchos neurobidlogos, el animal se convierte en una "preparacion”, un sistema
aislado util unicamente en la medida en que permiten descifrar mecanismos celulares.
En consecuencia, gran parte de la produccién cientifica en neurobiologia es irrelevante
para el estudio de las relaciones entre sistema nervioso y comportamiento (Horridge,
1977).

En contraste, el punto de partida de la investigacion neuroetoldgica es el
comportamiento del animal. El comportamiento es también punto obligado de
referencia al que debe volver periédicamente el neuroetdlogo para analizar el progreso
de su investigacién (Font, 1990). Para los primeros neuroetélogos, como Erich von
Holst y Kenneth Roeder, el objetivo Uitimo de cualquier investigacién sobre el sistema
nervioso deberia ser la comprensién del comportamiento, tanto si el investigador que
la lleva a cabo esta interesado por el comportamiento como si no. Por otra parte, el
énfasis en el comportamiento proporciona un antidoto eficaz contra la tendencia a
atribuir mayor importancia a la investigacién de los mecanismos moleculares o
celulares del sistema nervioso (Hodgson, 1990; Huber, 1983). El neuroetélogo, por



Introduccion/4

tanto, desarrolla su trabajo entre los niveles de analisis correspondientes al
comportamiento (nivel organismico) y a sus substratos neurales (nivel
infraorganismico). Pero ademas el neuroetdlogo esta convencido de la necesidad de
mantener un trafico bidireccional de ideas entre estos distintos niveles de analisis. En
palabras de Bateson (1987):

“... el reconocimiento de que pueden plantearse preguntas adecuadas en cada nivel no
significa que una vez encontrados los agujeros para las palomas estas no tengan que arrullarse
las unas a las otras. No es solo que el andlisis del comportamiento pueda llevar al anélisis de
sucesos neurales, sino también que la neurobiologia deberia rendir fruto sugiriendo la direccién
que deben seguir los estudios de comportamiento” (pp. 301-302).

1.3. Caracteristicas del enfoque neuroetolégico

Las opiniones relativas a la naturaleza y objetivos de la neuroetologia son muy
diversas. Mientras que algunos celebraban recientemente su mayoria de edad con la
creacion de una sociedad internacional (la primera reunién de la International Society
of Neuroethologists se celebré en Tokyo en 1986), otros, para los que la disciplina
todavia esta en su infancia, mantienen un debate abierto en torno a la identidad y
ambito de la neuroetologia. Un claro exponente de la controversia que suscita la
definicién de neuroetologia son las contestaciones al articulo de Graham Hoyle, un
pionero de la neuroetologia de los invertebrados, titulado The scope of neuroethology
(1984). El articulo de Hoyle era deliberadamente provocativo: en €l el autor proponia
una estricta adherencia a los conceptos de la etologia clasica, en particular al modelo
psicohidraulico de Lorenz, y defendia el uso exclusivo de los insectos como animales
experimentales. Los insectos, en su opinién, son a la vez interesantes y accesibles,
una combinacién unica de cualidades que no comparten ni con los moluscos (e.g.,
Aplysia) ni con los vertebrados. En cuanto a la definicién de neuroetologia, Hoyle
postergaba la cuestion haciendo notar que “la pura l6gica exige que la neuroetologia
sea el estudio de los mecanismos subyacentes a los comportamientos que constituyen
la ciencia de la etologia” (1984, p. 374). Mas adelante, sin embargo, Hoyle afirmaba
que el principal objetivo del neuroetdlogo deberia ser “el estudio de los
acontecimientos celulares que subyacen a las pautas de accién fija y a otros actos
instintivos relacionados” (1984, p. 376).

Tras varias décadas ocupando un discreto segundo plano, el estudio de la
causacién, control 0 mecanismos del comportamiento esta cobrando nueva fuerza, en
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parte debido a que investigadores interesados en cuestiones funcionales y evolutivas
estan empezando a apreciar la necesidad de integrar las explicaciones funcionales
con otros tipos de explicaciones como requisito para lograr un enfoque mas
equilibrado en el estudio del comportamiento (Bateson, 1992; Huntingford, 1993; Real,
1994; Stamps, 1991). En particular, los estudios funcionales que no tienen en cuenta
los mecanismos del comportamiento a menudo son estériles ya que el conocimiento
de los limites que el sistema nervioso impone al comportamiento es esencial para
comprender el significado adaptativo de lo que el animal hace (Manning y Dawkins,
008, _ S . , S

Existen basicamente dos maneras de abordar el problema de la causacion del
comportamiento dependiendo del nivel de andlisis elegido. Si el nivel elegido es el del
propio comportamiento, las explicaciones de sus mecanismos seran lo que Hinde
(1982) denomina explicaciones del “software” del comportamiento. Estas
explicaciones identifican las relaciones entre estimulo y respuesta, entre condiciones
antecedentes y estados motivacionales, entre estados motivacionales y
comportamiento, sin especificar los mecanismos neurales o de otro tipo de los que
dependen dichas relaciones. Este enfoque se conoce también con el nombre de
enfoque de la “caja negra” o del “animal entero” (whole-animal), porque en él
asumimos que el sistema nervioso del organismo es como una caja negra a cuyo
interior no podemos tener acceso directo, y sobre cuyos contenidos sélo podemos
hacer conjeturas o hipétesis basandonos en la observacién de las relaciones entre lo
que entra en la caja (i.e., los estimulos) y lo que sale de ella (i.e., las respuestas del
organismo). El otro enfoque alternativo busca explicaciones de las causas inmediatas
del comportamiento en términos de mecanismos neurales, endocrinos o bioquimicos
(i.e., niveles infraorganismicos). Este enfoque consiste basicamente en abrir el
organismo y ver de qué materiales consta, cdmo estan dispuestos y de que manera
afectan al comportamiento. Es algo similar a destripar un reloj o quitarle la tapa a un
ordenador para estudiar su maquinaria. Por eso, este enfoque recibe a veces el
nombre de enfoque de “hardware” (Dawkins, 1983, 1995; Gémez y Colmenares, 1994;
Halliday y Slater, 1983; Hinde, 1982). Los méritos relativos de estos dos enfoques han
sido discutidos ampliamente (e.g., Dawkins, 1995); aqui nos limitaremos a repetir la
opinién compartida por muchos de que los enfoques de “software” y de “hardware” son
esencialmente complementarios y ambos son necesarios para una comprensién cabal
de la maquinaria del comportamiento (Font, 1996).
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La neuroetologia se define como el estudio de los substratos neurales del
comportamiento (Ewert, 1980, 1985;Horridge, 1977; Huber y Markl, 1983; Immelman y
Beer, 1989; Ploog, 1987), de ahi que muchos identifiquen la neuroetologia con el
estudio del “hardware” del comportamiento (e.g., Sherman, 1988). En realidad, la
neuroetologia aspira a responder desde su peculiar perspectiva a cuestiones
relacionadas no sélo con la causacion del comportamiento, sino también con su
desarrollo, funcién y evoluciéon. Los mismos tipos de preguntas pueden formularse en
distintos niveles de analisis y la neuroetologia se caracteriza mas por el nivel de
analisis utilizado (i.e., el nivel neural) que por su compromiso con un determinado
“porqué” (Bateson 1987; Ewert ,1985; Font, 1996; Heiligenberg, 1991; Ingle y Crews,
1985). Tan legitimo es preguntarse por qué, en términos de la funcién o valor
adaptativo, un animal exhibe un determinado comportamiento, como preguntarse por
qué, también en sentido funcional, posee un sistema nervioso con neuronas
sensoriales, interneuronas y neuronas motoras conectadas de una determinada
manera.

Otras disciplinas, ademas de la neuroetologia, se ocupan del estudio de las
bases o substratos neurales del comportamiento. Nadel (1995) distingue
fundamentalmente dos tradiciones en el estudio de las relaciones entre sistema
nervioso y comportamiento, a las que denomina la aproximacién neuroetolégica y la
aproximacidn neuropsicolégica. La aproximacié'n neuropsicolégica tipicamente
investiga el impacto de alguna forma de lesién cerebral sobre la ejecuciéon de una
tarea de laboratorio muy bien delimitada cuya relevancia para el animal en el mundo
real es a menudo desconocida. En contraste, la aproximacion neuroetolégica
descansa sobre la premisa de que “el cerebro de un animal esta construido para
operar en un ambiente especifico” (O’Keefe y Nadel, 1978). El cerebro de un animal
ha evolucionado para permitirle detectar y responder a aquellos aspectos del ambiente
que con mayor probabilidad pueden afectar a su éxito reproductivo. La neuroetologia
comparte con la etologia el interés por estudiar comportamientos relevantes desde el
punto de vista de la supervivencia y reproduccién de los animales, y la conviccién de
que el comportamiento de los animales adquiere su verdadero significado cuando se
estudia en el ambiente en el que los animales viven y han evolucionado. Por tanto,
cuando el neuroetdlogo estudia los efectos de las lesiones cerebrales, o la naturaleza
de la actividad neuronal, lo hace en condiciones naturales o en ambientes artificiales
que permitan la expresion de comportamientos naturales. En este sentido, Ingle y
Crews (1985) afirman:
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“La neuroetologia ... evita el énfasis sobre las estructuras, tan caracteristico de la
neuroanatomia, y sobre problemas orientados hacia tareas que son tan populares entre los
psicélogos; por el contrario, se centran en adaptaciones de comportamiento, que son la clave de
las investigaciones comparativas de los etélogos. Los estudios neuroetoldgicos miden la
competencia de un animal, no sus capacidades, poniendo a prueba a los organismos en
condiciones naturalizadas en lugar de emplear condiciones artificiales que pueden contribuir a la
obtencién de resultados erréneos. Aunque los limites de la neuroetologia son arbitrarios, su
intéréé pﬁmordial son los comportamientos complejos y no los reflejos simples como toser o
limpiarse un ojo. En lugar de determinar de qué modo los reflejos simples se organizan, se .
integran y se sintetizan para formar la base de los comportamientos complejos, ... los estudios
neuroetolégicos comienzan con la propia secuencia de comportamiento, concentrandose en los
comportamientos que sean motivados o dirigidos hacia una meta y que tienen valor adaptativo.”
(p. 457)

Fentress (1991), por otra parte, afirma que las principales aportaciones de la
neuroetologia al estudio de las relaciones entre sistema nervioso y comportamiento
serian:

“Aceptacion de los cuatro pilares de la investigacion etolégica: evolucién, desarrollo,
causacion préxima y funcién. Empleo de estimulos naturales complejos en lugar de estimulos
sencillos y artificiales. Evaluacion de pautas completas de actuacién comportamental en
respuesta a estos estimulos, asi como de los mecanismos centrales de organizacién. Examen
de sucesos moduladores (e.g., “motivacionales”), elicitadores y generadores de patrones.
Valoracion de la diversidad de especies y de la importancia de la sensibilidad ecolégica y de los
andlisis ontogenéticos en el estudio de la diversidad. Examen de los intercambios intra- e inter-
especificos entre animales como un complemento a la comprension del comportamiento de los
individuos (e.g., el comportamiento social, las relaciones predador-presa).” (pp. 79-80)

Con respecto a los limites de la neuroetologia, Bullock (1983) se expresa de la
siguiente manera:

“Dentro de la extensa literatura sobre los mecanismos fisiolégicos, anatémicos y
quimicos del comportamiento, la neuroetologia es una porcion, no claramente definida, que pone
el énfasis en el estudio de las bases neurales del comportamiento caracteristico de cada
especie, y muy frecuentemente de especies distintas a los mamiferos estandar de laboratorio.

La distincién es una cuestion de énfasis y del grado en que el autor o el lector se identifiquen con
la aproximacién al estudio del comportamiento animal que ha dado en llamar etologia. Las
investigaciones reciben la etiqueta de neuroetolégicas como una forma de mérito afiadido, por
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parte de aquellos que sienten apreciacion (por este enfoque). Muchos estudios pueden ser
considerados neuroetolégicos aunque sus autores no estén al tanto de éste término.” (pp. 405-
406)

Gran parte de la investigacion neuroetoldgica se ha centrado en el estudio de
“sistemas dedicados”. Un sistema neural dedicado es aquel que esta enteramente, o
casi enteramente, dedicado a una Unica e importante funcién por ejemplo escapar
(Young, 1989). Estos sistemas dedicados son mas sencillos de analizar que los sistemas
que intervienen en multiples funciones, no solo porque tienden a ser mas simples, sino
sobre todo porque conocemos en que aspectos del comportamiento estan implicados.
Algunos ejemplos de estudios neuroetolégicos clasicos sobre sistemas neurales
dedicados son los estudios sobre las bases celulares del comportamiento de huida en
cucarachas y crustaceos (Eaton, 1984), la habituacién en el molusco marino Aplisia
(Kandel, 1976), o los estudios sobre sistemas sensoriales dedicados para tareas
altamente especializadas como la deteccidn y localizacién de presas en €l caso del
sistema auditivo de lechuzas y murciélagos (revisados en Ingle y Crews, 1985; Konishi,
1983), o para la deteccién y reconocimiento de las llamadas de cortejo en ranas y sapos
(Capranica, 1983; Capranica y Moffat, 1983). Estudiar sistemas dedicados simplifica el
trabajo de correlacionar la actividad de determinadas estructuras neurales con aspectos
concretos del comportamiento. Sin embargo, en el sistema nervioso de los animales los
sistemas dedicados son la excepcién y la mayoria de areas cerebrales participan en
multiples aspectos del comportamiento.

1.4. El estudio neuroetolégico del comportamiento depredador

Comportamientos esenciales para la supervivencia de los organismos, como
los implicados en la captura de presas y en la accion de alimentarse, son
particularmente apropiados para el analisis neuroetolégico. Para poder sobrevivir y
reproducirse, los animales deben tomar decisiones sobre qué y cuando comer, dénde
buscar o esperar el alimento, cdmo evitar o superar las defensas que exhiben sus
presas, si defender o no un pedazo de comida, etc... Esto hace que uno de los retos
mas importantes con que se enfrenta un ser vivo sea el de comer y evitar ser comido;
salvo raras excepciones, todos los animales son depredadores y/o presas potenciales.
La captura de una presa pone en juego procesos encaminados a su deteccién,
identificacion, manipulacién, y finalmente, ingestion por el depredador. La eficacia de
estos procesos tiene una relevancia inmediata para la supervivencia; de ahi que muchos
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biélogos hayan dedicado sus esfuerzos al estudio de la evolucion adaptativa de los
organos de los sentidos y de los sistemas neurales implicados en la captura de la presa.
En este sentido, los programas de investigacién mas fructiferos han sido aquellos que
han abordado el problema desde un enfoque neuroetolégico, estudiando los
componentes basicos del comportamiento - células y circuitos nerviosos -sin perder de
vista lo que en ultimo término se pretende explicar, i.e., el comportamiento de los
animales, su posible evolucién y valor adaptativo (Colmenares, 19963; Ingle y
Crews,1985).

- Existen numerosos trabajos acerca de los mecanismos neurales que intervienen
en la captura del alimento en anfibios (Ewert, 1985, 1987) y en aves (Dubbeldam, 1984;
Jéger, 1990; Jager ef al., 1992; Levine y Zeigler, 1981; Zeigler at al., 1993). Estos
estudios han identificado los estimulos que desencadenan y controlan el comportamiento
de alimentacién, han esbozado los circuitos neurales implicados en la percepcién y
respuesta a dichos estimulos, y han sugerido posibles substratos neurales de integracién
sensorial y coordinaciéon sensorimotora. Muy pocos, sin embargo, han abordado el
estudio de los substratos neurales de la captura de presas en lagartos (Sauria)
(Sugerman, 1988), y ello a pesar de que este grupo ha recibido considerable atencién en
relacién a aspectos tales como su ecologia tréfica (Huey y Pianka, 1981; Pianka, 1986) o
la morfologia funcional de la musculatura y elementos esqueléticos que intervienen en la
masticacion y deglucion del alimento (Bramble y Wake, 1985; Gans, 1986; Schwenk y
Throckmorton,1989; Smith, 1982, 1984). En aves, se sabe que el telencéfalo lateral es
imprescindible para la coordinacién de los estimulos sensoriales implicados en la
alimentaciéon. Esta zona del telencéfalo de las aves recibe aferencias tanto visuales
como trigeminales (somatosensoriales de la cabeza) y lesiones en dicha area
producen déficits en la manipulacién y en la discriminacién visual del alimento
(Jager,1990). Los datos acerca del control neural del comportamiento de alimentacion
en aves proceden de estudios con aves granivoras concretamente con palomas; en
contraste, la mayoria de los lagartos son depredadores y se alimentan de presas vivas.
Los problemas a los que se enfrenta un animal herbivoro o granivoro son muy diferentes
a los que debe superar un depredador. Ello hace suponer que los mecanismos neurales
implicados en la captura del alimento puedan ser distintos en uno y otro grupo. Por otra
parte, los estudios sobre la captura de la presa en anfibios han demostrado la
importancia de los techos 6pticos en la localizacién y reconocimiento de las presas, y en
desencadenar las respuestas motoras implicadas en la captura de las presas (Ewert,
1985,1987; Ingle, 1973; Roth, 1986). Los anfibios se alimentan del mismo tipo de presas



Introduccién/10

que los lagartos; sin embargo, las diferencias en cuanto a organizacion cerebral entre
anfibios y reptiles (Ebbesson y Northcutt, 1976; Northcutt, 1981) justifican el estudio de
los mecanismos neurales de la captura de la presa en estos Gltimos. Por otra parte, los
lagartos son un grupo funcionalmente muy diverso, en el que encontramos multiples
modos de alimentacién y gran variabilidad en cuanto a la importancia relativa de los
distintos sistemas sensoriales en la deteccién y discriminacién de presas, y por tanto
proporcionan un valioso material para el estudio de las adaptaciones del cerebro para
el procesado de diversas modalidades sensoriales y la coordinacién sensorimotora.

Los resultados disponibles relativos a los estimulos "signo" que intervienen en la
deteccion y captura de la presa en lagartos atribuyen un papel preponderante a los
estimulos visuales y vomerolifativos (Burghardt, 1970; Cooper, 1994a,b). Muchos
lagartos poseen una lengua bifida y protractil, similar a la de las serpientes, que recoge
informaciéon quimica del exterior y la transfiere al érgano vomeronasal situado en el techo
de la cavidad bucal (Graves y Halpem, 1989). Estos estimulos vomerolfativos son
procesados en el sistema nervioso central por los bulbos olfatorios accesorios y otras
estructuras del sistema vomeronasal (Halpem, 1987, 1992). La posible participaciéon de
otros sentidos, como la olfaccién y el gusto, en la captura de la presa ha recibido poca
atencion en la literatura (Schwenk, 1985; Simon, 1983).

Recientemente, algunos autores han propuesto la divisién de los lagartos en dos
grandes grupos atendiendo a la estrategia de basqueda y captura del alimento. Esta
divisién coincide aproximadamente con la clasificacién filogenética en lagartos Iguania y
lagartos Scleroglossa (Camp, 1923; Estes ef al., 1988; Regal, 1978). El grupo de los
Iguania, que incluye a iguanidos, agamidos y camaleénidos, esta compuesto por
especies que capturan a sus presas utilizando una estrategia de emboscada en la que la
visién juega un papel fundamental. Por el contrario, la mayoria de los lagartos del grupo
Scleroglossa, que comprende a casi todas las familias restantes, buscan activamente a
sus presas y dependen de estimulos vomerolfativos para su localizacién (revisado en
Burghardt, 1970, 1990; Cooper 1994a, b; Halpern, 1992; Schwenk, 1993). Las
distintas estrategias que exhiben los lagartos de uno y otro grupo se reflejan en un
desarrollo desigual de las areas del cerebro relacionadas con el procesado de estimulos
visuales y vomeroifativos (Northcutt, 1978).

A pesar de todo, resultados recientes sugieren que la dicotomia entre especies
fundamentalmente visuales y especies fundamentalmente olfativas no es absoluta;
representantes de ambos grupos de lagartos son capaces de responder a estimulos
tanto quimicos como visuales. Algunos iguanidos, por ejemplo, reconocen estimulos
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Fig. 1.1. Cladograma de Estes y colaboradores (1988) de las relaciones filogenéticas de
los reptiles Squamata basado en el andlisis dadista de 148 caracteres morfoldgicos.

quimicos de ofros individuos de su propia especie, mientras que muchos lagartos
tradicionalmente incluidos en los Scleroglossa utilizan estimulos visuales, ademas de
vomerolfativos, en la deteccion y captura de sus presas habituales (Burghardt, 1964;
Cooper, 1981; Duvall, 1979; Nicoletto, 1985a,b). Esta evidencia sugiere que la captura
de la presa requiere de areas cerebrales, probablemente telencefalicas, que integren
estimulos pertenecientes a mas de una modalidad sensorial.

En los mamiferos, la integracion de la informacion sensorial tiene lugar
fundamentalmente en el pallium. El pallium del telencéfalo de reptiles y aves
comprende la corteza cerebral y una estructura subcortical caracteristica del cerebro
de estos grupos y que se denomina cresta ventricular dorsal (DVR) (Northcutt, 1978;
Ulinski, 1983). Desde un punto de vista funcional el DVR se encuentra en una
posicion idénea para actuar como centro de integracion sensorial y como "interface”
entre las principales fuentes de informacién sensorial al telencéfalo y algunas de las
estructuras cerebrales que controlan el comportamiento. Asi, el DVR recibe
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informacién de varias modalidades sensoriales (visual, auditiva y somatosensorial) a
través de nucleos de relevo talamicos (revisado en Butler, 1994a,b, y Pritz, 1995) y
proyecta a su vez al estriado, area telencefalica que da origen a proyecciones
descendentes que modulan la actividad de motoneuronas, y al hipotalamo (sistemas
efectores somatico y visceral respectivamente) (Gonzélez et al., 1990; Hoogland,
1977; Medina y Reiner, 1995; Russchen y Jonker, 1988; Voneida y Sligar, 1979).

1.5. Objetivos

El presente trabajo es un estudio del comportamiento depredador en la lagartija
ibérica, Podarcis hispanica, centrandonos en los estimulos y sistemas sensoriales
implicados en la captura de la presa, y en el papel del telencéfalo en el control de este
comportamiento. Entre las especies de reptiles presentes en la Comunidad
Valenciana, consideramos que la lagartija ibérica cumple una serie de condiciones que
hacen de ella un animal idéneo para este tipo de estudio. La lagartija ibérica es el
reptil mas coman en la Comunidad Valenciana; ademéas son abundantes en las
proximidades de asentamientos humanos, lo que facilita su captura y hace que la
repercusion sobre el ecosistema sea minima. Asimismo, el mantenimiento en
cautividad de estos animales es relativamente sencillo, se aclimatan bien a las
condiciones de laboratorio y muchas de sus pautas de comportamiento apenas se ven
afectadas.

Para el desarrollo de este trabajo nos planteamos cuatro objetivos concretos:
el estudio detallado del comportamiento depredador de Podarcis hispanica, la
identificacién de los estimulos implicados en la deteccién, identificacion y captura de la
presa, la caracterizaciéon de areas telencefalicas que pudieran estar implicadas en el
procesado de estos estimulos relevantes en el contexto de la depredacién y, por
altimo, la evaluacién del papel de estas areas telenceféalicas en el comportamiento
depredador de P. hispanica.

Como hemos visto, el estudio del comportamiento de los animales en
condiciones préximas a las de su ambiente natural es la referencia obligada en un
trabajo neuroetolégico. Por tanto, el estudio etoldgico detallado del comportamiento
depredador en la lagartija ibérica (Podarcis hispanica) fue nuestro principal objetivo en
la etapa inicial de desarrollo del trabajo. Durante la etapa inicial de esta investigacion
realizamos observaciones del comportamiento depredador de varias especies de
lacértidos. Como resultado de estas observaciones hemos elaborado un inventario
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(etograma parcial) de las distintas pautas de comportamiento que intervienen en la
alimentacién de Podarcis hispanica. Este inventario se ha basado en observaciones
de lagartijas comiendo distintos tipos de presa, tanto en el laboratorio como en el
campo. Hemos caracterizado cualitativa y cuantitativamente las distintas pautas de
comportamiento, asi como las secuencias en que se presentan. En el capitulo 2 se
detallan los resultados de este estudio.

_El segundo objetivo del trabajo fue investigar los estimulos que controlan el
comportamiento depredador en la lagartija ibérica. Los resultados de las
‘observaciones del comportamiento de estos animales sugerian que variables como el
tipo de presa y la experiencia previa de la lagartija con la presa podian influir de forma
importante en el comportamiento de ataque de los animales. En el capitulo 3
estudiamos el efecto de la experiencia previa de las lagartijas con un tipo de presa en
el ataque depredador y las diferencias en el comportamiento de estas lagartijas en
funcién del tipo de presa, poniendo un especial énfasis en las posibles modalidades
sensoriales implicadas en el ataque. El capitulo 4 describe una serie de experimentos
encaminados a evaluar la importancia relativa de distintas modalidades sensoriales,
fundamentalmente visién y quimiorrecepcién, en el comportamiento depredador de las
lagartijas. La metodologia que hemos empleado en estos experimentos consiste en
presentarle a las lagartijas, simultaneamente y por separado, estimulos quimicos y
visuales de la presa, y registrar la respuesta del animal ante dichos estimulos.

El tercer objetivo fue la caracterizacidn de posibles areas telencefalicas de
integracion sensorial por medio del estudio de las aferencias al telencéfalo desde
distintos nucleos sensoriales talamicos. En el capitulo 5 se estudian las areas de
terminacion de las aferencias sensoriales no olfativas al telencéfalo de la lagartija
ibérica (Podarcis hispanica) para caracterizar posibles areas de integracion de
distintas modalidades sensoriales. Para ello investigamos detalladamente las
conexiones aferentes y eferentes de los nucleos del talamo dorsal mediante
inyecciones restringidas de trazadores axonales en los distintos nucleos talamicos.
Ademas, realizamos inyecciones en varias areas telencefélicas para estudiar el
marcaje retrégrado en el talamo y delimitar la localizacién de las neuronas talamicas
responsables de las aferencias a cada area del telencéfalo. Esto nos ha permitido
establecer la naturaleza multisensorial de las aferencias talamicas a las areas
corticales, asi como, delimitar de forma precisa las zonas de terminacion de las
aferencias desde nucleos talamicos de distintas modalidades sensoriales en la cresta
ventricular dorsal anterior (ADVR).
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El cuarto y ultimo objetivo fue la evaluacion funcional de aquellas areias
cerebrales telencefalicas que pudieran estar relacionadas con el procesamiexnto de
informacién sensorial relevante para la deteccidn, reconocimiento y captura «de la
presa. Los experimentos de comportamiento sugerian que la visién y, en menor
grado, la quimiorrecepcién eran las modalidades sensoriales implicadas en lia
deteccién y reconocimiento de las presas. Por ello, nos propusimos estudiarr el papel
de la zona visual del ADVR y de las aferencias olfativas en el comportamientto
depredador de las lagartijas. La metodologia empleada consistié en la realizacién de
lesiones restringidas en estas areas telencefélicas. Posteriormente, evaluammos los
efectos de dichas lesiones sobre el comportamiento depredador de las lagarttijas,
comparando el comportamiento de los animales lesionados antes y después; de la
lesién.

1.6. Aspectos generales de la biologia de la lagartija ibérica

La lagartija ibérica, Podarcis hispanica (Steindachner, 1870), pertene:ce ala
familia Lacertidae (Clase: Reptilia, Orden: Squamata). Los lagartos de la familia
Lacertidae son los reptiles mas comunes del continente europeo y su area dle
distribucién abarca la mayor parte de Eurasia y Africa, a excepcion de Madaigascar. A
pesar de su extensa distribucién, son particularmente abundantes en zonas (de clima
templado célido, como la cuenca mediterranea. Existen unas 36 especies die
lacértidos, de las que 16 pertenecen al género Podarcis, que ocupan una gran
variedad de biotopos desde zonas desérticas a humedales y desde arenaless costeros
a zonas de montafia (Barbadillo, 1987; Béhme y Corti, 1993).

La lagartija ibérica es un lagarto pequeiio, diurno, que normalmente wive en
roquedos o en muros de piedra. Su area de distribuciéon abarca la mayor pairte de la
Peninsula Ibérica, sur de Francia y norte de Africa y suele ser abundante eni las
proximidades de asentamientos humanos. Los machos adultos miden entre: 38 y 70
mm de longitud cabeza-cloaca (LCC); las hembras son algo menores midiemdo entre
37 y 67 mm. En general, en la Comunidad Valenciana los machos adultos tiienen un
tamano medio de 52 mm y las hembras de 49 mm. La coloracién y disefio ctorporal
son muy variables. Son frecuentes los tonos dorsales pardos pero en muchzas
poblaciones se observan ejemplares netamente verdes. Pueden ser desde ttotalmente
lisas, sin manchas, hasta un intenso moteado dorsal. En los animales lisos los
costados suelen ser de tonalidades mas claras que el dorso. En los animalezs
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moteados, los costados son reticulados de pardo y negruzco, a veces, con tonos
verdes. La zona gular, como el vientre, pueden ser totalmente lisos con tonalidades
variadas desde marfil, crema, amarillo, anaranjado, o saimén. En los animales
moteados es frecuente que la zona gular presente un moteado negro suave. Enla
poblacién de lagartijas de los alrededores de la localidad valenciana de Burjassot, de
la que proceden la mayoria de los ejemplares utilizados en este estudio, dominan los
animales con disefio totalmente liso y tonalidad marrén pardusca. Son sexualmente
dimoérficas, los machos son algo mas grandes que las hembras y poseen cabezas més
anchas y patas relativamente mas largas. En las hembras es muy poco frecuente el
diseno reticulado, son lisas o con bandas que recorren longitudinalmente el dorso.
Ademas, en los machos adultos son claramente visibles una fila de poros situados en
la cara interna de los muslos de las patas posteriores denominados poros femorales
que segregan una substancia de aspecto ceruleo. En las hembras los poros femorales
estan atrofiados.

Como otros lacértidos europeos, las lagartijas son depredadores y se alimentan
de una gran variedad de pequeiios artrépodos que capturan con sus mandibulas e
ingieren enteros (Gans, 1986; Smith, 1982 y 1984). Algunos estudios en los que se
analizan contenidos estomacales han demostrado que la dieta de Podarcis hispanica
varia de forma importante entre localidades y esta constituida principalmente por
miembros de las familias Diptera, Homoptera, Aranea, Coleoptera y, en menor
proporciéon, Orthoptera y Lepidoptera (Carretero, 1993; Escarré y Vericad, 1983;
Mellado et al., 1975; Pérez-Mellado, 1983). En la figura 1.1 se resumen los resultados
de algunos de estos estudios sobre la dieta de varias poblaciones peninsulares de P.
hispanica.

Como el resto de lagartos de nuestro pais, Podarcis hispanica tiene el estatus
de especie protegida. Esta protegida por el Real Decreto 3181/1980 y se halla incluida
en el Apéndice Il del Convenio de Berna (1979). Los ejemplares utilizados en esta
investigacion se han capturado con permiso de la Conselleria de Medio Ambiente (GV-
Rept-02/91) y todas las manipulaciones experimentales se hicieron siguiendo el Real
Decreto 223/1988.
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2. EL COMPORTAMIENTO DEPREDADOR DE LAS LAGARTIJAS: UN
ETOGRAMA PARCIAL

2.1. Introduccioén

En las ultimas décadas las investigaciones realizadas con reptiles han
supuesto una importante contribucion a los estudios sobre relaciones depredador-
proporcionado abundante inforfnéciléh s'ob're' eétfatégfaé de fofrajeb (Ahdéréoh y |
Karasov, 1981; Huey y Pianka, 1981; Huey ef al., 1984; McLaughlin, 1989; Perry ef
al, 1990; Pietruszka, 1986), estimulos que permiten la localizacién del alimento y
desencadenan el ataque a la presa (revisado en Burghardt, 1970; Cooper, 1990a),
gasto energético que supone la ingestién de la presa (Avery y Mynott, 1990; Pough
y Andrews, 1985; Preest, 1991) y morfologia funcional de los musculos y elementos
esqueléticos que participan en la alimentacién (Kraklau, 1991; Schwenk y
Throckmorton, 1989; Smith, 1984; So et al., 1992; Urbani y Bels, 1995). Sin
embargo, muy pocos trabajos han abordado el estudio descriptivo de las pautas de
comportamiento implicadas en la depredacién en los lagartos. Los unicos trabajos
publicados se basan en estudios con miembros de las familias Iguanidae (Distel y
Veazey, 1982), Phrynosomatidae (Greenberg, 1977), Polychridae (Curio, 1970;
Moermond, 1981), Scincidae (Torr y Shine, 1994), Teiidae (Anderson, 1993;
Mercolli y Yanosky, 1989) y Varanidae (Auffenberg, 1978). En los lacértidos la
unica informacién sobre el comportamiento de alimentacion se limita a las
descripciones de algunas de las pautas de comportamiento que intervienen en la
captura y manipulacioén de presas descritas en Avery y Mynott (1990), Dauth (1986),
y Molina-Borja (1981).

El interés de etblogo se centra en el estudio de comportamientos relevantes
en el contexto de la existencia natural del animal, por ello investigan el
comportamiento de los animales en su habitat natural o en ambientes artificiales
que permitan la expresion de comportamientos “naturales”. La seleccién natural es
responsable de que el comportamiento de los animales se encuentre adaptado al
ambiente en el que viven y han evolucionado. Este ambiente es, por tanto, el
contexto en el que el comportamiento adquiere su autentico significado. Los
primeros etdlogos ponian mucho énfasis en la necesidad de que cualquier estudio
fuese precedido de un periodo de observacién y descripcién del comportamiento
(Tinbergen, 1963). La observacion sistematica del comportamiento de los animales
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no solo permite describir el fenébmeno que se esta estudiando, ademas, proporciona
la materia prima para formular cuestiones e hipétesis. Por otra parte, muchas
preguntas interesantes acerca del comportamiento pueden contestarse por medio
de la observaciéon. En este sentido, no existe una diferencia fundamental entre la
investigacién experimental (en la que se manipulan activamente las variables) y la
investigacion puramente observacional, puesto que ambas generan datos empiricos
que permiten contrastar hipétesis alternativas (Lehner, 1996; Martin y Bateson,
1991).

Como prélogo a la realizacién de cualquier trabajo etoldgico (o en este caso
neuroetoldgico) es imprescindible contar con una descripcion formal y una localizacién
contextual detallada de las pautas de comportamiento de las especies objeto de
estudio (Font et al., 1998; Lehner, 1996; Tinbergen, 1963). El conocimiento del
comportamiento normal del animal nos proporciona una base de datos con la cual
contrastar cualquier alteracién que se produzca como consecuencia de las
manipulaciones experimentales. El interés del etélogo se centra en el estudio de
comportamientos relevantes en el contexto de la existencia natural del animal, lo
que hace necesario investigar el comportamiento de los animales en su habitat
natural o en ambientes artificiales que permitan la expresién de comportamientos
“naturales”. El comportamiento de los animales esta adaptado al ambiente en el
que viven y han evolucionado. Este ambiente es, por tanto, el contexto en el que el
comportamiento adquiere su autentico significado. Ademas, la observacion
detallada del comportamiento del animal en un contexto natural puede generar
hipétesis acerca de los mecanismos subyacentes, que podemos contrastar mediante
nuevas observaciones o a través de la experimentacién.

Por tanto, el primer objetivo del presente proyecto fue la realizacién de un
catalogo con las pautas de comportamiento que las lagartijas exhiben durante e
inmediatamente después de un episodio depredador. Como resultado de este
trabajo hemos elaborado un etograma parcial del comportamiento depredador en la
especie objeto de estudio, la lagartija ibérica (Podarcis hispanica). En €l definimos
empiricamente 21 pautas de comportamiento que posteriormente agrupamos en
cuatro categorias funcionales. Ademas, hemos obtenido datos cuantitativos sobre
la frecuencia y secuencia en que ocurren estos comportamientos.
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2.2. Materiales y métodos

Las observaciones del comportamiento depredador se realizaron
fundamentalmente en el laboratorio y ocasionalmente en el campo. Para las
observaciones en el laboratorio, se utilizaron un gran nimero de ejemplares de
diferentes edades y de ambos sexos capturados en solares y terrenos
descampados de los alrededores de la ciudad de Valencia. La longitud cabeza-
cloaca (x £ SE) de los animales en el momento de la captura fue de 54.8 £ 1.2 mm
~ para los machos y de 48.3 + 1.2 mm para las hembras. Las lagartijas se alojaron
aisladas o en pequeios grupos en terrarios de vidrio o Plexiglas™ (25 x 30 x 50 cm)
mantenidos en una habitacién a temperatura controlada (20-25°C). Cada terrario
disponia de una bombilla de 40 w suspendida a ca. 20 cm del substrato que
permanecia encendida durante 14 horas diarias proporcionando un gradiente de
temperatura que permitia la termorregulacién del animal. Sobre el suelo del
terrario, cubierto con césped artificial, situamos un recipiente con agua y una piedra
que proporcionaba refugio al animal.

En el laboratorio, las lagartijas fueron alimentadas con artrépodos vivos,
predominando las larvas del gusano de la harina, Tenebrio molitor, en su dieta.
Ocasionalmente, les proporcionamos otras presas como polillas, moscas, araiias,
chinches, gusanos de seda y ninfas de grillos y saltamontes. Llevamos a cabo
registros del comportamiento depredador de 19 ejemplares adultos de Podarcis
hispanica (13 machos y 6 hembras) mantenidos en el laboratorio de Etologia de la
Universidad de Valencia. Las observaciones comenzaban inmediatamente
después de dejar caer una presa potencial en el interior del terrario del animal y
continuaron durante un minimo de 5 minutos. Grabamos en video 122 secuencias
de alimentacién que totalizan 14 horas de observacion, utilizando una camara de 8
mm Sanyo VM-D4P. Posteriormente, utilizamos un ordenador portatil equipado con
un programa de registro de sucesos (ligeramente modificado a partir de Unwin y
Martin, 1987) para llevar a cabo registros a partir de las secuencias filmadas. Para
observar con mayor detalle algunas pautas de comportamiento, analizamos algunas
de las secuencias grabadas reproduciéndolas en un reproductor doméstico de
video campo a campo (25 campos/s). Ademas, realizamos observaciones del
comportamiento de alimentacién de individuos de otras tres especies de lacértidos
Algyroides marchi, Gallotia stehlini, Podarcis lilfordiy Psammodromus algirus
mantenidos en cautividad en condiciones similares a las descritas para Podarcis
hispanica.
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Observaciones de alimentacion en el campo

Las observaciones de campo se realizaron en los alrededores del cacmpus
universitario de Burjassot (Valencia), asi como en una finca privada situada ern el
término municipal de Ontinyent (Valencia). Se observaron tanto secuencias die
alimentacién “naturales” sin ninguna intervencién por parte del observador, coomo
secuencias en las que la presa la proporcionaba el observador. En este tltimio caso
el observador depositaba una larva de Tenebrio molitor en las proximidades die una
lagartija que se encontraba termorregulando, bien dejandola caer o bien atadéa con
un hilo de seda sujeto al extremo de un palo. El comportamiento de ataque sse
registré directamente en una cuaderno de campo o se grabé en video para
analizarlo con mayor detalle en el laboratorio.

Andlisis estadistico

Los datos se analizaron utilizando técnicas estadisticas no paramétriczas que
no requieren conocer el tipo de distribucién de las respuestas de la poblacién:
(Siegel y Castellan, 1988). En nuestro caso, la presencia de datos con valor cde
cero en muchas de las variables es un indicador de que estos datos no se ajuistan a
una distribucién normal y desaconseja el uso de estadistica paramétrica. El mivel
de probabilidad para rechazar la hipétesis nula fue de o = 0,05 para todos los;
experimentos. Los datos se presentan como la media + SEM (el error estandiar de
la media) tanto en el texto como en las figuras.

2.3. Resultados y discusion

2.3.1. Etograma parcial

A continuacién proporcionamos un catalogo de las pautas de
comportamiento observadas durante la alimentacién en Podarcis hispanica. (Cada

pauta de comportamiento se describe empiricamente atendiendo a las posturras y
movimientos implicados (Lehner, 1996). Todas estas pautas se observaron cton
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Fig. 2.1. Posturas caracteristicas observadas durante algunas pautas de comportamiento: a)
ladear la cabeza, b) empujar la presa, c) agitar la presa, d) flexion del cuerpo, €) restregar la
cabeza, y f) hociqueo.

poca variacion en las otras especies de lacértidos estudiados (Podareis lilfordi,
Psammodromus algirus y Algyroides marchi). Asi mismo, aunque el etograma esta
basado fundamentalmente en las observaciones de laboratorio, la mayoria de las
pautas de comportamiento se observaron también en el campo. Los
comportamientos estan listados en el orden en el que ocurren habitualmente. Entre
paréntesis se da el nombre en inglés y la abreviatura utilizada en las figuras. Los
nombres en inglés de las distintas pautas corresponden a comportamientos

similares descritos en la literatura para otras especies de lagartos.

1. Orientacién (“Orientation”, O): El animal ajusta su posicion de forma que queda

frente a la presa.

2. Aproximacion (“Approach”, A): Locomocion en direccion a la presa. La
aproximacion puede ser directa y relativamente rapida, o lenta con pausas de

duracion variable.

3. Pausa (“Pause”, P): El animal permanece inmovil frente a la presa; puede ir
acompanado de una elevacion de la parte anterior del cuerpo, ladeo de la cabeza y

ondulacion lenta de la cola.
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4. Ladear la cabeza ("Head-Cock", HC): Rotacién de la cabeza, con una ligera
inclinacién anterior, de forma que uno de los ojos apunta en la direccion de la presa
(Fig. 2.1a).

5. Empujar la presa ("Prey-Nudge", PN). La lagartija empuja la presa con el
hocico (Fig. 2.1b). Este comportamiento lo hemos observado en muy pocas
ocasiones y sé6lo ante presas inmoviles.

6. Morder ("Lunge-Bite", LB): La lagartija se abalanza sobre la presa con la
cabeza inclinada hacia abajo y la atrapa con las mandibulas. A veces, este
comportamiento va precedido por una elevacién de la parte anterior del cuerpo
producida por extensién de las extremidades anteriores. Podarcis hispanica utiliza
sus mandibulas para apresar el alimento, como ocurre con otros lagartos
escleroglosos (Schwenk y Throckmorton, 1989).

7. Coger ("Grab", G). La lagartija coge la presa o un pedazo de alimento con las
mandibulas. Lento en comparacién con morder.

8. Soltar (“Release”, R): Después de morder o coger una presa, la lagartija abre
las mandibulas liberando a la presa. Este comportamiento se observa sobre todo
cuando la lagartija ataca presas toxicas o de mal sabor.

9. Agitar la presa ("Prey-Shake", PSH): El animal, con la presa entre sus
mandibulas, mueve bruscamente la cabeza sacudiendo lateralmente la presa (Fig.
2.1¢). En ocasiones el movimiento es tan violento que el animal gira sobre si
mismo. Dauth (1986) denomina a este comportamiento “death-shaking’.

10. Restregar la presa ("Prey-Scrape", PSC): La lagartija restriega la presa, que
sobresale por un lado de la boca, contra el substrato. Este comportamiento podria
facilitar la reorientacion en el caso de presas voluminosas.

11. Masticacion ("Chew”, C): La lagartija abre y cierra las mandibulas sobre la
presa. Cuando la presa es grande y alargada, suele moveria transversalmente de
forma que la mastica en toda su longitud antes de reorientarla.
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Fig. 2.2. Comportamientos que implican proyeccién de la lengua: a) extrusion de la
lengua, b) lenguetazo, c) relamerse, y d) lamer.

12. Reorientacion ("Reposition", R): La lagartija manipula la presa mediante
movimientos mandibulares y linguales, de forma que ésta queda alineada con su
eje mayor apuntando hacia el interior de la cavidad bucal de la lagartija.

13. Ingestion (“Ingestion”, |): La ingestidén se caracteriza por producir €l
desplazamiento antero-posteriores de la presa dentro de la boca, por medio de
movimientos de la lengua, mandibulares y del aparato hioideo (hiobranquial). En
ocasiones se observan rapidos movimientos de la cabeza hacia adelante que
facilitan el transporte inercial de la presa a través de la cavidad bucal hacia el
esofago (Bramble y Wake, 1985; Smith, 1982 y 1984). Masticacion, reorientacion
e ingestidon van acompafados de movimientos ciclicos de apertura y cierre de las

mandibulas ("jaw cycles”, je) muy similares.

14. Flexion del cuerpo ("Body-Bencf, BB): La lagartija dobla (curva, arquea)
lateralmente el cuello y la parte anterior de su cuerpo (Fig. 2.1d). Este
comportamiento podria tener la funcién de facilitar el paso de la comida a través del

esofago y su empaquetamiento dentro del estomago.

15. Extension de la lengua ("Tongue-Extrusion", TE): La lagartija proyecta
unicamente las puntas de la lengua fuera de su boca y las retrae rapidamente
siendo el desplazamiento vertical de la lengua minimo (Fig. 2.2a). A veces, se
observa entre los ciclos mandibulares (ingestion) con la boca parcialmente abierta.
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Con este movimiento, la parte posterior de la lengua podria empujar el alimento
hacia el interior de la faringe.

16. Relamerse ("Lip-Licking", LL): La lengua se desplaza a lo largo de los bordes
externos de la boca con un movimiento envolvente (Fig. 2.2¢). A veces, el
movimiento de la lengua es tan amplio que llega a alcanzar el ojo (esto ocurre
frecuentemente en el caso de Psamodromus algirus).

17. Restregar la cabeza ("Mouth-Wipe", MW): La lagartija restriega la zona lateral
de la boca contra el substrato (Fig. 2.1e). Presumiblemente, este comportamiento
serviria para eliminar particulas de alimento que pudieran quedar adheridas a los
bordes de la boca.

18. Lengiietazo ("Tongue-Flick", TF). La lagartija proyecta la lengua fuera de su
boca curvandola hacia abajo (“Simple Downward Extension”, Gove, 1979) o
haciéndola oscilar verticalmente (“Single Oscillation®, Gove, 1979). La superficie
ventral de la lengua podria tocar brevemente el substrato, una presa potencial u
otro objeto (Fig. 2.2b).

19. Hociquear ("Nuzzle", N): Con la cabeza inclinada, el hocico presiona contra el
substrato, normalmente acompariado por movimientos alternados de las patas
delanteras escarbando el terreno (Fig. 2.1f).

20. Bostezar ("Yawn", Y): La lagartija abre la boca de par en par (completamente)
y a continuacién la cierra. No se observa protrusién de la lengua, que normalmente
permanece junto al suelo de la cavidad bucal.

21. Lamer (“Lick’, L): La lagartija saca la lengua y desplaza la superficie dorsal de
la misma sobre el substrato o sobre algan objeto (Fig. 2.2d).

2.3.2. Secuencias de comportamiento

Podarcis hispanica es una especie que se adapta bien a la cautividad. La
mayoria de las lagartijas atacan y consumen las presas que el investigador
introduce en su terrario, a veces a las pocas horas de haber sido capturadas en el
campo. Después de un breve periodo de aclimatacion, las lagartijas aceptan y
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Fig. 2.3 Graficos cinematicos que muestran las transiciones entre pautas de comportamiento
observadas cuando Podareis hispanica come presas: a) familiares (n =45 secuencias), o b) no
familiares (n = 15 secuencias). Los numeros representan la frecuencia en que la transicién fue
registrada expresada como porcentaje del total; se omiten las transiciones con frecuencias
inferiores al 10%.
consumen avidamente presas ofrecidas por el experimentador con unas pinzas.
Ante las presas habituales en la dieta de la lagartija en el laboratorio (larva de
Tenebrio molitor), 1a lagartija exhibié secuencias de comportamiento simples y
relativamente estereotipadas. En una muestra de 43 observaciones de P. hispanica
comiendo larvas de Tenebrio molitor, las secuencias consistieron en un rapido
ataque a la presa con orientacion, aproximacién rapida y mordisco. A
continuacion se observaron comportamientos como sacudir la presa, masticar,
reorientacion, e ingestion que permitian a la lagartija someter y consumir la presa.
Los movimientos ciclicos de mandibula son la caracteristica mas marcada de los

comportamientos que hemos denominado masticacion, reorientacion, e



Etograma/32

ingestién. Dado que en nuestros videos los ciclos mandibulares no siempre
podian asignarse sin ambigiiedad a un comportamiento en particular, todos los
ciclos de apertura y cierre de la mandibula se registraron como ciclos
mandibulares (“jaw cicles”, jc). La extensién de la lengua, flexién del cuerpo,
relamidos y lengiletazos completan la secuencia (Fig. 2.3a). Sin embargo,
cuando la lagartija se encontré ante presas mas esquivas o con las que no estaba
familiarizada, las secuencias fueron mas complejas e incluyeron un nimero de
pautas de comportamiento mayor como pausas de distinta duracion, lengiletazos
dirigidos a la presa, bostezos y escarbar (Fig. 2.3b). Los comportamientos de
empujar la presa, coger, soltar, restregar la presa, y lamer solo se observaron
cuando les ofrecimos a las lagartijas polillas o orugas de cuerpo blando (p. €j.,
gusanos de seda) como presas.

2.3.3. Observaciones en el campo

En total observamos catorce secuencias de alimentacién en el campo de
diez lagartijas adultas de la especie Podarcis hispanica (6 machos y 4 hembras).
Solo en seis ocasiones vimos a los animales capturar presas de forma natural. En
cuatro de ellas las lagartijas estaban moviéndose entre la hierba, hojarasca y/o
desperdicios con pausas frecuentes durante las que emitian lengiletazos dirigidos
al substrato y localizaron a las presas que permanecian inmdviles, escondidas entre
la vegetacion o el substrato. Las presas fueron una babosa muerta, una arafia, un
ejemplar juvenil de Mantis religiosa y un grillo (Gryllus campestris). La lagartija que
se comié la babosa, le dirigi6 numerosos lenglietazos antes de morderia. Ademas,
la mordié y solté varias veces y tardé més de 10 min. en ingerirla. En el caso de
las presas restantes, no pudimos observar si se produjeron lengiietazos por
encontrarse fuera de nuestra vista en el momento de la captura. La lagartija que
capturé la mantis corri6 con él en la boca y se escondié entre la vegetacion. Esta
lagartija invirti6 mucho tiempo en la manipulacién e ingestién de la presa (unos
cinco minutos), y la restreg6 varias veces contra el suelo. El comportamiento de
las lagartijas durante estos episodios de alimentacidn se corresponde con una
estrategia de busqueda activa del alimento o forrajeo activo (“actively foraging”). La
alternancia de periodos de locomocién con pausas de corta duracién ha sido
descrita en otras especies de lacértidos (Avery et al., 1987). Experimentos de
laboratorio han demostrado que la probabilidad de detectar y capturar una presa es
mayor durante las pausas que cuando los lagartos estan moviéndose, pero es aun
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mayor cuando el lagarto esta quieto termorregulando (Avery, 1993). Las otras dos
lagartijas que observamos alimentandose de forma natural estaban quietas sobre
una roca termorregulando y atacaron a las presas cuando estas se acercaron al
lugar en el que se encontraba la lagartija, lo que se corresponderia con el
comportamiento de un cazador al acecho (“sit-and-waif”). Las presas fueron una
mosca y una ninfa de cucaracha. En estos casos, las lagartijas realizaron una
aproximacién muy rapida, sin pausas ni leng{ietazos.

Respecto a las secuencias en las que el observador proporciond la presa, es
~ de resaltar que en el campo todas las lagartijas hicieron lenglietazos a las larvas
de Tenebrio, a diferencia de lo que observabamos en el laboratorio. Sin embargo,
una lagartija a la que ofrecimos cuatro larvas de Tenebrio seguidas solo dirigié
lengiietazos a la primera larva y a las otras las atacé directamente sin exploracién
quimiosensorial previa. En general, las lagartijas sacudieron las presas de mayor
tamario (babosa, mantis y grillo). En todas las secuencias, las lagartijas se
relamieron después de ingerir la presa.

Nuestras observaciones de episodios de alimentaciéon en el campo sugieren
que las lagartijas son capaces de obtener el alimento por medio de un forrajeo
activo, pero también cazan al acecho si se les presenta la ocasién. Serian
necesarias mas observaciones que aportaran datos sobre el porcentaje que supone
cada una de las estrategias en el nimero total de capturas que hace un animal. En
cualquier caso, es posible que las lagartijas modifiquen su estrategia de busqueda
de alimento en funcién de distintas variables ecolégicas, como abundancia de
determinadas presas o depredadores, temperatura ambiente, condiciones
atmosféricas, etc. (Diaz y Carrascal, 1993), o del estado del propio animal (e.g.,
Martin y Avery, 1997).

2.3.4. Consideraciones funcionales

Con el fin de investigar y discutir las posibles funciones de las pautas de
comportamiento que hemos descrito en el etograma las hemos agrupado en cuatro
categorias funcionales: ataque a la presa, manipulacién de la presa, aseo y
forrajeo. Aunque el forrajeo en la naturaleza precede a los comportamientos de las
otras categorias, aqui las hemos listado en el orden en el que las observamos en el
laboratorio.
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2.3.4.1. Ataque a la presa

Las pautas de comportamiento relacionadas con el ataque a la presa fueron
diferentes dependiendo del tipo de presa. El ataque sobre una "presa familiar”
(larva de Tenebrio molitor) fue muy rapido, con una latencia media (x SE) al
mordisco de 4.26 + 0.44 s (N=43). En el caso de presas no habituales en la dieta
del animal (ej. gusanos de seda) la aproximacién fue mas lenta e interrumpida por
pausas que a veces incluian ladeos de cabeza. La latencia media (+ SE) al
mordisco en el caso de estas presas (no habituales) fue de 8.20 £ 2.80 s (N=15).
Solo uno de los artrépodos que utilizamos como presa fue rechazado por las
lagartijas: la chinche de la malva (Pyrrhocoris apterus). Cuando introduciamos por
primera vez una de estas chinches en el terrario de una lagartija, estala mordiay
la soltaba rapidamente, y generalmente se relamia y restregaba la cabeza por el
sustrato varias veces. Solo una lagartija llegd a ingerir una chinche y la vomité
unas horas mas tarde. En posteriores encuentros con esta presa, algunas lagartijas
se aproximaron y le dirigieron numerosos lenglietazos, otras se quedaron quietas
e incluso algunas se alejaron de la chinche e intentaron trepar por las paredes del
terrario, pero ninguna de las lagartijas atacd una chinche después del contacto
inicial. Estas observaciones indican que inicialmente las lagartijas rechazan esta
especie de chinche probablemente en base a su sabor, pero tras ese primer
contacto las lagartijas aprenden a rechazar la chinche utilizando otro tipo de
informacién sensorial (vomerolfato y/o vista) adquirida durante el primer encuentro.
Otros investigadores han observado este tipo de aprendizaje de evitacién ante
insectos de sabor desagradable en dos especies de lagartos Anolis carolinensis
(Sexton et al., 1966) y Ameiva ameiva (Boyden, 1976). En estos lagartos, la
evitacion al parecer se basa en la apariencia visual de estos insectos.

Otros comportamientos que precedieron al mordisco fueron el empujar la
presay los lengiietazos. El comportamiento de empujar la presa fue muy poco
frecuente y solo lo observamos ante presas inméviles. Este comportamiento (de
empujar) podria servir para estimular el movimiento de la presa pero, ademas,
podria ser un medio de obtener informacién quimiosensorial de la misma. En
ocasiones, la lagartija realiz6 lengiietazos dirigidos a la presa antes de morderla.
Estos lengiietazos solo se observaron cuando la lagartija se enfrentaba a presas
inméviles 0 nuevas y ante presas aversivas. Si una presa desaparecia de la vista
del animal (e.g., se escondia entre el substrato) la lagartija realizaba lenglietazos
dirigidos a la zona del substrato en la que la presa habia desaparecido. La funcién
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generalmente atribuida al lengiietazo es la de recoger particulas olorosas
presentes en el ambiente y transportarlas hasta el érgano vomeronasal situado en
el techo de la cavidad bucal (Graves y Halpern, 1989, 1990; Halpern y Kubie, 1980;
Oelofsen y van den Heever, 1979; Young, 1990), y ha sido ampliamente utilizado
como un indice observable de investigacién quimiosensorial en lagartos y
serpientes (e.g., Burghardt, 1970, Font, 1996). La baja frecuencia de lengiietazos
que las lagartijas dirigieron a las presas sugiere que en esta especie es posible un
reconocimiento de la presa por medio de estimulos visuales sin investigacion
quimiosensorial previa de la misma.

Estimulos implicados en el ataque depredador

La importancia relativa de las diferentes modalidades sensoriales para
desencadenar el ataque a la presa ha sido objeto de humerosos estudios en
reptiles (para revision ver Burghardt, 1970). La mayoria de estos estudios se han
llevado a cabo con serpientes, que utilizan dos modos de depredacién bien
diferenciados. Las serpientes de la familia Colubridae (se han estudiado
fundamentalmente especies pertenecientes a los géneros Thamnophis y Nerodia)
utilizan estimulos quimicos para localizar, identificar, rastrear y atacar a la presa
(Burghardt, 1970, 1990), aunque los estimulos visuales tienen un papel importante
en la orientacién y en algunos casos podrian ser suficientes para desencadenar el
ataque depredador (Drummond, 1985). Estudios recientes con otro colubrido,
Boiga irregularis, sugieren que en esta especie los estimulos quimicos y visuales de
la presa pueden actuar en sinergia y que su importancia relativa depende del
contexto (Chiszar, 1990; Shivik y Clark, 1997; Shivik, 1998). Por otra parte, las
serpientes de cascabel (familia Viperidae) utilizan estimulos visuales y térmicos
(radiaccién en el infrarrojo) para localizar, identificar y atacar a sus presas.
Después de producirse el ataque, estas serpientes liberan a la presa a la que han
inoculado una dosis mortal de veneno y a continuacién utilizan estimulos quimicos
para seguir el rastro dejado por la presa envenenada y relocalizarla (Chiszar ef al.,
1983).

En lagartos, el papel relativo de los estimulos quimicos y visuales es mas
variable. En los ultimos afios se han llevado a cabo numerosos estudios acerca de
la capacidad para discriminar los olores de presa de otros olores en representantes
de muchas familias de lagartos, incluyendo lacértidos (Cooper, 1990a, b, 1991,
revisado en Cooper, 19943, b). Sin embargo, pocos trabajos han analizado la
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Tabla 2.1. Numero de lengietazos realizados por machos de Podarcis hispanica antes del
ataque y dirigidos a presas familiares y no familiares. Solo se incluyen aquellas secuencias
en que la lagartija acab6 ingiriendo la presa. A cada lagartija se le presentaron dos presas de
cada tipo (al azar).

Ejemplar #
Tipo de Presa 91 103 105 108 115 116 117 118 124 126
Familiar 00 00 00 OO0 OO OO0 OO 00 00 00
Nueva 00 02 43 20 63 01 03 16 20 21

respuesta de los lagartos a distintas combinaciones de estimulos quimicos y
visuales de la presa. Burghardt (1964) demostrd la importancia de los estimulos
visuales (tamaiio y movimiento de la presa) para desencadenar el ataque
depredador en lagartos de las especies Anolis carolinensis y Eumeces fasciatus.
Mas recientemente, Nicoletto (1985a, b) demostrd que los estimulos visuales eran
suficientes para iniciar y completar el ataque depredador en el escincido, Scincella
lateralis. Este autor propuso que los estimulos quimicos podrian ser necesarios
para buscar o relocalizar presas que se han escapado y para distinguir presas
potenciales de objetos inanimados (Nicoletto, 1985a, b). Nuestras observaciones
de la alimentacién en Podarcis hispanica sugieren que los estimulos quimicos
podrian ser suficientes para desencadenar algunos pero no todos los ataques a la
presa.

La mayoria de estudios sobre los estimulos que controlan la depredacién en
los reptiles no han considerado la importancia de la experiencia previa del animal.
Burghardt y Pruitt (1975), trabajando con serpientes recién nacidas, demostraron
que la experiencia previa con la presa es un factor importante en relacién con los
estimulos sensoriales implicados en el reconocimiento de la presa. En Podarcis
hispanica, las presas nuevas provocaron significativamente mas lengiietazos que
las presas con las que el animal estaba familiarizado (Tabla 2.1, test de Wilcoxon,
doscolas: T =0, N =9, P=0.005). Puesto que en Podarcis hispanica los ataques
a presas familiares nunca fueron precedidos de investigacion quimiosensorial,
podemos especular que la experiencia con un tipo de presa facilita el uso de
modalidades sensoriales alternativas, probablemente la visidn, en el reconocimiento
de esa presa.
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Tabla 2.2. Frecuencia de ataques dirigidos a la parte anterior (A), media (M), y posterior (P) de
la presa (gusanos de la harina) y direccién de la ingestioén en 10 lagartijas. Se calculo la
significacion de las desviaciones respecto a las frecuencias esperadas por medio de un test de
bondad de ajuste, asumiendo que la localizacién del ataque y la direccidn de la ingestién son al
azar. Los lagartos se testaron mas de una vez. Puesto que esto hace que las observaciones no
sean independientes, las probabilidades se calcularon con todos los datos y tomando un solo
dato por lagarto. Aunque los resultados fueron similares en ambos casos, el exceso de
ingestiones per la parte anterior no fue significativo cuando consideramos sélo un date por
lagarto.

Sitio del ataque Direccién de la ingestion
Anterior - Medio - Posterior -~ P~ - Anterior - Posterior - P~
Todos los datos 31 26 24 >05 49 19 < 0.001
Primer test 2 5 3 >05 7 3 >0.3

* test da la G utilizando la correcién de Williams.

Orientacién del ataque depredador

Las lagartijas atacaron con la misma frecuencia la parte anterior, media o
posterior de la larva de Tenebrio (gusano de la harina), sin embargo, la mayoria de
las larvas se ingirieron por la parte anterior (Tabla 2.2). La preferencia por ingerir
las presas por la zona anterior se ha descrito en varias especies de lagartos y
podria ser resultado de una constriccién puramente mecanica (Avery y Mynott,
1990; Cooper, 19813, b; de Queiroz y de Queiroz, 1987; Pough y Andrews, 1985).
Por otra parte, la ausencia de una preferencia respecto a la posicion del ataque en
Podarcis hispanica discrepa con los resultados de Cooper (1981a, b) que demostré
que lagartos de la especie Eumeces laticeps dirigian el ataque preferentemente a la
cabeza de ratones o larvas del escarabajo Popilius disjunctus. Esta discrepancia
con nuestros resultados podria deberse a la falta de indicadores direccionales
claros (como marcada coloracién de la cabeza) en el caso del gusano de la harina.

2.3.4.2. Manipulacion e ingestion de la presa

La manipulacién de la presa incluye todos los comportamientos que
intervienen en la preparacion y consumo de la misma. El tiempo y energia que un
depredador invierte en la manipulacién de la presa es un parametro importante en
muchos estudios de ecologia de la alimentacién. Algunos estudios sobre los costes
energéticos de someter e ingerir distintas presas proporcionan descripciones
parciales de los comportamientos implicados en la manipulacién de la presa para
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varias especies de lagartos (Avery y Mynott, 1990; Pough y Andrews, 1985; Preest,
1991). Estas descripciones coinciden, en general, con nuestras observaciones de
la manipulacién de la presa en las lagartijas.

Durante la preparacion de la presa, el lagarto manipula y modifica la presa
para facilitar su ingestion; esa es la funcién implicita de los comportamientos que
hemos denominado agitar la presa, restregar la presa, masticar y reorientar. El
comportamiento de agitar la presa ha sido descrito para muchos lagartos; su
funcién podria ser matar o aturdir a la presa y puede producir el despiece o
desmembramiento de partes de la misma (Auffenberg, 1978; Avery y Mynott, 1990;
Dauth, 1986; Greenberg, 1977). Dauth (1986) propuso cuatro factores que podrian
ser importantes para desencadenar y modificar este comportamiento. Estos
factores son el tamario, movimiento y apéndices de la presa, y el contacto de la
presa con el hocico del lagarto. En nuestras observaciones, las lagartijas agitaron
con mayor frecuencia los gusanos grandes (de mas de 2 cm de longitud) que los
pequeiios (test exacto de Fisher, P < 0.05) (Tabla 2.3). A veces las sacudidas a la
presa fueron tan violentas que esta salié despedida y la lagartija tuvo que
recapturaria.

La masticacion, reorientacion e ingestidn se caracterizan por
movimientos mandibulares ritmicos. Analisis recientes sobre la morfologia
funcional de la alimentacién han revelado que los movimientos mandibulares
ciclicos que se observan en este estado de la alimentacion son de dos tipos.
Durante los ciclos masticatorios, la presa es aplastada debido a la presién que
ejercen sobre ella las mandibulas. Por otra parte, los ciclos de transporte tienen el
efecto de mover la presa hacia el estdmago. Es posible distinguir entre ambos tipos
en base a los movimientos regulares de la lengua y el aparato hiocideo que se
observan durante el transporte, pero no durante los ciclos masticatorios (Kraklau,
1991; Smith, 1984; Schwenk y Throckmorton, 1989). Sin embargo, los ciclos
masticatorios y de transporte podrian representar “extremos de un continuo, mas
que actividades totalmente distintas” (So et al., 1992; p. 59), y su distincién a través
de la mera observacién directa es muy problematica.

Otras pautas de comportamiento relacionadas con la deglucién de la presa
son la extension de la lengua y la flexién del cuerpo. Algunos autores han
sugerido que los ciclos de protrusion y retraccién de la lengua que se producen tras
la ingestion podrian facilitar la deglucidn por la accién de empuje de los procesos
posteriores de la lengua sobre el alimento (McDowell, 1972). Aunque esta accién
se ha descrito como “relamerse” (Smith, 1984), en nuestro etograma se
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Tabla 2.3. Comparacion del niumero de veces que las lagartijas agitaron larvas de
Tenebrio de diferentes tamafos. Los datos incluyen observaciones multiples episodios
depredadores de cada individuo.

Tamarno de la presa (mm)

Ejemplar# Sexo LCC*(mm) 15-20 21-26
83 h 45 2,2,2 18
84 h 51 0,0 0,0
91 m 57 0 0,0,0,0
92 m 55 0,0,0 0,0,1,1
103 m 57 0,0,0,1 0,2
105 m 54 0,1 8,2,9
107 m 47 0,0 2,3
108 m 51 0 0,0,1,7
109 f 51 0,0 0,5,11
114 f 45 1,4 1,2,8,6

* LCC = Longitud Cabeza-Cloaca

corresponderia con la pauta de comportamiento que hemos denominado extension
de la lengua. Por otra parte, la flexién del cuerpo podria facilitar el paso de la
comida a través del eséfago y su empaquetado en el estbmago (Smith, 1984).
Nuestros resultados parecen apoyar esta hipotesis ya que el nimero de flexiones
fue mayor cuando la lagartija estaba tragando una segunda presa ofrecida
inmediatamente después de ingerir la primera (test de Wilcoxon, dos colas: T =0,
N= 9, P= 0.005).

2.3.4.3. Aseo

De los comportamientos que se observan tras la ingestion de la presa, €l
relamerse y restregar la cabeza por €l substrato se ha considerado
tradicionalmente que estan relacionados con el aseo. Una posible funcion del
relamido es eliminar restos de alimento que puedan haberse adherido al hocico del
lagarto durante la manipulacién de la presa. El restregar la cabeza puede servir
para eliminar particulas de comida de los lados de la boca. Los relamidos ocurren
en episodios (“boufs”) (x = 4.3 episodios por secuencia de alimentacion, SE = 2.13,
la media de relamidos por cada episodio fue de 5.5 relamidos, SE = 0.5, N =45

secuencias), a menudo entremezclados con lenguetazos.
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Aunque normalmente los relamidos se observan después de la ingesttion de
una presa (de comer), en Podarcis hispanica los hemos observados en otros
contextos como durante o después de explorar un ambiente nuevo, tras soltar o
perder una presa previamente capturada, y después del mordisco en la cola, wn
comportamiento que forma parte del cortejo en esta especie (Font et al., 19965;
Gémez et al., 1993). Dado que éstas son situaciones que probablemente lieman el
érgano vomeronasal de substancias quimicas, nosotros sugerimos que el relamido
podria estar relacionado funcionalmente con la quimiorrecepcion, y més
concretamente con el vaciado del contenido del 6rgano vomeronasal. En los
lagartos y serpientes (reptiles escamosos) el érgano vomeronasal es una estrructura
par, con forma de saco, situada en el techo de la cavidad bucal con la que
comunica mediante un estrecho conducto vomeronasal. La estructura del érgjano
vomeronasal sugiere que los animales deben de poseer mecanismos activos |para
facilitar tanto el acceso como la salida de las substancias quimicas que estimwlan
dicho 6rgano. Aunque se han realizado numerosos estudios sobre los mecamismos
de estimulacion del érgano vomeronasal (Graves y Halpern, 1989; Oelofsen y/ van
den Heever, 1979; Young, 1990), no hay ningun trabajo que investigue los
mecanismos de vaciado de dicho érgano en los lagartos. En el caso de las
serpientes de cascabel, Graves y Duvall (1985) han propuesto que los bostezzos
(“mouth gaping”) que se observan después de la ingestion de una presa podriian
servir para eliminar substancias del interior del 6rgano vomeronasal. Nosotross
hemos observado un comportamiento similar en P. hispanica que hemos
denominado bostezo. Este comportamiento podria contribuir al vaciado del Grgano
vomeronasal en nuestras lagartijas, pero es muy poco frecuente, lo que hace poco
probable que sea el principal mecanismo de vaciado. En el caso de P. hispamica, el
relamido parece, al menos contextualmente, un buen candidato para evacuair fluido
del interior del 6rgano vomeronasal.

2.3.4.4. Forrajeo

Habitualmente después de la ingestion de la presa las lagartijas dirigiaan
varios lengiletazos al area que previamente ocupaba la presa. A continuaciéon
muchas lagartijas recorren el terrario, parando con frecuencia y haciendo
lengiletazos dirigidos al substrato, a veces acompafiados de hociqueos.
Mercolli y Yanosky (1989) han descrito que en los lagartos de la especie
Tupinambis teguixin es frecuente que la deglucién del alimento vaya seguidia de
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un episodio de lengiietazos. Nosotros interpretamos esta elevada frecuencia de
lenglietazos acompaiiada de locomocién que ocurre tras la ingestién de una
presa, como un forrajeo analogo a la busqueda quimiosensorial inducida por el
ataque descrita por Cooper (1989, 1991). Este autor demostré que varias
especies de lagartos (incluyendo Podarcis hispanica) muestran una elevada
frecuencia de lengiietazos y comportamientos de busqueda después de que el
investigador retire experimentalmente una presa de sus bocas. Este
comportamiento se ha interpretado como un intento por parte del lagarto de

relocalizar la presa que ha escapado (Cooper, 1989, 1991), de forma similarala
busqueda quimiosensorial (“strike-induced chemosensory searching”) que realizan
las serpientes venenosas para relocalizar la presa una vez envenenada (Chiszar
et al., 1983), y como un comportamiento encaminado a localizar otras presas
similares en los alrededores que podria ser muy util en el caso de presas que
viven agrupadas (Cooper, 1991). Nuestras observaciones de la alimentacién en
P. hispanica sugieren que los lenglietazos y los movimientos de basqueda son
parte del repertorio normal de alimentacién y pueden servir al animal para
descubrir nuevas presas tras ingerir, 0 contactar, una presa.

La influencia de un episodio de alimentacién sobre las actividades de
blsqueda subsiguientes no ha sido considerada en estudios previos sobre la
alimentacién en lagartos. Lindquist y Bachmann (1982) postularon que, en
salamandras, la presencia de comportamientos de busqueda después de comer
podria relacionarse con la estrategia de forrajeo. Ellos propusieron que el hecho
de que la salamandra tigre, Ambystoma tigrinum, no incrementara
significativamente la exploracién después de comer estaba relacionado con la
estrategia pasiva de forrajeo de esta especie. De forma analoga, la elevada
frecuencia de lengiietazos y la locomocién observados después de comer en
Podarcis hispanica apoyarian la idea de que esta especie utiliza una estrategia de
forrajeo activo (Mellado et al., 1975). Sin embargo, seria necesario demostrar que
la relacién entre el comportamiento observado después de comer y la estrategia
de forrajeo propuesta para las salamandras es también extrapolable al caso de los
lagartos.
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3. INFLUENCIA DEL TIPO DE PRESA Y DE LA EXPERIENCIA EN EL
COMPORTAMIENTO DEPREDADOR DE Podarcis hispanica.

3.1. Introduccién

La obtencién del alimento es uno de los principales problemas que debe
resolver un animal. Para un depredador, alimentarse supcne poner en marcha una
serie de comportamientos encaminados a la busqueda, localizacién, captura,
manipulacién y, finalmente, ingestion de la presa. Las primeras decisiones que debe
afrontar un animal a este respecto son qué comer, como reconocer el alimento y
dénde encontrario. Cuando eventualmente el depredador se enfrenta a una presa
potencial otros problemas adquieren relevancia, porque las posibles presas suelen
presentar estrategias antidepredadoras para evitar ser comidas. Esto ha llevado en
muchos casos a una auténtica “carrera de armamentos” en la que el depredador ha
desarrollado mecanismos cada vez mas sofisticados para capturar a sus presas de
forma eficiente y estas a su vez medios cada vez mas complejos para evitar ser
capturadas (Dawkins y Krebs, 1979). Los mecanismos antidepredadores son muy
diversos y han sido revisados por varios autores (Curio, 1976; Edmunds, 1974; Endler,
1986, 1991). Una presa puede optar por quedarse quieta para evitar ser detectada por
un depredador sensible al movimiento, realizar un rapido movimiento de huida para
evitar ser capturada una vez descubierta, autotomizar partes de su cuerpo para huir,
acumular sustancias quimicas téxicas o de sabor desagradable para evitar ser ingerida
una vez capturada, etc. En este contexto de las relaciones tremendamente complejas
entre depredadores y presas es de indudable valor para el depredador ajustar su
comportamiento de ataque o captura de la presa en funcion del tipo de presa y evitar
por tanto los mecanismos antidepredadores propios de esa presa.

La posibilidad de que los lagartos varien su comportamiento depredador en
funcién del tipo de presa apenas ha sido explorada en estudios previos sobre la
alimentacion en lagartos. Moermond (1981) estudié el comportamiento de ataque a la
presa en varias especies de lagartos del genero Anolis y observé cuatro pautas de
comportamiento de ataque distintas que eran utilizadas con distinta frecuencia
dependiendo de la especie de Anolis y del contexto. En la discusion de sus
resultados, el autor proponia que seria de esperar alguna correspondencia entre el
tipo de presa con el que el lagarto se enfrenta y el método de ataque empleado. Para
que un ajuste de la estrategia de ataque en funcion del tipo de presa sea posible, se
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requiere que el animal sea capaz de reconocer distintos tipos de presa. Experimentos
de laboratorio han demostrado la capacidad de muchos lagartos para discriminar
diferencias en el color, tamaiio, forma y movimiento de las presas, y elegir sus presas
en base a esas diferencias (Anolis, Askew et al., 1970, Brockhusen-Holzer y Curio,
1990, Sexton, 1964; Anolis y Eumeces, Burghardt, 1964; Chamaeleo, Eason, 1990;
Eumeces, Hasegawa y Taniguchi, 1993; Sceloporus, Reznick et al., 1981; Varanus,
Kaufman et al., 1996). Esta capacidad para discriminar y seleccionar distintas presas
o diferentes individuos de un tipo particular de presa no ha sido explorada en los
lacértidos. De hecho, la mayoria de los miembros de la familia Lacertidae son lagartos
de pequeiio o mediano tamafio con bajas necesidades de energia y suelen ser
generalistas que se alimentan de una amplia variedad de pequefos artrépodos, sin
especializaciones dietarias definidas. Por todo ello, algunos autores consideran que
los lacértidos son depredadores oportunistas y que la variacién en la composicién de
sus dietas es el resultado de la disponibilidad de las presas y las constricciones
impuestas por el tamafio de cada animal (Arnold, 1987; Avery, 1966). Sin embargo,
trabajos recientes que estudian contenidos estomacales y los comparan con la
abundancia de las distintas presas en el ambiente han puesto de manifiesto que
muchas especies de lacértidos son selectivas, al menos respecto al tamario de las
presas que ingieren (Carretero, 1993; Carrascal, 1993; Diaz, 1995; Diaz y Pérez-
Mellado et al., 1991; Dominguez y Salvador, 1990; Pollo y Pérez-Mellado, 1988). En
cualquier caso, esta falta de especializacion dietaria hace dificil que las lagartijas
hayan desarrollado el tipo de adaptaciones etoldgicas, morfoldgicas, sensoriales y
fisiolégicas que a menudo poseen los animales con dietas especializadas para
localizar, capturar, ingerir y digerir a sus presas.

Durante la elaboracién del etograma descrito en el capitulo anterior,
observamos a las lagartijas alimentandose de diferentes tipos de presa. Nuestras
observaciones sugerian que tanto el tipo de presa como la experiencia previa de la
lagartija podian tener un efecto importante sobre los comportamientos relacionados
con la captura de la presa. Concretamente, la latencia al ataque y el numero de
lenglietazos que la lagartija dirigia a la presa parecian verse afectados por el tipo de
presa. El ataque sobre una presa “familiar” (larva de Tenebrio) fue muy rapido y sin
lenglietazos, mientras en el caso de presas no habituales en la dieta del animal (e.g.
gusanos de seda) el ataque fue lento y en algunas ocasiones las lagartijas dirigieron
lengiietazos a la presa antes de morderla. Por otra parte, un ataque mediado por
estimulos visuales (sin exploraciéon quimiosensorial previa) seria beneficioso para las
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lagartijas, ya que las presas podrian responder al contacto de la lengua de la lagartija
con comportamientos de huida, como ocurre, por ejemplo, en muchos anfibios en los
que el contacto de la lengua de las serpientes que depredan sobre ellos desencadena
comportamientos antidepredadores (Ducey y Brodie, 1983; Ducey et al., 1993).

La posibilidad de que las lagartijas ajustaran su comportamiento depredador en
funcién de las caracteristicas propias de distintas presas y utilizaran la experiencia
previa con una presa para realizar un ataque mas efectivo sobre otras presas del
mismo tipo tenia un interés indudable en el contexto de las relaciones predador-presa,
pero también en el estudio de las bases neurales del comportamiento depredadoren
estos animales. Por ello, nos propusimos estudiar la influencia de presentaciones
sucesivas de un tipo de presa en el ataque depredador de lagartijas de la especie
Podarcis hispanica y las diferencias en el comportamiento de estas lagartijas en
funcioén del tipo de presa, poniendo un especial énfasis en las posibles modalidades
sensoriales implicadas en el ataque.

3.2. Métodos generales
Sujetos y condiciones de mantenimiento

En estos experimentos utilizamos un total de 41 lagartijas de la especie
Podarcis hispanica capturadas en Burjassot (Valencia). Treinta y cuatro ejemplares
eran lagartijas adultas, 29 machos (LCC 45-60 mm) y 5 hembras (LCC 42-49 mm), y
siete eran juveniles (LCC 25-30 mm). Cada lagartija participé en un tnico
experimento. Las lagartijas se alojaron individualmente en terrarios de cristal o
Plexiglas (25x30x50 cm) mantenidos en una habitacion con la temperatura controlada
(22-29°C). Una bombilla de 40 W, suspendida en el centro de cada terrario,
proporcionaba luz y un gradiente térmico para que las lagartijas termorregularan,
durante 14 h diarias. El suelo del terrario estaba cubierto con césped artificial.
Ademas, cada terrario contenia una piedra que proporcionaba refugio al animal y una
placa de petri llena siempre de agua. Durante su estancia en el laboratorio las
lagartijas se alimentaron dos o tres veces por semana con larvas del coleéptero
Tenebrio molitor. Una vez a la semana se aitadia un complemento vitaminico al agua
(actifral A+Ds, Duphar). Ocasionalmente las larvas se espolvoreaban con un
complemento de vitaminas y minerales antes de ofrecérselas a las lagartijas (Reptivite,
Zoo Med). Todos los experimentos se realizaron entre las 13:00 y las 19:00. Puesto
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que las bombillas de los terrarios se encendian a las 8:30, los animales halbian tenido
oportunidad de termorregular antes de empezar los experimentos. Los experimentos
se realizaron siempre con lagartijas que estaban termorregulando encima «de la piedra
o moviéndose por el terrario.

Anélisis estadistico

Los datos se analizaron utilizando técnicas estadisticas no paraméttricas que no
requieren conocer el tipo de distribucién de las respuestas de la poblacién.. Los datos
en los estudios de comportamiento pocas veces satisfacen los requerimiemtos de los
test paramétricos, por ello los test noparamétricos son especialmente recoomendables
en este tipo de estudios (Lehner, 1996; Siegel y Castellan, 1988). En nuesstro caso, la
presencia de datos con valor de cero en muchas de las variables es un indlicador de
que estos datos no se ajustan a una distribuciéon normal y desaconseja el wso de
estadistica paramétrica.

El nivel de probabilidad para rechazar la hipétesis nula fue de o = 0,05 para
todos los experimentos. Los datos se presentan como la media + SEM (el! error
estandar de la media) tanto en el texto como en las figuras.

3.3. Experimento 1: Efectos de la experiencia con un tipo de piresa

Como describiamos en el capitulo anterior, las observaciones de latgartijas
comiendo en el laboratorio y en el campo sugerian que la “familiaridad” corn la presa
afectaba al comportamiento de ataque de los animales. En particular, las llatencias al
ataque y los lengiietazos que las lagartijas dirigian a las presas parecian diepender de
la experiencia previa con la presa. En el laboratorio, las lagartijas no dirigiian
lenglietazos a la presa que comian habitualmente (larva de Tenebrio), perco si a otras
presas con las que no estaban “familiarizadas”. Por otra parte, las lagartijas a las que
ofrecimos larvas de Tenebrio en el campo hicieron algunos lenglietazos amtes de
atacarla. Para investigar el efecto sobre el comportamiento depredador des la
experiencia de las lagartijas con un tipo de presa, estudiamos las latenciass al ataque y
los lenglietazos en encuentros sucesivos con un mismo tipo de presa.
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20 Fig. 3.1 Latericias de
N=19 ataque de un grupo de 19
lagartijas las ocho primeras
veces que comieron larva de
S Tenebrio molitor.

2 3 4 5 6 7 8

Prueba

3.3.1. Material y métodos

Para estudiar el efecto de la experiencia sobre el comportamiento depredador
utilizamos un grupo de 19 lagartijas adultas (15 machos y 4 hembras) y realizamos
observaciones de las ocho primeras veces que las lagartijas comieron desde su
llegada al laboratorio, utilizando siempre el mismo tipo de presa: la larva de Tenebrio
molitor. Cada prueba empezaba cuando el observador dejaba caer una presa en el
interior del terrario del animal a una distancia de entre 10 y 20 cm directamente
delante de la lagartija. Registramos la latencia al ataque con una precision de 0.1 s
(tiempo transcurrido desde que dejabamos caer la presa hasta que la lagartija la
mordia) y el nimero de lenglietazos que la lagartija dirigia a la presa antes de
atacarla. La primera prueba se realizaba al menos un dia después de la llegada de la
lagartija al laboratorio y las restantes a intervalos de 1a 3 dias. Si la lagartija no
atacaba a la presa antes de 2 minutos, retirabamos la presa del terrario y se repetia la
prueba al dia siguiente. Durante las pruebas la temperatura de la habitacion se
mantuvo entre 23°C y 26°C. Para comprobar si las latencias y los lenglietazos
disminuian conforme aumentaba el numero de pruebas utilizamos el test de Page para

alternativas ordenadas.

3.3.2. Resultados

Las latencias al ataque disminuyeron progresivamente conforme aumentaba la

experiencia de las lagartijas con la presa (test de Page para alternativas ordenadas,
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N=19, latencias, Z_ = 7.597, P < 0.0001) (Fig. 3.1). Respecto a los lengiietazos
dirigidos a la presa, hubo 4 animales que no dirigieron lengiietazos a la presa en
ninguna prueba. Los otros 15 animales realizaron lengiietazos al menos en la primera
prueba y el nimero de lenglietazos disminuy6 rapidamente en pruebas sucesivas(test
de Page, N=15, Z, = 3.553, P < 0.0002). En las cuatro ultimas pruebas ninguna
lagartija dirigié lengiietazos a la larva de Tenebrio.

3.4. Experimento 2: Diferencias en el comportamiento depredador en
funcién del tipo de presa

La mayoria de los estudios sobre alimentacion en lagartos consideran las
presas fundamentalmente en base a su rentabilidad energética y valoran aspectos
como el tamaiio o la dureza de su exosqueleto (Diaz y Carrascal, 1990, 1993; Pough y
Andrews, 1985; Preest, 1991). Sin embargo, muy pocos trabajos han considerado los
comportamientos antidepredadores de los artrépodos que forman parte de la dieta de
muchos lagartos, pese a que sin duda las habilidades de escape de las presas afectan
a la eficacia del ataque depredador (Diaz, 1994). En este experimento estudiamos el
comportamiento de ataque de las lagartijas ante presas que no habian comido antes
en el laboratorio y que diferian en su movilidad, y lo comparamos con el ataque a la
presa que comian habituaimente. Nuestra hipétesis era que ante presas muy moéviles
las lagartijas realizarian un ataque rapido basado en estimulos visuales (sin
lenglietazos), que evitaria la posibilidad de que la presa huyera en respuesta al
contacto de la lengua de la lagartija. Ante presas de poca movilidad el ataque podria
ser mas lento e incluir una exploracion quimiosensorial de la presa mediante
lenglietazos. Puesto que los resultados del experimento 1 demuestran que la latencia
de ataque y el nimero de lenglietazos disminuyen conforme aumenta la experiencia
con un tipo de presa, pensabamos que la lagartija atacaria mas rapidamente y sin
lengiietazos una presa familiar que una presa nueva de movilidad similar.

3.4.1. Material y métodos
Para estudiar la influencia del tipo de presa en el comportamiento de ataque,

utilizamos 15 lagartijas adultas y observamos su comportamiento alimentandose con
varios tipos de presa. Las lagartijas llevaban en el laboratorio un minimo de 2 meses y



Tipo de presa y experiencia/53

desde su llegada al laboratorio las habiamos alimentado unicamente con larvas de
Tenebrio molitor.

Las observaciones se hicieron introduciendo una presa en el terrario de la lagartija
como en el experimento 1. Las presas utilizadas fueron:

- la larva del coleéptero T. molitor, el gusano de la harina, como presa familiar

- varias presas que no habian comido previamente en el laboratorio y que por su
morfologia y movilidad agrupamos en dos tipos (morfos):

- Morfo 1: presas sin apéndices y de locomocién lenta y continua: orugas de
distintas especies de lepidopteros (Bombyx mori, Ephestia sp., Galleria melonella).

- Morfo 2: presas con apéndices y de locomocion rapida y discontinua: ninfas
de cucarachas (Blattella germanica) y grillos (Acheta domestica), saltamontes
(Oedipoda sp.), y araias (familia Salticidae).

Perry (1995) elabord, con la colaboracién de varios entomélogos, el tinico
indice disponible sobre el comportamiento locomotor de los artrépodos que forman
parte de la dieta de muchos lagartos. En este indice a cada tipo de presa se le asigno
un valor en base a su movilidad que variaba entre 0 (completamente inmévil) y 6 (muy
moévil). Segun este indice a las presas utilizadas en este experimento les corresponde
un valor de 1 para las larvas (tanto el gusano de la harina, como las presas del Morfo
1) y un valor de 4 o0 5 para las presas del Morfo 2 (4 a los grillos y saltamontes, y 5 a
cucarachas y arafias) (Tabla 3.1).

Durante las observaciones, registramos la latencia al ataque y el namero de
lenglietazos que las lagartijas dirigian a la presa antes de consumirla. Si la lagartija no
atacaba a la presa en tres minutos, la prueba se interrumpia retirando la presa del
terrario y se repetia al dia siguiente. En alguna ocasion en que la presa se escondidé
antes de que transcurrieran los tres minutos de latencia maxima, capturamos la presa
y la volvimos a introducir en el terrario después de 15 minutos. Cada animal se
observo en cuatro ocasiones: dos comiendo larva de Tenebrio, una comiendo una
presa del Morfo 1 y una comiendo una presa del Morfo 2. A cada animal se le ofrecié
una presa por dia (con intervalos de 2-3 dias) y el orden de presentacién de las presas
fue contrabalanceado entre las lagartijas. Durante el experimento la temperatura de la
habitacion fue de 24-26°C. Los datos se analizaron utilizando el test de Friedman
seguido de comparaciones noparamétricas entre condiciones.
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Tabla 3.1. Rangos de movilidad de las presas que forman parte de la dieta de algunas especies de lagartos

(adaptado de Perry, 1995).

Rangos 1
Taxones Gastropoda Diplopoda  Apterygota
Huevos Phasmida Chilopoda
Capullos Thysanura Collembola
Pupas Larvas Dermaptera
Embioptera

Isopoda

Isoptera
Myriapoda

Scorpiones

Thysanoptera

Zoraptera
Annelida

1Araneae
(lenta)

Otros
Arachnida

Neuroptera

2Formicidae
(lenta)

3Coleoptera
(lenta)

4Hemiptera
(lenta)

1Araneae (lenta): fam. Clubionidae, Gnaphosidae

2Formicidae (lenta): gen. Messor

3.5
Solifugae
Aranea*

Homoptera*

Hemiptera*

Coleoptera (lenta): fam. Chrysomelidae, Cuculionidae, Pselaphidae
4Hemiptera (lenta): fam. Aphidae, Miridae, Lygiidae

SFormicidae (media): gen. Camponotus, Leptothorax, Paratichina, Phidole, Plagiolaepus

®Hemiptera (rapida): fam. Cicadelidae, Membracidae, Raduviidae
TFormicidae (rapida): gen. Cataglyphis, Chromatogaster
8Coleoptera (rapida): fam. Carabidae, Scarabaeidae, Staphilidae, Tenebrionidae
9Araneae (rapida): fam. Lycosidae, Oxyopidae, Salticidae

«familia no identificada

3.4.2. Resultados

4
Orthoptera

Formicidae
(media)

6Hemiptera
(rapida)

Formicidae*

Coleéptera*

5
Amphiipoda Diptera

Blattridae Hymenoptera
voladores

Decafpoda Lepidoptera
Manttodea Odonata
7TFormiicidae Isoptera
(rapiida)

8Coleooptera
(rapiida)

9Ararneae
(rapiida)

Las 15 lagartijas atacaron e ingirieron las cuatro presas, generalmente! con

latencias de ataque inferiores al minuto. El comportamiento de las lagartijas durante el

ataque fue distinto dependiendo del tipo de presa. El ataque a la larva de Temebrio

consistié en una aproximacion muy rapida seguida de un mordisco, sin pausais ni

lengletazos previos (solo una lagartija dirigié un lenglietazo a esta presa). Arnte una

presa del Morfo 1 (oruga) las lagartijas hicieron una aproximacion lenta con pjausas y
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Tabla 3.2. Respuesta de las lagartijas ante distintos tipos de presa. El tamafio muestral es de 14 lagartijas
para las latencias y 15 para los lengiietazos.

Larva de Tenebrio Morfo 1 Morfo 2
Latencias (s):
Media 3.1 13.36 17.54
SEM 1.09 3.92 1.1
Rango 1-14.5 1-53 0.5-160
Lenglietazos:
Media 0.03 1.80 0.20
SEM 0.03 0.50 0.14
Rango 01 0-7 0-2
Numero de animales 1 10 2

10 de los animales dirigieron lengletazos a este tipo de presa antes de atacarla. En
algunos casos las lagartijas soltaron la presa del Morfo 1 después del ataque y le
dirigieron algunos lengiietazos antes de volver a atacarla. Ante las presas del Morfo 2
(cucarachas, grillos, saltamontes y arafias), la respuesta de las lagartijas fue mas
variable y dependié del comportamiento de la presa. Algunas veces, estas presas
permanecian totalmente inmoviles sobre el césped del terrario. En ese caso algunas
lagartijas parecian no detectar la presa hasta que ésta hacia algun movimiento,
entonces las lagartijas hacian una rapida aproximacion seguida del mordisco. Otras
veces las lagartijas se aproximaban lentamente a una presa inmovil, haciendo largas
pausas con la parte anterior del cuerpo erguida (acechando) (véase capitulo 2). Si al
llegar junto a la presa esta aun permanecia inmovil, le dirigian uno o mas lengietazos
que normalmente desencadenaban en la presa una reaccion rapida de huida.
Entonces, la lagartija perseguia y capturaba la presa.

Las diferencias en las latencias de ataque a los tres tipos de presa fueron
estadisticamente significativas (test de Friedman: x%,3,u = 11-36, P < 0.005, solo se
incluyen en el analisis 14 animales porque de uno de los animales no pudimos obtener
todas las latencias) (Tabla 3.2) y fue menor la latencia al ataque a la larva de Tenebrio
que a las presas del Morfo 1 (P < 0.005). La diferencia entre las latencias a la larva de
Tenebrio y a las presas del Morfo 2 no fueron estadisticamente significativas (0.05 <P
<0.1). El numero de lenglietazos también fue significativamente diferente
dependiendo del tipo de presa (test de Friedman: x2,3,i2= 13.19, P< 0.001, tres
lagartijas han sido excluidas del analisis al no hacer lenglietazos a ninguna de las
presas). Las lagartijas emitieron mas lenglietazos dirigidos a las presas del Morfo 1
que a la larva de Tenebrio (P < 0.025) y que a las presas del Morfo 2 (P < 0.025).
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3.5. Experimento 3: Importancia del movimiento de la presa

Los resultados del experimento anterior muestran diferencias en el
comportamiento de ataque de las lagartijas ante presas con distinto patrén de
movimiento y distintas caracteristicas morfolégicas. En particular el movimiento de la
presa parecia ser un factor critico para desencadenar el ataque depredador por parte
de la lagartija. Algunos autores han demostrado la importancia del movimiento de la
presa en el comportamiento depredador de varias especies de lagartos del genero
Anolis y una especie de Eumeces (Anolis carolinensis y Eumeces fasciatus, Burghardt,
1964; Anolis carolinensis, Askew et al., 1970; Anolis lineatopus, Brockhusen-Holzer y
Curio, 1990). Con el fin de evaluar la importancia del movimiento de la presa para
desencadenar y orientar el comportamiento depredador de Podarcis hispanica,
estudiamos la respuesta de las lagartijas ante larvas de Tenebrio molitor méviles e
inméviles.

3.5.1. Material y métodos

En este experimento se utilizaron siete ejemplares juveniles de la especie
Podarcis hispanica que habian sido capturados un mes antes del experimento. El
experimento consistia en presentarle a cada lagartija tres tipos de estimulo visual: un
pequeiio frasco de cristal con una larva viva de Tenebrio molitor en su interior, un
frasco con una larva muerta por congelacion, y un frasco vacio como control. La
presentacion de los tres estimulos fue contrabalanceada y se realizé durante tres dias
consecutivos con una sola prueba diaria por animal. La temperatura de la habitacién
durante las pruebas fue de 26-27°C. El experimento se realizaba introduciendo
cuidadosamente el estimulo en el terrario del animal y situandolo a unos 5§ cm delante
de la lagartija. El comportamiento de la lagartija se observaba durante un tiempo
maximo de 2 minutos o hasta que atacaba el estimulo (la boca abierta del animal
contactaba con el frasco). Durante este tiempo, registrabamos la latencia al primer
lengiietazo, el nimero de lengiietazos y la latencia al ataque. El nimero de
lengiietazos y la latencia al ataque se combinaron siguiendo la formula propuesta
originalmente por Burghardt (1969) para crear una variable compuesta denominada
TFAS (del inglés “tongue-flick attack score™), utilizada en experimentos con hisopos
porque discrimina mejor entre las respuestas a los distintos estimulos (Cooper y
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Tabla 3.3. Respuesta de siete lagartijas Podareis hispdnica ante presas vivas (moviles) y muertas
(inmoviles).

Presa viva Presa muerta Control
Lenglietazos:
Media 5.86 4.43 5.57
SEM 2.57 1.82 2.37
Rango 0-19 0-13 0-15
TFAS:
Media 85.43 16.71 5.57
SEM 14.07 12.84 2.36
Rango 19-120 0-93 0-15
Ataques1 6 1 0

1Numero de lagartijas que atacaron

Burghardt, 1990). Si la lagartija no ataca, TFAS es el numero de lenglietazos que el
animal ha realizado durante esa presentacion. Sin embargo, si la lagartija ataca,
TFAS es el numero maximo de lenglietazos realizados por ese animal en cualquiera
de las tres pruebas mas 120 (duracion maxima de la prueba) menos la latencia al
ataque en segundos: TFAS = max + 120 - lat. Los TFAS se compararon utilizando el

test de Friedman seguido de comparaciones multiples.

3.5.2. Resultados

La tabla 3.3 resume los resultados del experimento. Ninguna lagartija atacé al
control, seis lagartijas atacaron al frasco que contenia la larva viva y sélo una ataco al
frasco con la larva muerta. Dos lagartijas se aproximaron a la larva muerta y le
dirigieron algunos lengletazos, pero no intentaron morderla. Los valores de la variable
TFAS difirieron significativamente entre condiciones (test de Friedman: x2,37 = 10.89,
P < 0.005), siendo mayor la respuesta a la larva viva que a las otras dos condiciones

(P< 0.025).
3.6. Discusién general
Los resultados del primer experimento demuestran que la experiencia con un

tipo de presa afecta al comportamiento depredador de las lagartijas, haciendo que

disminuyan la latencia al ataque y el numero de lengletazos dirigidos a la presa.
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Muchas lagartijas, cuando llevan cierto tiempo en el laboratorio, aprenden a relacionar
la presencia de una persona con el alimento y se aproximan rapidamente al
experimentador cuando éste se acerca a su terrario. La disminucién de la latencia al
ataque podria ser consecuencia de este tipo de aprendizaje y no estar directamente
relacionada con la experiencia con la presa. Aunque no se puede descartar un efecto
de las condiciones de mantenimiento sobre el comportamiento depredador de las
lagartijas, los resultados del segundo experimento apoyan la idea de que la respuesta
de habituacion es especifica para un tipo de presa, ya que la lagartija responde ante
una presa nueva con un aumento en la latencia de ataque.

Los resultados de este primer experimento sugieren ademas que las
modalidades sensoriales que interviene en el reconocimiento y captura de la presa
pueden variar en funcién de la experiencia previa de la lagartija con la presa. Las
lagartijas sélo realizaron lenglietazos dirigidos a la presa en los primeros encuentros
con ese tipo de presa. Tanto en lagartos como en serpientes, el lengiietazo se ha
relacionado funcionalmente con la quimiorrecepcién. Concretamente, la lengua se
encarga de recoger estimulos quimicos del ambiente para su andlisis por el 6rgano
vomeronasal (Burghardt, 1970; Halpern, 1992; Schwenk, 1995). Por tanto, nuestros
resultados indican que los estimulos quimicos podrian ser importantes en los primeros
encuentros de la lagartija con un tipo de presa, pero perderian relevancia frente a otro
tipo de estimulos (probablemente visuales) a medida que el animal se va
familiarizando con el tipo de presa. Este resultado coincide con algunas
observaciones de otros autores que afirman que lagartos que lievan mucho tiempo en
el laboratorio atacan inmediatamente a las presas con las que se les alimenta
habituaimente, sin investigacién quimiosensorial previa (Chalcides ocellatus, Graves y
Halpern, 1990; Eumeces laticeps, Vitt y Cooper, 1986; Eumeces okadae, Hasegawa y
Taniguchi, 1993).

Al detectar la proximidad de una presa, un ataque depredador rapido sin
confirmacién quimiosensorial previa beneficia al depredador porque disminuye la
probabilidad de escape de la presa y porque supone un ahorro de tiempo que puede
invertir en buscar mas presas. Nuestros resultados indican que la experiencia con una
presa hace que las lagartijas capturen de forma cada vez mas eficaz otros ejemplares
de ese tipo de presa. Esto sugiere que las lagartijas aprenden algunas caracteristicas
propias de la presa las primeras veces que se encuentran con ella, lo que les permite
reconocerla rapidamente en encuentros sucesivos. Este aprendizaje con respecto al
tipo de presa posee algunos puntos en comiin con el concepto de imagen de
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basqueda propuesto por von Uexkiill (1934) y elaborado por Tinbergen (1960). Segun
esta hipdtesis, durante el encuentro con una presa los animales aprenden ciertos
estimulos clave de esa presa y forman una imagen de busqueda especifica para ese
tipo de presa, lo que aumenta su probabilidad para detectar presas similares en el
futuro. Esto supone una percepcién selectiva y esta estrechamente relacionado con
cuestiones relativas al aprendizaje y la atencién. El concepto de imagen de blisqueda
es atractivo, pero sin embargo hay autores que consideran que es una hipétesis dificil
de probar porque los resultados que la apoyan generalmente se pueden explicar por
otros mecanismos (Guilford y Dawkins, 1987). En la naturaleza es frecuente que los
individuos de algunas especies de artrépodos se encuentren agrupados en el espacio
(por ser localmente abundantes, gregarios, ocupar habitats restringidos, etc.) o en el
tiempo (especies estacionales). Estas situaciones, en las que la probabilidad de
encuentros repetidos con un tipo concreto de presa es alta, son las que permitirian a
las lagartijas obtener el maximo beneficio de su capacidad para mejorar el ataque
aprovechando la experiencia previa.

Los resultados del segundo experimento indican que las lagartijas varian su
comportamiento de ataque en funcién del tipo de presa al que se enfrentan. Las
lagartijas atacaron con mayor rapidez a la larva de Tenebrio que a los otros dos
morfos y realizaron mas lengiietazos dirigidos a las presas del Morfo 1. Puesto que
las larvas de Tenebrio comparten muchas de las caracteristicas de las presas del
Morfo 1, las discrepancias en la respuesta de las lagartijas a ambos tipos de presa
probablemente son el resultado de la experiencia previa con la larva de Tenebrio. Sin
embargo, en contra de nuestra prediccién de que las presas mas méviles (Morfo 2)
deberian ser objeto de un ataque mas rapido que las presas de movimiento lento
(Morfo 1), no hubo diferencias entre los dos morfos en las latencias al ataque. Este
resultado puede ser en parte debido a que las “presas mas méviles” (Morfo 2) a
menudo se quedaban totalmente inmoéviles cuando las introduciamos en el terrario de
una lagartija. Es posible que estas presas detectaran de algin modo la presencia del
depredador y adoptaran la inmovilidad como estrategia antidepredadora. La
disminucién de la actividad en presencia de un depredador (o de olores de un
depredador) ha sido documentada en muchas especies animales, incluyendo insectos
(Lima y Dill, 1990). En nuestro experimento las lagartijas realizaban un ataque rapido
y directo en el momento en que estas presas empezaban a moverse. Seguramente
podriamos obtener datos cuantitativos acerca de las diferencias entre el ataque a cada
uno de los morfos estudiando otros parametros como la velocidad con la que la
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lagartija se aproxima a las presas, o considerando la latencia al ataque deside el
momento en que la presa se empieza a mover hasta que la lagartija la capttura. Una
alternativa seria mover artificialmente las presas de manera que pudiéramos controlar
la presencia o ausencia de movimiento y la velocidad del mismo. No obstainte, este
disefio experimental resulta problematico ya que es dificil imitar mecénicamente el
movimiento natural de las presas y la falta de consistencia entre el patrén die
movimiento y la presa puede interferir con la respuesta de los lagartos (Broickhusen-
Holzer y Curio, 1990). Por otra parte, los resultados del experimento 3 conffirman la
importancia del movimiento de la presa como estimulo desencadenador detl ataque
depredador en la lagartija ibérica; posiblemente existe un umbral de movimiiento por
debajo del cual el estimulo visual es insuficiente para desencadenar el ataqque y otras
modalidades sensoriales adquieren relevancia. La importancia del movimiesnto de la
presa en el comportamiento depredador se ha descrito en unas pocas espexcies de
lagartos (Askew ef al., 1970; Burghardt, 1964; Diaz, 1994). En algunas serpientes se
ha demostrado que el movimiento de la presa induce la orientacién hacia laa misma
pero es insuficiente para desencadenar el ataque que requiere la presencia de
estimulos quimicos (Burghardt, 1966; Burghardt y Denny, 1983; Burghardt!y Hess,
1968; Teather, 1991). Sin embargo, Drummond (1979) demostré utilizando modelos
de presa que el movimiento de la presa podia desencadenar el ataque en ausencia de
estimulos quimicos en serpientes del género Nerodia y Thamnophis.

Estos resultados sugieren que la estrategia de permanecer en total iinmovilidad
que adoptan algunos artrépodos frente a un depredador podria ser eficaz sii el
depredador es una lagartija. No obstante las lagartijas de la especie Podarrcis
hispanica podrian detectar y atacar presas inmoviles por medio de la
quimiorrecepcién, ya que son capaces de detectar y discriminar olores de presa en
experimentos con hisopos (Cooper, 1990a, b; Font, 1996). En cualquier caiso, el
ataque mediado por estimulos quimicos requiere contacto de la lengua de lla lagartija
con la presa y, por tanto, una estrecha proximidad entre el depredador y la |presa.
Ademas, muchas presas responden con una rapida huida que las sitia fuerra del
alcance de la lagartija al percibir el contacto de la lengua (observaciones pesrsonales).
Por otra parte, el patrén de movimiento de la presa es probablemente un faictor
importante en el tipo de ataque que realizan las lagartijas y en las modalidaades
sensoriales implicadas en el mismo. Los resultados del segundo experime:nto indican
que las lagartijas investigan quimiosensorialmente presas “nuevas” de moviimiento
lento y continuo, pero no presas “nuevas” de movimientos rapidos y bruscoss (aunque
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€l movimiento no es el Gnico aspecto en que difieren ambos grupos de presas). Los
estimulos visuales parecen ser muy importantes en la deteccién y captura de presas
en movimiento, mientras que los estimulos olfativos (quimicos) podrian servir para
localizar y reconocer presas potenciales que no se muevan o se muevan lentamente
como ocurria en el caso de la serpiente Coluber constrictor (Herzog y Burghardt,
1974).

Los mecanismos antidepredadores han despertado un gran interés entre los
investigadores y han sido objeto de numerosos estudios (revisados en Curio, 1976;
Edmunds, 1974; Endler, 1986, 1991). Sin embargo, muy pocos estudios han
abordado el problema desde el punto de vista del depredador. La influencia del tipo de
presay de las tacticas de defensa adoptadas por ella sobre el comportamiento
depredador de los lagartos apenas se ha investigado. Diaz (1994) estudié la eficacia
depredadora del lacértido Psamodromus algirus a distintas temperaturas corporales y
demostré la temperatura de los lagartos influia sobre el éxito depredador. Utilizé dos
tipos de presa, moscas con y sin alas, y observé que, en general, los lagartos
capturaban mas moscas sin alas que con alas. Los lagartos con temperaturas
corporales bajas atacaron desde distancias mas cortas a las moscas con alas que a
las moscas sin alas. Este resultado parece contradecir un estudio previo con la misma
especie de lagarto que indicaba que la distancia de ataque era mayor para presas muy
moviles que para presas poco méviles o inmdviles (Diaz y Carrascal, 1993). El autor
opina que estas diferencias pueden deberse a que sélo considera las distancias de
aquellos ataques que resultaron en capturas y la mayoria de los intentos de ataque
desde distancias mayores no tuvieron éxito porque la presa escapé. Puesto que en el
estudio de Diaz y Carrascal (1993) no se utilizaba ninguna presa voladora, una
explicacién alternativa podria ser que las lagartijas respondan de forma diferencial en
funcién del tipo de locomocién de la presa y no sélo de su movilidad. En cualquier
caso, estos estudios sugieren diferencias en el comportamiento de ataque de
Psamodromus algirus en funcién del movimiento de la presa, aunque
desgraciadamente no incluyen descripciones del comportamiento depredador de las
lagartijas.

En serpientes jovenes de la especie Coluber constrictor, Herzog y Burghardt
(1974) describen que la secuencia de ataque fue distinta dependiendo de que la presa
fueran grillos muertos o vivos. El comportamiento de las serpientes ante estos dos
tipos de presas es muy similar al que nosotros hemos observado en Podarcis
hispanica en respuesta a presas moviles e inméviles. Las serpientes realizaron
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ataques rapidos a los grillos vivos tan pronto estos se movieron. Si el grillo se
quedaba quieto la serpiente parecia perder la orientacién visual sobre la presa y
empezaba a realizar movimientos de bisqueda aparentemente al azar. Solo atacaron
con éxito grillos vivos cuando estos estaban moviéndose; por tanto ante grillos vivos el
principal estimulo para desencadenar el ataque parece ser el movimiento de la presa.
Aunque las serpientes tuvieron dificultades para localizar y atacar grillos vivos pero
inmdviles (aun a corta distancia), fueron perfectamente capaces de localizar y atacar
grillos muertos a la misma distancia. La secuencia de ataque a la presa muerta
consistié en movimientos de bisqueda con lengiietazos dirigidos al substrato y el
ataque se produjo después de que la serpiente investigara con la lengua la presa.
Posiblemente en este caso son los estimulos quimicos de la presa los que
desencadenan el ataque. Los autores sugieren que para una presa permanecer
quieta momentaneamente puede ser mas eficaz para evitar la depredacién que
permanecer quieta por mucho tiempo (como los grillos muertos de su experimento) o
estar en constante movimiento.

La mayoria de los investigadores que han estudiado los problemas con los que
se enfrenta un depredador para obtener el alimento lo han hecho desde la perspectiva
de la teorfa del forrajeo 6ptimo (“optimal foraging theory”). Esta teoria enunciada hace
tres décadas por MacArthur y Pianka (1966) intenta explicar el comportamiento de
alimentacién de los animales en base a los costos y beneficios asociados a distintas
actividades relacionadas con el forrajeo. La teoria se basa en la premisa de que la
seleccién natural ha “disefiado” animales cuyo comportamiento de forrajeo maximiza u
optimiza alguna variable (e.g., tasa neta de adquisicién de recursos, eficacia en el
forrajeo) que en ultimo término se relaciona con la eficacia biolégica (Stephens y
Krebs, 1986). Durante las décadas de los 70 y 80 proliferaron los trabajos sobre
forrajeo 6ptimo y la mayor parte de los estudios sobre la alimentacién en lagartos han
estado dominados por este enfoque (Perry y Pianka, 1997). Esta aproximacion se
ocupa principalmente de estudiar el tiempo y/o energia que supone obtener el alimento
y de cémo el depredador selecciona las presas en base a su rentabilidad relativa. Sin
embargo, la mayoria de estos trabajos no incluyen descripciones del comportamiento
de los animales. Los primeros modelos de forrajeo éptimo asumian que la abundancia
y el valor energético de las presas eran los unicos factores relevantes y no se
planteaban la importancia de otros factores que pueden afectar al comportamiento de
alimentacién o forrajeo. La teoria del forrajeo 6ptimo y el principio de optimizacién
(optimalidad) han recibido numerosas criticas (Orzack y Sober, 1994; Perry, 1995;



Tipo de presa y experiencia/63

Pierce y Ollason, 1987). De hecho, en los dltimos aiios la teoria del forrajeo éptimo ha
perdido popularidad en gran parte debido a un mayor conocimiento de la complejidad
inherente a un acto de depredacion (Perry y Pianka, 1997). Ultimamente se han
desarrollado modelos dinamicos, mas flexibles y que incorporan presupuestos mas
realistas como los requerimientos de nutrientes, el riesgo de depredacion y las
limitaciones sensoriales (Grantham et al., 1995; Lima y Dill, 1990; Sih, 1992), con los
que se obtienen predicciones que se ajustan mejor a los resultados de la investigacion
experimental utilizando animales reales. Pero el principal problema de estos modelos
es que cuanto mayor es la complejidad que incorporan mayores son las dificultades
para ponerlos a prueba (Krebs y Kacelnik, 1991). Estas dificultades ponen de relieve
la importancia de estudiar los mecanismos del comportamiento y de esa forma
identificar constricciones que pueden afectar a las decisiones del depredador. Por otra
parte, Perry (1995) ha puesto de manifiesto la importancia de incluir factores
histéricos, ya que la inercia filogenética puede afectar directamente a las decisiones de
forrajeo de los animales (e.g., preferencias dietarias, Cadle y Greene, 1993; Caldwell,
1996; Toft, 1995), pero también puede influir indirectamente a través de las
habilidades sensoriales y la morfologia (Cooper, 1994a, b; Schwenk, 1993, 1995). En
la Fig. 3.2 hemos representado algunos de los numerosos factores que pueden influir
en el comportamiento depredador de las lagartijas (adaptada de Perry, 1995).

En conjunto los resultados de nuestros experimentos demuestran que el
movimiento de la presa y la experiencia previa de la lagartija con el tipo de presa son
factores que influyen en el comportamiento depredador de las lagartijas. Estos
factores no han sido considerados en modelos de dieta 6ptima (Perry y Pianka, 1997),
pese a que afectan directamente a algunos de los presupuestos en que se basan
muchos de estos modelos. Por ejemplo, la probabilidad de detectar y consumir una
presa no sera simplemente proporcional a su abundancia, sino a su patrén de
movimiento caracteristico y a sus mecanismos antidepredadores.
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Fig. 3.2. Distintos factores que afectan al comportamiento depredador de los lagartos. Las flechas
indican interrelaciones entre algunos de estos factores.
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4, ESTIMULOS IMPLICADOS EN EL CONTROL DEL COMPORTAMIENTO
DEPREDADOR DE LA LAGARTIJA IBERICA, Podarcis hispanica

4.1. Introduccién

Los animales no son capaces de percibir todos los estimulos presentes en el
medio ambiente. Las restricciones que imponen los érganos sensoriales determinan que

(von Uexhiill, 1909). Pero ademas los animales son selectivos y generalmente
responden sélo a una parte de los estimulos que son capaces de percibir. A esta parte
“relevante” es a lo que denominamos estimulos “signo”. A menudo, estos estimulos
“signo” consisten en una pequeria fraccion del conjunto de las caracteristicas que
componen un estimulo natural (Burghardt, 1973a; Tinbergen, 1951).

Los estudios realizados hasta el momento relativos a los estimulos "signo" que
intervienen en la deteccién y captura de la presa en reptiles Squamata (escamosos)
atribuyen un papel preponderante a los estimulos visuales y quimicos (Burghardt, 1970;
Cooper, 1990). Como otros vertebrados terrestres, los reptiles poseen al menos tres
sistemas quimiosensoriales bien diferenciados: el sistema gustativo, el sistema olfativo
nasal y el sistema vomeronasal. Los receptores gustativos (“botones gustativos”) estan
localizados en la mucosa oral y la lengua de la mayoria de los vertebrados terrestres
incluidos los reptiles (Schwenk, 1985). Los receptores olfativos se encuentran en el
epitelio de la cavidad nasal y son estimulados por sustancias que penetran desde el
exterior junto al aire inspirado a través de las narinas. La olfaccidon vomeronasal o
vomerolfaccién se produce por la estimulacion de un epitelio sensorial distinto localizado
dentro del érgano vomeronasal o de Jacobson que es un érgano par situado entre el
paladar y la cavidad nasal. En los reptiles Squamata, cada 6rgano vomeronasal se abre
mediante un estrecho canal directamente a la cavidad oral por un pequeiio orificio del
paladar denominado fenestra vomeronasal (Font, 1996). En muchos lagartos y
serpientes, la lengua a menudo bifida y protractil recoge informacioén quimica del exterior
y la transfiere al 6rgano vomeronasal durante el comportamiento denominado lengiietazo
quimiosensorial (del inglés “tongue-flick”) (Graves y Halpern, 1989; Halpern y Kubie,
1980).

Durante los tltimos aiios se ha acumulado abundante evidencia sobre la
capacidad para detectar y/o identificar estimulos quimicos de presas en escamosos
(lagartos y serpientes) (revisado en Burghardt, 1970a, 1990; Cooper 1994a, b;
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Halpern, 1992). Muchas serpientes no venenosas (familia Colubridae) utilizan
estimulos quimicos para localizar, identificar, rastrear y atacar a la presa (Burghardt,
1970a, 1990). Varios estudios han demostrado que estas respuestas dependen del
sistema lengua-6rgano vomeronasal (Burghardt y Pruitt, 1975; Halpermn y Frumin, 1979;
Kubie y Halpern, 1978, 1979; Stone y Holtzman, 1996). A pesar del papel
preponderante de los estimulos quimicos, los estimulos visuales son importantes en la
orientacion a la presa y en algunos casos podrian ser suficientes para desencadenar
el ataque depredador (Drummond, 1985; Macias-Garcia y Drummond, 1995; Shivik,
1998; Shivik y Clark, 1997; Teather, 1991). En serpientes de cascabel (familia
Viperidae), el comportamiento depredador implica la integracién de informaciéon
sensorial de distintas modalidades, principalmente visién, termorrecepcién, olfaccion y
vomerolfaccién (Alving y Kardong, 1996; Chiszar et al., 1981; Graves y Duvall, 1985).
La visién y la termorrecepcion son mas importantes que la quimiorrecepcion en las
primeras fases de la secuencia depredadora, es decir, en la deteccién y ataque a la
presa. Tras el ataque, las serpientes de cascabel liberan a las presas a las que han
inoculado una dosis mortal de veneno y dejan que se alejen (Kardong, 1986). Al cabo
de unos minutos, las serpientes relocalizan la presa ya muerta siguiendo el rastro que
ha dejado durante la huida. La vomerolfaccién es la modalidad sensorial mas
importante en esta segunda fase de la secuencia depredadora (Chiszar et al., 1983,
1985, 1990; Lavin-Murcio ef al., 1993; Melcer y Chiszar, 1989).

En los lagartos, la importancia relativa de estimulos quimicos y visuales en las
distintas fases del comportamiento depredador es muy variable. En los Gltimos ailos
se han realizado numerosos estudios sobre la capacidad para detectar y discriminar
olores de presa de otros olores en representantes de muchas familias de lagartos,
utilizando hisopos impregnados con compuestos integumentarios de presas (Cooper,
19903, b, 1991, revisado en Cooper, 1994a). Esta habilidad parece estar
correlacionada con el modo de busqueda del alimento. En general se distinguen dos
modos de forrajeo en lagartos: algunos practican un forrajeo activo (“active foraging”,
“wide foraging”) en el que el lagarto busca activamente las presas por lo que pasa
mucho tiempo moviéndose, mientras que otros capturan a sus presas utilizando una
estrategia de acecho o emboscada (“ambush foraging”, “sit-and-wait foraging”) (Huey y’
Bennett, 1986; Huey y Pianka, 1981). Algunos autores defienden una estricta
dicotomia entre estos dos modos de forrajeo (e.g., McLaughlin, 1989); otros, por el
contrario, consideran que el forrajeo activo y el forrajeo al acecho no son més que los
extremos de un continuo de modos de forrajeo e incluso distinguen categorias
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intermedias (Regal, 1978). A pesar de estas diferentes opiniones y de la variabilidad
presente en algunos grupos, es posible establecer una distincién, en términos
relativos, entre especies que forrajean activamente y otras que lo hacen al acecho.
Las especies que forrajean activamente son capaces de detectar y discriminar olores
de presas en pruebas con hisopos, mientras que las que cazan al acecho
aparentemente carecen de esta habilidad (Cooper, 1994b, ¢, 1995). Esta correlacion
entre el modo de forrajeo y la deteccidn de las presas por medio de la
quimiorrecepcién parece ser adaptativa. Los lagartos que cazan al acecho se valen de
la cripsis y la inmovilidad para evitar ser detectados tanto por sus depredadores como
por sus presas. En estas condiciones el lengiietazo quimiosensorial rompe la cripsis e
incrementa la probabilidad de ser capturados por un depredador o de que sus presas
escapen. En los forrajeadores activos, que se mueven frecuentemente, el riesgo de
ser detectados por un depredador es de por si elevado. En estas condiciones, el
lengiietazo no incrementa significativamente el riesgo de ser depredado y puede
resultar ventajoso al permitirles seguir pistas olorosas dejadas por las presas y
localizar de esta manera presas escondidas o inméviles. No obstante, dado que los
forrajeadores activos pertenecen al grupo de los Scleroglossa y los forrajeadores al
acecho al de los lguania, los dos grandes grupos en que se dividen los reptiles
Squamata (sensu Estes et al., 1988), no esta claro si la presencia o ausencia de
discriminacion de olores de presas es una adaptacion relacionada con el modo de
forrajeo o simplemente el resultado de la inercia filogenética (Cooper, 1994c¢, 1995;
Schwenk, 1993). Esta dicotomia entre los dos grupos de lagartos en cuanto a sus
capacidades quimiosensoriales ha llevado en ocasiones a afirmar que los iguanios
utilizan estimulos visuales para detectar y discriminar a sus presas, en contraposicion
con los escleroglosos que utilizan estimulos quimicos para esa misma funcién
(Cooper, 19943, b).

Los trabajos mas recientes sobre los estimulos que controlan el comportamiento
depredador de lagartos del grupo Scleroglossa han puesto el énfasis en el papel de la
quimiorrecepcion en la discriminacién de presas (revisados en Cooper, 1994a, b; Font,
1996) y la mayoria no han considerado el papel de otras modalidades sensoriales. Sin
embargo, varios estudios han puesto de manifiesto la importancia de los estimulos
visuales en el ataque depredador de algunas especies de lagartos de la familia Scincidae
(Eumeces fasciatus, Burghardt, 1964; E. laticeps, Cooper, 1981; E. okadae, Hasegawa y
Taniguchi, 1993; Scincella lateralis, Nicoletto, 1985a, b). Pese a que la capacidad para
discriminar olores de presa esta bien desarrollada en esta familia de lagartos (Burghardt,
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1973b; Coopery Vitt, 1989; Loop y Scoville, 1972). Recientemente, Kaufman y sus
colaboradores (1996) han demostrado que Varanus ambigularis discrimina entre
diferentes tipos de presas utilizando tanto estimulos quimicos como visuales. Muy pocos
trabajos han estudiado la posible participacién de otros sentidos, como la oifaccién y el
gusto, en la captura de la presa (Burghardt, 1970a; Simon, 1983; Schwenk, 1985, 1995).
No obstante, Schwenk (1993) ha demostrado que la olfaccién esta muy desarrollada en
los gecoénidos y algunos estudios sugieren que podria estar implicada en la deteccién de
presas en lagartos de esta familia (Chou et al., 1988; Dial et al, 1989). Estos estudios
sugieren que el comportamiento de ataque en lagartos depende de una compleja
interaccién entre varias modalidades sensoriales. La importancia relativa de los
diferentes estimulos sensoriales podria variar en funcién de factores como el tipo de
presa, las condiciones del ambiente (e.g., luminosidad) y factores ontogenéticos
(aprendizaje, maduracion).

En general, los trabajos sobre el papel de diferentes estimulos en la
discriminacién de las presas en lagartos han descuidado los potenciales efectos de la
experiencia previa del animal. Son muy escasos los estudios sobre la ontogenia de la
discriminacién de presas en lagartos (Brockhusen-Holzer y Curio, 1990; Burghardt,
1973b; Loop y Scoville, 1972) y apenas se ha investigado la influencia de la dieta o de
la experiencia previa con un tipo de presa sobre la quimiorrecepcién (Cruz-Neto y
Andrade, 1993). Esto contrasta con el gran interés que han suscitado estos temas en
el caso de las serpientes. A pesar de las preferencias congénitas que muchas
serpientes muestran por los extractos de determinadas presas, se ha demostrado que
estas preferencias son, dentro de ciertos limites, susceptibles de modificacién por la
experiencia. La respuesta a los hisopos puede modificarse por la experiencia previa
con extractos de presa (Burghardt, 1969, 1970b), habituacién (Burghardt, 1977a;
Czaplicki, 1975) y por aprendizaje de aversion por el alimento (Burghardt et al., 1973;
Czaplicki et al., 1975, Terrick et al., 1995).

La dieta que reciben los animales en el laboratorio puede también alterar sus
preferencias relativas por distintos estimulos quimicos de presas, aunque el fenémeno
no es universal (Fuchs y Burghardt, 1971; Gove y Burghardt, 1975; Loop, 1970). La
experiencia con una determinada presa puede incrementar la respuesta de las
serpientes a los estimulos quimicos de dicha presa. Serpientes de la especie
Thamnophis radix mantenidas desde el nacimiento con una dieta exclusiva de
lombrices o de peces muestran al cabo de varios meses una preferencia por los
estimulos quimicos de la presa que han comido y responden a diluciones menos
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concentradas de extractos de dichas presas (Burghardt, 1990). Thamnophis radix es,
sin embargo, una especie generalista; otras especies congéneres que se especializan
en un sélo tipo de presa (e.g., peces, T. melanogaster, lombrices, T. butlen) no
exhiben un incremento en la sensibilidad a los extractos de presas no preferidas aun
cuando se les fuerce a ingerirlas en el laboratorio (Ford y Burghardt, 1993). Otros
estudios han demostrado que la experiencia con un tipo de presa no siempre
incrementa la preferencia por los estimulos quimicos de esa presa (Arnold, 1978;
Mushinsky y Lotz, 1980), lo que sugiere que los efectos de la experiencia no son
simplemente aditivos (Burghardt, 1990).

La lagartija ibérica, Podarcis hispanica, como otros lacértidos, es capaz de
detectar e identificar olores de presa en experimentos con hisopos (Cooper, 19903, b;
Font, 1996). La interaccién de los estimulos quimicos de la presa con otro tipo de
estimulos como los visuales no ha sido estudiada previamente en los lacértidos (no
obstante véase Goosse y Bels, 1990). Sin embargo, Cooper (1994a) afirma que los
lacértidos son sujetos particularmente dificiles para trabajar utilizando el método de los
hisopos, ya que algunos individuos en un primer momento hacen lengiietazos dirigidos
al aplicador impregnado con estimulos quimicos de presa y a continuacién hacen
lenglietazos en otras direcciones “como si buscaran la presa”. Esto sugiere que otro
tipo de estimulos, ademas de los estimulos quimicos, podrian ser necesarios para
desencadenar el ataque a la presa. De hecho, los resultados de los experimentos
descritos en el capitulo anterior indican que los estimulos visuales, en concreto el
movimiento de la presa, podrian ser necesarios y suficientes para provocar el ataque a
la presa. Por otra parte, los estimulos quimicos parecian tener importancia ante
presas nuevas y de movimientos lentos (véanse capitulos anteriores).

El objeto de este estudio fue investigar la interaccién de estimulos quimicos y
visuales en el comportamiento depredador de la lagartija Podarcis hispanica y los
efectos de la experiencia con la presa sobre esta interaccion. Para ello estudiamos la
respuesta de las lagartijas ante distintas combinaciones de estimulos quimicos y
visuales de la presa.
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4.2. Métodos generales

Sujetos y condiciones de mantenimiento

Para este estudio utilizamos machos adultos de Podarciis hispanica (Sauria,
Lacertidae) que capturamos en Burjassot (Valencia) con permiso de la Generalitat
Valenciana (GV-Rept-02/91). En el laboratorio, los lagartos se :mantuvieron aislados
en terrarios de cristal o Plexiglas (25 x 30 x 50 cm) dentro de urna habitacién con la
temperatura controlada (20-28°C). Una bombilla de 40 W susspendida sobre el
centro de cada terrario, a unos 20 cm de altura sobre el substrato, proporcionaba luz y
un gradiente térmico durante 14 horas diarias que permitia a la: lagartija termorregular.
El suelo del terrario estaba cubierto con césped artificial. Sobree el césped situdbamos
una placa de petri con agua y una pequefa piedra que proporctionaba refugio a la
lagartija. Desde su lliegada al laboratorio, a las lagartijas se les; dié de comer gusanos
de la harina (larvas de Tenebrio molitor) dos o tres veces por scemana. Este régimen
se suplementd con un complejo vitaminico (A+D3) (Actifral) en (gotas que se afiadian
al agua cada 15 dias. Todas las lagartijas comieron cinco dias; antes del primer dia
experimental y no volvieron a ser alimentadas hasta completar el experimento.

Presas

Los tipos de presa utilizados en estos experimentos fuetron gusanos de la
harina (larvas de Tenebrio molitor) y orugas de la polilla de los |panales (larvas de
Galleria mellonella) de tamaiio similar (entre 22 y 26 mm de lomgitud). En el
laboratorio, las lagartijas atacan y comen faciimente ambos tipos de presa. Aunque
las larvas de coledptero y lepiddptero forman parte de la dieta matural de Podarcis
hispanica (Carretero, 1993; Escarré y Vericad, 1981; Mellado ext al., 1975; Pérez-
Mellado, 1983), el gusano de la harina y la oruga de los panale:s no son presas
faciimente accesibles en el campo y probablemente las lagartijcas no las habian comido
antes de llegar al laboratorio.

Meétodos

El método que hemos empleado en estos experimentoss se basa en presentar a
la lagartija distintas combinaciones de estimulos quimicos y vissuales de la presa.
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El estimulo visual lo proporcionaban dos presas dentro de un frasco hermético
de cristal transparente. Al introducir dos presas aumentabamos la probabilidad de que
en todo momento hubiera al menos una en movimiento. El estimulo quimico consistia
en un circulo de papel de filtro de 5 cm de diametro impregnado con el olor de las
presas. La impregnacion quimica se realizaba introduciendo el papel durante una hora
en un frasco que contenia 30 presas vivas, de tal forma que estas presas dejaban
rastros olorosos al desplazarse sobre el papel. Elegimos esta forma de impregnacion
quimica en vez de los extractos utilizados por otros autores, porque consideramos que
reproducia una situacién mas similar a la que puede encontrarse una lagartija en la
naturaleza ya que imita las pistas olorosas que podria dejar una presa en el campo al
desplazarse sobre una superficie.

Durante el experimento cada lagartija se sometioé a cuatro combinaciones de
estimulos diferentes:

1. Visual mas Quimico (V+Q): El
frasco contenia presas y el papel estaba
impregnado de olor de presa.

2. Visual (V): Un frasco con presas

vra v y un papel limpio.
3. Quimico (Q): Un frasco vacio y
un papel impregnado de olor de presa.
4. Control (C): Un frasco vacio y
Q c un papel limpio.

Todas las lagartijas se sometieron a las cuatro condiciones una por dia durante
cuatro dias consecutivos y el orden de presentacion fue contrabalanceado. Una hora
antes del experimento retirdbamos la piedra del interior de terrario de la lagartija.
Todos los experimentos se realizaron entre las 11:30 y las 15:30 h. Durante el
experimento, la habitacion permanecia en penumbra y una radio encendida con una
emisora de musica clasica proporcionaba un fondo sonoro homogéneo. La
temperatura ambiente de la habitacion durante las pruebas fue de 25 + 1°C. La
prueba se iniciaba introduciendo el estimulo en el centro del terrario del animal, debajo
de la bombilla. A continuacién, cada lagartija se observaba durante un minuto; si
durante ese tiempo no se movia (cambiaba de postura o se desplazaba) la prueba se
daba por finalizada. Las lagartijas que no se movieron en tres de las cuatro pruebas
fueron descartadas. En el momento en que el animal se movia por primera vez,

registrabamos los comportamientos que exhibia durante un periodo de tres minutos
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utilizando un ordenador portatil equipado con un programa de registro de
comportamiento (ligeramente modificado a partir de Unwin y Martin, 1987) . Se
registraron las siguientes variables dependientes:

- Latencia al primer movimiento: tiempo en segundos desde la introduccién del
estimulo hasta que la lagartija se movia (si el animal no se movia anotdbamos una
latencia de 60 s);

- Ndmero de lenglietazos dirigidos al estimulo (frasco y papel);

- Namero de lenglietazos fuera del estimulo (dirigidos al substrato, al aire 0 a
las paredes del terrario);

- Nimero de contactos de la boca cerrada del animal con el frasco;

- Nimero de ataques: contactos de la boca abierta de la lagartija con el frasco
o mordiscos al papel;

- Numero de relamidos: la lengua de la lagartija se desplaza por los bordes
externos de la boca.

Anélisis estadistico

Los datos se analizaron utilizando técnicas estadisticas no paramétricas (Siegel
y Castellan, 1988; Zar, 1984). Para poner a prueba las diferencias entre los distintos
tratamientos respecto a las latencias y al nimero de lengiietazos dirigidos al estimulo
o fuera de él, utilizamos el test de Friedman seguido de comparaciones no
paramétricas de los distintos tratamientos con el control. Utilizamos el test de la U de
Mann-Whitney para estudiar las diferencias entre dos grupos distintos de lagartijas y el
test de Wilcoxon para evaluar las diferencias en el nUmero de ataques entre las
condiciones Vy V+Q , y en la frecuencia de lengiietazos antes y después de comer
orugas. El nivel de probabilidad para rechazar la hipétesis nula fue de o = 0,05 para
todas las pruebas. Los datos se presentan como la media + SEM (el error estandar de
la media) tanto en el texto como en las figuras.

4.3. Experimento 1
El objetivo de este experimento fue investigar la importancia relativa de

estimulos quimicos y visuales en desencadenar la investigacién quimiosensorial
(lenglietazos) y el ataque a la presa en funcion de la experiencia previa con la presa.
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Para ello utilizamos dos grupos de lagartijas que diferian en el tiempo que llevaban en
cautividad y en su experiencia con la presa.

4.3.1. Material y métodos

Utilizamos 23 machos adultos de Podarcis hispanica cuya longitud cabeza-
cloaca (LCC) oscilaba entre 45 y 60 mm. Los experimentos se realizaron segin el
procedimiento descrito anteriormente usando como presa la larva del coledptero
Tenebrio molitor (el gusano de la harina). Realizamos el experimento con dos grupos
de lagartos que llevaban distinto tiempo en el laboratorio. Once lagartijas llevaban en
el laboratorio 21 dias y formaban el grupo 21-d. El grupo 3-m lo formaban 12 lagartijas
que habian permanecido mas de tres meses en el laboratorio. Tanto las lagartijas del
grupo 21-d como las del grupo 3-m tenian experiencia previa con las larvas de
Tenebrio, aunque diferian en el nimero de larvas que habian comido. Desde su
llegada al laboratorio, las lagartijas del grupo 21-d habian comido 5-8 gusanos de la
harina y mientras que las del grupo 3-m habian comido un minimo de 30 larvas.

4.3.2. Resultados

Tres lagartijas (una del grupo 21-d y dos del de 3-m) fueron descartadas al no
moverse en tres de las cuatro pruebas. En el tratamiento Control algunas lagartijas no
se movieron (tres en el grupo 21-d y cinco en el grupo 3-m); las que se movieron,
normalmente caminaron por el terrario haciendo lenglietazos hacia el substrato y las
paredes del terrario, pero dedicaron muy poca atencion al estimulo (frasco mas papel).
En contraste, en los tratamientos que incluian estimulos visuales las lagartijas de
ambos grupos se aproximaron al estimulo y lo investigaron quimiosensoriaimente por
medio de lengilietazos. Por otra parte, los dos grupos de lagartijas respondieron de
forma diferente en el tratamiento Quimico (Q). En el grupo 3-m sélo dos lagartijas se
aproximaron y dirigieron lenglietazos al estimulo. Sin embargo, siete animales del
grupo 21-d se aproximaron y dirigieron lengiietazos al estimulo en el tratamiento Q.

En este segundo caso, las lagartijas solian realizar una intensa pulsacién del suelo
bucal (“bucal pulsing”, Dial y Schwenk, 1996) antes de empezar a moverse y después
se aproximaban al estimulo haciendo unos pocos lengiietazos dirigidos al aire y al
substrato. La latencia al primer lengiietazo fue menor en el tratamiento Quimico que
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en el Control (test de Wilcoxon, dos colas, T =4.5, N =10, P <0.02). Los relamidos

no se incluyen en los resultados porque fueron muy poco frecuentes.

Latencias

La figura 4.1 representa las latencias medias al primer movimiento para ambos

grupos de lagartijas. No hubo diferencias estadisticamente significativas entre

tratamientos (test de Friedman: 21-d, x2r,4,io= 7. NS; 3-m, x2r.4,io= 2.75, NS).

Lengtietazos

El numero medio de lenglietazos dirigidos al aire o al terrario fue similar en los
cuatro tratamientos para ambos grupos de lagartijas (test de Friedman: 21-d, x2,s,i0=
448, NS; 3-m, xZ,o=7.62, NS) (Fig. 4.2). En cambio, el numero de lengletazos
dirigidos al estimulo fue diferente entre tratamientos (test de Friedman: 21-d, x2,4,i0=
19.41, P< 0.001; 3-m: x&4,io=25.41, P< 0.001). Comparaciones multiples de los
tratamientos con el control mostraron que en el grupo 21-d las lagartijas dirigieron mas
lenglietazos al estimulo en las tres condiciones experimentales (P < 0.05). Por otra
parte, las lagartijas del grupo 3-m realizaron mas lenglietazos cuando estaba presente
el estimulo visual (s6lo o combinado con el estimulo quimico) (P < 0.05), pero no hubo
diferencias entre los lenglietazos dirigidos al estimulo quimico aislado y al control (Fig.
4.3). El numero de lenglietazos dirigidos al estimulo en la condicion Q fue mayor en el
grupo 21-d que en el 3-m (test de la U de Mann-Whitney: U = 87, Ni = N2=10, P =
0,005).
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21-d (N=io) Fig. 4.2. Niumero medio de
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lagartijas
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Ataques

Tres lagartijas de cada grupo no atacaron en ninguna condicién. Ninguna
lagartija atacé al control, y sélo dos animales pertenecientes al grupo de 21-d atacaron
al estimulo quimico aislado (mordieron el papel). Los estimulos visuales
desencadenaron ataques en lagartijas de ambos grupos. Cuatro lagartijas del grupo
21-d y tres del 3-m atacaron al estimulo visual aislado, mientras que seis lagartijas de
cada grupo atacaron en la condiciéon de visual mas quimico. El nUmero de ataques fue
mayor cuando, ademas del estimulo visual, estuvo presente el estimulo quimico
(puesto que la respuesta de ataque fue similar en los dos grupos de lagartos, hemos
agrupado los datos de ambos grupos para el analisis estadistico, test de Wilcoxon, 2
colas, T=5.5 N = 13, P<0.005) (Fig. 4.4).

Aunque la mayoria de las lagartijas realizaron algun contacto con la boca
cerrada, hubo una variacion considerable en el numero de contactos entre individuos.

Las lagartijas solo realizaron contactos cuando estuvo presente el estimulo visual y no
45- .
= i 21-d (N=10) Fig. 4.3. Nimero medio de
I 13-m (N=10) lenglietazos dirigidos al estimulo en
las diferentes condiciones para
ambos grupos de lagartijas

Condiciones
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hubo diferencias significativas en el nimero de contactos entre los dos tratamientos
que incluian este tipo de estimulos (V y V+C) (test de Wilcoxon, dos colas: 21-d, T =
17, N=10, NS; 3-m, T = 12, N =9, NS).

4.4, Experimento 2

Los resultados del experimento 1 muestran una menor respuesta a estimulos
quimicos de la presa en el grupo de lagartijas que llevaban mas tiempo en el
laboratorio. Este efecto de la cautividad sobre la respuesta a los estimulos quimicos
podria tener varias interpretaciones que no son mutuamente excluyentes, ya que
ambos grupos de lagartijas diferian tanto en el tiempo que habian permanecido en
cautividad, como en la experiencia previa con la larva de Tenebrio. Una posible
explicacion seria que la diferencia entre los dos
grupos se debiera a un efecto inespecifico de la cautividad; es decir, que las
condiciones de mantenimiento en cautividad induzcan una pérdida de la importancia
de los estimulos quimicos frente a otro tipo de estimulos en el comportamiento
depredador de las lagartijas. No obstante, los resultados de los experimentos
descritos en el capitulo anterior sugerian que la experiencia con la presa influye sobre
las modalidades sensoriales implicadas en el ataque depredador. Por tanto, los
resultados del experimento 1 podrian indicar una diferencia en la importancia relativa
de los estimulos quimicos y visuales de la presa entre los dos grupos de lagartijas a
consecuencia de la distinta experiencia con la presa. Para discriminar entre estas dos
hipotesis, repetimos el experimento con un grupo diferente de lagartijas que llevaban

mas de tres meses en el laboratorio, pero esta vez utilizamos un tipo de presa con el
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que no tenian experiencia. En lagartos generalistas, un primer contacto con un tipo
particular de presa podria ser necesario, y quizas suficiente, para aprender los
estimulos quimicos y/o visuales de esa presa. Para poner a prueba esta hipotesis,
cada lagartija se someti6 dos veces al experimento: antes y después de haber comido

por primera vez la nueva presa.

4.4 1. Material y métodos

En este experimento utilizamos 15 machos adultos de Podareis hispanica que
no se habian utilizado en el experimento anterior. Estas lagartijas habian permanecido
en el laboratorio durante al menos tres meses (entre tres y cinco meses) y durante
este tiempo se habian alimentado con gusanos de la harina dos o tres veces por
semana. Cada animal se sometié dos veces al protocolo experimental descrito
previamente, utilizando como presa la larva del lepidéptero Galleria melonella (la polilla
de los panales). En la prueba 1 las lagartijas no habian tenido contacto anteriormente
con esta presa. Al acabar la prueba, alimentamos con dos larvas de Galleria a cada

lagartija y cinco dias mas tarde repetimos el experimento (prueba 2).

4.4.2. Resultados

Descartamos dos de las 15 lagartijas porque no se movieron en tres de los
tratamientos de cada una de las pruebas. Nueve lagartijas respondieron en ambas
pruebas, dos lagartijas respondieron sélo en la prueba 1y otras dos respondieron sélo

en la prueba 2. En general, los resultados fueron similares a los del experimento 1.
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Lenglietazos

Las diferencias en el numero de lengletazos dirigidos al estimulo en los
distintos tratamientos fueron altamente significativas para las dos pruebas (test de
Friedman: prueba 1, x2r.a.n = 16.64, P< 0.001; prueba 2, x2r,4,n = 13.42, P< 0.001)
(Fig. 4.5). En ambas pruebas los animales emitieron significativamente mas
lengiietazos frente a los estimulos visuales (solos o combinados con estimulos
quimicos) que en la condicién control (P < 0.05). Sin embargo, la respuesta al
estimulo quimico fue distinta en las dos pruebas. En la primera prueba no hubo
diferencias significativas en el niumero de lenglietazos dirigidos al estimulo quimico
respecto el control. Sin embargo, en la segunda prueba, después de haber comido la
nueva presa, los animales emitieron significativamente mas lenglietazos al estimulo

quimico aislado que al control (P < 0.05).

Ataques

Respecto a los ataques, una lagartija no atacé en ninguna prueba y otra sélo
ataco en la prueba 1. Como en el primer experimento, los ataques se
desencadenaron fundamentalmente ante estimulos visuales, solos o combinados con
estimulos quimicos, aunque una lagartija mordio el papel en el tratamiento quimico
durante la prueba 1y tres lagartijas hicieron lo mismo en la prueba 2. Durante la
primera prueba (antes de comer Galleria) no hubo diferencias significativas en el

numero de ataques entre los tratamientos V y V+Q (test de Wilcoxon, dos colas: T =
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26, N =10, NS). En este caso, las lagartijas atacaron con mayor frecuencia durante la
primera presentacion de cualquiera de los dos tratamientos que incluian estimulos
visuales (test de Wilcoxon, dos colas: T=0, N =10, P=0.001). Sin embargo,
durante la segunda prueba, el numero de ataques fue mayor en el tratamiento V+Q
que ante el estimulo visual aislado (test de Wilcoxon, dos colas: T=0,N=9, P=
0.005), de forma similar a lo que ocurria en el experimento 1 (Fig. 4.6).

4.5. Discusion general

4.5.1. Importancia relativa de estimulos quimicos y visuales en el
comportamiento depredador de las lagartijas

Los resultados de estos experimentos demuestran que los estimulos quimicos
en ausencia de estimulos visuales de la presa son capaces de desencadenar el
ataque depredador en algunas lagartijas. No obstante, los ataques al estimulo
quimico fueron muy poco frecuentes, sélo dos lagartijas del experimento 1 y cuatro del
experimento 2 atacaron en la condicién Q. Los resultados de otros estudios con
lagartos y serpientes indican que los estimulos visuales son importantes para orientar
el ataque depredador, incluso en aquellas especies de serpientes en las que los
estimulos quimicos de la presa son esenciales para que se desencadene el ataque
(Burhardt y Denny, 1983; Chiszar ef al., 1981; Drummond, 1985; Herzog y Burghardt,
1974; Macias-Garcia y Drummond, 1995; Nicoletto, 1985a,b; Teather, 1991).
Probablemente, en nuestros experimentos los estimulos visuales que proporcionan el
papel y el vial son poco adecuados para orientar el ataque de las lagartijas. En los
experimentos sobre discriminaciéon quimica de presas utilizando hisopos, la
combinacién del olor de presa con el estimulo visual que proporciona el hisopo es
suficiente para desencadenar el ataque en algunos lagartos y serpientes. La
capacidad de los estimulos visuales del hisopo (tamafio y movimiento) para
desencadenar el ataque podria variar entre distintas especies de lagartos y/o verse
afectada por la experiencia previa del animal. Sin embargo, estos factores no han sido
considerados en los numerosos estudios que se han realizado con este disefio
experimental. Cooper (1990a, 1991) demostré utilizando el método de los hisopos que
Podarcis hispanica y P. muralis eran capaces de discriminar olores de presa de otros
olores. Mas tarde, el mismo autor (Cooper, 1994a) reconocié que “estas especies
fueron mas dificiles de estudiar que muchas otras porque algunos individuos primero
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realizaban lengiietazos al aplicador impregnado con substancias quimicass de presayy,
a continuacién, empezaban a hacer lengiietazos en otras direcciones como si
buscaran la presa’ (p. ). En sus experimentos con lacértidos, muy pocos :animales
atacaron el hisopo (s6lo una lagartija de cinco P. hispanica y tres de nuevre P. muralis).
Como el mismo Cooper (1994a) sugiere los estimulos quimicos podrian sservir para
identificar la presa, pero otros estimulos podrian ser necesarios para desesncadenar el
ataque.

Las lagartijas podrian detectar los estimulos quimicos que las pressas depositan
sobre el papel por medio de distintos sistemas quimiosensoriales, principalmente
olfaccién y vomerolfaccion, aunque no podemos descartar la intervenciém del sentido
del gusto, ya que
Podarcis hispanica posee numerosos botones gustativos en la mucosa bwcal. Por
tanto, los estimulos quimicos del ambiente que la lengua capta e introduc:e en la
cavidad bucal podrian, en principio, activar tanto el sistema vomeronasal ccomo €l
gustativo. La intensa pulsacion del suelo bucal que precedié a los lengliestazos y el
hecho de que la latencia al primer lengiietazo fuera menor ante el estimullo quimico
que ante el control sugieren que las lagartijas detectan el estimulo quimiczo desde
cierta distancia por medio de la olfaccién nasal. Posteriormente, las lagantijas se
aproximaron e investigaron el estimulo utilizando el sistema lengua-6rgamo
vomeronasal. Estos resultados apoyan indirectamente la hipétesis de Cowles y
Phelan (1958) sobre las distintas funciones de los sistemas olfativo y vormeronasal.
Segun esta hipétesis, el sistema olfativo es mas sensible para detectar compuestos a
distancia, pero tiene menos capacidad discriminativa que el sistema vomesronasal.
Cowles y Phelan (1958) sugirieron que la estimulacién del sistema olfativco por
compuestos volatiles desencadenaria lengiietazos que permitirian analizar
compuestos no volatiles por el sistema vomeronasal. Aunque no ha sido» verificada
experimentalmente, esta hipétesis ha sido muy popular y ha recibido apoyyo indirecto
de algunos trabajos con serpientes y lagartos. En serpientes del genero “Tamnophis, la
tasa de lenglietazos se eleva en presencia de aire impregnado con estimwlos quimicos
y esta respuesta desaparece cuando se lesiona el nervio olfativo (Halperm y Kubie,
1983; Halpern et al., 1985). Distel (1978a, b) demostré que la estimulacién eléctrica
del tracto olfativo pero no la del vomerolfativo provocaba lengiietazos en llagartos de la
especie /guana iguana. Por otra parte, en lagartos de la especie Sceloporus
occidentalis, Duvall (1981) observé que la latencia al primer lengiietazo etra menor
cuando estaban presentes distintos estimulos quimicos que ante el agua: destilada que
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utilizaba como control. Este resultado es similar al nuestro y apoya la idea de que la
deteccién de compuestos volatiles por el sistema olfativo activa el sistema lengua-
érgano vomeronasal.

En todos los grupos de lagartijas de nuestros experimentos, la visiéon de una
presa estimulé la investigacion quimiosensorial de la misma y el comportamiento de
ataque, aun en ausencia de estimulos quimicos de la presa. Esto sugiere que las
lagartijas de la especie Podarcis hispanica son capaces de detectar y discriminar
presas por medio de estimulos visuales, ademas de por estimulos quimicos. Por otra
parte, los estimulos visuales de la presa son criticos para que se desencadene el
ataque depredador, ya que como hemos visto los estimulos quimicos en ausencia de
estimulos visuales adecuados rara vez provocaron ataques en nuestros experimentos.
Estos resultados junto con los de los experimentos del capitulo anterior apoyan la
importancia de la visién en el comportamiento depredador de Podarcis hispanica.
Otros autores han sefialado la relevancia de los estimulos visuales en distintos
aspectos del comportamiento depredador de varias especies de lagartos. En general,
los estimulos visuales son importantes en la orientacién del mordisco depredador
(Cooper, 1981), en la discriminacién y eleccién de las presas (Askew et al., 1970;
Brockhusen-Holzer y Curio, 1990; Burghardt, 1964; Diaz y Carrascal, 1993; Kaufman
et al., 1996; Reznick et al., 1981) y en el rechazo de presas aversivas (Boyden, 1976;
Hasegawa y Taniguchi, 1994; Sexton, 1964).

Aunque los estimulos visuales de la presa por si s6los desencadenaron el
ataque depredador en las lagartijas, el namero de ataques fue mayor cuando ademas
de los estimulos visuales estaban también presentes los estimulos quimicos. Nicoletto
(19854, b) estudio la respuesta de lagartos de la especie Sincella lateralis (Scincidae)
a diferentes combinaciones de estimulos quimicos y visuales de la presa y obtuvo un
resultado similar al nuestro. Nicoletto (1985a) demostré que estos lagartos respondian
principalmente a los estimulos visuales de la presa y que estos eran suficientes para
desencadenar el ataque. Sin embargo, los estimulos quimicos parecian tener un
efecto “aditivo” puesto que la tasa de lengilietazos aumentaba en el sentido control <
quimico < visual < visual/ quimico, aunque estas diferencias no fueron
estadisticamente significativas. No se han realizado otros estudios sobre la
interaccién entre estimulos quimicos y visuales de la presa en el comportamiento
depredador de otras especies de lagartos, pero existen estudios similares con varias
especies de serpientes y con algunos anfibios. Los resultados de algunos trabajos
sobre los estimulos implicados en el comportamiento depredador de serpientes de la
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familia Colubridae sugieren un efecto sinergistico similar al observado en nuestros
experimentos. En estas serpientes el reconocimiento de la presa esta mediado
principalmente por estimulos quimicos, aunque las serpientes responden tanto a
estimulos quimicos como visuales de las presas. En algunos casos se ha demostrado
que la respuesta se incrementa ante la combinacién de estimulos quimicos y visuales
de la presa (Burghardt y Denny, 1983; Chiszar, 1990; Drummond, 1985; Shivik, 1998).
No obstante, otros estudios con serpientes de la misma familia no encuentran
interaccién entre ambos tipos de estimulos (Chiszar et al., 1981; Teather, 1991).
Durante mucho tiempo se consideré que el comportamiento depredador de los anfibios
estaba controlado casi exclusivamente por estimulos visuales (Eibl-Eibesfeldt, 1952;
Ewert, 1987; Freed, 1988; Ingle, 1968, 1971). Sin embargo, estudios mas recientes
han puesto de manifiesto la importancia de los estimulos quimicos sobre todo en
condiciones de baja luminosidad (Lindquist y Bachmann, 1982; Luthardt y Roth, 1982;
Roth, 1976, Sternthal, 1974; Uiblein, 1992; Uiblein ef al., 1992). Los resultados de
algunos de estos estudios demuestran que algunas especies de anuros y de urodelos
detectan, localizan y capturan las presas de forma mas eficaz cuando los estimulos
visuales estan combinados con estimulos quimicos (Lindquist y Bachmann, 1982;
Luthardt y Roth, 1982; Sternthal, 1974).

4.5.2. Influencia de la experiencia previa en la respuesta a estimulos
quimicos y visuales

En el experimento 1, las lagartijas que tenian mas experiencia con la presa no
respondieron ante el estimulo quimico aislado. Esta disminucién de la respuesta al
estimulo quimico del grupo 3-m respecto al grupo 21-d no parece deberse al hecho de
que las lagartijas del grupo 3-m hubieran permanecido més tiempo en cautividad,
puesto que las lagartijas del experimento 2 que llevaban el mismo tiempo en
cautividad respondieron a los estimulos quimicos de una presa diferente a la que
comian habitualmente. Una posible interpretacion de estos resultados seria que ante
una presa familiar los estimulos quimicos pierden relevancia en relacién a los
estimulos visuales de esa presa. Como veiamos en el capitulo anterior, las lagartijas
exploran quimiosensorialmente por medio de lenglietazos las primeras veces que se
encuentran con un tipo de presa, pero a medida que se familiarizan con un tipo de
presa el ataque se desencadena por estimulos visuales sin investigacion
quimiosensorial previa. Esto no implica que las lagartijas no detecten y reconozcan los
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estimulos quimicos de las presas que comen habitualmente, puesto que en las
lagartijas del grupo 3-m los estimulos quimicos y visuales combinados
desencadenaron mas ataques que los estimulos visuales aislados. La falta de
respuesta a los estimulos quimicos en ausencia de estimulos visuales podria deberse
a un proceso de aprendizaje del tipo que algunos autores denominan “holgazaneria
aprendida® (“leamed laziness”, Engberg et al., 1972). Con el tiempo se podrian ir
acumulando en el terrario de la lagartija compuestos quimicos de la presa que come
habitualmente, de tal forma que el olor de esa presa no indicaria su presencia en el
terrario. Las blusquedas infructuosas podrian llevar a la lagartija a disociar el estimulo
quimico con la presencia de la presa. Las lagartijas podrian haber aprendido a no
responder con exploracién ante estimulos quimicos de la presa que comen
habitualmente si no hay una presa a la vista debido a una falta de refuerzo en la
exploracion desencadenada por los estimulos quimicos. Burghardt (1992) mantuvo
durante varios dias serpientes recién nacidas de la especie generalista Thamnophis
sirtalis expuestas a un ambiente con estimulos quimicos de peces o lombrices. Las
presas estaban dentro de un recipiente opaco, cubierto con una tapa de plastico de
forma que las serpientes podian olerlas pero no podian capturarlas y comerlas.
Después de un dia de permanencia en una caja sin estimulos quimicos de presa, el
autor investigé las respuestas de los dos grupos de serpientes a hisopos impregnados
con extractos de las distintas presas. Las serpientes respondieron menos a los
extractos de la presa a cuyos estimulos quimicos habian sido expuestas. De forma
similar a nuestros resultados con el grupo 3-m, el extracto de la presa a la que las
serpientes habian sido expuestas no desencadenaba ni exploracién ni ataques. Estos
resultados tienen importantes implicaciones para el disefio e interpretacién de los
experimentos sobre las respuestas de los animales a estimulos quimicos de presas y
al alimento en general. La escasa respuesta al estimulo quimico observada en
algunos experimentos con lagartos podria deberse a la experiencia previa de los
animales con ese tipo particular de presa o a la mera exposicidn a olores de esa presa
presentes en el laboratorio.

Por otra parte, los resultados del experimento 2 demuestran que ante una
potencial presa con la cual la lagartija no ha tenido experiencia previa, el animal
responde a aspectos visuales de la misma (posiblemente forma, tamario y
movimiento). En cambio, la respuesta a los estimulos quimicos de una presa "nueva"
requiere de, al menos, un primer contacto con ese tipo de presa. Las lagartijas sélo
respondieron a los estimulos quimicos de la nueva presa después de haber capturado
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e ingerido dos de esas presas. Tras esa experiencia, las lagartijas respomdieron con
un incremento en la tasa de lengiietazos y ataques a los estimulos tanto wisuales
como quimicos de esa presa.

En conjunto, los resultados de ambos experimentos indican que la) experiencia
previa del animal afecta en gran medida al comportamiento depredador die las
lagartijas de la especie Podarcis hispanica y, en particular, modifica la resspuesta a los
estimulos quimicos de la presa. Sin embargo, el papel modulador de la exxperiencia
sobre el comportamiento depredador de los reptiles ha sido objeto de muyy pocos
estudios (Burghardt, 1978). La mayoria de los reptiles son especies prectoces o
nidifugas, en las que la alimentacion parental es virtualmente inexistente por lo que
deben encontrar su propia comida desde el momento del nacimiento. En:
consecuencia, es de esperar que el reconocimiento inicial de la comida occurra
rapidamente (al poco tiempo de nacer) y en ausencia de experiencia prevsia, de forma
“innata” (en el sentido de no aprendido) (Suboski, 1992). En experimentms con
hisopos, las serpientes recién nacidas de la familia Colubridae respondem
diferencialmente a extractos de las presas que constituyen la dieta habituial de su
especie (Arnold, 1992; Burghardt, 1967, 1969, 1970b; revisado en Burghardt, 1990 y
1993). Los pocos estudios sobre la respuesta de lagartos recién nacidos: ante
estimulos quimicos de presas han obtenido resultados contradictorios. Lws lagartos
recién nacidos de la especie Eumeces fasciatus realizaron mas lengiietazos ante
extractos acuosos de dos de sus presas (gusanos de la harina y ratones)) que ante
extractos de lombrices o0 agua (Burghardt, 1973b). Este resultado sugiere que esta
especie de lagarto podria poseer preferencias quimicas “innatas” similare:s a las de las
serpientes. Sin embargo, en el experimento con E. fasciatus muy pocos lagartos
atacaron al hisopo impregnado con olor de presa. Por otra parte, con un disefio
experimental similar y utilizando recién nacidos de otra especie de lagarto del mismo
genero, Eumeces inexpectatus, no encontraron diferencias en el nimero «de
lenglietazos a extractos de distintas presas respecto del control. Ademass, los lagartos
no atacaron en ninguna presentacion. Loop y Scoville (1972) sugieren quee estimulos
visuales como el movimiento de la presa serian necesarios para desencaidenar el
ataque depredador en estos lagartos recién nacidos. Experimentos con liagartos
recién nacidos de otra especie, Sceloporus malachiticus, apoyan la imporrtancia de los
estimulos visuales en el reconocimiento de las presas en neonatos. Estos lagartos
distinguian de forma “innata” entre distintos tipos de presa en base a la coloracion y a
alguna otra caracteristica (probablemente olor) y evitaban atacar insectoss
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aposematicos en su primer encuentro (Reznick et al., 1981). Las preferencias
quimicas “innatas” podrian ser valiosas en el caso de lagartos con especializaciones
dietarias, pero no tanto en el caso de lagartos generalistas, como la lagartija ibérica
(Podarcis hispanica). Es dificil que exista un patrén quimico comun a la gran variedad
de artrépodos que forman parte de la dieta de muchos lagartos. Sin embargo, estas
presas comparten una serie de caracteristicas visuales que pueden formar parte de un
patrén general de la presa, como pueden ser un rango de tamarios limitado y una
forma mas o menos alargada. Probablemente, para muchos lagartos que depredan
sobre una gran variedad de especies de invertebrados cualquier objeto mévil de
pequeiio tamafio podria corresponder a una presa potencial y desencadenaria el
ataque depredador. Tras el ataque el lagarto podria ingerir o soltar la presa en funcién
de su sabor. Nuestros resultados con la larva de Gallena sugieren que, en ese primer
contacto, los lagartos asociarian los estimulos visuales con los estimulos quimicos de
esa presa. Esta informacion adicional podria ser ttil para detectar, localizar y/o
discriminar otros ejemplares de ese tipo de presa en encuentros posteriores.

En tortugas recién nacidas, la primera experiencia con un tipo de alimento
determina las preferencias alimenticias del animal en el futuro (Burghardt y Hess,
1966). Esta primacia de la experiencia alimenticia temprana sobre la eleccion futura
del alimento ha recibido el nombre de “impronta” o “troquelado” del alimento (“food
imprinting”). Algunos estudios con serpientes han demostrado que, a pesar de las
preferencias congénitas que muchas serpientes muestran por los extractos de
determinadas presas, la respuesta a los hisopos puede modificarse por la experiencia
dietaria del animal. La experiencia con una determinada presa puede incrementar la
respuesta de las serpientes a los estimulos quimicos de dicha presa. Serpientes de
varias especies del género Thamnophis mantenidas desde el nacimiento con una dieta
exclusiva de lombrices o de peces al cabo de varios meses responden
preferentemente a los estimulos quimicos de la presa que han comido (Burghardt,
1990; Fuchs y Burghardt, 1971; Lyman-Henley y Burghardt, 1995). Un incremento
similar de la respuesta a los estimulos quimicos de la presa con la que son
alimentadas se ha observado en serpientes de la especie Elaphe obsoleta (Loop,
1970). Sin embargo, este efecto de la dieta no es universal. Experimentos con
serpientes de los generos Natrix y Nerodia no encuentran ningun efecto de la dieta
sobre las preferencias por estimulos quimicos de determinadas presas (Dunbar, 1979;
Mushinsky y Lotz, 1980). En lagartos, los resultados del tnico estudio sobre el efecto
de la dieta en la discriminacién de olores de presa son contradictorios. Cruz-Neto y
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Andrade (1993) estudiaron el efecto de la dieta sobre la respuesta de lagartos
juveniles de la especie Tupinambis teguixin (Teiidae) a extractos de distintas presa.
Los lagartos alimentados con grillos respondieron mas al extracto de grillo que a los de
las otras presas. Sin embargo, los lagartos alimentados con carne de vacuno o de
pollo respondieron indistintamente a los extractos de las» tres presas. Este resultado
es dificil de interpretar porque la carne de vacuno o de pollo no forma parte de la dieta
natural de estos lagartos.

En conclusion, nuestros resultados muestran qute las modalidades sensoriales
que utiliza Podareis hispanica durante la depredacién son dependientes del contexto y
la importancia relativa de las distintas modalidades sensoriales puede variar en funcion
de la interaccion de diversos factores relacionados con lia presa (mecanismos
antidepredadores, movilidad) y con la experiencia previa de las lagartijas. La Fig. 4.7
resume la posible implicacién de varias modalidades semsoriales en las distintas fases
de la alimentacion de Podareis hispanica en funcion de jalgunas caracteristicas de la
presa.

DETECCION Y RECONOCIMilENTO
DE LA PRESA

Presa nueva
poco movil o inmaovil
(Vision/quimiorrecepciéon)

APRENDIZAJE
(vision/quimiomecepciéon ?)

Presa
no comestible

RECHAZO
(Gusto)

Presa nueva
muy movil
(Visién)

Presa familiar
(Visiéon)

ATAQUE
(Visién)

EXPLORACION
Pt'resa (Quimiorrecepcion)

comiestible

ACtEPTACION
'(Gusto)

ORI IENTACI ON
DE ILA PRESA
(Somaitosensacion)

INGESTION
(Somaitosensacién)

Fig 4.7 Modalidades sensoriales implicadas en distintas faises de la alimentacion de
Podareis hispanica en funcién de distintas caracteristicas die la presa.
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5. NEUROETOLOGIA DEL COMPORTAMIENTO DEPREDADOR DE
Podarcis hispanica: IDENTIFICACION Y CARACTERIZACION DE AREAS
SENSORIALES TELENCEFALICAS

5.1. Introduccioén

Como hemos visto en capitulos anteriores, la depredacién supone la puesta en
juego por parte del depredador de una serie de procesos encaminados a la deteccién,
identificacion, 6abtura, manipulacién y finalmente ingestién de la presa. Estos
procesos comprenden una secuencia relativamente compleja de pautas de
comportamiento, como las descritas en el etograma del capitulo 2, que requieren de la
interaccién entre estimulos sensoriales y respuestas motoras. Varias modalidades
sensoriales parecen estar implicadas en las distintas fases de que consta la captura de
una presa en lagartijas. Los resultados de nuestros experimentos de comportamiento
indican que en la especie Podarcis hispanica, la vision tiene un papel fundamental en
la deteccién y discriminacién de las presas. Aunque otros sistemas sensoriales como
la olfaccién, la vomerolfaccion y el gusto pueden participar en mayor o menor medida.
La importancia relativa de estas modalidades sensoriales parece depender del
contexto, el tipo de presa y de la experiencia previa del animal con el tipo de presa.
Ademas, durante el ataque, manipulacién e ingestion de la presa la informacion
somatosensorial de la cabeza y en particular de la regién oral es fundamental para
coordinar los movimientos mandibulares y linguales que caracterizan estas fases de la
alimentaciéon. Una vez detectada y reconocida una presa, la lagartija puede optar por
atacarla o no dependiendo de factores tanto internos como externos. La motivacién y
el aprendizaje son factores internos que tienen un papel importante sobre el
comportamiento depredador de las lagartijas. Los factores externos pueden ser
aspectos relacionados con la presa o ajenos a ella y son detectados por los sistemas
sensoriales de las lagartijas.

Esto significa que durante la captura de una presa el cerebro de las lagartijas
tiene que procesar informacién de distintas modalidades sensoriales. Este procesado
consiste habitualmente en un filtrado de la informacién para extraer aquellos aspectos
de los estimulos que son relevantes para el animal. Tras este procesado, el cerebro
debe integrar esta informacién sensorial con factores internos al animal y activar los
programas motores adecuados para que el animal ejecute las pautas de
comportamiento que intervienen en las distintas fases de la depredacién (coordinacién
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sensorimotora). El telencéfalo, por las conexiones que mantiene con otras zonas del
cerebro, se encuentra en una posicién idénea para realizar funciones de integracién y
coordinacién sensorimotora: recibe informacién de varias modalidades sensoriales y
emite proyecciones que controlan la actividad del sistema motor y del sistema
endocrino.

Coémo, en términos neurobioldgicos, los diferentes aspectos del
comportamiento natural se expresan de forma coordinada es una cuestion dificil y
relativamente inexplorada. Contestarla requiere comprender la ruta por la que las vias
sensoriales que detectan estimulos externos conectan con areas efectoras dentro del
sistema nervioso central responsables de los distintos componentes de la respuesta
comportamental.

La informacién sensorial llega al telencéfalo por distintas vias. Las aferencias
olfativa y vomerolfativa alcanzan distintas areas telencefalicas directamente desde los
bulbos principal y accesorio, mientras que las aferencias visual, auditiva y
somatosensorial llegan al telencéfalo fundamentalmente desde distintos nacleos
sensoriales talamicos. En el caso de Podarcis hispanica, las proyecciones de los
bulbos olfativos principal y accesorio han sido estudiadas recientemente con técnicas
modemas de trazado de conexiones (Martinez-Garcia et al., 1991). Para identificar y
localizar las areas sensoriales telencefalicas correspondientes a las distintas
modalidades sensoriales se requiere realizar inyecciones de trazadores anterégrados
restringidas a un Gnico nucleo sensorial talamico y estudiar el area de terminacion de
sus aferencias al telencéfalo. Hasta el momento se han investigado detalladamente
las areas de terminacién de las proyecciones telencefalicas de algunos nucleos
sensoriales talamicos en tortugas (Balaban y Ulinski, 1981a,b; Belekhova, 1979;
Belekhova ef al., 1985; Hall y Ebner, 1970a, b; Kiinzle y Woodson, 1982) y cocodrilos
(Pritz, 1974b, 1975; Pritz y Stritzel, 1990, 1992, 1994). Sin embargo, no se han
realizado estudios similares en ninguna especie del grupo de reptiles Squamata, al
que pertenecen los lagartos y las serpientes. En lagartos, los unicos datos de que
disponemos sobre las proyecciones talamo-telencefalicas se basan en trabajos de
marcaje retrogrado en el tadlamo tras inyecciones de trazadores axénicos en algunas
areas telencefalicas (Belekhova y Kenigfest, 1983; Bruce y Butler, 1984a,b; Lohman y
van Woerden-Verkley, 1978) y en estudios antiguos de determinadas vias sensoriales
con técnicas de deaferenciacion (Foster y Hall, 1978). Una excepcién es el estudio de
Gonzélez et al. (1990), en el que describen las aferencias desde distintos nucleos
talamicos al telencéfalo basal (striatum y niacleo accumbens) del lagarto Gekko gecko
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utilizando técnicas de transporte anterégrado y retrégrado. Como parte del estudio de
los substratos neurales del comportamiento depredador en P. hispanica nos

proponemos investigar las aferencias desde los nticleos sensoriales talamicos al

telencéfalo de esta especie con el fin de identificar areas en las que pueda procesarse
informacién sensorial relevante para este comportamiento.

5.1.1. Sistemas sensoriales

‘Todos los organismos tienen la capacidad de detectar y reaccionar de algin
modo ante cambios de las caracteristicas fisicas y/o quimicas del medio en el que
viven. Estas propiedades o caracteristicas del medio son lo que denominamos
estimulos. En la mayoria de los animales multicelulares, el sistema nervioso es el
encargado de obtener informacién del ambiente, procesar esta informacién y
desencadenar una reaccion por parte del animal. El procesado de la informacién
permite al animal optar entre responder o no a un estimulo, y elegir entre distintas
posibles respuestas. Ademas, el sistema nervioso puede almacenar informacion
sobre las consecuencias de una respuesta particular ante un estimulo concreto y esta
informacién puede influir en el comportamiento del animal cuando se vuelva a
enfrentar a un estimulo similar en el futuro.

Los sistemas sensoriales han evolucionado para funcionar de forma eficaz bajo
las condiciones ambientales del habitat peculiar en el que cada especie animal vive. A
su vez los sistemas sensoriales actian como fuerzas selectivas sobre la evolucién de
distintos aspectos del comportamiento de los animales y viceversa (“sensory drive”,
Endler, 1992). En particular, las capacidades sensoriales influyen sobre las sefales
utilizadas en la comunicacién inter e intraespecifica (Endler, 1992; Fleishman, 1992;
Ryan y Wilczynski, 1988), pero también sobre otros aspectos del comportamiento
como la eleccion de microhabitats, la deteccion y eleccién del alimento, el
comportamiento antidepredador, etc....

Ademas, los sistemas sensoriales juegan un papel crucial en la exploracion y
manipulacién del ambiente y abren el camino para nuevas oportunidades adaptativas.
Un incremento en la sensibilidad de sentidos existentes o el desarrollo de nuevas
modalidades sensoriales permite al animal detectar dimensiones nuevas del mundo
exterior. Si esta nueva sensibilidad incrementa el éxito reproductivo y la supervivencia
de los descendientes, marcara la direccion de cambios evolutivos en la periferia
sensorial y en los grupos celulares centrales y vias que constituyen el sistema
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sensorial (Hodos y Butler, 1997). Los cambios en los érganos sensoriales pueden
desencadenar a su vez cambios en el sistema nervioso central y dar lugar a una
profunda reorganizacion de vias y centros cerebrales (Wilczynski, 1984).

A lo largo de la evolucién, los animales han desarrollado receptores
especializados para detectar una gran variedad de estimulos fisicos y quimicos del
medio en el que viven (exteroceptores), asi como del interior del propio animal
(interoceptores) dando lugar a una gran variedad de modalidades sensoriales.

Cuando nos preguntamos acerca de la diversidad de modalidades sensoriales
tendemos a pensar en los cinco sentidos tipicos de nuestra especie (vista, oido, tacto,
olfato y gusto), pero si tenemos en cuenta la gran heterogeneidad de detectores de
energia que poseen los vertebrados el nimero de modalidades sensoriales ronda la
veintena (Butler y Hodos, 1996).

Los formas de energia que pueden detectar los animales son muy diversas
aunque se pueden agrupar en tres grandes tipos: energia electromagnética (espectro
electromagnético, electricidad, magnetismo), energia mecanica y energia quimica.

Los receptores sensoriales detectan distintos tipos de energia del ambiente y la
“transducen” en flujos de energia idnica (potenciales del receptor) caracteristica de los
procesos neurales. En general cada tipo de receptor responde a una forma concreta
de energia y unicamente detecta una estrecha fracciéon del rango de amplitudes de esa
energia.

Como ya mencionamos en el capitulo 4 cada especie animal es capaz de
percibir solamente una pequena parte de los estimulos presentes en el medio en el
que habita. Esto se debe a varios factores. Por una parte, cada especie animal posee
receptores para un nimero limitado de modalidades sensoriales que ademas son
sensibles a un rango de energia muy concreto dentro del amplio espectro de esa
modalidad energética presente en el ambiente. Por otra parte, esa energia es
procesada de forma diferente en los sistemas sensoriales de distintas especies
animales.

Un sistema sensorial esta constituido tanto por los receptores sensoriales,
como por las neuronas del sistema nervioso central implicadas en procesar
informacién de una determinada modalidad sensorial. Las neuronas sensoriales
(células ganglionares) asociadas con cada uno de los principales sistemas sensoriales
proyectan a multiples areas sensoriales primarias dentro del sistema nervioso central y
éstas, a su vez, proyectan a otras areas. En la mayoria de los vertebrados la
informacién sensorial llega en ultimo termino a distintas areas del telencéfalo. La
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informacién de distintas modalidades sensoriales alcanza zonas discretas del
telencéfalo, de forma que existen areas sensoriales telencefalicas que reciben
informacién de una Unica modalidad sensorial (unimodales). La informacién sensorial
que llega al telencéfalo difiere de la originada en los receptores, ya que ha sido
procesada en mayor 0 menor grado en los distintos nicleos que constituyen las
estaciones de relevo de la via sensorial. De hecho, los sistemas sensoriales han
sélo aquella informacién que es relevante desde el punto de vista del comportamiento
de cada especie animal en particular. ‘'Young (1989) define un sistema sensorial como
un mecanismo para descartar o eliminar informacién. En un sistema sensorial, las
neuronas actdan como filtros selectivos que transmiten unicamente ciertos aspectos
de la seiial recibida y descartan otros.

Una caracteristica que comparten muchos sistemas sensoriales es que se
encuentran organizados topograficamente, es decir, la organizacién espacial de la
superficie del receptor (retina, piel, membrana basilar...) se conserva en las areas
sensoriales del sistema nervioso central. Esta topografia puede ser muy exacta, con
una correspondencia precisa en la que los nicleos sensoriales del cerebro poseen un
mapa sensorial en el que esta representado cada punto de la superficie del receptor.
En otras ocasiones esta topografia es menos precisa y sélo estan representadas
grandes zonas del receptor. Otra caracteristica de los sistemas sensoriales es la
presencia de vias duplicadas para una misma modalidad sensorial. Por ejemplo, en el
sistema visual de vertebrados existen dos vias visuales ascendentes al telencéfalo: la
via retino-talamo-telencefalica, con un dnico relevo en el talamo, vy, la via
retino-tecto-talamo-telencefalica, con dos relevos uno en el mesencéfalo y otro en el
talamo.

5.1.2. Organizacioén del telencéfalo

El telencéfalo constituye la parte del cerebro que mas variacion presenta en los
vertebrados, hasta el punto de que cada uno de los principales grupos de vertebrados
tiene un patrén de organizacion telencefalica distinto. Esto ha supuesto una dificultad
importante a la hora de comparar estructuras y de proponer homologias.
Independientemente de cual sea el tipo de elaboracion, el telencéfalo recibe
informacién sensorial procedente de los bulbos olfativos y de diversos nucleos del
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talamo dorsal, y en él se originan proyecciones eferentes que en ultimo termino
modulan la actividad de las motoneuronas y el hipotalamo.

El telencéfalo es uno de los componentes del cerebro anterior o prosencéfalo
de los vertebrados, junto al diencéfalo, el hipotalamo y la retina. El prosencéfalo se
desarrolla en todos los vertebrados como una unica vesicula en la terminacién rostral
del tubo neural, pero su desarrollo posterior varia mucho de unos grupos de
vertebrados a otros. En los peces 6seos, las paredes del telencéfalo sufren un proceso
de eversioén y se pliegan lateraimente y hacia abajo. En el resto de los vertebrados,
las paredes del telencéfalo se evaginan o expanden para formar los hemisferios
cerebrales que contienen ventriculos laterales. Los distintos grupos de vertebrados
difieren en el grado de expansion de las paredes del telencéfalo y en la migracién de
las poblaciones neuronales que daran lugar a nicleos y areas corticales. En los peces
pulmonados y en los anfibios las paredes de los hemisferios cerebrales estan
relativamente poco modificadas. En los tiburones, las paredes hemisféricas se
engruesan y forman un ntcleo central situado dorsalmente. En los vertebrados
amniotas se distinguen dos tipos de organizacion telencefélica distinta: una propia de
los mamiferos y otra caracteristica de los reptiles y las aves. En los mamiferos, el
ganglio basal se desarrolla desde el suelo de los hemisferios cerebrales y se engrosa
hacia los ventriculos laterales, mientras el techo del telencéfalo se expande para
formar el isocortex laminado. En los reptiles y las aves, la parte més dorsal del techo
del telencéfalo forma un area cortical superficial, mientras que las paredes
dorsolaterales se expanden medialmente hacia los ventriculos laterales originando una
estructura nuclear denominada cresta ventricular dorsal.

El telencéfalo consta de una parte dorsal o pallium y una parte ventral o
subpallium. En los reptiles, el pallium incluye cuatro zonas corticales longitudinales, el
cortex medial (MC), cortex dorsomedial (DMC), cortex dorsal (DC) y cortex lateral (LC),
y una prominente cresta de células que penetra en el ventriculo lateral, la cresta
ventricular dorsal (abreviado DVR del inglés “dorsal ventricular ridge”).
Tradicionalmente el DVR ha sido subdividido en dos partes una anterior o rostral
abreviada ADVR y otra caudal denominada BDVR o PDVR (Ulinski, 1983). Las
divisiones principales del subpallium son los nucleos septales situados medialmente, el
ntcleo accumbens y el tubérculo olfativo que ocupan una zona ventral y el striatum y
los nucleos amigdalinos en posicién lateral (Butler y Hodos, 1996; Marin et al., 1998;
Medina y Reiner, 1995; Reiner et al., 1984; Smeets, 1992).
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Tabla 5.1. Teorias principales acerca de las homologias de areas telencefélicas entre reptiles y
mamiferos (Adaptado de Striedter, 1997).

MC | DMC DC + PT ADVR LC PDVR St
Edinger, 1908 Fascia Formacion ~ Amygdala Corpus Neopallium Striatum
Dentata de Ammon Striatum
Elliot Smith, Formacion Subiculum Unico a los Corpus Lobulo Striatum
1910 Hipocampal reptiles Striatum Piriforme
Johnston, 1916  Formacion  Subiculum General Pallium Lobulo Amygdala?  Striatum
Hipocampal Piriforme
Elliot Smith, Formacion Parahipo-  Primordium Striatum Lobulo Amygdala Striatum
1919 Hipocampal campal Neocortex Piriforme
Holmgren, Fascia Formacion General Cortex Amygdala Striatum
1925 Dentata de Ammon Pallium Piriforme Pallial
Ariéns Kappers Fascia Formacion General Primordium Striatum Cortex Amygdala Striatum
etal., 1936 Dentata de Ammon Cortex Neocortex Piriforme
Karten, 1969 Formacion Medial Neocortex Neocortex Cortex Striatum
Hipocampal Lateral Piriforme
Lohman y Formacién Hipocampal + Cortex Limbico Striatum Cortex Complejo Striatum
Smeets, 1990 Dorsal Piriforme Amygdaloi.
Bruce y Neary, Formacion General Amygdala Cortex Basolateral Striatum
1995 Hipocampal Cortex Lateral Piriforme Amygdala
Striedter, 1997 Fascia Formacion Isocortex Claustrum  Endopiriform Cortex Amygdala Striatum
Dentata de Ammon Nucleus Piriforme Palial

Recientemente, ia organizacion de las estructuras del subpallium vy, en
particular, el striatum, también denominado ganglio basal o complejo estriadopallidal,
ha sido objeto de estudio exhaustivo en distintos grupos de vertebrados (revisado en
Marin etal., 1998, Medina y Reiner, 1995; Medina y Smeets, 1991; Smeets, 1992).
Estos estudios han mostrado la existencia de un plan de organizacién del ganglio
basal comun a todos los tetrapodos con una porcién dorsal y una porcion ventral que a
su vez se dividen en dos divisiones basicas, estriatal y pallidal. El complejo
estriadopallidal posee un patréon de conexiones y de neurotransmisores muy similar en
los distintos grupos de tetrapodos. Recibe proyecciones de diversas modalidades
sensoriales desde el pallium y el talamo dorsal, y proyecta a distintas areas implicadas
en el control del movimiento (Parent y Hazrati, 1995). En mamiferos y probablemente
en el resto de los tetrapodos, el complejo estriadopallidal esta implicado en el control
del movimiento voluntario. Muchas de sus proyecciones son inhibitorias y evitan la
ejecucion involuntaria de movimientos incontrolados (Chevalier y Deniau, 1990).
Dependiendo de las poblaciones neuronales afectadas, lesiones de esta parte del
telencéfalo pueden dar lugar movimientos excesivos o incontrolados como ocurre, por
ejemplo, en los enfermos de Parkinson y en los que padecen la corea de Huntington, o
pueden producir rigidez e inmovilidad por ausencia de movimientos voluntarios (Albin
etal., 1989; Graybiel etal., 1994).

Respecto a la organizacion del pallium la situacion es mas compleja. Aunque

en todos los grupos de vertebrados se pueden distinguir tres partes: medial, dorsal y
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lateral, estas divisiones podrian no ser homélogas. En los vertebrados con
telencéfalos evaginados, la parte lateral del pallium es fundamentalmente olfativa y
recibe proyecciones del bulbo olfativo principal. Las partes dorsal y medial del pallium
reciben proyecciones de nucleos sensoriales del tAlamo dorsal. El pallium dorsal de
amniotas recibe aferencias de nucleos talamicos visuales, auditivos y
somatosensoriales y estas aferencias terminan en zonas discretas especificas para
cada modalidad sensorial.

El pallium dorsal de los mamiferos constituye el isocortex. Aunque existen
discrepancias entre distintos autores, la mayoria de los investigadores incluyen en el
pallium dorsal de los reptiles dos estructuras: el cortex dorsal y el DVR. Las posibles
homologias entre las distintas estructuras del pallium de reptiles y algunas partes o
todo el isocortex de mamiferos han sido objeto de mucha controversia. En un articulo
publicado en Brain Behavior and Evolution, Striedter (1997) realiza una excelente
revision de las distintas hipbtesis alternativas que han propuesto homologias entre
diversas estructuras del telencéfalo de los reptiles y de las aves con el de los
mamiferos. La tabla 5.1. adaptada de Striedter (1997) muestra un resumen de estas
hipétesis de homologia entre el telencéfalo de reptiles y el de mamiferos. Para este
autor, el cortex dorsal y el engrosamiento palial formarian el pallium dorsal de reptiles,
mientras que el ADVR derivaria del pallium lateral. Las homologias propuestas por
este autor se basan en datos embriolégicos e implican cambios evolutivos
relativamente pequeiios en los procesos del desarrollo pero importantes en las
conexiones neuronales. Fundamentalmente, implican que las proyecciones talamo-
telencefélicas de sauropsidos (reptiles y aves) y mamiferos habrian evolucionado
independientemente. En cualquier caso, el articulo de Striedter (1997) pone de
manifiesto la dificultad para establecer homologias entre las distintas estructuras que
componen el pallium de los vertebrados y el riesgo de proponer homologias basadas
unicamente en datos hodolégicos.

Sin embargo, el estudio de las conexiones de una estructura cerebral puede
aportar informacién valiosa acerca del tipo de funciones en las que puede estar
implicada. En este sentido, Ulinski (1983) propuso que estructuras cerebrales con
conexiones similares en especies de diferentes linajes filogenéticos podrian estar
implicadas en las mismas funciones, independientemente de que sean o no
homologas. Este autor sugiere que la idea de que el ADVR de reptiles y aves y el
isocortex de mamiferos no sean estructuras homologas tiene implicaciones
importantes desde un punto de vista funcional, porque sugiere que las similaridades en
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el disefio de ambas estructuras han evolucionado independientemente en respuesta a
demandas funcionales parecidas. Desde un punto de vista funcional, el DVR
constituye un nexo entre las principales fuentes de informacion sensorial al telencéfalo
y algunas de las estructuras cerebrales que modulan el comportamiento. Asi, el ADVR
recibe informacién de los sistemas visual, auditivo y somatosensorial y proyecta al
estriado en el que se originan eferencias a las vias descendentes que modulan la
actividad de las motoneuronas. De esta forma el ADVR es parte de una secuencia de
conexiones neuronales que podrian integrar informacién sensorial y ejercer un control
"sobre la ejecucién de movimientos en respuesta a esa informacién. El PDVR recibe
proyecciones olfativas de los bulbos y de la corteza lateral e informacién de otras
modalidades sensoriales desde el ADVR y el talamo dorsal. El PDVR proyecta al
hipotalamo y puede estar implicado en la modulacién de la actividad hipotalamica por
la informacién sensorial (Lanuza et al., 1997).

Con la excepcién de la informacién olfativa y vomerolfativa que alcanza el
telencéfalo directamente desde los bulbos olfativos principal y accesorio, la
informacién sensorial llega al telencéfalo a través de las aferencias desde distintos
nacleos sensoriales del talamo dorsal. En aves, la informaciéon somatosensorial de la
cabeza alcanza directamente el telencéfalo sin relevo talamico, ya que se ha descrito
una proyeccion ascendente directa desde el nicleo principal del trigémino a un area
del telencéfalo anterior (el nacleo basalis) (Dubbeldam et al., 1981; Wild et al., 1984,
1985). Hasta el momento no se ha demostrado de forma concluyente la existencia de
una proyeccion trigémino-telencefélica en otros grupos vertebrados, aunque algunos
trabajos sugieren que podria estar presente en anfibios (Northcutt y Kicliter, 1980),
tortugas (Siemen y Kiinzle, 1994), reptiles diapsidos (ten Donkelaar y de Boer-van
Huizen, 1981), y mamiferos (Yasui et al., 1987).

5.1.3. Aferencias olfativas al telencéfalo

Como hemos visto en capitulos anteriores, los reptiles presentan mdaltiples
sistemas quimiosensoriales de los cuales los mas conocidos son los sentidos quimicos
nasales (olfativo y vomerolfativo) y el gusto (Burghardt, 1970). Se ha propuesto que el
nervio trigeminal, el nervio terminal y el érgano septal de Masera podrian actuar
también como quimioreceptores pero se sabe muy poco sobre su funcién (Graziadei,
1977; Font, 1996). La mayoria de reptiles Squamata poseen dos sistemas
quimiosensoriales nasales, el olfativo y el vomerolfativo, cuyo desarrollo relativo varia
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mucho de unas especies a otras. Sin embargo, cocodrilos y tortugas carecen de un
sistema vomeronasal.

Las células sensoriales de los epitelios olfativo y vomeronasal conectan a
través de los nervios del mismo nombre con los bulbos olfativos principal y accesorio
respectivamente. Las proyecciones secundarias y terciarias de los sistemas olfativo y
vomeronasal han sido estudiadas en varias especies de lagartos y serpientes
(revisado en Font, 1996, Halpern, 1992, Lohman y Smeets, 1993). Las proyecciones
secundarias de los sistemas olfativo y vomeronasal de Podarcis hispanica han sido
estudiadas recientemente mediante trazado anterégrado de sustancias trazadoras
inyectadas en los bulbos (Martinez-Garcia et al., 1991). En P. hispanica, como en
otras especies de escamosos, las eferencias de los bulbos olfativos principal y
accesorio discurren separadamente, tanto por lo que se refiere al trayecto de las fibras
que parten de los bulbos como a sus areas de terminacién en el telencéfalo. El bulbo
olfativo principal proyecta bilateralmente al nicleo olfativo anterior, septum rostral,
tubérculo olfativo, nicleo del tracto olfativo lateral, nicleo ventrolateral amigdalino y
cortex lateral (Martinez-Garcia et al., 1991). El bulbo olfativo accesorio proyecta
ipsilateralmente y de forma masiva a un nucleo del PDVR nticleo esférico. Otras areas
que reciben aferencias del bulbo accesorio ipsilateral son el nucleo offativo anterior, el
bed nucleus del tracto olfativo accesorio, los nicleos amigdalinos central y
ventromedial, y el bed nucleus de la stria terminalis (Martinez-Garcia et al., 1991). La
segregacioén de las conexiones de los sistemas olfativo y vomeronasal sugiere que los
dos sistemas deben tener distintas competencias en la quimiorrecepcién (Halpern,
1987). No obstante, estudios sobre las conexiones terciarias de ambos sistemas
sugieren que podria haber una convergencia de informacién olfativa y vomeroifativa en
el cortex lateral (Lanuza y Halpern, 1997).

5.1.4. Organizacién del talamo dorsal

Desde los estudios de Edinger (1899) y Herrick (1910) el diencéfalo de reptiles
como el de otros vertebrados ha sido dividido en epitalamo, talamo e hipotalamo. A su
vez, el tdlamo se ha dividido en dos partes: dorsal y ventral. Histdricamente la
ubicacién del pretectum y el tuberculum posterior ha estado menos clara. Algunos
autores los consideran parte del mesencéfalo, mientras que otros los incluyen en el
diencéfalo. Incluso se han definido como estructuras intermedias o mixtas entre el
diencéfalo y el mesencéfalo. En dos libros de texto publicados recientemente sobre
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neuroanatomia de vertebrados persiste esta falta de consenso. Mientras que Butler y
Hodos (1996) consideran el pretectum y el tuberculum como una forma transicional
entre el diencéfalo y el mesencéfalo, ten Donkelaar y colaboradoes (1987) los incluyen
en el mesencéfalo. En general, la complejidad de la organizacién del cerebro anterior
hace que resulte dificil desmenuzar su estructura para delimitar areas. Ademas, las
grandes diferencias en su morfologia entre los distintos grUpos de vertebrados
dificultan la identificacion de estructuras comparables (Striedter, 1997).
Existen dos modelos principales que describen la morfologia del cerebro
“anterior (prosencéfalo): el modelo columnar y el modelo neuromérico. Las divisiones
del diencéfalo de Herrick estan basadas en el modelo columnar que distingue en el
diencéfalo cuatro columnas dispuestas longitudinalmente, los limites entre columnas
se corresponden con tres sulci ventriculares. En cambio, el modelo neuromérico del
cerebro considera que la organizacion en segmentos o neurémeros ampliamente
aceptada en el caso del rombencéfalo es aplicable a todo el cerebro. Recientemente,
se ha acumulado abundante evidencia en favor de este modelo, fundamentaimente a
partir de estudios sobre la expresién de genes homeobox en embriones de distintas
especies de vertebrados (Puelles y Rubenstein, 1993). Segun este modelo, el
diencéfalo se organiza en tres neurémeros (prosémeros) denominados sinencéfalo,
parencéfalo posterior y parencéfalo anterior (Puelles ef al., 1987). La parte dorsal del
sinencéfalo constituye el pretectum, la parte dorsal del parencéfalo posterior
comprende el epitdlamo y el tAlamo dorsal, y la parte dorsal del parencéfalo anterior
corresponde al tdlamo ventral. En la parte ventral de los distintos neurémeros se
localizan areas tegmentales. El hipotadlamo esta contenido en neurémeros del
prosencéfalo secundario junto al telencéfalo y la retina (Puelles y Rubenstein, 1993),
aunque otros autores lo han situado en el mismo neurémero que el talamo ventral
(Figdor y Stern, 1993). Esta organizacién en neurémeros queda enmascarada en
secciones transversales del cerebro, debido a que el eje longitudinal del encéfalo
presenta una importante flexion en la unién entre el cerebro medio (mesencéfalo) y el
prosencéfalo. Sin embargo, en secciones longitudinales es posible identificar los
distintos neurémeros porque los grupos neuronales de cada neurdmero se encuentran
separados por espacios libres de neuronas y ocupados normalmente por tractos
axoénicos (Diaz, 1991; Puelles ef al., 1987). En el diencéfalo los limites entre
neurémeros se corresponden con la comisura posterior, el fasciculo retroflejo, la
lamina intertalamica y el fasciculo descendente del geniculado ventral, y el fasciculo
prosencefalico (Diaz, 1991). Las subdivisiones diencefalicas propuestas por este
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modelo poseen una gran coherencia y permiten delimitar estructuras comparables en
distintos grupos de vertebrados, aunque todavia no son ampliamente utilizadas.
Recientemente, Butler (1994a) ha revisado los datos sobre organizacién,
conexiones y evolucion del talamo dorsal de los vertebrados y ha definido dos
divisiones basicas de esta area: una parte rostral que denomina lemnotalamo y una
parte méas caudal que denomina colotalamo. El lemnotalamo comprende nicleos que
reciben principalmente proyecciones lemniscales, es decir, tractos sensoriales que
ascienden directamente al tAlamo, y se corresponde con el tdlamo anterior o complejo
talamico superior de otros autores. El colotalamo recibe proyecciones sensoriales del
techo mesencefalico y corresponde al talamo posterior o complejo taldmico inferior.
En todos los amniotas se han descrito nucleos colotalamicos comparables que reciben
aferencias sensoriales similares. Asi en el colotdlamo de todos los amniotas se
localizan al menos tres nucleos que reciben aferencias visuales, auditivas y
somatosensoriales. En la mayoria de los reptiles estudiados estéan presentes estos
tres ndcleos que se denominan respectivamente, nucleo rotundo, nicleo medial
anterior taldmico (lagartos y serpientes) o reuniens (cocodrilos y tortugas) y nacleos
medial posterior y posterocentral o complejo medial. La situacion del lemnotalamo es
mas complicada, ya que esta division del tAlamo dorsal es méas compleja en los
mamiferos y en las aves que en los reptiles lo que dificulta una comparacién nticleo a
nucleo. El lemnotalamo de mamiferos comprende, ademas del nucleo geniculado
lateral dorsal presente en todos los amniotas, multiples ndcleos que forman varios
grupos lemnotalamicos: grupos nucleares anterior, medial, intralaminar y ventral
(Butler y Hodos, 1996). En aves, algunos estudios recientes han sugerido la
existencia de grupos de nicleos similares a los de mamiferos (Veenman et al., 1997,
Medina et al., 1997). Por otra parte, los relativamente escasos datos sobre el talamo
anterior de los reptiles muestran una organizacién bastante diferente. Sélo se
distinguen claramente tres ndcleos en el lemnotalamo de los reptiles: el ndcleo
geniculado lateral dorsal (Gld), el nacleo dorsolateral anterior (Dla) y el nicleo
dorsomedial anterior (Dma). Algunos autores han descrito un area somatosensorial
que recibe proyecciones espinales en el talamo dorsal anterior de lagartos entre el Dla
y el Gld, y lo han denominado nucleo intermedius dorsalis (Ebbesson, 1967; Hoogland,
1982). Los limites de este nucleo no estan bien definidos y no ha sido incluido en la
mayoria de las descripciones del talamo dorsal de reptiles (e.g., Senn, 1968; Butler y
Northcutt, 1973; Cruce, 1974; Quiroga, 1979). Ademas de estos nicleos, Butler
(1994a) incluye en el lemnotéalamo de reptiles un area poco definida que rodea lateral y
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ventralmente al nlcleo rotundo denominada cinturdn perirotundal (perirotundal belf).
Algunos estudios han sugerido basandose en datos citoarquitecténicos y
neuroquimicos que al menos parte de esta regioén podria ser comparable a la lamina
intergeniculada de mamiferos (Medina et al., 1992; Kenigfest ef al., 1997). En
tortugas, la zona que rodea ventrolateralmente al nicleo rotundo recibe aferencias
espinales y de los nucleos de la columna dorsal (Kiinzle y Schnyder, 1983; Siemen y
Kiinzle, 1994); algunos autores denominan a esta area nucleo ventralis (Belekhova y
Kosareva, 1971; Hall et al., 1977).

Dada la complejidad de la organizacién del talamo de los amniotas y, en
particular, de los reptiles, el primer objetivo de este estudio fue identificar y delimitar
los distintos nucleos del tAlamo de la lagartija ibérica Podarcis hispanica. Para ello
estudiamos cortes seriados del talamo de esta especie procesados con técnicas
tradicionales (e.g., tincién de Nissl) y con técnicas inmunocitoquimicas para la
deteccidn de distintas proteinas ligantes de calcio que estan siendo ampliamente
utilizadas para identificar poblaciones neuronales (revisado en Baimbridge ef al.,
1992).

5.1.5. Proyecciones talamo-telencefalicas en reptiles

El talamo dorsal es la principal “puerta de entrada” de informacién sensorial no
offativa al telencéfalo. El grado de desarrollo y complejidad del tAlamo dorsal se
correlaciona con el desarrollo y complejidad del telencéfalo y, particularmente, del
pallium dorsal. Esto ha llevado a algunos autores, que basan las hipétesis de
homologia en datos hodolégicos,a considerar que la comprensién de la organizacion
del tdlamo y de sus conexiones con el telencéfalo es una pieza clave para entender la
evolucion del telencéfalo (Butler, 1994b). Como hemos descrito anteriormente, la
informacién sensorial llega al talamo dorsal a través de dos rutas: directamente desde
sistemas sensoriales lemniscales (retina, medula espinal, nicleos de la columna
dorsal, nicleo trigeminal y parabraquial) e indirectamente por medio de relevos en el
techo del mesencéfalo. Probablemente, el tdlamo dorsal no actia como un simple
relevo de informacién al telencéfalo y puede tener un papel importante en el procesado
de la informacién sensorial que recibe. En amniotas, los nucleos del lemnotalamo
reciben aferencias lemniscales y proyectan al telencéfalo, principalmente al pallium; en
ocasiones esta proyeccion al telencéfalo es bilateral. En cambio, los nticleos del
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colotalamo reciben aferencias desde el techo mesencefalico y proyectan
ipsilateralmente al estriado y al pallium.

El nacleo geniculado lateral dorsal (Gld) es el nacleo del lemnotalamo cuyas
conexiones han sido objeto de un mayor numero de estudios en reptiles. Este nacleo
es el relevo taldmico de la via visual lemniscal: recibe aferencias desde las neuronas
ganglionares de la retina principalmente contralateral y proyecta al telencéfalo
ipsilateral (revisado en Reperant ef al., 1992; Shimizu y Karten, 1991). Las
proyecciones ascendentes al telencéfalo desde el Gld han sido estudiadas con mucho
detalle en varias especies de tortugas y se ha demostrado que las neuronas del Gid
proyectan a la parte lateral del cortex dorsal y a una zona lateral del telencéfalo
anterior denominada engrosamiento palial (Cosans y Ulinski, 1990; Hall y Ebner,
1970a,b; Hall et al., 1977; Heller y Ulinski, 1987; Kenigfest ef al., 1995; Ulinski, 1986).
Aunque no existen estudios comparables en lagartos, se han observado neuronas
retrogradamente marcadas en el GLd tras inyecciones de trazadores que afectan al
engrosamiento palial en algunas especies de lagartos (Bruce y Butler, 1984a;
Kenigfest et al., 1997). No se conoce si esta aferencia, ademas del engrosamiento
palial, alcanza el cortex dorsal como ocurre en tortugas. Las conexiones de los otros
nlcleos del lemnotalamo de reptiles han sido poco estudiadas y sus posibles
homologias con nucleos talamicos de aves o mamiferos no estan claras. En aves 'y
mamiferos existen nucleos lemnotalamicos somatosensoriales bien definidos que
hasta el momento no han sido descritos en reptiles (Butler, 1994a). Un estudio
hodolégico de los nicleos del talamo anterior en reptiles podria ayudar a clarificar la
evolucién de la complejidad del lemnotalamo en aves y mamiferos.

En este estudio, es especialmente interesante caracterizar las aferencias
sensoriales al nucleo dorsolateralis anterior taldmico (Dla) ya que este nucleo proyecta
masivamente al cortex. De hecho, el Dla es la principal aferencia desde el tdlamo
dorsal al cortex y es, por tanto, la principal fuente de informacién sensorial (no olfativa)
a esta 4rea telencefélica. La proyeccidn del Dla al cortex es bilateral y ha sido descrita
en tortugas (Hall ef al., 1977) y lagartos (Belekhova y Kenigfest, 1983; Bruce y Butler,
1984a; Lohman y van Woerden-Verkley, 1978; Martinez-Garcia y Lorente, 1990).
Estudios de trazado retrogrado en tortugas han puesto de manifiesto la existencia de
aferencias al cortex dorsal desde otro nacleo talamico situado en una zona ventral y
lateral al nucleo rotundo, denominado nucleo ventralis (Hall et al., 1977). Esta
proyeccién no ha sido descrita en ningtn otro reptil.
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Experimentos de electrofisiologia combinada con lesiones han demostrado que
el Dla transmite informacion multisensorial (visual, somaética y audiovibratoria) al cortex
medial (hipocampo) en el lagarto Ophisaurus apodus a través del fasciculo
prosencefalico medial (medial forebrain bundle, mfb) (Belekhova, 1979; Belekhova y
Nemova, 1983). Los pocos estudios sobre las conexiones de los nucleos del talamo
anterior o lemnotalamo de reptiles han sugerido la existencia de diferentes aferencias
sensoriales a estos nucleos: visual desde la retina que, ademas del Gld, alcanza el Dla
(Butler y Northcutt, 1978; Kenigfest et al., 1986; Reperant et al., 1992) y

‘somatosensorial desde la medula espinal, los nicleos de la columna dorsal y el nucleo
laminaris del torus semicircularis (Ebesson, 1967, 1978; Hoogland, 1981, 1982). Por
otra parte, algunos estudios han puesto de manifiesto las interrelaciones entre los
nuacleos del talamo anterior y distintas estructuras “limbicas” como el hipotalamo,
hipocampo y septum (Belekhova y Nemova, 1987; Nemova et al., 1987). La mayoria
de estos estudios no han encontrado diferencias entre las aferencias al Dla y al nicleo
dorsomedial anterior talamico (Dma) probablemente debido a la dificultad para realizar
inyecciones restringidas que afecten sélo a uno de los dos nicleos.

Los distintos nicleos del colotdlamo de reptiles proyectan ipsilateralmente a
zonas restringidas del estriado (Str) y de la cresta ventricular dorsal anterior (ADVR).
En tortugas y caimanes, las areas de terminacién en el ADVR de las aferencias desde
los ntcleos colotalamicos han sido bien delimitadas mediante estudios del marcaje
anterégrado producido por inyecciones de trazadores en el talamo (Balaban y Ulinski,
1981a, b; Pritz, 1974b y 1975; Pritz y Northcutt, 1980; Pritz y Stritzel, 1992, 1994).

Con la excepcién del trabajo de Gonzalez y colaboradores (1990) sobre las
proyecciones de distintos nicleos talamicos al estriado del lagarto Gekko gecko, los
datos de conexiones talamo-telencefalicas en los reptiles escamosos se basan en .
estudios de marcaje retrégrado tras inyecciones de trazadores en zonas restringidas
del telencéfalo. Este tipo de estudios tiene el inconveniente de que no permiten
delimitar con exactitud las areas de terminacién de las aferencias de cada nucleo.

En todos los reptiles estudiados, el nicleo rotundo recibe aferencias visuales
desde el optic tectum (Braford, 1972; Butler, 1978; Butler y Northcutt, 1971; Foster y
Hall, 1975; Hall y Ebner, 1970b; Rainey y Ulinski; 1982; Ulinski, 1977) y proyecta a una
zona anterior y lateral del ADVR (cocodrilos, Pritz y Stritzel, 1975; tortugas, Balaban y
Ulinski, 1981b, Hall y Ebner, 1970b; serpientes, Dacey y Ulinski, 1983; lagartos,
Lohman y van Woerden-Verkley, 1978, Bruce y Butler, 1984b, Gonzélez et al., 1990).
Una proyeccién desde el area auditiva del techo mesencefalico, el torus semicircularis,
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a un nucleo colotalamico situado ventromedial al nicleo rotundo ha sido documentada
en lagartos (Foster y Hall, 1978), tortugas (Belekhova et al., 1985) y cocodrilos (Pritz,
1974a). Este nucleo auditivo taldmico denominado nacleo medialis anterior en
lagartos y nucleo reuniens en tortugas y cocodrilos proyecta ipsilateralmente a una
zona medial del ADVR vy al estriado (Balaban y Ulinski, 1981a; Belekhova et al., 1985;
Bruce y Butler, 1984b; Foster y Hall, 1978; Gonzalez et al., 1990; Pritz, 1974b). En
comparacion, las aferencias somatosensoriales al telencéfalo de reptiles han sido poco
estudiadas. Se ha identificado un area somatosensorial en el techo mesencefalico de
algunos reptiles que recibe proyecciones desde la médula espinal y desde los nucleos
de la columna dorsal en lagartos (Ebbesson, 1967, 1969, 1978), tortugas (Ebesson,
1969; Kiinzle y Woodson, 1982; Peterson, 1973; Siemen y Kiinzle, 1994) y cocodrilos
(Ebbesson y Goodman, 1981; Pritz y Stritzel, 1989). Las proyecciones desde este
area mesencefélica al tdlamo s6lo se han estudiado en un reptil, el cocodrilo Caiman
crocodilus (Pritz y Strietzel, 1990). En esta especie el nicleo talamico que recibe
aferencias somatosensoriales del techo mesencefalico esta situado entre los nucleos
rotundo y reuniens, y se denomina complejo medialis. En Caiman, este nicleo
también recibe aferencias lemniscales desde la médula espinal y desde los nacleos de
la columna dorsal (Ebbesson y Goodman, 1981; Northcutt y Pritz, 1978; Pritz y
Northcutt, 1980). Las neuronas del complejo medialis proyectan ipsilateralmente al
estriado y a una zona del ADVR intermedia entre la zona visual que recibe aferencias
del rotundo y la zona auditiva que recibe aferencias del reuniens (Pritz y Northcutt,
1980; Pritz y Strietzel, 1994). En tortugas y lagartos existe un nucleo topogréaficamente
similar al complejo medialis, situado entre el nicleo rotundo y el nicleo reuniens o
medialis, cuyas aferencias no se han estudiado y que proyecta a una zona intermedia
del ADVR (Balaban y Ulinski, 1981; Bruce y Butler, 1984b; Gonzalez et al., 1990).
Estudios electrofisiolégicos en tortugas y en el lagarto Ophisaurus apodus han
demostrado la presencia de un area ventral al nacleo rotundo que responde
predominantemente a estimulos somatosensoriales (Belekhova y Kosareva, 1971).
Los limites de este nucleo no estan claros. De hecho, mas que un nicleo es un area
de contornos poco definidos que distintos autores han nombrado, delimitado y
subdividido de forma diferente (lagartos: nucleo medialis posterior, nicleo
posterocentralis, area ventromedial, cocodrilos: complejo medial; tortugas: nicleo
ventralis, nucleo reuniens zona difuse, nucleo centralis). Las aferencias de esta area
no se han estudiado en ningun otro reptil.
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La revision de los estudios sobre las proyecciones talamo-telencefélicas en
reptiles pone de relieve la escasez de trabajos en los que se hayan realizado
inyecciones de trazadores en los distintos nucleos talamicos. El excelente trabajo de
Gonzalez y colaboradores (1990) es el Gnico que estudia las proyecciones talamo-
telencefélicas por medio de inyecciones restringidas en la mayor parte de los nucleos
del tdlamo dorsal en un reptil escamoso, el lagarto gecénido Gekko gecko. El objetivo
de este trabajo era estudiar las aferencias del striatum y el nicleo accumbens, pero en
sus figuras estéa representado el marcaje anterégrado de gran parte del telencéfalo.
Los autores utilizaron para las inyecciones taldmicas un trazador anterégrado por lo
que no obtienen informacion sobre las aferencias que reciben los distintos nacleos del
tadlamo. Por otra parte, Diaz (1991) estudi6 las conexiones de algunos nicleos
talamicos en el lacértido Gallotia gallotia mediante transporte de trazadores “in vitro”.
En este trabajo se realizaron depdsitos de trazadores en distintas partes del talamo de
cerebros de lagarto mantenidos vivos en un medio de cultivo. El objetivo de este
estudio era investigar las relaciones entre la segmentacion neuromérica del cerebro y
la conectividad nerviosa, interesandose mas por el curso de los distintos haces de
fibras que por las areas de teminacién de las eferencias al telencéfalo.

El segundo objetivo del presente estudio fue delimitar las areas de terminacién
de las aferencias sensoriales no olfativas al telencéfalo de la lagartija ibérica (Podarcis
hispanica) y caracterizar posibles areas de integracién de distintas modalidades
sensoriales. Por ello nos propusimos investigar detalladamente las conexiones
aferentes y eferentes de los nicleos del talamo dorsal mediante inyecciones
restringidas de trazadores axonales en los distintos nacleos talamicos. Ademas,
realizamos inyecciones en varias areas telencefalicas para estudiar el marcaje
retrégrado en el talamo y delimitar la localizacién de las neuronas talamicas
responsables de las aferencias a cada area del telencéfalo.

5.2. Materiales y métodos
Se utilizaron un total de 61 lagartijas adultas de la especie Podarcis hispanica,

algunas de las cuales habian sido utilizadas en los experimentos de comportamiento.
Los animales se mantuvieron en el laboratorio como hemos descrito en el capitulo 2.
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Inmunohistoquimica

Para el estudio citoarquitecténico del tdlamo utilizamos secciones transversales
de 10 um de grosor teflidas con azul de Toluidina al 1% de los cerebros de dos
lagartijas que habian sido incluidos en parafina (tincidn de Nissl). Para estudiar la
distribucién en los distintos grupos del tadlamo de proteinas ligadoras de calcio y
neuropéptido Y utilizamos 4 lagartijas (2 machos y dos hembras). Los animales fueron
inyectados intramuscularmente con una sobredosis del anestésico hidrocloruro de
ketamina (1000 mg/kg de peso corporal). Una vez anestesiados, los perfundimos a
través del ventriculo cardiaco con 3-4 ml de solucién salina con heparina, seguida de
5-10 ml de solucién fijadora conteniendo paraformaldehido al 4% en tampén fosfato
(phosphate buffer, PB, 0.1 M a pH 7.4). Finalizada la perfusién y tras un tiempo de
espera de 1-24 h extrajimos el cerebro y la médula espinal cervical y lo sumergimos en
la misma solucién fijadora a 4°C durante 12-18 horas. Después, lavamos los cerebros
con PB y los metimos en una solucién crioprotectora de sacarosa al 30% en PB. Una
vez que los cerebros se hundieron totalmente en la soluciéon procedimos a cortarlos en
secciones transversales de 40 um de grosor utilizando un microtomo de congelacién
(Microm HM 340 E). La médula espinal y los bulbos olfativos fueron cortados
sagitalmente. De cada cerebro se obtuvieron tres series paralelas. Cada una de las
tres series se procesé con un anticuerpo diferente. En total procesamos cuatro series
para detectar NPY y otras tres para las diferentes proteinas ligadoras de calcio. Las
otras series se conservaron en el congelador para su posterior utilizacién en otros
experimentos. El procesado inmunocitoquimico se realizé6 mediante la técnica de
inmunoperoxidasa indirecta complejo-avidina-biotina (ABC) en cortes flotantes. En
primer lugar se procedié al bloqueo de la actividad peroxidasa endégena con peréxido
de hidrégeno al 0.3% en tampoén durante 15-30 minutos. A continuacién incubamos
las secciones en el anticuerpo primario a 4°C durante un periodo de tiempo minimo de
12 horas y maximo de 60 horas. Posteriormente, las incubamos en el anticuerpo
secundario biotinilado (diluido 1:200) durante 2 horas a temperatura ambiente, y,
seguidamente, se incubaron durante otras 2 horas en ABC (Vectastain ABC Elite kit,
Vector). La reaccion de la peroxidasa se visualizé con 3,3’ diaminobenzidina (DAB,
Sigma) al 0,05% con peréxido de hidrégeno al 0,01%. Entre cada incubacién
realizamos varios lavados con solucién tampén. Para las diluciones y los lavados
utilizamos tampén fosfato (PB) en ocasiones con cloruro sédico al 0,9%. Finalmente,
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los cortes fueron colocados sobre portaobjetos gelatinizados, deshidratados, aclarados
con xileno y montados con Permount (Fisher).

Trazado de conexiones

En la mayoria de los casos utilizamos como trazador dextran amina biotinilada
muy poco en torno al lugar de inyeccidn y permite realizar inyecciones pequeiias con
suficiente concentracion de trazador para obtener un excelente marcaje anterégrado y
retrogrado (Veeman et al., 1992). En algunos casos, ademas de BDA utilizamos
peroxidasa de rabano (HRP tipo VI de Sigma, 30% en saponina al 5%, Merck),
leucoaglutinina de Phaseolus vulgaris (PHAL, Molecular Probes) o trazadores
fluorescentes (dextran tetrametilrodamina, RDA, m.w. 10.000, y dextran fluoresceina,
FDA, m.w. 10.000, Molecular Probes). En estos casos, dos o tres trazadores
diferentes fueron inyectados en distintos sitios del cerebro del animal.

Las lagartijas fueron preanestesiadas con vapores de Halotane (Aldrich) y a
continuacién se les indujo una anestesia profunda con una dosis de 325 mg/kg de
hidrocloruro de ketamina inyectado intramuscularmente (Ketolar, Parke-Davis) (Font y
Schwartz, 1989). Una vez anestesiadas las sujetamos en un aparato estereotaxico
para pequeiios animales (Stoelting) y les inyectamos por iontoforesis BDA (5-10% en
PB), RDA o FDA (5% en PB), HRP (10% en tampén tris, TB) o PHAL (2.5% en TB) en
diferentes nucleos del tdlamo dorsal o areas telencefalicas. Las coordenadas
estereotaxicas fueron medidas utilizando como referencia el centro del ojo pineal y,
ocasionalmente, el vértice del extremo anterior de la escama interparietal. Las
inyecciones se realizaron aplicando pulsos de 7 s on/ 7 s off de una corriente positiva
de 2-5 pA ala solucién de trazador contenida en una micropipeta de cristal (diametro
interior en la punta de la pipeta 7-20 um). El tiempo de inyeccién oscilé entre 5y 20
minutos. Los anexos 5.1 y 5.2 contienen una descripcién de todas las inyecciones
realizadas en el talamo y en el telencéfalo respectivamente e incluyen datos acerca de
los animales, las coordenadas estereotaxicas y los nucleos afectados por la inyeccion.

Tras un tiempo de supervivencia de entre 7 y 15 dias, las lagartijas fueron
perfundidas y sus cerebros cortados con un microtomo de congelacion como hemos
descrito en el apartado anterior. De cada cerebro obtuvimos 3 series paralelas que
fueron procesadas de distinta manera dependiendo del trazador o trazadores
empleados en cada caso. En aquelios casos en que se utilizaron trazadores
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fluorescentes montamos una de las series con medio de montaje para fluorescencia
(mowiol) y la conservamos en el congelador. Para detectar la peroxidasa utilizamos
diaminobenzidina con sulfato de niquel-amonio y peréxido de hidrégeno al 0.1%. Para
revelar el BDA, las secciones se incubaron durante dos horas en el complejo avidina-
biotina-peroxidasa (Vectastain ABC Elite kit, Vector) y, posteriormente, la actividad
peroxidasica se detecté como en el caso anterior. En los animales inyectados con
PHAL ademas de con BDA, primero se revelaron las series para detectarel BDAy a
continuacion se revelé el PHAL con técnicas de inmunodeteccién similares a las
descritas en el apartado anterior. Montamos las secciones seriadas en un
portaobjetos gelatinizado, las tefiimos con azul de Toluidina al 1% y, a continuacion,
las deshidratamos y montamos con Permount.

Nomenclatura

En este trabajo hemos utilizado la nomenclatura de Medina y colaboradores
(1992) y Smeets y colaboradores (1986). Para las areas corticales hemos seguido la
nomenclatura de Ulinski (1990), para algunos nlcleos de la amigdala a Bruce y Neary
(19954, b) y para el tronco del encéfalo la utilizada por ten Donkelaar y colaboradores
(1987).

5.3. Resultados

5.3.1. Descripcién anatémica del talamo de Podarcis hispanica

Esta seccién resume distintos aspectos de la anatomia del tAlamo dorsal de
Podarcis hispanica tal como se observa en cortes transversales tefiidos con el método
de Nissl. Puesto que el BDA proporciona imagenes muy completas de la morfologia
de las neuronas marcadas retrogradamente, incluimos comentarios sobre la tipologia
de algunas de las neuronas que componen los distintos nucleos. Ademas, aportamos
informacién sobre la distribucién de neuropéptido Y (NPY) y de tres proteinas
ligadoras de calcio: parvoalbimina (PV), calbindina-D28k (CB) y calretinina (CR).

En el talamo dorsal anterior de Podarcis hispanica se distinguen los principales
nucleos lemnotalamicos descritos para otras especies de reptiles Squamata (Butler,
1994a): el nucleo dorsomedialis anterior (Dma), el nicleo dorsolateralis anterior (Dla),
el nticleo geniculado lateral dorsal (Gld) y el cinturén peri-rotundo (pRot) (Fig. 5.1). La



Conexiones/119

Tabla 5.2. Distribuccién de neuronas inmunoreactivas para marcadores de distintas proteinas
ligadoras de calcio.

Nucleos del talamo dorsal
Marcador Dma Dla Gid pRot Rot Mt Mp Pc
Parvoalbumina - - + - - - - +
Calbindina D28-k + + + - + + + +
Calretinina + + + + + - I +

distribucion de neuropéptido Y y de proteinas ligadoras de calcio define
subpoblaciones neuronales dentro de estos nucleos (Fig 5.2). En el talamo posterior
de P. hispanica se distinguen cuatro nucleos colotalamicos: el nacleo rotundo (Rot), el
nucleo medialis anterior (Mt), el nucleo medialis posterior (Mp) y el nicleo
posterocentralis (Pc) (Fig. 5.1).

El nacleo dorsomedialis anterior (Dma) es el componente mas rostral del
talamo dorsal de las lagartijas, aparece a nivel de la comisura palial posterior y se
extiende caudalmente hasta el nivel de la comisura habenular. Por tanto, se observa
en cortes transversales a lo largo de casi toda la amplitud rostro-caudal del talamo
dorsal situado en una posicion dorsomedial. A nivel rostral, forma un ntcleo ovalado
separado del ventriculo. A niveles mas caudales aparecen en una posicién lateral el
nacleo dorsolateralis anterior y mas tarde el nacleo rotundo y el Dma se convierte en
una estrecha franja periventricular algo ensanchada dorsal y ventralmente. A nivel de
la comisura habenular el Dma tiene forma triangular y ocupa todo el aspecto dorsal del
nucleo rotundo. El Dma esta formado por células pequeiias, a menudo de morfologia
bipolar y muy baséfilas. Las neuronas del Dma presentan un marcaje intenso con
anticuerpos para la calretinina, un marcaje mas débil con anticuerpos para la
calbindina y son parvoalbumina negativas (Fig. 5.2).

El nacleo dorsolateralis anterior (Dla) en su aspecto mas rostral se observa
como un nucleo ovalado situado lateral al Dma. Esta rodeado dorsal, lateral y
ventralmente pcSr zonas de neuropilo sin neuronas. Mas caudalmente, el nicleo es
atravesado en su mitad ventral por las fibras del Ifb que forman una especie de
céapsula en el polo rostral del Rot. El nicleo Rot aparece inmediatamente caudal a las
fibras del Ifb y a ese nivel el Dia tiene un aspecto triangular y recubre dorsalmente al
Rot. Como en otros lagartos se distinguen dos subdivisiones en este grupo: una
subdivisién dorsomedial y una subdivision ventrolateral. La subdivisién dorsomedial es
magnocelular y la subdivisién ventrolateral parvocelular. La subdivision dorsomedial
esta formada por neuronas multipolares de gran tamaiio cuyas dendritas se extienden
a gran distancia del cuerpo celular; a niveles rostrales se sitGa en posicién dorsomedial
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y a niveles caudales ocupa la mayor parte del Dla. La subdivisién ventrolateral esta
formada por neuronas de pequeio y mediano tamaiio; a nivel rostral se sitian en la
parte ventral y lateral del nlicleo y a nivel caudal forman una estrecha franjaen el
limite ventrolateral del Dla.

En la subdivisién ventrolateral observamos algunas neuronas bipolares de soma
fusiforme que se situan paralelas al limite del nicleo. Estas dos subdivisiones se
marcan de forma diferente con anticuerpos para calbindina (CB). La subdivisién
ventrolateral presenta una intensa inmunoreactividad a la CB, mientras que la
subdivision dorsolateral apenas se marca con este anticuerpo. Sin embargo, ambas
subdivisiones contienen neuronas inmunoreactivas a la calretinina.

El nacleo geniculado lateral dorsal (Gld) ocupa una posicion lateral al Dla 'y
dorsal al nicleo geniculado lateral ventral (Glv) de los que se encuentra separado por
una estrecha franja libre de células y en algunos puntos por las neuronas NPY
positivas del cinturén peri-rotundo. Esta constituido por una zona interna de células
agrupadas y una zona mas externa con una relativamente baja densidad de células
dispersas aunque en algunos niveles observamos agrupaciones de neuronas en la
parte dorsolateral del tAdlamo adyacentes al tracto éptico. A niveles mas caudales las
neuronas de la parte mas medial del Gld se sitia adyacentes a la parte dorsolateral
del nucleo rotundo y los limites de este nucleo con el cinturén peri-rotundo no resultan
evidentes. Tanto los anticuerpos para la PV como los de la CB marcan algunas
poblaciones de neuronas en el Gld. La PV marca claramente dos poblaciones: una
interna préxima al Rot y otra externa cerca del tracto 6ptico.

El cinturén peri-rotundo (pRot) méas que un nticleo es un area de limites poco
definidos que rodea al nucleo rotundo dorsal y lateralmente y que parece contener
poblaciones neuronales heterogéneas. Algunas de las neuronas situadas en la
periferia del Rot son NPY-positivas. A nivel rostral las neuronas que contienen NPY
forman una franja que se sitia entre el Dlay el Gld. A nivel mas caudal estas
neuronas NPY positivas se localizan mas ventralmente en la region perirotindica entre
el Rot y el Glv, y ademas forman una banda que separa el Gld y el Glv. Algunos
autores han propuesto una homologia entre las neuronas NPY-positivas del tdlamo
dorsal de reptiles y de aves con la ldmina intergeniculada de mamiferos (Medina et al.,
1992; Kenigfest et al., 1997). La CR marca una subpoblacién de neuronas en esta
area diferente de las neurona NPY-positivas.
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Fig. 5.1. Microfotografias de secciones transversales seriadas tefiidas con
azul de Toluidina de distintos niveles del talamo dorsal de Podarcis hispanica.
Los cortes estan ordenados de rostral (A) a caudal (F). Barra de escala =
100p







Fig. 5.2. Secciones transversales del talamo dorsal de Podarcis hispanica
tefiidas con anticuerpos para: A) NPY; B), C)yD)CB;yE)yF)CR. Barra
de escala = 100pu
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El nucleo rotundo (Rot) es el nicleo de mayor tamario del tAlamo de Podarcis
hispanica. Tiene forma esférica y se va achatando dorsoventraimente a niveles
caudales. El nlcleo rotundo se extiende desde la porcién caudal del fasciculo anterior
del Ifb hasta la comisura posterior. En su aspecto rostral el Rot es un nticleo de limites
bien definidos formado por neuronas dispersas de tamaiio mediano que restringen sus
dendritas al interior del propio nucleo. A niveles posteriores las fibras procedentes del
zonas en el Rot, una parte ventromedial formada por neuronas multipolares similares a
las que se encuentran en niveles rostrales y una parte dorsolateral en la que hay una
menor densidad de neuronas y algunas de ellas extienden sus dendritas fuera del
contomo del nucleo, situdndose paralelas a las fibras del tracto tecto-rotundo. Las
neuronas del Rot presentan una intensa inmunoreactividad para la CB y en menor
grado para la CR, excepto las de la zona dorsolateral que no son reactivas a la CR.
Ademas, observamos muchas fibras inmunoreactivas a la PV, pero no neuronas.

En Podarcis hispanica, la nomenclatura de los nicleos medialis anterior (Mt) y
medialis posterior (Mp) resulta un poco confusa debido a que el Mp aparece a niveles
mas rostrales que el Mt, aunque se extiende hasta niveles mas caudales. El niucleo
medialis anterior (Mt) es un nicleo de pequeiio tamaiio (unas 100 um de diametro),
muy compacto, situado en una posicién ventromedial al Rot y préximo al epéndimo.

En su aspecto mas rostral se encuentra rodeado de zonas de neuropilo libre de
células. Caudalmente es continuo en su porcion lateral con el niicleo medialis
posterior. La practica totalidad de las neuronas de este nucleo tienen sus dendritas
formando un penacho en el neuropilo que separa al nicleo del epéndimo. Los
anticuerpos parala CR y PV no marcan ni fibras ni neuronas en este nucleo. Sin
embargo, se marcan terminales y neuronas con anticuerpos para la CB.

El nicleo medialis posterior (Mp) esta situado en posicién ventral al Rot y
lateral respecto del Mt. Esta limitado lateralmente por las fibras del tracto
tectotalamico y el nicleo posterocentralis. A niveles rostrales una zona libre de células
lo separa del Mt; esta separacion desaparece a niveles caudales. En estos niveles
caudales, los limites entre Mt y Mp no estan bien definidos, de hecho a este nivel las
dendritas de las neuronas de cada nucleo se introducen en el otro. Las neuronas de
este nucleo son intensamente reactivas a la CB y sélo unas pocas presentan una leve
inmunoreactividad a la CR. Ambos anticuerpos marcan terminales en este nticleo.

Sin embargo, las neuronas de este nicleo son PV-negativas.
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El nicleo posterocentralis (Pc) se extiende desde el nivel en que penetra el
tracto tectotalamico en el Rot hasta el limite mas caudal del talamo. Esta situado en
posicion lateroventral al Rot y lateral respecto del Mp. A niveles caudales se extiende
lateralmente hasta casi alcanzar el margen del cerebro. Las neuronas de este nucleo
son de tamaiio relativamente grande y de morfologia bipolar y se encuentran
dispersas entre las fibras del tracto tecto-rotundo. A nivel rostral algunas de sus
neuronas son inmunoreactivas a la PV (nucleo lateralis de Diaz, 1991) y a nivel caudal
alaCByCR.

5.3.2 Inyecciones en talamo

Se realizaron 39 inyecciones de trazadores en el talamo dorsal de Podarcis
hispanica (Anexo 8.1). El BDA fue el trazador més utilizado (30 inyecciones) y nos dio
un excelente marcaje tanto anterégrado como retrogrado en todos los casos. Once
inyecciones se localizaron en nucleos del talamo anterior o lemnotalamo, 9
inyecciones en nucleos del talamo posterior o colotdlamo y 7 inyecciones afectaron a
nacleos de ambas subdivisiones talamicas. Asimismo, estudiamos el marcaje
producido después de algunas inyecciones localizadas en epitalamo, talamo ventral,
hipotalamo y pretectum para contrastar los resultados. A continuacién describimos las
aferencias de los distintos nucleos del lemnotalamo y colotalamo, asi como sus
eferencias al telencéfalo. Los resultados se refieren principalmente a las inyecciones
con BDA, porque proporcionaron un marcaje mas extenso y, por tanto, una imagen
mas completa de las conexiones de los distintos nicleos. Las inyecciones de HRP y
PHAL dieron lugar a un marcaje, tanto retrogrado como anterégrado, mas restringido.
Los trazadores fluorescentes (RDA y FDA) no aportaron informacion adicional a la
proporcionada por los otros trazadores y difundieron mucho haciendo dificil la
identificacion del area de inyeccion.

5.3.2.1 Conexiones del lemnotalamo

Un total de 18 inyecciones implicaron nucleos del lemnotalamo. La mayoria de
estas inyecciones afectaron a mas de un nicleo. Sin embargo, en el caso 204 la
inyeccion sélo afecté a una zona ventral y anterior del Dla y el caso 193 fue una
inyeccion bilateral restringida al Dma (Fig. 5.3). Estos dos casos han sido muy utiles
para identificar diferencias entre las conexiones del Dla y el Dma y para interpretar
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otros casos en los que la inyeccién afecté a mas de un nicleo. Los casos 180, 181,
186 y 188 afectaron en mayor o menor medida al Dla junto con el Rot, peri-rotundo
(pRot) o nicleo geniculado lateral dorsal (Gld), pero no afectaron al Dma. En otros
casos (205, 209, 211, 224, 215) la inyeccién fue mas medial y afect6 al Dia, Dma, y al
area dorsal hipotalamica (DA) o Rot. El caso 210 fue una inyeccién de BDA muy
restringida situada entre el Rot y el nacleo geniculado lateral ventral (Glv), y en los
casos 148 (PHAL) y 191 (FDA) las inyecciones afectaron al Gid y Glv.

Aferencias: Marcaje retrogrado

Telencéfalo (pallium, striatum, septum). En todas las inyecciones que
afectaron al Dla observamos numerosas neuronas marcadas retrégradamente en el
cortex dorsal ipsilateral y en menor medida en el contralateral. La localizacién de
estas neuronas fue diferente dependiendo del nivel rostro-caudal del cortex dorsal. A
niveles precomisurales, las neuronas se localizaron en la parte mas medial del cortex
dorsal. Sin embargo, a niveles caudales a la comisura palial se localizaron mas
lateralmente, en una zona intermedia del cortex dorsal. El mayor nimero de neuronas
marcadas retrégradamente se observé a nivel comisural. La mayoria de estas
neuronas tenian el soma situado en el estrato celular de este area cortical y mostraban
la morfologia tipica de las neuronas bipiramidales con dos arborizaciones dendriticas
bien desarrolladas (Fig. 5.3). Observamos también algunas neuronas marcadas en el
septum dorsal y en el estriado ventral en inyecciones grandes que afectaron al Dia y
Dma. En la inyeccion restringida al Dma (caso 193) observamos numerosas neuronas
marcadas retrégradamente en el septum y algunas en el estriado caudal. En varios
casos observamos neuronas en el nicleo septal impar. Puesto que este nicleo
proyecta masivamente a la habénula y la habénula se habia visto afectada en esas
inyecciones, es probable que el marcaje en este nicleo se deba a esta proyeccién.
Otros nucleos telenceflicos en los que observamos algunas neuronas marcadas tras
inyecciones en el Dla y el Dma fueron el ntcleo de la banda diagonal de Broca, area
estriatoamigdalar (nicleo centralis amigdalae, Medina et al., 1992), nicleo amigdalino
ventral anterior (Bruce y Neary, 1995a, b) y nicleo amigdalino ventrolateral.

Hipotalamo. En general, las inyecciones en el lemnotalamo dieron lugar a
abundante marcaje retrogrado en muchos nucleos del hipotdlamo. El nacleo
periventricular hipotalamico (Ph) contenia muchas células marcadas a través de toda
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su extensidn rostro-caudal en inyecciones localizadas en Dla, Dma o pRot. Este
marcaje fue principalmente ipsilateral pero también observamos algunas neuronas en
el Ph contralateral. Un gran nimero de neuronas se marcaron bilateralmente a nivel
del 6érgano paraventricular, particularmente en inyecciones que incluian pRot. Estas
neuronas son de morfologia bipolar, poseen una dendrita que penetra en el érgano
paraventricular y presenta expansiones dentro del estrato ventricular (Fig. 5.3). En las
inyecciones en Dla observamos unas pocas neuronas marcadas ipsilateralmente en el
area preéptica lateralis (Apol) y nticleo suprachiasmaticus (Sch), y bilateralmente en el
érea lateralis hypothalami (Alh) y en los cuerpos mamilares (Cm). En la inyeccién
restringida en el Dma (caso 193) se marcaron numerosas neuronas en la parte caudal
del Alh y en menor nimero en el area preoptica medialis y lateralis, nticleo
supraopticus, nucleo ventromedialis hypothalami (Vmh), cuerpos mamilares (Cm) y
estrato periventricular del infundibulum. Por ultimo, las inyecciones que incluyeron al
pRot marcaron gran nimero de neuronas en el centro (core) del Vmh.

Diencéfalo (epitalamo, talamo dorsal, tdlamo ventral, pretectum, tubérculo
posterior). Pequeias inyecciones restringidas al Dla o Dma marcan neuronas en
varios nucleos del tdlamo ventral: el area triangularis (At), el nacleo geniculado lateral
ventral (Glv), el nicleo ventromedialis thalami (Vm), el nicleo ventrolateralis thalami
(V1) y el nacleo dorsolateralis hypothalami (DIh). El DIh ha sido considerado
clasicamente como parte del hipotalamo, de ahi su nombre, pero estudios recientes
sugieren que este nticleo seria parte del talamo ventral, concretamente del complejo
reticular talamico (Diaz ef al., 1994). EIl DIh tiene conexiones reciprocas con el Dla, y
ademas algunas dendritas de las neuronas multipolares de la parte ventral del Dla
penetran en el Dih (Fig. 5.3). El marcaje retrogrado en el nicleo Vm fue muy similar
tanto en las inyecciones situadas en el Dla como en el Dma. En ambos casos se
marcaron ipsilateralmente numerosas neuronas tanto en la parte ventral como en la
parte dorsal del Vm. Sin embargo, sélo observamos neuronas en el At en inyecciones
que implicaron al Dma y en los nacleos VIl y Glv tras inyecciones en Dla. Ademas, la
proyeccién desde los ntcleos V1y Glv fue bilateral. Las inyecciones en el Dia también
produjeron marcaje retrogrado en dos ntcleos del tdlamo dorsal: el pRot ipsilateral y
en menor medida el Dia contralateral.






Fig. 5.3. Microfotografias de secciones transversales del cerebro de Podarcis
hispanica mostrando: Los lugares de inyeccién de A) una inyeccién
restringida al Dma (caso 193), B) una inyeccion restringida en el Dla (caso
204), las puntas de flecha sefialan prolongaciones dendriticas de neuronas
del Dla que se extienden hasta el Dlh y Vm, C) marcajé anterégrado en el
nucleo supraquiasmatico tras una inyeccién que afecté al pRot (caso 186), D)
terminales NPY-positivos en el nacleo supraquiasmatico, E) neuronas
marcadas retrégradamente después de una inyeccion en pRot (caso 186), las
cabezas de flecha sefialan prolongaciones dendriticas que se introducen en
el érgano paraventricular, F) marcaje anterégrado en el cortex tras una
inveccion en el Dla (caso 188). Barras de escala = 100u
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Fig. 5.4. Dibujos esquematicos de rostral (A) a caudal (H) de distintos niveles
del diencéfalo (A, B, C), mesencéfalo (D, E, F, G) y rombencéfalo (H) que
muestran el marcaje retrogrado tras una inyeccién restringida en el Dla (caso
204). En A se observa el lugar de inyeccién. Los puntos gruesos
corresponden a somas neuronales y las areas de punteado fino contienen
terminales marcados. Barra de escala = 300pn
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El marcaje retrogrado en nucleos pretectales fue diferente dependiendo del
lugar de inyeccién. En la inyeccion restringida al Dma sélo se marcaron unas pocas
neuronas en el nucleo lentiformis thalami pars plicata (Ltp) y el nacleo geniculado
pretectal (geniculatus pretectalis) (Gpt). Tras inyecciones en el Dla observamos
neuronas marcadas retrogradamente en varios nucleos pretectales: el nicleo de la
comisura posterior (Ncp) (nucleo yuxtacommissuralis medialis, Jm), en las partes
plicata y extensa (Lp y Le) del ndcleo lentiformis thalami, griseum tectalis (Gt) y nucleo
lentiformis mesencephali (Lm). Las inyecciones que implicaron el pRot dieron como
resultado neuronas marcadas retrogradamente en los mismos ntcleos pretectales que
las inyecciones en Dia, mas el nicleo Gpt y el nicleo posterodorsalis (Pd).

Mesencéfalo (tectum, tegmentum, isthmus). En el techo éptico (OT),
aparecieron neuronas retrogradamente marcadas en el stratum griseum
periventriculare (sgp) tras inyecciones en el Dla. En estos casos observamos dos
tipos de neuronas con morfologia claramente diferente: neuronas radiales con
dendritas que ascienden hasta estratos superficiales y neuronas multipolares con
dendritas que se extienden dentro del stratum periventricular. Las neuronas
multipolares se localizaron bilateralmente en la parte medial y anterior del OT en un
area por la que en otros lagartos se ha descrito que cursa el tracto espinotalamico
dorsal (Ebbesson, 1978). Las neuronas radiales se observaron espaciadas en toda la
extension del tectum ipsilateral pero fueron mas frecuentes en las zonas laterales
cerca de la transicién con el torus semicircularis (TS). También se marcaron unas
pocas neuronas radiales en la parte interna del stratum griseum centralis (sgc) que
podrian corresponder a las neuronas tectogeniculadas descritas por Ulinski (). En el
nucleo laminaris del torus semicircularis (TS!) observamos unas pocas neuronas
marcadas bilateralmente. La inyeccion restringida al Dma dié lugar a un mayor
numero de neuronas en el TSl y a unas pocas neuronas bipolares en el OT. En
ambos tipos de inyecciones se marcaron algunas neuronas ipsilateralmente en la parte
ventral del griseum centrale (Gc), el area ventral tegmental (VTA), el nicleo
intercollicularis (Ico) y el nicleo raphe superior (Ras). Inyecciones en el pRoty Gid
dieron como resultado un gran niimero de neuronas en varios estratos del OT
ipsilateral, en Vta y en el nucleo lemnisci lateralis (LI), y en menor grado en el TSl y el
Ico. No se marcaron neuronas en el nucleo raphe en estos casos. Todas las
inyecciones en nucleos del lemnotéalamo produjeron marcaje retrogrado en el griseum
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centralis (Gc). La localizacién de estas neuronas fue diferente dependiendo del lugar
de la inyecciodn lo que podria denotar una cierta topografia.

Rombencéfalo . Todas las inyecciones que implicaron al Dla o pRot marcaron
neuronas ipsilateralmente en el locus coeruleus y en el nicleo vestibularis
dorsolateralis, contralateralmente en los nicleos de la columna dorsal y bilateralmente
en los nucleos sensoriales del trigémino, principal (Vpr) y descendens (Vds). Estas
proyecciones trigémino-taldmicas no se habian descrito previamente en ningin reptil y
sugieren una via por la que la informacién somatosensorial de la cabeza podria
alcanzar el cortex. Por ello, realizamos un estudio mas detallado de la localizacion y
tipologia de las neuronas sensoriales del trigémino que proyectan a distintos nucleos
talamicos y particularmente a los nucleos del talamo dorsal que puedan actuar como
relevos de la informacién somatosensorial de la cabeza al telencéfalo. La tabla 5.3
resume la ubicacién de neuronas marcadas retrogradamente en el Vpry Vds tras
inyecciones en distintos nucleos talamicos. Inyecciones en el pRot marcaron unas
pocas neuronas en el nicleo tractus solitarii contralateral. Finalmente, tras
inyecciones en Dma tnicamente observamos unas pocas células marcadas en la
region parabrachial.
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Tabla 5.3. Extension de marcaje retrégrado en el nucleo sensorial principal del trigémino
(Vpr) y en el nucleo del tracto descendiente del trigémino tras inyecciones de BDA en
diferentes nucleos taldmicos. Cada asterisco representa hasta cinco neuronas marcadas
retrégradamente (los recuentos se hicieron a partir de una unica serie revelada para el
BDA).
Ipsilateral Contralateral
Ejemplar | Sitio de inyeccidén Vpr Vds Vpr Vds
159 Ena Alhh Vi * * *
166 Lt Nep - > *
180 Vm Dlh * * * >
181 Rot *
186 Gld pRot - >
188 Dla Rot pRot > > el b
192 ViVm * * iinied i
193 Dma
197 Glv
204 Dla * *
205 Dia Rot * >
207 Mp Mt Rot
209 Dla Da * *
210 pRot ** b
211 Dla Dma ** i
213 Mp Rot
221 Mp
224 Dla Rot * * *
236 Rot Dma
250 Mt Mp
251 Rot Dma Dla Hb * *
252 Rot Hb
257 Dla Dma pRot GId * -

Médula espinal. Pequeiias inyecciones restringidas al Dla (caso 204) o Dma
(caso 193) no produjeron marcaje retrogrado en la médula espinal, pero observamos
algunas neuronas en inyecciones mas grandes abarcando Dla, Rot y pRot (caso 188)
y algunas inyecciones restringidas que incluian Dla y Dma (caso 211).

Eferencias: Marcaje anterégrado

Todas las inyecciones que afectaron al Dla produjeron intenso marcaje terminal
en la capa plexiforme externa (opl) del cortex. Las proyecciones del Dla al telencéfalo
cursan a través de los dos tractos del cerebro anterior, el fasciculo prosencefélico
lateral (lateral forebrain bundle, Ifb) y el fasciculo prosencéfalico medial (medial
forebrain bundle, mfb). En el caso 204 (una pequefia inyeccion restringida a la parte
ventral y anterior del Dla) numerosos axones de las neuronas del Dla penetran en el
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pedanculo dorsal del Ifb, cursan rostralmente por la parte mas medial del ifb y
ascienden a través del engrosamiento palial ipsilateral (PT) hasta alcanzar el cortex
(Fig. 5.5). En este caso se observa un marcaje terminal denso en el tercio superior del
opl del cortex dorsal (DC), el tercio intermedio del opl del cortex medial (CM) y la capa
plexiforme interna y el estrato celular de la parte dorsal del cortex lateral (LC). El
marcaje en la opl del cortex dorsomedial (DMC) fue muy escaso y consistio
principalmente en fibras sin varicosidades. En cambio, en el PT y en la parte lateral y
central del striatum rostral (St) observamos algunas fibras con varicosidades y marcaje
terminal, ademas de fibras lisas.

Por otra parte, algunos axones de las neuronas del Dla cursan por el mfb,
cruzan la comisura anterior (ca) y ascienden junto a las fibras de la comisura palial
anterior (cpa) a areas corticales contralaterales. Algunas fibras no cruzan al
hemisferio contralateral sino que ascienden junto al tracto de la comisura palial anterior
y alcanzan el cortex ipsilateral. También observamos algunas fibras en la propia
comisura palial anterior que conectan las areas corticales de los dos hemisferios
telencefalicos. Estas fibras podrian ser una fuente adicional de aferencias del Dia al
cortex contralateral que cursarian via el ifb. El marcaje anterégrado contralateral fue
mas intenso en la opl del CM, aunque también alcanza el DC (sobre todo a niveles
comisurales) y en mucha menor extensién el DMC y LC. Observamos algunos
terminales marcados en otras areas del telencéfalo ipsilateral: el ntcleo olfactorius
anterior, parte mas medial del septum (Sp), nacleo accumbens (Ac), parte medial del
striatum caudal, bed nucleus del mfb, striato-amigdalar area, nicleo ventralis
amigdalae (Bruce y Neary, 1995a,b), ntcleo ventrolateralis amigdalae (VLT), nacleo
centralis amigdalae (Amc) (Medina et al., 1992), bed nucleus de la stria terminalis
(Bst), cresta ventricular dorsal posterior (PDVR), parte perifascicular del nicleo del
tractus olfactorius lateralis (Ntol) (ExA, Bruce y Neary, 1995a,b). La mayoria de las
inyecciones que afectaron al Dla produjeron marcaje anterégrado en estas areas
telencéfalicas, pero en algunas areas el marcaje terminal fue mas intenso en la
inyeccién restringida al Dma (caso 193) o en inyecciones que incluyeron Dla mas
Dma.
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Fig. 5.5. Dibujos esquematicos del marcaje anterégrado en telencéfalo tras
inyecciones restringidas en el Dla (caso 204) (A, B, C, D) y el Dma (caso 193)
(E, F, G, H). En Dy H estan representados los lugares de inyeccion. Las
areas punteadas contenian terminales axénicos marcados. Barra de escala =
300
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En la inyeccién restringida al Dma (caso 193, Fig. 5.5) se observé marcaje
anterégrado en varias areas telencefélicas: Noa, Sp rostral, St medial, Ac, parte medial
del striatum caudal, NdB, parte perifascicular del Ntol (ExA, Bruce y Neary, 1995a, b),
y PDVR. En el PDVR observamos fibras y terminales marcados rostralmente en la
zona lateral (capas profundas del cortex lateral, LCpr) y caudalmente en las zonas
medial y central. Otras eferencias del Dma terminan de forma difusa en el tuberculum
offactorium, nivel rostral de la cresta ventricular dorsal anterior (ADVR), bed nucleus de
la stria terminalis (Bst), nicleo dorsolateralis amigdalae (DLA) y capa plexiforme del
" nucleo sphericus (Nsph). En este caso no observamos fibras en ningan area cortical, -
excepto cerca del lugar por el que penetré la pipeta donde se marcaron unas pocas
neuronas y terminales.

En el caso 257 (una inyeccién en la parte mas caudal del Dma, Dla y pRot) se
observa un intenso marcaje terminal en el ADVR rostral y en el striatum dorsolateral y
comparativamente poco en el PT. Las fibras cursan a través del mfb y la parte mas
externa del ifb (entre el Ifb y el tracto 6ptico). Tanto en esta inyeccién como en las
inyecciones en el pRot observamos fibras con varicosidades en los bulbos olfatorios
principal y accesorio.

Las inyecciones que incluyeron parte del pRot (casos 210 y 186) dieron como
resultado marcaje de fibras y terminales en el telencéfalo similar al de las inyecciones
en Dla mas Dma, excepto que el marcaje terminal en el nucleo supraquiasmaticus en
estos dos casos fue muy intenso (especialmente en el caso 186, Fig. 5.3), mientras
que en los nucleos amigdalinos y Ac fue muy débil. El marcaje en corteza fue mas
intenso a niveles precomisurales y las fibras probablemente cursan por el Ifb.
Observamos fibras y terminales en las zonas lateral y central del ADVR y St (pero no
en la zona medial). En el caso 186 se observé un intenso marcaje terminal
rostralmente en la parte medial del nicleo accumbens. Algunas de estas eferencias
del pRot coinciden con zonas reactivas para NPY.

5.3.2.2. Conexiones del colotalamo

En 16 casos las inyecciones afectaron a nucleos colotalamicos. En cuatro
casos las inyecciones se localizaron fundamentalmente en uno de los nicleos: tres en
el nacleo rotundo (casos 236, 251 y 252) y una en el nicleo medialis posterior (caso
221). Las otras inyecciones implicaron en mayor o menor medida a varios nucleos. En
el caso 97 la inyeccién se localizé fundamentalmente en la parte mas caudal del Rot,



Conexiones/140

aunque también afecté parcialmente al nicleo posterocentralis. El pequefio tamaiio
del nucleo medialis anterior de Podarcis hispanica impidié la obtencién de inyecciones
restringidas a este nucleo pero en el caso 250 la inyeccién se localizé en el Mt y el Mp,
y en 5 casos la inyeccion incluy6 este nucleo ademas del Rot y/o Mp (casos 129, 171,
207, 208 y 228). Puesto que disponemos de inyecciones restringidas en Rot y Mp
podemos inferir las conexiones del nicleo medialis anterior. El resto de inyecciones
afectaron al Rot y al pRot o0 al Dla 0 a ambos (181, 186, 188, 210).

Aferencias: Marcaje retrégrado

Diencéfalo. Las inyecciones restringidas al nucleo rotundo produjeron marcaje
retrégrado en areas del diencéfalo ipsilateral, principalmente en nicleos del talamo
ventral y pretectales. En el diencéfalo, a niveles rostrales observamos neuronas
marcadas retrégradamente entre las fibras del Ifb en lo que se corresponderia con el
nacleo entopeduncular de Smeets et al. (1986). Algo mas caudalmente, observamos
numerosas neuronas y terminales en la parte dorsal del nacleo ventromedialis thalami
(Vm) y alguna neurona aislada en las proximidades del tracto tecto-talamico (nucleus
anterior de la comisura supraoptica ventralis, Ncsva, Medina et al., 1992) y en el
cinturdn peri-rotundo (pRot). A niveles caudales se observa marcaje en el Pc de
neuronas bipolares grandes situadas entre las fibras tectales en el punto en que estas
penetran en el Rot y un grupo de neuronas multipolares situadas mas lateralmente en
lo que podria corresponder al ndcleo posterior de la comisura supradptica ventral
(Pscv, Diaz, 1991). En pretectum observamos numerosas neuronas y terminales en el
nucleo pretectalis (Fig. 5.6). En todas las inyecciones en Rot se observa marcaje de
fibras y terminales en el Rot contralateral, situado en zonas del Rot simétricas al lugar
de inyeccién (Fig. 5.6). Este marcaje terminal contralateral no procede de las
neuronas del propio Rot, puesto que en ningln caso observamos neuronas
retrogradamente marcadas en el Rot contralateral a la inyeccion y podria deberse a
colaterales de algunas de las neuronas que proyectan bilateraimente al Rot,
probablemente de las neuronas del sgc del tectum. Esto sugiere que esas neuronas
tectales proyectan a las mismas zonas de los nucleos Rot ipsi y contralateral.






Fig. 5.6. Microfotografias de secciones del talamo y mesenceéfalo de
lagartijas con inyecciones en el ntcleo Rot (casos 188, 236, 252) y en el Mp
(caso 221). A), B) y C) lugar de inyeccion de tres inyecciones diferentes en el
Rot; D) marcaje retrégrado en el (5T tras una inyeccién en el Rot (caso 236);
E) marcaje en el Pr tras una inyeccion en el Rot; F) lugar de inyeccién en el
Mp; G) marcaje retrégrado en el Ico y H) marcaje retrégrado adyacente al

tracto espinal en el caso 221. Barra de escala = 100
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Las inyecciones en el nacleo medialis posterior produjeron marcaje retrogrado
y anterogrado en la parte ventral del Vm. Estas neuronas parecen ser una poblacién

de neuronas diferente a la de las que proyectan al Rot, ya que ambos marcajes se
complementan. Como en las inyecciones en Rot, se marcaron algunas neuronas en el
pRot y a niveles mas caudales en el Pc a nivel del tracto de fibras que penetran en el
Mp (ventral a las neuronas que proyectan a Rot, nucleo lateroventral y Z de Diaz,
posterodorsalis (Pd) situado en posicién dorsomedial y el nucleo pretectalis ventralis
(Prv) situado en posicién ventrolateral.

Mesencéfalo. Todas las inyecciones que afectaron al Rot produjeron marcaje
retrogrado en el stratum griseum centrale (sgc) del tectum optico (OT). Aunque el
marcaje fue bilateral, se observa un claro predominio ipsilateral. Las neuronas tienen
un soma grande redondeado y de 2 a 4 dendritas con una parte proximal gruesa y
paralela a la superficie del tectum que a una cierta distancia del soma (a veces mas de
100 um) forman un angulo de 90°, se hacen mas finas y ascienden hasta el estrato
plexiforme externo del tectum donde se ramifican formando un plexo (capa 11 de
Quiroga, 1978) (Fig. 5.6). Estas neuronas observamos a lo largo de toda la extension
rostro-caudal y latero-medial del tectum, a veces en grupos de 3 0 4. Aquellas
inyecciones que ademas de al Rot afectaron en mayor o menor medida al cinturon
pRot o al Mp (casos 181, 188, 205, 207, 208, 209, 224, 228 y 236) produjeron marcaje
retrogrado en distintos estratos celulares del OT y en una zona situada entre el ntcleo
laminaris del torus semicircularis (TSnl) y el sgc del OT.

Tras inyecciones en Mp observamos neuronas marcadas retrogradamente en
el nacleo laminaris del torus semicircularis (TSnl) y en una zona ventral al nicleo
centralis del TS denominada por algunos autores nucleo profundus mesencephali
(Prmc, Medina et al., 1992, ten Donkelaar et al., 1987) o area intercollicular (Belekhova
et al., 1985). Estas neuronas son bipolares o multipolares y algunas de ellas poseen
dendritas que se extienden y se ramifican en el nucleo centralis del TS. También
observamos algunas neuronas aisladas en la parte medial del stratum griseum
periventricular (sgp) del tectum (griseum tectalis, GT, Diaz, 1991), en el nicleo
posterodorsalis (Pd) y en la subdivisiéon ventral del nacleo pretectalis (Prv), y
numerosas neuronas de pequero tamaio en un nucleo situado en una zona
ventrolateral del tegmentum adyacente a los haces de fibras del lemnisco espinal que
cursan a ese nivel por la periferia del cerebro. Las dendritas de estas neuronas se



Conexiones/144

introducen en el tracto de fibras adyacente que podria corresponder al lemnisco
espinal (Fig. 5.6). En el rombencéfalo, observamos algunas neuronas aisladas
adyacentes al tracto del lemnisco espinal. En los casos 171, 205, 221 y 228 que
afectaron al Mt observamos neuronas de pequeiio tamario en el nicleo centralis del
TS.

Eferencias: Marcaje anterogrado

Las inyecciones restringidas en el nicleo rotundo (casos 236, 251 y 252)
produjeron intenso marcaje terminal en una zona rostrolateral del ADVR y en el
engrosamiento palial (Fig. 5.7). Las fibras originadas en las neuronas del Rot penetran
en el pedunculo dorsal del Ifb y discurren por la parte lateral de dicho tracto hasta
alcanzar niveles telencéfalicos rostrales. Las fibras abandonan el Ifb y ascienden por
el estriado lateral, en el que observamos numerosos terminales, hasta alcanzar el
ADVR donde se ramifican profusamente. Ademas de este intenso marcaje lateral, las
inyecciones en Rot produjeron un marcaje terminal més difuso en una zona central del
ADVR. Este marcaje en la zona central se extiende hasta niveles mas caudales que el
correspondiente a la zona lateral, y fue mas intenso en inyecciones localizadas en la
parte lateral del Rot (caso 181). A nivel de la comisura anterior las aferencias
rotundales terminan en la zona mas medial del PDVR.

En el caso 97, una inyeccién de HRP localizada en la parte mas caudal y lateral
del Rot y que afecté a parte del nucleo Pc, el marcaje terminal se localizé
preferentemente en la zona central del ADVR y practicamente no hubo marcaje en la
zona rostrolateral de este area. En este caso las fibras ascienden a niveles algo mas
caudales que en los casos anteriores y atraviesan la parte central del estriado donde
también se observa marcaje terminal.

Inyecciones restringidas en el Mp (caso 221) dan lugar a un intenso marcaje
terminal en forma de abanico que se localiza en una zona dorsomedial del ADVR.

Esta zona de marcaje intenso esta rodeada ventromedial y lateralmente por zonas de
marcaje difuso. Las fibras cursan por la parte ventromedial del Ifb y ascienden al
ADVR por la zona central del estriado. En el estriado observamos terminales en la
parte central y medial.
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Fig. 5.7. Dibujos esquematicos del marcaje anterégrado en telencéfalo tras
inyecciones en distintos nucleos del colotalamo. A), B), C), D) inyeccién en el
Rot (caso 252); E), F), G), H) inyeccién en el Rot caudal y Pc (caso 97); 1), J),
K), L) inyeccion en el Mp (caso 221); M), N), O), P), inyeccién en el Mt y Rot
medial (caso 171). Las areas punteadas representan marcaje de terminales.
Barra de escala = 300u
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En algunas de las inyecciones que incluyeron parte del Mt (casos 171, 250)
ojbservamos numerosos terminales en la parte mas medial del ADVR junto al
veentriculo lateral (Fig. 5.7). El marcaje tiene forma de cuiia estrechandose en su
poorcidon mas dorsal. En el caso 171 se observa un marcaje de terminales mas difuso
e:n la zona lateral y central del ADVR. Puesto que esta inyeccién también afecto al Rot
etl marcaje en la zona lateral podria deberse a eferéncias de neuronas de este niicleo.

implicando levemente al Mt, el marcaje en ADVR fue similar al del caso 221, pero en

ailgunos niveles observamos abundantes terminales en la zona ventromedial del
A\DVR.

5.3.3. Inyecciones en telencéfalo

Para confirmar los resultados de las inyecciones en talamo y caracterizar las
peoblaciones neuronales talamicas que proyectan a distintas subdivisiones del
teslencéfalo realizamos inyecciones de trazadores en varias areas telencéfalicas (anexo
8}.2). Las inyecciones se situaron en el cortex medial y/o dorsomedial (5§ casos), cortex
dlorsal (3 casos), engrosamiento palial (2 casos), cresta ventricular dorsal anterior (6
csasos), y cresta ventricular dorsal posterior (6 casos). No realizamos inyecciones en
seeptum o striatum porque las conexiones aferentes a estas areas han sido bién
c:aracterizadass en dos estudios recientes con lagartos (Font et al., 1997; Gonzalez et
ail., 1990). Sin embargo, dos de las inyecciones en el cortex medial afectaron también
all septum dorsal y tres de las inyecciones en el dorsal ventricular ridge incluyeron
paarte del striatum dorsal.

Todas las inyecciones que implicaron areas corticales produjeron marcaje
restrogrado en el Dla. El marcaje fue diferente dependiendo del lugar de inyeccién.
Imyecciones en niveles rostrales del cortex dorsal (caso 185) y en el engrosamiento
paalial (casos 190, 191, 9434) marcaron de numerosas fibras en el Ifb y neuronas en la
psarte ventrolateral rostral y caudal del Dla ipsilateral y en la parte interna del Gld (parte
dlorsolateral del pRot). Inyecciones a nivel de la comisura anterior en el cortex dorsal y
D)CM (casos 151, 198, 94-1) dieron lugar a marcaje de fibras en Ifb y mfb, y a
neeuronas marcadas retrogradamente no sélo en la parte ventrolateral sino también en
laa parte dorsomedial del Dla ipsilateral y en niveles caudales del Dla contralateral.
Imyecciones en el cortex medial a niveles comisurales y postcomisurales (casos 218,
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226) dieron lugar a numerosas fibras marcadas bilateralmente en el mfb. En estos
casos observamos neuronas marcadas ipsilateralmente en la porcion dorsomedial del
Dla rostral y en la parte dorsolateral del Dla caudal en ambos hemisferios. En
inyecciones que afectaron al MC rostral se observé marcaje de fibras principalmente
en el mfb ipsilateral y algunas fibras marcadas en el Ifb, el marcaje en talamo fue
similar al de las inyecciones en el DC rostral.

En todos los casos en que la inyeccién afecté al ADVR observamos neuronas
en niveles medios y caudales del Dma mientras que practicamente no hay marcaje en
los niveles mas rostrales de este nicleo. Inyecciones en el ADVR rostrolateral y PT
dieron lugar a un gran numero de neuronas marcadas retrogradamente en el Rot
ipsilateral (Fig. 5.8). Estas neuronas fueron mas abundantes a niveles rostrales del
ntcleo y en la porcidon medial de los niveles caudales. También observamos algunas
neuronas en el Pc, muy escasas en las inyecciones en la parte mas rostral de ADVR
(190 y 9434) y mas abundantes en inyecciones mas caudales (191). Inyecciones en la
parte central del ADVR dieron lugar a marcaje retrogrado en todos los nucleos del
colotdlamo. En el Rot el marcaje fue mas abundante a niveles caudales y en la
porcion lateral del nucleo (caso 195, Fig. 5.8). En toda la extensién de los ntcleos Mp
y Pc observamos numerosas neuronas marcadas y unas pocas neuronas en el Mt.
Sin embargo, inyecciones en la zona mas medial del ADVR, adyacente al ventriculo,
dieron lugar a abundantes neuronas retrogradamente marcadas en el Mt y en menor
medida en el Mp y Pc. Por ultimo, inyecciones en la zona lateral del PDVR produjeron
marcaje retrogrado en el Dma, Mp y Pc y, en menor medida, en el Dla. Ademas, en
algunos de estos casos observamos unas pocas neuronas en Rot y Mt. En los casos
con inyecciones en la zona medial del PDVR se observa marcaje en Dma, Mt, Mp y
Pc, y muy escaso en Rot.
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Fig. 5.8. Microfotografias de secciones transversales del talamo de Podarcis
hispanica en las que se observa los resultados de inyecciones en distintas
zonas del ADVR. A) Marcaje retrégrado en el Rot y Pc tras una inyeccion en
el PT y ADVR rostral (caso 191). B) Marcaje retrégrado en el Rot caudal tras
una inyeccién en la parte central del ADVR (caso 195). C) Lugar de inyeccién
en la zona medial del ADVR caudal (caso 9449). D) Marcaje retrégrado en el
Mp y Pc en el caso 9449. Barras de escala = 100p
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5.4. Discusién
5.4.1. Comentarios metodolégicos

Los anticuerpos para proteinas de unién al calcio utilizados en este estudio han
demostrado ser una herramienta eficaz para definir distintos grupos neuronales en el
talamo de Podarcis hispanica. Las proteinas ligadoras de caicio son proteinas
citosélicas capaces de unir iones de calcio con una alta afinidad. Aunque su funcién

" exacta no se conoce, la presencia selectiva de estas proteinas en distintos grupos
neuronales ha hecho posible la utilizacién de anticuerpos contra estas proteinas como
marcadores especificos de tipos neuronales diferentes. Los anticuerpos contra la
parvoalbimina, la calbindina-D28K y la calretinina se utilizan desde hace tiempo para
distinguir subpoblaciones de neuronas en muchas regiones del cerebro de mamiferos
(revisado en Baimbridge ef al., 1992). En reptiles han sido utilizados para identificar
subpoblaciones de interneuronas en la corteza cerebral de lagartos (Martinez-Guijarro
y Freud, 1992; Martinez-Guijarro et al., 1991; Davila et al., 1993) y en el talamo ventral
de Caiman (Pritz y Stritzel, 1991). Nuestros resultados sobre la distribucién de estas
proteinas sugieren que podrian ser Utiles no s6lo para definir nucleos sino para
delimitar subdivisiones en algunos nucleos del talamo dorsal de reptiles.

De los trazadores que hemos utilizado en este estudio, la dextran amina
biotinilada (BDA) es la que ha proporcionado un marcaje tanto anterégrado como
retrogrado mas completo, incluso en aquellos casos en que hemos inyectado
cantidades muy pequeiias de este trazador. Por ello, la BDA resulta un trazador
especialmente adecuado para estudios de conexiones en nucleos particularmente
pequefios como los que constituyen el talamo dorsal de Podarcis hispanica y nos ha
permitido obtener inyecciones restringidas en la mayoria de los nucleos talamicos.

Los trazadores fluorescentes (RDA y FDA) dieron lugar a un marcaje, tanto retrégrado
como anterégrado, mas reducido y difundieron mucho alrededor del lugar de
inyeccion, dificultando la identificaciéon de los nicleos afectados por la inyecciéon. Tal
vez este problema podria evitarse realizando inyecciones mas restringidas pero con
concentraciones mas elevadas del trazador. No obstante, el estudio de los resultados
obtenidos con trazadores fluorescentes resulta mas complejo al no poder observar
simultaneamente el trazador y la morfologia del tejido nervioso.

Puesto que el BDA produce un excelente marcaje retrégrado, las colaterales de
los axones de las neuronas marcadas por transporte retrégrado podrian marcarse (y
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de hecho se marcan) dificultando la interpretacion del marcaje anterégrado. Este
problema es comtin a la mayoria de los trazadores que dan como resultado algin
marcaje retrégrado. En principio, el marcaje de colaterales podria ser menor en
comparacién con el marcaje anterégrado pero no necesariamente. En cualquier caso,
hay que interpretar con precaucion los resultados de marcaje anterégrado cuando se
utiliza el BDA como trazador (Veenman et al., 1992). En el presente estudio, las
inyecciones en algunos nucleos del tAlamo dieron lugar a marcaje anterégrado en el
talamo contralateral. Si este marcaje fuera debido a interconexién entre ambos
hemisferios talamicos seria de esperar que se marcaran retrogradamente algunas de
las neuronas que proyectan interhemisféricamente. Unicamente observamos
neuronas marcadas retrogradamente en el talamo contralateral en inyecciones que
afectaron al Gld, pRot y Dla caudal; la ausencia de marcaje retrogrado en los otros
casos sugiere que el marcaje anterégrado contralateral es debido a colaterales de
neuronas que proyectan al lugar de inyeccién. No obstante en nuestro estudio, las
areas de terminacién de las proyecciones talamo-telencefélicas han sido confirmadas
por los resultados del marcaje retrégrado tras inyecciones restringidas en distintas
areas del telencéfalo.

5.5.2. Conexiones del lemnotilamo.

Este trabajo es el estudio mas completo realizado hasta el momento de las
aferencias y eferencias de los distintos nucleos del talamo dorsal en un lagarto.
Aunque en lineas generales nuestros resultados coinciden con los descritos en otras
especies de reptiles, en algunos casos hemos observado unas conexiones mas
amplias que las descritas en trabajos anteriores.

Los nucleos del lemnotalamo reciben proyecciones de multitud de areas y
nucleos distribuidos a lo largo de todo el encéfalo, desde el rombencéfalo al
telencéfalo y proyectan, a su vez, a varias areas telencefélicas. Todos los ntcleos
lemnotaldmicos reciben importantes aferencias lemniscales, pero también
telencefalicas, hipotalamicas y mesencefélicas. De hecho, una caracteristica que
distingue a los nucleos del lemnotalamo de los del colotalamo en reptiles es
precisamente la profusién de conexiones de los primeros que contrasta con la
circunscripcion de las conexiones de los segundos. Esto sugiere que la denominacion
lemnotélamo y colotalamo utilizada por Butler (1994a) para designar a estas dos
subdivisiones talamicas podria no ser la mas adecuada. Pero en cualquier caso, la
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terminologia tradicional que subdivide el talamo en talamo anterior y tdlamo posterior
también se presta a confusion, ya que algunos de los nucleos del talamo anterior,
como el Dma y Dla, se extienden desde los niveles mas rostrales del talamo hasta
niveles muy caudales.

Los resultados de estudios anteriores sobre las conexiones del lemnotalamo en
reptiles se basan normalmente en inyecciones de trazadores que afectaron tanto al
Dila como al Dma, por lo que durante mu;ﬁhp tiempo se ha considerado que ambos
nucleos tienen conexiones idénticas. Las conexiones de otros nucleos del

" lemnotalamo como el Gld y el pRot no han sido investigadas con técnicas de trazado
anterdgrado en ningun lagarto. Sin embargo, las proyecciones ascendentes desde el
Gld han sido objeto de estudios detallados en varias especies de tortugas (Hall et al.,
1977; Ulinski, 1986). En nuestro estudio hemos realizado inyecciones restringidas en
el Dla y el Dma que ponen de manifiesto que aunque parte de las conexiones son
comunes a los dos nucleos, hay algunas que son caracteristicas de cada nicleo. Las
principales diferencias en las conexiones de los dos nicleos observamos en las areas
de terminacién de sus proyecciones al telencéfalo y en las aferencias desde algunas
areas del telencéfalo, tdlamo, pretectum y rombencéfalo.

El Dla tiene conexiones reciprocas con el cortex dorsal (DC) y proyecta a todas
las areas corticales excepto al cortex dorsomedial (CDM). Tras inyecciones en Dla
observamos fibras en la parte mas superficial de la capa plexiforme externa de esta
area, pero parecen ser fibras de paso lisas, sin varicosidades. Ademas de al DC, el
Dla proyecta masivamente al cortex medial (MC) y en menor medida al engrosamiento
palial (PT), la parte dorsal del cortex lateral (LC), y al estriado lateral (St). Todas estas
proyecciones son bilaterales excepto las eferencias a PT y St que son ipsilaterales. El
grueso de la proyeccién contralateral cursa por el mfb y la mayoria de las fibras cruzan
al hemisferio contralateral a nivel de la comisura anterior. La proyeccién ipsilateral al
PT, el St y la parte rostral del DC y LC cursa por el Ifb. La proyeccion ipsilateral al MC
y al DC caudal asciende por ambos fasciculos. Los estudios tanto de trazado de
conexiones como de electrofisiologia realizados en otras especies de reptiles
coinciden en que el Dla es la principal fuente de aferencias tadlamo-corticales
(Belekhova, 1979; Belekhova y Kenigfest, 1983; Belekhova y Nemova, 1987; Bruce y
Butler, 1984a; Hall et al., 1977; Lohman y van Woerden-Verkley, 1978; Martinez-
Garcia y Lorente, 1990). La mayoria de estos trabajos no incluyen el PT y el St como
dianas de estas aferencias del Dla por que no observan marcaje terminal en estas
areas sino unicamente fibras de paso. Sin embargo, nosotros hemos observado tanto
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fibras lisas como varicosas, e incluso marcaje de terminales en estas areas tras
inyecciones restringidas a la porcién ventral del Dla. Estas discrepancias podrian
deberse a una mayor resolucién en nuestros experimentos debido a la calidad del
marcaje terminal obtenido utilizando el BDA como trazador.

Por otra parte, las inyecciones en distintas areas corticales han puesto de
manifiesto que las dos zonas en que se divide citoarquitecténicamente el Dla
proyéctan a distintas partes del cortex: la parte ventrolateral del Dla proyecta
principalmente a areas corticales rostrales (PT, LC, DC y MC) del hemisferio
ipsilateral, a través del Ifb y en menor medida del mfb; la parte dorsomedial del Dia
proyecta bilateralmente a areas corticales mas caudales y las fibras cursan tanto por el
Ifb como por el mfb. Diferencias similares en las conexiones del Dla han sido descritas
en otros estudios con lagartos (Bruce y Butler, 1984a; Lohman y van Woerden-
Verkley, 1978).

Estudios de trazado retrogrado en tortugas describen una aferencia al cortex
dorsal desde un nucleo taldmico situado en una zona ventral y lateral al nacleo
rotundo, denominado nucleo ventralis (Hall et al., 1977). Nosotros no hemos
observado una proyeccidn similar en Podarcis hispanica, aunque inyecciones que
afectan al PT y al ADVR rostrolateral marcan neuronas en todo el pRot incluyendo una
zona ventrolateral al Rot que podria corresponder al nticleo ventralis de tortugas.

A diferencia del Dla, el Dma presenta proyecciones telencefalicas muy
extensas que incluyen al septum (Sp), ADVR rostral, PDVR, nticleo del tracto olfatorio
lateral (Nlot), nicleo amigdalino central (Amc), nacleo de la comisura anterior (Nca),
nucleo olfatorius anterior (Noa), nacleo sphericus (NS), nacleo accumbens (Acc) y
estriado (St), pero no proyecta a ninguna area cortical. Estudios de trazado retrogrado
sobre las aferencias al Sp, al Acc y al St coinciden en lineas generales con nuestros
resultados (Font et al., 1997; Gonzalez et al., 1990). Algunas de estas conexiones han
sido descritas en otros trabajos como eferencias del complejo Dia-Dma.

En Podarcis hispanica (y probablemente en otras especies de lagartos) resulta
especialmente dificil estudiar mediante trazado anterégrado las conexiones de los
otros nucleos lemnotalamicos, y en particular del Gid. La proximidad de las neuronas
del Gld, que proyectan al telencéfalo, con el Dla, Rot y pRot hace impracticable una
inyeccion restringida en esta parte del geniculado. Obtener una inyeccion restringida
es especialmente crucial en este caso debido a que los ntcleos adyacentes (Dla, Rot y
pRot) también proyectan al PT. Cualquier inyeccién en esta zona que afecte al Dia
produce intenso marcaje terminal en el cortex y en menor medida en el PT, que
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enmascara la proyeccion del Gld. Sin embargo, los experimentos de marcaje
retrogrado nos han pemitido obtener informacién acerca de algunas de las eferencias
telencefalicas del Gld. Tras inyecciones en el engrosamiento palial observamos
meuronas en el Dla, Rot, pRot y en la zona mas interna del Gld, contigua con estos
mucleos. Esto coincide con los resultados de otros estudios con lagartos en los que se
describe una proyeccién ascendente al PT desde un grupo de neuronas de la parte

1984a). En nuestros experimentos, inyecciones en niveles rostrales del cortex dorsal
dan lugar a marcaje retrogrado de unas pocas neuronas en el Gld. Por tanto, las
eferencias del Gld podrian alcanzar al menos la parte mas rostral del DC, ademas del
PT. Esto sugiere que las diferencias clasicas entre lagartos y tortugas respecto a las
areas de terminacién de la proyeccién geniculo-cortical podrian ser Gnicamente de
grado (Hall et al., 1977; Lohman y van Woerden-Verkiey, 1978; Northcutt, 1981). Las
areas de terminacién de dicha aferencia serian las mismas en ambos grupos de
reptiles, pero en tortugas la proyeccion a cortex dorsal seria mas extensa que en
lagartos.

Belekhova e Ivazov (1983) demostraron mediante experimentos de
electrofisiologia combinada con lesiones del mfb y el Ifb que el cortex medial del
lagarto Ophisaurus apodus recibe informacion multisensorial (visual, somatica y
audiovibratoria) a través del mfb. Nuestros resultados coinciden con los de otros
autores en senalar al Dla como el principal responsable del relevo de informacién
sensorial al cortex (Belekhova y Kenigfest, 1983; Bruce y Butler, 1984a; Lohman y van
Woerden-Verkley, 1978; ten Donkelaar y de Boer-van Huizen, 1988; Pritz y Stritzel,
1987). Por otra parte, los resultados acerca de las aferencias al Dla apoyan el
caracter multisensorial de este nacleo. En Podarcis hispanica, como en otros lagartos,
se ha descrito una aferencia visual al Dla directamente desde la retina (Butler y
Northcutt, 1978; Cruce y Cruce, 1975; Kenigfest et al., 1986,1997; Reperant et al.,
1992). En nuestro estudio hemos observado que el Dla recibe aferencias visuales
desde areas que reciben proyecciones retinales como el nucleo lentiformis
mesencefali, nucleo pretectalis ventralis, el optic tectum y el nicleo geniculado lateral
ventral (Reperant et al., 1992). Estas aferencias no habian sido descritas previamente
en ningun reptil, con la excepcién de la aferencia tectal que habia sido descrita por
Pritz y Stritzel (1990). Estos autores realizan inyecciones de HRP en el tectum de
Caiman crocodilus y observan marcaje anterégrado en la parte ventral del Dla y Dma.
La posicién y morfologia de las neuronas tectales que proyectan al Dla en P. hispanica
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sugiere que podrian ser una subpoblacién de las neuronas que proyectan al complejo
geniculado (Martinez-Marcos et al., 1998; Reiner, 1994).

Ademas de las aferencias visuales, varios autores han descrito aferencias
somatosensoriales lemniscales al Dla desde la médula espinal y los nticleos de la
columna dorsal (Ebbesson, 1967, 1978; Hoogland, 1981, 1982; Kiinzle y Woodson,
1982). Nuestros resultados confirman la presencia de estas proyecciones en P.
hispanica y ponen de manifiesto la existencia de otras aferencias somatosensoriales
no descritas anteriormente. Concretamente, hemos observado proyecciones
ascendentes al Dla desde los nucleos sensoriales del trigémino. Esta proyeccion tiene
un gran interés porque sugiere una ruta por la que la informacién somatosensorial de
la cabeza podria alcanzar el cortex en este grupo de vertebrados. Hasta el momento
las proyecciones trigémino-taldmicas descritas en reptiles terminaban en nucleos del
talamo ventral (Hoogland, 1982) que no proyectan al pallium y en el nuicleo medialis
posterior (Diaz, 1991) que proyecta al ADVR. Otras posibles aferencias
somatosensoriales al Dla son las procedentes de areas mesencefalicas que reciben
proyecciones ascendentes desde la medula espinal y los nicleos de la columna dorsal
(Ebbesson, 1967, 1978; Ebbesson y Goodman, 1981; Kiinzle y Woodson, 1982).
Entre estas se incluyen: la parte medial del tectum (considerada parte del griseum
tectalis por Diaz, 1991), el nucleo laminaris del torus semicircularis, el nacleo
intercollicularis y el griseum centralis. De estas conexiones sélo la aferencia desde el
TSI habia sido descrita anteriormente en reptiles (Hoogland, 1982; Nemova ef al.,
1987). Este nucleo podria aportar al Dla informacion auditiva ademas de
somatosensorial. Nuestros resultados demuestran que el Dla también recibe
proyecciones vestibulares desde el nucleo vestibular dorsolateral. Ademas, las
aferencias desde el locus coeruleus, el griseum centralis y el hipotalamo podrian
proporcionar informacion de tipo visceral al Dla. Por tanto, en el Dla converge
informacién multisensorial somatica y visceral. Es posible que algunas de estas
aferencias terminen en zonas discretas dentro del Dla, de forma que las areas de
proyeccién de las distintas modalidades sensoriales no lleguen a solaparse en el
nucleo. Kiinzle y Schnyder (1983) han demostrado que las proyecciones retinales y
espinales terminan en zonas adyacentes dentro de algunos nucleos del tAlamo de
tortugas, sin que se observe solapamiento. Sin embargo, es probable que en las
neuronas del Dla converja informacion de varias modalidades sensoriales dada la gran
extensién de su arbol dendritico (Martinez-Garcia y Lorente, 1990). Por tanto, la
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informacién sensorial que el Dla envia al cortex ha sido procesada e integrada por las
neuronas de este ntcleo.

5.5.3. Conexiones del colotalamo

En comparacién con el lemnotalamo, los nucleos del colotdlamo tienen
conexiones mas restringidas que son caracteristicas de cada nucleo. En general, las
conexioheé d'e I'osvm"xcleos colotalamicos de Podarcis hispanica son similares a las

" descritas en otras especies de reptiles. Los resultados del presente estudio
demuestran que el nucleo rotundo recibe aferencias bilaterales procedentes de las
neuronas ganglionares del stratum griseum centralis del optic tectum (OT). Estos
resultados coinciden plenamente con los descritos por Martinez-Marcos et al. (1998)
que han investigado, con técnicas de trazado anterégrado y retrégrado, las
proyecciones ascendentes del OT en esta especie. El nucleo Rot recibe aferencias
desde el OT en todos los reptiles estudiados (Braford, 1972; Butler y Northcutt, 1971;
Dacey y Ulinski, 1983; Diaz, 1991; Foster y Hall, 1975; Hall y Ebner, 1970) y proyecta
al ADVR (Balaban y Ulinski, 1981a; Bruce y Butler, 1984b; Dacey y Ulinski, 1983;
Diaz, 1991; Hall y Ebner, 1970a; Kosareva, 1974, Pritz, 1975; Lohman y van Woerden-
Verkleey, 1978). Nuestros resultados coinciden con los de otros autores en la
ausencia de una organizacion topografica en la proyeccion tecto-rotundal (Dacey y
Ulinski, 1983; Diaz, 1991; Foster y Hall, 1975). Sin embargo, el patrén de marcaje
anterogrado en el Rot contralateral, debido probablemente a colaterales de las
neuronas tectales que proyectan a este area, sugiere que distintas subpoblaciones de
neuronas tectales proyectarian a zonas restringidas del Rot. En cualquier caso, la
distribucion de estas neuronas por toda la extensién del stratum griseum centrale
indica que no existe una representacion retinotépica en la informacién transmitida por
el tectum. Por otra parte, inyecciones en distintas zonas del ADVR marcan neuronas
en distintas subdivisiones del Rot. Inyecciones en la parte rostrolateral del ADVR
marcan mas neuronas en el Rot rostromedial. Sin embargo, inyecciones localizadas la
parte central del ADVR marcan neuronas en el Rot caudolateral. Gonzalez y
colaboradores (1990) obtienen un resultado similar estudiando el marcaje anterégrado
de dos inyecciones en distintas zonas del Rot.

Ademas de la aferencia tectal, hemos observado una proyeccion al nacleo Rot
desde el ndcleo pretectalis (Pr). Esta proyeccion parece ser reciproca ya que en el Pr
observamos, ademas de las neuronas marcadas retrogradamente, abundantes fibras y
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terminales axénicos. Este nucleo pretectal recibe proyecciones visuales desde la
retina (Reperant et al., 1992) y en su porcién dorsal (nucleo pretectalis dorsalis, Prd)
contiene un rico plexo de fibras y terminales serotoninérgicos (Petko e lhionvien, 1989;
Bennis et al., 1990; Pierre et al., 1990). Conexiones similares entre el Rot y el Pr han
sido descritas en Caiman crocodilus (Pritz y Stritzel, 1992). El Rot posee conexiones
con varias poblaciones talamicas. El patrén de las conexiones entre el talamo ventral
y el Rot observado en nuestros experimentos coincide plenamente con el descrito en
el lacértido Gallotia galloti (Diaz et al., 1994) y en Caiman crocodilus (Pritz y Stritzel,
1990b). En Podarcis hispanica hemos observado aferencias al Rot desde dos nucleos
del talamo dorsal: el pRot y el ntucleo posterocentralis (Pc). Estas aferencias han sido
descritas previamente en el lagarto Gallotia galloti (Diaz, 1991), aunque la autora
subdivide el tAlamo de forma diferente. El nlcleo que hemos denominado Pc
corresponderia a los nucleos lateral y lateroventral de Gallotia. Por ultimo, el nicleo
posterior de la comisura supradptica ventral (Pcsv) que Diaz (1991) incluye en la placa
alar del parencéfalo posterior también proyecta aunque en menor medida al Rot. Esta
conexion no ha sido descrita en trabajos previos.

Las aferencias de los nucleos colotalamicos somatosensoriales apenas se han
estudiado en reptiles. La informacién de que disponemos procede de unos pocos
estudios con tortugas (Emys orbicularis y Testudo horsfieldi, Belekhova et al., 1985),
Caiman crocodilus (Pritz y Stritzel, 1990a) y Gallotia galloti (Diaz, 1991). Estos
trabajos coinciden en seialar una aferencia al complejo medialis (que incluye varios
nacleos nombrados de distinta forma por distintos autores) desde un area del techo
mesencefalico que recibe aferencias somatosensoriales lemniscales. Este area
somatosensorial mesencefalica esta situada inmediatamente ventral al nicleo
laminaris del torus semicircularis, entre el torus y el tectum, y distintos autores han
empleado distintas denominaciones para referirse a esta area (érea intercolicular,
Belekhova et al., 1985, Diaz, 1991, Ebbesson, 1967, Ebbesson y Goodman, 1981;
nucleo profundus mesencefali, Medina et al., 1992; ten Donkelaar ef al., 1987).
Nosotros hemos observado neuronas marcadas retrogradamente en este area en
todas las inyecciones que afectaron al Mp o al Pc.

Ademads de esta aferencia mesencefalica, algunos estudios describen
aferencias al complejo medialis desde la médula espinal (Bruce y Butler, 1984b; Pritz y
Northcutt, 1980) y desde los nlcleos sensoriales del trigémino (Diaz, 1991; Lanuza et
al., 1998). En nuestro estudio, ni las inyecciones restringidas en el Mp, ni las
inyecciones mas grandes que afectaron tanto al Rot como al Mp, produjeron marcaje
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retrogrado en la médula espinal o en los nicleos sensoriales del trigémino. Sin
embargo, inyecciones de pequefio tamaiio localizadas en el Dla o pRot marcan
numerosas neuronas en estas areas. Las discrepancias entre nuestros resultados y
los obtenidos en otros estudios podrian deberse a diferencias en los campos
terminales de estas aferencias en distintas especies de reptiles o a que sus
inyecciones implicaron parte del Dia o pRot, ademas del Mp. De hecho, los resultados
de Lanuza et al. (1998) estén basados en una t’mic_a inyeccién en el Mp que con
seguridad afecté al Dla, ya que se observa marcaje terminal én Iaé éreés 'corrticr:ales

" que reciben aferencias del Dla. Dado que no existe consenso sobre la definicion
citoarquitectonica de los nucleos del complejo medialis, las diferencias entre especies
en la conectividad de estos nucleos podria deberse sencillamente a que distintos
autores delimitan sus contornos de forma diferente.

En nuestro estudio hemos detectado otras fuentes de aferencias
somatosensoriales al Mp desde el pretectum (ntcleo posterodorsalis) y desde el techo
mesencefalico (parte medial del OT y nucleo laminaris del torus semicircularis)
(Ebbesson, 1967; Ebbesson y Goodman, 1981). Ademas, hemos observado una
aferencia al Mp desde un nuicleo situado ventrolateralmente en el tegmentum
adyacente a los haces de fibras del tracto espinal y en el nucleo rombencefélico del
lemnisco espinal que podrian ser una fuente adicional de informacién de tipo
somatosensorial.

Como en el caso del Rot, el Mp recibe proyecciones desde varios ntcleos del
talamo ventral y dorsal que habian sido descritas previamente en el lagarto G. galloti
(Diaz, 1991; Diaz et al., 1994). El Mp esta interconectado con una parte del nicleo
ventromedialis distinta de la que proyecta al Rot y recibe proyecciones del pRot, Pcy
Pcsv. Finalmente, el Mp proyecta a una zona del ADVR situada medialmente respecto
a la proyeccion del Rot. Esta proyeccion desde un area somatosensorial al ADVR ha
sido descrita previamente en tortugas (Balaban y Ulinski, 1981) lagartos (Iguana y
Gekko, Bruce y Butler, 1984b), y Caiman (Pritz y Strietzel, 1994).

Respecto al nicleo colotalamico auditivo, en el presente estudio no hemos
podido obtener una inyeccion restringida en el nicleo medialis anterior, pero podemos
deducir parte de sus aferencias y eferencias comparando los resultados de
inyecciones que afectaron al Mt con otras en areas adyacentes que no implicaron a
este nacleo. Un andlisis de este tipo confirma que, como en otras especies de reptiles
(Belekhova et al., 1985; Foster y Hall, 1978; Pritz, 1974b), el Mt de P. hispanica recibe
aferencias desde el nacleo centralis del torus semicircularis y probablemente también



Conexiones/160

desde el nucleo lateralis. La proyeccién ascendente al telencéfalo termina en la zona
ventrolateral del ADVR como se ha descrito en lagartos (Bruce y Butler, 1984b, Foster
y Hall, 1978), en tortugas (Balaban y Ulinski, 1981; Belekhova ef al., 1985) y en
Caiman (Pritz, 1974b). En Caiman y en tortugas se han descrito dos proyecciones
talamo-telencefélicas auditivas que se originan respectivamente en la parte central y
difusa del nacleo reuniens y terminan en zonas adyacentes del ADVR medial (Pritz y
Strietzel, 1992). En nuestro caso los experimentos de transporte retrégrado tras
inyecciones en el ADVR sugieren que en P. hispanica podrian existir subdivisiones
similares en el nucleo auditivo taldmico, ya que inyecciones en la parte mas medial del
ADVR marcan neuronas en el Mt y en una zona adyacente al Mt. Las neuronas de
esta zona préxima al Mt parecen estar mas relacionadas con el Mt que con el Mp, ya
que muchas de ellas introducen sus dendritas en la parte compacta del Mt. Este grupo
de neuronas podria corresponder a la parte difusa del reuniens descrita en otros
reptiles (Belekhova, 1994; Pritz y Strietzel, 1992).

En P. hispanica hemos observado que las eferencias colotaldmicas no sélo
terminan en el ADVR, sino que alcanzan distintas zonas del PDVR. La aferencia
desde el Mp a la parte medial del PDVR ya habia sido descrita en esta especie
(Lanuza et al., 1998). En el PDVR la segregacién de las aferencias de las distintas
modalidades sensoriales no es tan clara. Aferencias somatosensoriales y auditivas al
PDVR han sido descritas en otros reptiles (Belekhova y Chkheidze, 1992; Belekhova,
1994).

5.5.4. Areas sensoriales telencefilicas. Convergencia de informacién de
distintas modalidades sensoriales.

En base a las aferencias desde el tdlamo dorsal podemos diferenciar en el
telencéfalo de reptiles tres subdivisiones con distintas caracteristicas sensoriales. Por
una parte, las areas corticales reciben informacién multisensorial de un unico nacleo
del tdlamo dorsal, el Dla. Como hemos visto, es probable que sobre una misma
neurona del Dla converja informacion de varias modalidades sensoriales procedente
ademas de distintas vias (lemniscales, coliculares). Esto sugiere que en el Dla se
producen fenémenos de integracion sensorial y, por tanto, la informacién que transmite
al cortex esta muy elaborada. Esto coincide con los resultados de experimentos de
electrofisiologia en los que se detectan potenciales en la superficie cortical evocados
por estimulos visuales, somatosensoriales y actisticos (revisados en Belekhova, 1979).
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Fig. 5.9. Dibujo esquematico que representa en distintos colores las areas de
terminacion de las distintas aferencias sensoriales en el ADVR de Podareis
hispanica.. Verde = visual, Rojo = somatosensorial, Azul = auditiva, Punteado =
visual/somatosensorial?

En cambio, el ADVR recibe proyecciones de nucleos sensoriales especificos del
colotalamo que terminan en subzonas discretas dentro de esta area telencefalica. En
nuestro estudio hemos identificado cuatro aferencias distintas al ADVR que tienen su
origen en distintos nucleos del colotalamo. El nucleo rotundo recibe aferencias
visuales tectales y proyecta a la parte rostrolateral del ADVR. El nucleo
posterocentralis, y probablemente la parte caudal del Rot, proyectan a una zona
intermedia del ADVR inmediatamente medial y algo caudal a la proyeccién rotundal.
En esta aferencia podria converger informacion de al menos dos modalidades
sensoriales: somatosensorial y visual. La aferencia desde el nucleo Mp se extiende en
forma de abanico en la parte intermedia y dorsomedial del ADVR. Por ultimo, las
aferencias desde el niucleo medialis anterior terminan en forma de cuia en la parte
ventromedial del ADVR. En nuestro estudio hemos detectado cierto grado de
solapamiento, que afecta sobre todo a la zona intermedia del ADVR donde podria
converger informacién de las tres modalidades sensoriales. En la Fig. 5.9 estan
representadas las areas de terminacion de las distintas aferencias sensoriales
talamicas en el ADVR de Podareis hispanica. En esta especie el area de terminacion
de la proyeccion del nucleo posterocentralis coincide con la zona somatosensorial del
ADVR descrita en otros reptiles (Bruce y Butler, 1984b), mientras que la zona de
terminacioén de las eferencias del medialis posterior es similar a la proyeccion desde la
parte difusa del nucleo reuniens de tortugas y cocodrilos (Belekhova, 1994; Pritz y
Stritzel, 1992). Puesto que nuestras inyecciones afectaron a la parte mas medial del
nucleo medialis posterior, adyacente al nucleo medialis anterior, la zona de
terminacion de esta aferencia podria contener el area de terminacion de la via auditiva
procedente de neuronas en 