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RESUMEN

En esta investigacionse puede observar un estudio realizado a la especie B. taeniata
para conocer la selectividad de patrones temporales del sonido, incorporando estudios

comparativos que se han realizado a especies congéneras y otros anfibios.

Previamente, en otros experimentos que se llevaron a cabo en terreno se pudo
evidenciar las respuestas bajo un modelo de selectividad que tenian que ver con la
temporalidad del llamado del macho. En este estudio se realizaron experimentos
neurofisiologicos en el laboratorio, en particular, se estudiaron neuronas mesencefalicas de
B. taeniata para distintos componentes temporales del sonido, utilizando estimulos
similares a los usados en los experimentos conductuales, con el fin de establecer correlatos
funcionales entre las respuestas neuronales y la selectividad de las respuestas vocales de

esta especie.

Para conseguir los objetivos y lograr observar el comportamiento de las neuronas, con los
nameros de descargas obtenidas, se construyeron funciones de transferencia para cada una
de las distintas series de estimulos. Las funciones de transferencia fueron clasificadas segin
la forma del gréafico obtenido en seis categorias: pasa-todo, pasa-banda, banda de supresion,
pasa-bajas, pasa-altas y complejas, lo que permitié comparar las neuronas entre si. A partir
de este estudio se pudo constatar que las neuronas del torus semicircularis de B. taeniata
poseen selectividad para distintos componentes temporales de sonido como la frecuencia de
pulsos y duracién de pulsos, que estan en cierta medida relacionados con la energia total del
estimulo y el intervalo entre pulsos. Por otro lado, el tiempo de ascenso de los pulsos no es

un parametro relevante para la comunicacion de esta especie.



INTRODUCCION

Los anuros presentan ventajas para el estudio de comunicacion por sonido, debido a que poseen un
reducido repertorio de vocalizaciones que inducen conductas simples en los individuos receptores.
Durante la época reproductiva, los machos emiten llamadas de advertencia, a las que otros machos
responden vocalizando y también evocan respuestas fonotécticas en las hembras. Estas llamadas

son caracteristicas para cada especie y determinan el reconocimiento especie especifico.

El género Batrachyla, de la familia Leptodactylidae, subfamilia Telmatobiinae, esta
formado por tres especies: Batrachyla taeniata, B. antartandica y B. leptopus. Estos anuros habitan
en los bosques templados de la region austral de Sudamérica (Cei, 1962; Formas, 1979). Estudios
previos de la conducta vocal de B. taeniata, B. leptopus y B. antartandica han mostrado que sus
llamadas de advertencia difieren en su estructura temporal. Sin embargo, la estructura espectral de
estas sefiales es similar, con una frecuencia dominante de alrededor de 2000 Hz. La llamada de B.
taeniata se compone de 20-50 pulsos de 5 ms de duracion que se repiten con una frecuencia de 40-
80 pulsos por segundo. Esta sefial es emitida con una periodicidad de 40 Illamadas por minuto
(Penna; Veloso, 1990; Penna, 1997).

Experimentos preliminares de respuestas vocales evocadas en terreno han revelado
qgue los machos de B. taeniata responden preferentemente a sonidos con componentes
temporales similares a sus vocalizaciones naturales (Penna, 1997). En estos experimentos
se utilizaron series de estimulos con diferente frecuencia, duracién y tiempo de ascenso de
pulsos. Estos pardmetros variaron entre 12.5-100 pulsos/s, 2.5-20 ms y 1-15 ms, en estas
respectivas series de estimulos. Los experimentos conductuales mostraron que los machos
de B. taeniata responden con cantos evocados a estimulos con frecuencias de pulsos
similares al canto natural (50 pulsos/s) o mas altas, y a duracion de pulsos similares al canto
natural (5 ms) o mas cortas. Los sujetos no respondian o producian menos cantos al ser

estimulados con frecuencias de pulsos mas bajas o duraciones de pulsos mas largas que las



del canto natural. Sin embargo, los machos respondian indistintamente con cantos de
advertencia a estimulos con diferentes tiempos de ascenso de pulsos.

Los experimentos conductuales de respuestas vocales evocadas han permitido
establecer que los machos de B. taeniata reconocen los patrones temporales de las sefiales.
Sin embargo, se desconocen los mecanismos neuronales que subyacen y que

potencialmente explican la selectividad de estas respuestas conductuales.

En esta memoria de titulo se realizaron experimentos neurofisiologicos en el
laboratorio, que complementaron los estudios realizados en terreno. En particular, se
estudié con técnicas electrofisioldgicas las respuestas de neuronas mesencefélicas de B.
taeniata para distintos componentes temporales del sonido, utilizando estimulos similares a
los usados en los experimentos conductuales, con el fin de establecer correlatos funcionales

entre las respuestas neuronales y la selectividad de las respuestas vocales de esta especie.



HIPOTESIS DE TRABAJO

Las neuronas mesencefélicas de B. taeniata responden de manera selectiva a

distintos componentes temporales de sonido (frecuencia, duracion, forma y numero de

pulsos).

OBJETIVO GENERAL

Estudiar la selectividad de las respuestas de neuronas mesencefalicas de

machos de B. taeniata para componentes de sonido contenidos en las vocalizaciones

naturales de esta especie

OBJETIVOS ESPECIFICOS

Determinar los patrones de respuesta de neuronas mesencefalicas de machos de B.
taeniata para componentes temporales de sonido (frecuencia, duracién, tiempo de

ascenso y numero de pulsos).

Establecer correlatos de los patrones de respuestas neuronales obtenidos en el
laboratorio con la selectividad de respuestas vocales evocadas estudiadas previamente

en terreno.



REVISION BIBLIOGRAFICA

Se considera que existe comunicacion cuando la apariencia o acciones de un animal
influyen sobre el comportamiento de individuos de la misma especie o de especies
distintas. Es asi como, por ejemplo, el canto, color y movimientos de un ave pueden atraer

a una hembra de la misma especie, 0 bien a una especie predadora (Gerhardt, 1983).

La comunicacion por sonido facilita la comunicacién a distancia, en contraste con
las sefiales visuales que permiten la comunicacion en rangos intermedios y las sefiales
tactiles que se utilizan entre individuos que estan proximos (Bradbury y Vehrencamp,
2011).

Las vocalizaciones que producen los anuros pueden clasificarse en categorias funcionales
diferentes dependiendo del contexto en que son producidas. Existen llamadas de:
advertencia, territorial, de contacto y de peligro (Bogert, 1960; Capranica, 1965; Gerhardt y
Huber, 2002). La mayoria de las sefiales acusticas en los anuros estan relacionadas con la
reproduccion; las Ilamadas de advertencia que los machos emiten durante la época de
reproduccion atraen a las hembras y evocan respuestas vocales en otros machos. La llamada
agresiva es producida por los machos cuando interactdan con otros individuos muy
préximos (Rand, 1988; Gerhardt y Huber, 2002).

Estudios de la conducta fonotactica de las hembras han demostrado que éstas
responden selectivamente a sonidos con estructura temporal similar a las Ilamadas de los
machos de la propia especie. Estas diferencias en el reconocimiento de las sefiales son
importantes para prevenir cruzamientos interespecificos y subsecuentes fecundaciones
estériles. Los machos también responden selectivamente a la presentacion de sonidos
similares a los de la propia especie (Bee y Gerhardt, 2001).

El sistema auditivo de los anfibios presenta especializaciones para procesar sefiales

de comunicacién coespecificas. El oido posee dos 6rganos auditivos especializados, la



papila anfibia y la papila basilar (Simmons et al., 2007). La papila anfibia esta inervada por
fibras auditivas sintonizadas a frecuencias bajas y medias, inferiores a 1000Hz, en tanto que
la papila basilar esta inervada por fibras que responden a las frecuencias de hasta 4000 Hz
(Wilczynski y Endepols, 2007).

La informacion de estas fibras aferentes converge en un nucleo de mesencéfalo del
sistema auditivo central de los anuros, el torus semicircularis (Feng et al, 1990), que es
homdlogo al coliculo inferior de aves y mamiferos. Las neuronas del torus semicircularis
presentan selectividad para componentes espectrales y temporales del sonido que
corresponden a los de las vocalizaciones de la propia especie (Feng et al, 1990, Penna et al,
1997).

Un requerimiento general de la comunicacién acustica es que exista una
correspondencia apropiada entre la estructura de la sefial y el sistema auditivo respectivo.
Estudios pioneros en la comunicacion acustica de anuros pusieron en evidencia una estricta
correspondencia entre ambos dominios. En la dimension temporal las hembras dan
respuestas fonotacticas y los machos respuestas vocales preferencialmente a sefiales con
similar namero, frecuencia y forma de pulsos similares a los promedios de las
vocalizaciones naturales de la especie (Simmons, 2013). Esta condicion ha sido
denominada la hipétesis de los filtros ajustados (matched filter hypothesis). En contraste
con esa correspondencia, otros estudios han revelado que existen desajustes entre las
caracteristicas de las sefiales acusticas y las preferencias comportamentales. Asi por
ejemplo en el dominio temporal se encuentran preferencias por cantos mas largos (Gerhardt
y Huber, 2002). La ocurrencia de desajustes entre emisores y receptores ha sido relacionada
con restricciones impuestas por factores ambientales (Endler, 1992) o por los sistemas

sensoriales (Ryan y Rand, 1990).

El género Batrachyla, de la familia Leptodactylidae, subfamilia Telmatobiinae, esta
formado por tres especies: Batrachyla taeniata, B. antartandica y B. leptopus. Estos anuros
habitan en los bosques templados de la region austral de Sudamérica (Cei, 1962; Formas,
1979). Estudios previos de la conducta vocal de B. taeniata, B. leptopus y B. antartandica

han mostrado que sus llamadas de advertencia difieren en su estructura temporal. Sin
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embargo, la estructura espectral de estas sefiales es similar, con una frecuencia dominante
de alrededor de 2000 Hz. La llamada de B. taeniata se compone de 20-50 pulsos de 5 ms de
duracion que se repiten con una frecuencia de 40-80 pulsos por segundo. Esta sefial es
emitida con una periodicidad de 40 llamadas por minuto (Penna y Veloso, 1990; Penna,
1997).

Batrachyla taeniata es una especie de talla pequefia, fragil, de patas alargadas,
cabeza deprimida, presenta dos lineas blancas longitudinales en el dorso, tiene timpano
visible y falanges terminales curvadas (fig. 1). Vive en las selvas himedas y frias de zonas
oceanicas de influencia mediterranea entre los paralelos 36 a 44 latitud sur y su distribucion
va desde la costa hasta los 1000 metros sobre el nivel del mar (Cei,1962; Vidal, 2008).



MATERIAL Y METODO

¢ Sujetos experimentales

Se utilizaron 26 ejemplares machos de B. taeniata, capturados durante el mes
de mayo del afio 2001, en el Santuario de la naturaleza, Peninsula de Hualpén, IX Region,
Chile (36.8062° S, 73.1699° W). Los individuos fueron capturados entre las 18:30 y las
20:00 horas, cuando se encontraban en plena actividad vocal, ocultos entre pastos y

arbustos o transitando en el terreno hiimedo.

En el laboratorio, los sujetos fueron mantenidos en acuarios especialmente
acondicionados, con vegetacion del sitio de captura, en una cdmara refrigerada a 10-12 °C,
temperaturas a las que habitualmente estos animales se encuentran en el sitio de estudio. El
ciclo de luz/oscuridad, fue de 14/10 horas e invertido, debido a que los animales estan
activos de noche y los experimentos se realizaron durante el dia. Los animales eran

alimentados forzadamente una vez por semana, con larvas de Tenebrio molitor.

¢ Procedimientos quirudrgicos y de registro

En el laboratorio, se expuso la superficie del mesencéfalo de animales
anestesiados con MS-222 (etil ester de &cido 3- aminobenzoico, Sigma®) al 0,4 %, usando
un microscopio quirargico PZO. En la piel de la superficie dorsal de la cabeza, se

realizaron tres cortes formando un rectangulo que permitié dejar expuesto el craneo.

Posteriormente, se abrid un agujero con pequefias fresas de 0,7 mm de
diametro, hasta exponer las meninges. Enseguida, se disectd la duramadre con instrumental
de microcirugia, para facilitar la entrada del electrodo al encéfalo. Luego de recuperarse de
la anestesia (60’ aproximadamente), los sujetos fueron inmovilizados con d-tubocurarina

Sigma® (3-6 mg/g de peso corporal) para realizar los registros.



Durante los experimentos, la temperatura de los animales fue estabilizada a 10-
12 °C, mediante una placa de Peltier (Cambion), dentro de una cdmara aislada cuyas
paredes y techos se encontraban cubiertas de cufias de espuma de 6’° de espesor para
minimizar reverberaciones. La inmovilizacion se mantuvo a lo largo de la sesion de registro
con inyecciones periddicas de cloruro de d-tubocurarina (4-5 mg/inyeccién). En tanto, la
temperatura corporal de los sujetos fue monitoreada con un termémetro digital (Digi-sense

8528-20) insertado en la cloaca.

Los estimulos utilizados en los experimentos fueron generados con el software
SigGen de la compafia Tucker-Davis Technology y controlados por un computador
Pentium 11 (300 MHz). Los sonidos fueron amplificados por un amplificador NAD C 320
BEE vy reproducidos por un parlante Polk MM10a, ubicado a 1 m frente al sujeto en la
camara aislada. Las respuestas de neuronas aisladas fueron registradas con micropipetas de
vidrio de 20-40 MQ de impedancia, punta de 1,5-2 um de grosor y 0.7-1.5 mm de largo,
fabricadas con un estirador de pipetas Kopf 730 y llenas de una solucion de acetato de
potasio en Ringer Tris (0.38g de acetato de potasio en 20 cc de una solucion de buffer Tris,
0,05 M y PH 7.6). Las descargas fueron registradas con un preamplificador Dagan 2400 y
adquiridas con el sistema Tucker-Davis utilizando el software Brainware. Se obtuvieron
potenciales de accidn en respuesta a 20 presentaciones de cada estimulo. Los registros
obtenidos fueron almacenados en discos compactos, y posteriormente analizados con el

software Brainware y el sistema Tucker-Davis.

«» Estimulos acusticos

El estimulo standard fue una imitacion de la llamada de advertencia de B.
taeniata, y se componia de 25 pulsos de 5 ms de duracién. Cada pulso tuvo una pendiente
de ascenso de 1 ms y una pendiente de descenso de 4 ms. La frecuencia de pulsos fue de 50

pulsos/s y la duracidn total fue de 500ms. (fig. 2).



Al iniciar los experimentos, se midieron las presiones de sonido dentro de la camara
semianecoica, para una serie de tonos puros de 500 ms, de frecuencias entre 100 y 3000 Hz,
en pasos de 100 Hz, y para una serie de estimulos standard, construidos con las mismas
frecuencias portadoras. Estas mediciones se hicieron con un sonémetro Briel y Kjaer 2230,
cuyo microfono se ubicaba inmediatamente por encima del sujeto experimental. Se midi6 el
nivel de sonido para estos dos tipos de estimulos, ya que existian pequefias diferencias de
alrededor de 3 dB entre el tono puro y el estimulo standard, debido a la diferente estructura

espectral de ambos tipos de estimulos.

Para estimular las respuestas neuronales, se utilizé primero un estimulo
standard construido con ruido blanco, que contiene un amplio rango de frecuencias. Una
vez localizada una neurona, se daba una serie de 6 estimulos standard, con las siguientes
frecuencias portadoras: 200, 400, 1000, 1500, 2000, 2500 y 3000 Hz. Esto permitia
identificar el rango de frecuencias a la que estaba sintonizada la unidad y ubicar su mejor
frecuencia, es decir, aquella a la cual el umbral de respuesta era mas bajo. Para determinar
la mejor frecuencia se utilizaron dos series de estimulos: una serie de frecuencias bajas y
altas compuesta por tonos puros de 500 ms de duracidn. Las frecuencias bajas eran de 100 a
1500 Hz, presentadas en sucesién en pasos de 100 Hz, y las frecuencias altas eran de 1600

a 3000 Hz, presentadas en sucesion en pasos de 100 Hz.

La segunda serie de estimulos presentaba el mismo conjunto de frecuencias
bajas y altas, pero en vez de utilizar tono puro se utilizaba el estimulo estandar de la especie
(25 pulsos de 5 ms de duracion). Una vez determinada la mejor frecuencia de la neurona, se
fijo en este valor la frecuencia portadora y el nivel del estimulo a 20 dB sobre el umbral.
Enseguida se aplicaron las series de estimulos de distinta estructura temporal. Estos
estimulos eran similares a los utilizados en estudios conductuales, realizados previamente

en el campo y se presentaron con un periodo interestimulo de 2 segundos.
Las series de estimulos utilizados se describen a continuacion:

1. Serie de frecuencia de pulsos 1: esta serie se componia de estimulos con diferente

frecuencia de pulsos y duracién de la [lamada constante (500 ms). La serie contenia las
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siguientes frecuencias de pulsos: 12.5, 25, 33.3, 50 (standard), 66.6 y 100 pulsos/s (fig.
3).

Serie de frecuencia de pulsos 2: esta serie se componia de estimulos con diferente
frecuencia de pulsos y numero de pulsos constante (25). La serie contenia las siguientes
frecuencias de pulsos: 12.5, 25, 33.3, 50 (standard), 66.6 y 100 pulsos/s (fig. 3)

Serie de duracion de pulsos: esta serie se componia de estimulos de 25 pulsos repetidos

a 50 pulsos/s con las siguientes duraciones de pulso: 2,5, 5 (standard), 10, 20 ms y tono
(fig.3).

Serie de tiempo de ascenso de pulsos: esta serie se componia estimulos de 25 pulsos
repetidos a 50 pulsos/s, con los siguientes tiempos de ascenso de pulso: 1 (standard), 5,
10y 15 ms (fig. 3).

Serie de numero de pulsos: esta serie se componia de estimulos con diferente nimero

de pulsos. la serie contenia los siguientes nimeros de pulsos: 1, 3, 6, 12, 25 y 50 pulsos
(fig. 3)

¢+ Analisis de las respuestas neuronales

Se realizaron histogramas post-estimulos, con el total de potenciales de accion

(espigas) evocados por 20 presentaciones de cada estimulo y los numeros de espigas y

tiempos de ocurrencia fueron importados a archivos Excel para su cuantificacion. Las

neuronas se clasificaron segun el curso temporal de sus descargas en respuesta al tono puro,

en tres tipos: tonicas, fasicas y fasico-tdnicas. Las neuronas tdnicas respondian durante toda

la duracién del estimulo (fig. 4); las fasicas, respondian en un momento del estimulo

(generalmente al principio), con menos de dos espigas por estimulo (fig.4) y las fasico-

tonicas descargaban también en un solo momento del estimulo, pero con mas de dos

espigas por estimulo. (fig. 4)
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Con los nimeros de potenciales se construyeron funciones de transferencia para
cada una de las distintas series de estimulos. Para ello, se graficaron los valores de la
variable temporal de cada serie versus el nimero de potenciales de accién normalizados
evocados por cada estimulo de la serie. Los valores fueron normalizados como porcentaje
del maximo de descargas producidas por cada neurona a un estimulo de la serie. Esto se
hizo con el fin de obtener gréficos comparables para todas las neuronas.

Las funciones de transferencia fueron clasificadas segun la forma del gréafico
obtenido en seis categorias: pasa-todo, pasa-banda, banda de supresion, pasa-bajas, pasa-
altas y complejas. El criterio para asignar una funcion de transferencia a un tipo dado
consideraba diferencias en el nimero de espigas igual o superior al 50%, para distintos
estimulos de una serie. Se considerd que una neurona tenia una funcion pasa-todo, si
respondia con similar nimero de espigas a todos los estimulos de la serie. Si la neurona
presentaba un maximo de descargas, para un valor intermedio de la variable, era clasificada
como pasa-banda y si respondia con mayor o menor numero de descargas a estimulos con
valores bajos de la variable era pasa-baja y pasa-alta respectivamente. Si una neurona,
respondia con menor nimero de descargas a valores intermedios de la variable, se clasificd
como banda de supresion y finalmente, se clasifico una neurona como compleja, cuando su
funcién de transferencia no era posible de ser catalogada en ninguna de las categorias
anteriores. Mediante este analisis se determinaron las proporciones de neuronas que

presentaban distintas formas de selectividad para las variables temporales estudiadas.
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RESULTADOS

Se obtuvieron respuestas de un total de 57 neuronas del torus semicircularis en
26 machos de B. taeniata. Sin embargo, el numero de neuronas registradas para las
sucesivas series de estimulos fue inferior, debido a la dificultad de mantener el electrodo en
contacto con la neurona por un periodo demasiado prolongado.

Las mejores frecuencias de las neuronas del torus semicircularis estaban en el rango
de 100-3000 Hz, siendo evidentes dos poblaciones: un grupo de 46 neuronas (81,0%),
sintonizadas a frecuencias bajas, (promedio: 243 Hz, rango: 100-800 Hz) y un segundo
grupo de 11 neuronas (19,0%), sintonizadas a frecuencias altas (promedio 2618 Hz, rango:
2000-2800 Hz). (Tabla 1)

Los umbrales de respuesta de la poblacion de neuronas de frecuencias bajas y altas
eran en promedio 35.5 dB SPL (rango: 6-39 dB SPL) y 29.1 dB SPL (rango: 21-39 dB
SPL), respectivamente. Estos valores no difieren significativamente (prueba T de Student;
P< 0.05).

Las latencias promedio de la primera espiga, en respuesta al tono y al estimulo
standard para la poblacién de frecuencias bajas, fueron de 180.7 ms (rango: 21.3-575.9 ms)
y 220.62 ms (rango: 50.5-1230.2 ms) respectivamente. Para la poblacion de frecuencias
altas, estos valores fueron de 42.9 ms (rango: 9.3-624 ms) y 42,3 ms (rango: 32,6-62.5 ms),
respectivamente. Estos valores eran significativamente diferentes entre las dos poblaciones
de neuronas (prueba T de Student; P< 0.05)
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Las neuronas presentaban distintos patrones temporales de descarga en respuesta a
la presentacion del tono puro de 500 ms, distinguiéndose un grupo de neuronas tonicas, que
descargaban durante toda la presentacion del estimulo (N=42; 72,4%), un grupo de
neuronas fasico-tonicas que respondian con varias descargas al comienzo del estimulo
(N=6; 10,4%) y un grupo de neuronas fasicas, que descargaban con una o dos espigas al
comienzo del estimulo (N=10; 17,2%). Las neuronas tdnicas descargaban con un promedio
de 106,5 espigas por estimulo (rango: 5,1-365,3 espigas), el grupo de neuronas fasicas y
fasico-tonicas descargaban con un promedio de 43,9 espigas por estimulo (rango: 2,3-143,6

espigas). Estos valores fueron significativamente diferentes (prueba T de Student; P< 0.05)

Serie de frecuencia de pulsos 1

Se estimulé con esta serie a 57 neuronas, de las cuales 16 (28,1%),
respondieron preferentemente a estimulos con mayor nimero de frecuencias de pulsos,
dando origen a funciones de tipo pasa-altas, 15 de estas neuronas eran tonicas y 1 fasico-
tonica. Diez neuronas (17,5%) respondieron a esta serie con similar nUmero de espigas a
todos los estimulos, generando funciones de tipo pasa-todo. De éstas, seis neuronas eran del
tipo tdnicas, dos fasico-tonicas y dos fasicas. Hubo nueve neuronas (15,8%), que
respondieron preferentemente a estimulos con menor numero de frecuencias de pulso,
generando funciones del tipo pasa-bajo. De éstas, cinco eran tonicas, una fasico-tonicas y
tres fasicas. Otro grupo de nueve neuronas (15,8%) respondid tanto a estimulos de menor y
de mayor nimero de pulsos, generando funciones del tipo supresion de banda. De éstas seis
eran ténicas, una fasica-tonica y dos fasicas. Ocho (14,0%) neuronas respondieron con
mayor nimero de descargas a valores intermedios de frecuencia de pulsos generando
funciones pasa-banda. De éstas neuronas seis eran ténicas y dos fasicas. Por Gltimo, cinco
neuronas (8,8%) respondieron a esta serie de estimulos con funciones de transferencia que
no se ajustaban a ninguno de los patrones anteriores y fueron clasificadas como complejas

De estas neuronas tres eran ténicas, una era fasica y una fasica-tonica.
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Los numeros y proporciones de neuronas agrupadas de acuerdo con las
funciones de transferencia que respondieron a esta serie de estimulos se presentan en la
Tabla 2. En la Fig. 5 se muestran las descargas y funciones de transferencia de tres
neuronas que respondieron a esta serie de estimulos como pasa-altas, pasa-bajas y pasa-

todo.

Serie de frecuencia de pulsos 2

Se estimulé con esta serie a 37 neuronas, de las cuales dieciséis (43,2%),
respondieron preferentemente a estimulos con frecuencias de pulsos bajas, generando
funciones del tipo pasa-bajo. De éstas, once neuronas fueron del tipo ténicas, dos fasico-
tonicas y tres fasicas. Diez neuronas (27%) respondieron con un mayor numero de
descargas a estimulos de frecuencia de pulsos intermedios, generando funciones de tipo
pasa-banda. De éstas siete neuronas eran tonicas y tres fasicas. Seis neuronas (16,2%)
respondieron con un mayor nimero de descargas a estimulos de frecuencia de pulsos
mayores, generando funciones de tipo pasa-alto. De éstas, dos neuronas fueron ténicas, tres
fasico-tonicas y una fasica. Solo dos (5,4%) neuronas respondieron como complejas, dos
(5,4%) como supresion de banda y una (2,7%) como pasa-todo. Los nUmeros y
proporciones de neuronas agrupadas de acuerdo con las funciones de transferencia que
respondieron a esta serie de estimulos se presentan en la Tabla 2. En la figura 6 se muestran
las descargas y funciones de transferencia de tres neuronas que respondieron a esta serie de

estimulos como pasa-altas, pasa-bajas y pasa-banda.

Serie de duracién de pulsos

Se estimularon 30 neuronas con esta serie, de las cuales doce (40%),
respondieron preferentemente a estimulos con pulsos de mayor duracion comportandose
como pasa-altas. De éstas, diez neuronas fueron tonicas, una fasica-tonica y una fasica.
Otras doce neuronas (40%), respondieron con similar nimero de espigas a todos los

estimulos, generando funciones de tipo pasa-todo. De éstas, cinco fueron ténicas, cuatro
15



fasica-tonicas y tres fasicas. Las seis neuronas (20%) restantes, respondieron con un mayor
namero de descargas, a estimulos de duracién intermedia, generando funciones de tipo
pasa-banda. De éstas cuatro fueron tonicas, una fasica-tonica y una fasica. Los numeros y
proporciones de neuronas agrupadas de acuerdo con las funciones de transferencia que

respondieron a esta serie de estimulos se presentan en la Tabla 2.

Serie de tiempo de ascenso de pulsos

Se obtuvieron registros de 26 neuronas para esta serie de estimulos, diecisiete
(65,3%) de las cuales respondieron con similar nimero de descargas a todos los estimulos
de la serie, comportandose como pasa-todos. De éstas, trece fueron tdnicas, dos fasicas-
tonicas, y dos fasicas. Cuatro neuronas (15,4%) respondieron con mayor numero de
descargas a estimulos con mayor duracion del ascenso de pulso, generando funciones de
tipo pasa-altas, de estas neuronas dos eran tonicas y una fasico-tonica. Tres neuronas
(11,6%), presentaron mayores respuestas a estimulos con menor nimero de ascenso de
pulso, generando una funcion de tipo pasa-bajas. De ellas dos eran tonicas, una fasica-
tonica y una fasica. Se encontr6 una neurona fasico-tonica (3,8%) que respondié a esta
serie de estimulos como pasa-banda y una neurona fasica (3,8%) que respondié como
banda de supresion. Los numeros y proporciones de neuronas agrupadas de acuerdo con
las funciones de transferencia que respondieron a esta serie de estimulos se presentan en la
Tabla 2. En la figura 7 se muestran las descargas y funciones de transferencia de tres
neuronas que respondieron a esta serie de estimulos como pasa-altas, pasa-bajas y pasa-

todos.

Serie de numero de pulsos

Se estimularon 21 neuronas con esta serie, once (52,4%) de las cuales
respondieron como pasa-altas, produciendo méas descargas a estimulos de mayor nimero de
pulsos. De éstas nueve eran tonicas, una fasica-tonica y una fasica. Cinco neuronas (23,8%)

respondieron como pasa-todo respondiendo en forma similar a todos los estimulos. De
16



éstas, dos neuronas eran tonicas, dos fasica-tonicas y una fasica. Hubo cuatro neuronas
(19%) que respondieron como pasa-bajo, respondiendo con mas descargas a estimulos de
menor namero de pulsos. De éstas, dos fueron ténicas y dos fasicas. Solo 1 (4,7%) neurona
tonica respondié como compleja. Los nimeros y proporciones de neuronas agrupadas de
acuerdo con las funciones de transferencia que respondieron a esta serie de estimulos se
presentan en la Tabla 2. En la figura 8 se muestran las descargas y funciones de
transferencia de tres neuronas que respondieron a esta serie de estimulos como pasa-altas,

pasa-bajas y pasa-todos.
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DISCUSION

En el torus semicircularis de B. taeniata existen dos poblaciones de neuronas
sintonizadas a frecuencias bajas y altas, similar a la distribucidn de sintonias reportada para
otras especies de anuros. Las proporciones de 81,03% y 18,97% de frecuencias bajas y altas
son més desiguales que las proporciones de 71% y 29% de la especie congenerica B.
leptopus (Araya, 2001) y al 60% y 40% encontrado para B. antantardica (Penna, et al.
2001). Las variaciones en las proporciones de las poblaciones neuronales entre estas tres
especies podrian reflejar diferencias interespecificas, o ser el resultado de diferencias de

muestreo.

Los tipos de descarga temporal de las neuronas del torus semicircularis en B.
taeniata son en general similares a las observadas en otras especies de anuros. Las
proporciones de neuronas fasicas, fasico-tonicas y tonicas son 17, 10 y 73%,
respectivamente. En otras especies estudiadas en el laboratorio también se han encontrado
proporciones mas altas de neuronas tonicas. En B leptopus las correspondientes
proporciones son 23, 26 y 51% (Araya, 2001), en B. antartandica 3, 20 y 77 % (Penna et
al, 2001) y la especie de Leptodactylidae, Pleurodema thaul, son 15, 23 y 62 % (Penna et
al, 1997).

Procesamiento de la frecuencia de pulsos

La proporcion mas importante de las neuronas del Torus semicircularis de B. taeniata
(28%) respondio a la serie de frecuencia de pulsos con duracion total del estimulo
constante (Serie 1) con mayor nimero de descargas a estimulos con frecuencias altas. En
otras especies estudiadas en el laboratorio se han encontrado resultados similares para
series con distinta frecuencia de pulsos con duracion total constante del estimulo 29 % en

B. leptopus, un 45 % en P. thaul (Penna et al, 1997). En B. antartandica no se emple6 una
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serie de estimulos de este tipo (Penna et al, 2001), por lo que no es posible hacer
comparaciones. La modalidad de respuesta de estas neuronas estd aparentemente
determinada por el contenido de energia total del estimulo que es mayor en los sonidos de

frecuencias de pulsos altas.

En esta serie respondieron como pasa-banda un bajo porcentaje (14%), lo cual es
inferior a la proporcion encontrada en diversas especies estudiadas en este laboratorio y
por otros autores: 33 % en B. leptopus (Araya, 2001), 19 % en P. thaul, (Penna et al, 1997)
en tanto que, en especies de Norteamérica este porcentaje es de un 24 a 56 % (Rose and
Capranica 1983, 1984, 1985; Gooler and Feng 1992, Alder and Rose 2000; Diekamp and
Gerhardt 1995). La baja proporcion de neuronas pasa banda en B. taeniata contrasta con
resultados de experimentos conductuales que muestran preferencias de las respuestas

vocales de los machos por frecuencias de pulso intermedias (Penna, 1997).

Otro grupo importante de neuronas (17 %) presento funciones del tipo pasa-todo
respondiendo de manera similar a todos los estimulos de esta serie. En otras especies los
porcentajes de neuronas no selectivas para la frecuencia de pulsos son muy variables,
desde 5% (Gooler y Feng, 1992) a 26 % (Araya, 2001).

Las respuestas neuronales a la serie de estimulos con igual numero de pulsos
(Serie 2) fueron diferentes a las de la serie con duracion constante, ya que la mayor
proporcién de neuronas (43,2%) respondié con funciones tipo pasa-bajo, similares a los
porcentajes de neuronas que responden a series de estimulos de este tipo en P. thaul
39%(Penna et al, 1997) y B. antartandica 56%(Penna et al, 2001). Estos porcentajes
elevados, sin embargo, contrastan con los porcentajes de neuronas pasa-bajas para una
serie similar de estimulos en B leptopus 25%(Araya, 2001). Las respuestas de las neuronas
pasa-bajas a esta serie de estimulos en B. taeniata estaria determinada por un aumento de

las respuestas neuronales al aumento del intervalo entre los pulsos.
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Un grupo importante de neuronas (27%) respondié a esta serie con un mayor
nimero de descargas a estimulos de frecuencia de pulsos intermedios (pasa-banda),
superior al 14% de neuronas que respondieron de esta manera a la serie 1. El porcentaje de
este tipo de respuestas a series de estimulos de igual nimero de pulsos fue inferior en B.
leptopus 16%(Araya 2001) B. antartandica 3%(Penna et al, 2001) y en P. thaul 3%(Penna
et al, 1997), siendo en las tres especies este porcentaje inferior a la proporcion de neuronas
que responden con funciones pasa-banda a la serie 1. La mayor proporcién de respuesta a
estimulos con valor intermedio de frecuencia de pulsos en esta serie indica que cuando la
energia total del estimulo es constante, la selectividad por frecuencias intermedias se

expresa en mayor proporcion.

La proporcion de neuronas que respondieron con un mayor numero de
descargas a estimulos de mayor frecuencia de pulsos en la serie 2 es menor en relacion con
la serie 1 y es similar a la observada en B. leptopus (19%) para una serie de estimulos de
este tipo. En B. antartandica y P. thaul. Sin embargo, esta proporcion es muy pequefia (4 y
7 %, respectivamente). En B. taeniata las neuronas que responden con mayor nimero de
descargas a estimulos con frecuencias de pulsos altas a la Serie 2 indican que esta
respuesta es independiente del contenido energético de la sefial.

Procesamiento de la duracién de pulsos

La existencia de una importante proporcion de neuronas (36 %) que respondieron
preferentemente a estimulos de mayor duracion de pulsos, es similar a lo observado en B.
leptopus (30%, Araya 2001). En B. antartandica esta proporcion es considerablemente
mayor (71%) (Penna et al, 2001), asi como lo es también en otros anuros, con
proporciones sobre el 70% (Potter 1965; Narins y Capranica 1980; Gooler y Feng 1992;
Penna et al, 1997). El aumento en el nimero de descargas a pulsos de mayor duracion
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indica que la respuesta de las neuronas esta relacionada con el contenido de energia de la

sefial.

La proporcion de neuronas que respondieron como pasa-todo a esta serie de
estimulos es elevada (36%) y superior a la observadas en las otras dos especies del género
(17 %) (Penna et al., 2001, Araya 2001).

También en estas especies se observd, como en B. taeniata, una baja proporcion
de neuronas que respondieron como pasa bajas a esta serie de estimulos. Estas proporciones
fueron 2 y 12 %, respectivamente (Penna et al, 2001; Araya 2001). Esto indica que en estas
especies hay una carencia de neuronas especializadas para responder selectivamente a las
breves duraciones de los pulsos que constituyen la unidad elemental de las sefiales acusticas

con que se comunican.

Procesamiento del ascenso de pulsos

La gran proporcion de neuronas que respondié con funciones de transferencia
pasa-todo para esta serie de estimulos (65,3%) indica que en esta especie hay una escasa
selectividad para el tiempo de ascenso. Un 15,4% de estas neuronas respondié como pasa-
alta, proporcion que fue mas alta en B. antartandica (62,5%) (Penna et al, 2001), esto
estaria relacionado con la energia total de pulso, la cual aumenta con tiempos de ascenso
del pulso méas largos. Estos resultados contrastan con estudios que han reportado
selectividad para tiempos de ascenso breves en Rana pipiens (Condon et al, 1991; Hall and
Feng 1991; Gooler and Feng 1992) y para tiempos largos en Hyla versicolor (Diekamp
and Gerhardt 1995) y estas selectividades neurales estan de acuerdo con las caracteristicas
de tiempos de ascenso de las sefiales de estas especies. Los resultados encontrados en B.
taeniata indican que el tiempo de ascenso de pulsos no es una caracteristica significativa

en las sefiales de comunicacion de esta especie.
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Procesamiento del nimero de pulsos

La mayor proporcion de neuronas (52,4%) que respondié como pasa altas a esta
serie de estimulos es similar a lo observado en B. leptopus para una serie equivalente de
estimulos en que se obtuvo un 53% de neuronas pasa altas. Proporciones mayores se
obtuvieron en P. thaul y B. antartandica, en que un 78 y un 83 % de las neuronas
respondieron, respectivamente, con esta modalidad a series de estimulos con distinto
numero de pulsos (Penna et al. 1997; 2001). La mayor proporcion de neuronas pasa altas
observada en estas dos especies es concordante con la prolongada duracion de sus cantos,
que duran varios segundos, en contraste con los cantos de B. taeniata y B. leptopus que
duran menos de un segundo. La ausencia de neuronas pasa banda observada en el presente
estudio podria ser resultado de que el nimero de pulsos de los estimulos utilizados no fue
muy elevado, con un limite de 50 pulsos que corresponden a un canto de un segundo y en
la naturaleza pueden observarse cantos de esta duracidn en interacciones acusticas entre
machos. Es probable que se obtuvieran neuronas pasa banda para esta variable si se

utilizaran estimulos mas prolongados.
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CONCLUSIONES

Las neuronas del torus semicircularis de B. taeniata poseen caracteristicas de
sintonia de frecuencias y patrones de descarga temporal similares a las observadas

en estudios realizados en otros anuros.

Las neuronas del torus semicircularis de B. taeniata poseen selectividad para

distintos componentes temporales de sonido.

Las neuronas del torus semicircularis de B. taeniata presentan selectividad para la
frecuencia de pulsos que depende en parte del contenido de energia del estimulo.

Sin embargo, hay neuronas que responden a valores intermedios de frecuencia de
pulsos cuyas respuestas no dependen del contenido de energia del estimulo y
sustentan las respuestas vocales preferentes que los machos dan a estimulos de estas

caracteristicas.

La respuesta de las neuronas a estimulos con distinta duracion de pulsos esta
relacionada con la energia total del estimulo. Sin embargo, otra proporcién
importante de las neuronas responden de similar forma a estimulos de distinta
duracion de pulsos, lo cual estd de acuerdo con las respuestas vocales de los

machos en el campo que responden indistintamente a distinta duracién de pulsos.
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e La similar respuesta de la mayoria de las neuronas a estimulos con distinto tiempo
de ascenso de pulsos indica que este no es un parametro relevante para la

comunicacion en esta especie.

e Las respuestas preferentes a estimulos con mayor niumero de pulsos indica que el
contenido total de energia es relevante para este tipo de descargas neuronales y es
concordante con las respuestas vocales de los machos en el campo que responden
con mayor actividad vocal a cantos con mayor nimero de pulsos. Sin embargo, es
posible que este patrén de respuesta neuronal y conductual se modifique si se

expande el rango de esta variable usando estimulos més prolongados.
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TABLAS

Tabla 1: Numero y porcentaje de neuronas segun frecuencia registrada.

FRECUENCIAS NEURONAS PORCENTAJE
100 15 26,3
200 14 24,6
300 8 14
400 4 7,02
500 3 5,26
600 1 1,75
800 1 1,75
2000 1 1,75
2400 1 1,75
2500 1 1,75
2600 1 1,75
2700 3 5,26
2800 4 7,02
TOTAL 57 100
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Tabla 2: Resumen de respuestas de 57 neuronas del torus semicircularis de B. taeniata para series de estimulos de diferente

estructura temporal. Se indica el niUmero y porcentaje de neuronas que respondio con diferentes funciones de transferencia a

cada serie de estimulos. Se indica entre paréntesis el nimero de neuronas fasicas, fasico-tonicas y tonicas que presentaron

determinada funcion de transferencia para cada serie de estimulo. Abreviaciones: FP1, serie de frecuencia de pulsos 1; FP2;

serie de frecuencia de pulsos 2; DP, serie de duracion de pulsos; AP, serie de ascenso de pulsos; NP, serie de numero de pulsos.

Supresion de

Pasa altas Pasa bajas Pasa todo Pasa banda banda Complejas TOTAL

FP1 16(28%) 9(15.8%) 10(17.6%) 8(14%) 9(15.8%) 5(8.8%) 57(100%)
(0,1,15) (3,1,5) (2,2,6) (2,0,6) (2,1,6) (1,1,3)

FP2 6(16.2%) 16(43.3%) 1(2.7%) 10(27%) 2(5.4%) 2(5.4%) 37(100%)
(1,3,2) (3,2,11) (1,0,0) (3,0,7) (1,0,1) (0,0,2)

DP 12(36.4%) 3(9%) 12(36.4%) 6(18.2%) 0(0%) 0(0%) 33(100%)
(1,1,10) (1,0,2) (3,4,5) (1,1,4) (0,0,0) (0,0,0)

AP 4(15.4%)  3(11.6%) 17(65.4%) 1(3.8%) 1(3.8%) 0(0%) 26(100%)
(0,1,2) (1,1,2) (2,2,13) (0,1,0) (1,0,0) (0,0,0)

NP 11(52.4%) 4(19%) 5(23.8%) 0(0%) 0(0%) 1(4.8%) 21(100%)
(1,1,9) (2,0,2) (1,2,2) 33 (0,0,0) (0,0,0) (0,0,1)
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