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RESUMEN

La audicién en los lepiddpteros diurnos parece haber derivado de la capaci-
dad de las especies nocturnas de detectar a los murciélagos insectivoros.
Fuera del alcance espacial o temporal de la sefial de ecolocalizacién de es-
tos, los drganos auditivos de los lepidépteros, suelen degenerar, cambiar su
sensibilidad maxima hacia las bajas frecuencias o conservar sus caracteristi-
cas de sensibilidad espectral. En el proceso de adaptacion a la vida diurna, la
audicién puede derivar hacia la comunicacidn intraespecifica (conducta de
apareamiento, territorialidad). En una especie de Uraniidae se argumentd
que el drgano timpanico estaba en proceso de degeneracion. Urania
boisduvalli, especie diurna endémica de Cuba, conserva sus drganos
timpanicos bien desarrollados desde el punto de vista morfoldgico. Los
machos de esta especie poseen ademas estructuras productoras de sonido.
Mediante registro electrofisioldgico extracelular de la actividad del nervio
timpdnico se encontrd que la maxima sensibilidad (27 dB para los machos y
35 dB para las hembras) aparece entre 15 y 20 kHz. Las células A; y A,
responden a los estimulos acusticos tanto artificiales como producidos por
los machos conespecificos. El érgano timpanico codifica los cambios en la
intensidad y duracién del estimulo con aumento del nimero de potenciales
de accién por pulso, disminucién del periodo de latencia y reclutamiento,
por lo que consideramos que es un drgano totalmente funcional. No hay
evidencias de que U. boisduvalli use el sonido en la conducta de
apareamiento, pero observaciones de campo sugieren que la sefial emitida
por los machos es utilizada en la defensa del territorio.
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ABSTRACT

It seems that hearing in diurnal lepidopteran is derived from the nocturnal
species ability to detect the insectivorous bats. Spatially or temporally isolated
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from the echolocation signals of bats, the hearing organ degenerate; change its maximal sensitivity to low fre-
quencies or conserve its characteristics of spectral sensitivity. In the process of adaptation to diurnal life, hearing
could be used in intraspecific communication (mating behavior, territoriality). In one species of Uraniidae it had
been postulated that the tympanic organs were degenerating. Urania boisduvalli, a Cuban endemic species pre-
sents tympanic organs morphologically well developed. In addition the males have functional sound producing
structures. Extracellular electrophysiological recordings of the tympanic nerve showed that the maximal sensitivi-
ty (27 dB for males and 35 dB for females) appears between 15 and 20 kHz. The A; and A, cells respond to artifi-
cial sound pulses as well as to the signals emitted by the conspecific males. The tympanic organ codified the inten-
sity and the duration of the stimuli with increase of the number of action potentials per pulse, decrease of the
latent period and recruitment, evidencing that it is a functional organ. There is not evidence about the use of
sound in the mating behavior in this species, but field observations suggest that the signal emitted by the males

participates in the defense of the territory.

Key words: moth, hearing, spectral sensitivity, intensity coding, territoriality

INTRODUCCION

La comunicacion acustica en los lepidépteros diur-
nos parece haber derivado de la capacidad ancestral
de las especies nocturnas de detectar a sus principales
depredadores, los murciélagos insectivoros. Se ha
propuesto que la adopcién de habitos diurnos, en si
misma, fue una forma de evadir a tales depredadores
(Fullard y Yack, 1993; Surlykke et al., 1998; Yack y Fu-
llard, 2000; Muma y Fullard, 2004).

Diversos trabajos en la literatura indican que fuera
del alcance espacial o temporal de la sefial de ecolo-
calizacion de los murciélagos, los érganos auditivos de
los lepiddpteros, tanto nocturnos como diurnos, sue-
len degenerar, cambiar su sensibilidad maxima hacia
frecuencias mas bajas que las de las especies que in-
teractian con los murciélagos o conservar sus carac-
teristicas de sensibilidad espectral (Surlykke, 1986;
Fullard, 1994; Surlykke y Treat, 1995; Fullard et al.,
1997; Surlykke et al., 1998; Fullard y Dawson, 1999;
Fullard et al., 2000; Muma y Fullard, 2004). Una alter-
nativa a la idea de la degeneracidn es que no se trata
de que en condiciones de aislamiento de los murciéla-
gos los drganos auditivos se deterioren, sino que las
especies que siguen siendo amenazadas por estos
depredadores se especializan en la deteccion de altas
frecuencias (Surlykke y Treat, 1995). La conservacion
de la sensibilidad espectral en ausencia de los murcié-
lagos se ha atribuido, entre otras causas, a que: i) no
ha transcurrido suficiente tiempo para producir el
cambio degenerativo (Surlykke., 1986; Fullard, 1994;
Surlykke et al., 1998); ii) aun siendo diurnas, vuelan
durante la noche e interactian con los murciélagos
(Fullard et al., 1997; Fullard y Dawson, 1999); iii) en el

proceso de adaptacién a la vida diurna, la audicién
deriva hacia la comunicacion intraespecifica (conducta
de apareamiento, territorialidad), en funcién de lo
cual, conservan también sus érganos productores de
sonido o desarrollan nuevas estructuras emisoras
(Alcock et al., 1989; Surlykke y Fullard, 1989; Yack et
al., 2000 Barro et al., 2009)

Las especies del género Urania, por ser de habitos
fundamentalmente diurnos y poseer tanto érganos
timpanicos bien desarrollados como estructuras pro-
ductoras de sonido, resultan buenas candidatas para
suponer que usan las sefiales acusticas como medio
de comunicacion intraespecifica, como fue sugerido
por Lees (1992) y Barro et al. (2009).

Aunque la morfologia de los 6rganos receptores y
emisores de sonido de los urdnidos han sido bien des-
critas (Eltringham, 1923; Minet, 1983; Coro, 1986;
Lees, 1992; Minet y Surlykke 2003; Barro et al., 2009),
existen pocos datos en la literatura acerca de la capa-
cidad de sus érganos auditivos de analizar las sefiales
acusticas. En una especie de Uraniidae de Nueva Gui-
nea, Fullard (1983) no encontrd correspondencia en-
tre la frecuencia de maxima sensibilidad y la frecuen-
cia de las sefales de ecolocalizacion de las especies de
murciélagos simpatricas, por lo que concluyé que los
organos timpanicos de esta especie de polilla estaban
degenerando. Posteriormente, este mismo autor se-
fald que la sensibilidad auditiva de Urania fulgens a
su frecuencia éptima, es 15-20 dB mayor que la de las
especies simpatricas de Notodontidae, aunque no
ofrecié las curvas de audibilidad espectral (Fullard,
1984 a). En su trabajo con Urania boisduvalii, Coro
(1986) corrobora electrofisiolégicamente la afirma-
cion de Eltringham (1923) acerca de que, los uranidos
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presentan solo dos células receptoras en su érgano
timpanico, a diferencia de otros geometroideos, que
poseen cuatro. En el trabajo citado, Coro nombra a
estas células A; y A,, siguiendo a Roeder (1964) y des-
cribe un maximo de sensibilidad auditiva entre 20y 25
kHz.

Teniendo en cuenta que en varias especies del gé-
nero Urania, incluyendo U. boisduvalii se ha descrito
la emision de sonido y se ha sugerido que esta inter-
viene en la comunicacién intraespecifica (Lees, 1992;
Barro et al., 2009) planteamos la hipdtesis de que si la
produccion de sonido forma parte de la conducta de
esta especie, sus 6rganos auditivos deben ser funcio-
nales. El objetivo de este trabajo, por tanto, fue deter-
minar la capacidad de los érganos timpanicos de U.
boisduvalii de detectar y codificar las caracteristicas
de las sefiales acusticas, utilizando estimulos tanto
artificiales como naturales y relacionar esta capacidad
con su posible papel conductual.

MATERIALES Y METODOS

Se utilizaron ejemplares adultos de uno y otro sexo
de Urania boisduvalii (Guérin, 1829) (Geometroidea:
Uraniidae) (Fig. 1), obtenidos a partir de huevos reco-
lectados en su habitat natural en Piedra Alta, Santa
Cruz del Norte, Mayabeque. Los individuos fueron
mantenidos en condiciones de laboratorio a tempera-
tura, humedad y fotoperiodo ambientales de La Haba-
na. Las larvas fueron alimentadas con hojas frescas de
su planta hospedera: Omphalea trichotoma

Figura 1. Adulto de Urania boisduvalii

Figure 1. Adult of Urania boisduvalii
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(Euphorbiaceae) y los adultos con solucién de sacaro-
sa al 30%.

Para el registro de la actividad eléctrica del érgano
timpanico se diseco el nervio timpanico mediante un
acercamiento ventral siguiendo la técnica usada por
Coro (1986). Una vez visualizado, el nervio se desco-
nectd de su unidn con el conectivo que une las cade-
nas ganglionares toracica y abdominal y se colocé
sobre un electrodo de metal en forma de gancho. Las
sefales del electrodo fueron amplificadas, filtradas y
posteriormente digitilizadas a una frecuencia de 40
kHz en un set electrofisioldgico convencional acoplado
a una computadora. Los registros se realizaron en el
interior de una cdmara de Faraday recubierta interna-
mente de un material acustico absorbente, donde el
nivel de ruido es inferior a 20 dB SPL para frecuencias
superiores a 2 kHz. Para el registro y procesamiento
de la actividad eléctrica se utilizé el programa Bat-
Sound 2.0.

Las preparaciones fueron estimuladas con pulsos
artificiales obtenidos mediante la mezcla de ondas
sinusoidales emitidas por un generador marca
Voltcraft y pulsos eléctricos rectangulares de diferen-
te duracion y frecuencia de repeticion (FRP) genera-
dos por el programa BIOSOF. Mediante un mezclador-
atenuador de construccién ad hoc, se mezclaron las
ondas sinusoidales y los pulsos rectangulares y se ate-
nué la seial de salida de una bocina de alta frecuencia
marca Neodymiun Sony modelo SS-MS 815 que emite
mas de 80 dB SPL en el rango de frecuencias entre 5 y
85 kHz. La bocina fue situada dentro de la cdmara de
Faraday, a 15 cm de la preparacion, a 0° con respecto
al eje medio del cuerpo de la polilla y en el mismo
plano que esta. Antes del comienzo de cada experi-
mento la bocina fue calibrada para frecuencias entre 5
y 60 kHz (dB SPL) utilizando un micréfono condensa-
dor B&K de % de pulgada modelo 4135, con un pre-
amplificador modelo 2670 y un amplificador de medi-
cion NEXUS modelo 2690. La sefial de la bocina fue
digitalizada mediante un conversor analogo-digital
modelo Microstar, con un periodo de muestreo de 4
s (frecuencia de muestreo de 250 kHz).

Para obtener las curvas de sensibilidad espectral de
la célula A; se usaron pulsos de 5 ms de duracion, 0,5
ms tiempo de ascenso, 5 Hz de frecuencia de repeti-
cion y frecuencias entre 5y 60 kHz. Cada combinacion
de frecuencia e intensidad se repitid6 10 veces. Las
frecuencias fueron aplicadas en pasos de 5 kHz de
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forma aleatoria, comenzando y terminando con 20
kHz, para comprobar que la preparaciéon no hubiera
perdido sensibilidad. La intensidad umbral (ly) para
cada una de las frecuencias fue determinada median-
te control auditivo. El criterio de respuesta umbral de
la célula A; fue de dos potenciales de accion por pulso
(PA/pulso), lo cual se comprobd visualmente en la
pantalla del osciloscopio. Se obtuvieron curvas de
audibilidad en 11 hembras y 16 machos.

Para el analisis de la codificaciéon de intensidad a
diferentes duraciones se utilizaron pulsos de 20 kHz,
0,5 ms de tiempo de ascenso, duraciones de 1, 5, 10,
20 y 50 ms e intensidades entre 25 y 80 dB SPL, con
pasos de 5 dB. Antes de comenzar a estimular se re-
gistré 1 s de actividad sin estimulo. Cada combinacién
de intensidad y duracion se repitio 12 veces y para
cada una se determind el nimero de PA/pulso de las
células A; y A, y su periodo de latencia (PL). La res-
puesta a pulsos de corta duracion (1 y 5 ms) se consi-
derd valida cuando aparecia como minimo en el 50%
de las veces que se repetia cada combinacion de dura-
cién e intensidad. Se cuantificd la respuesta de tres
machos y dos hembras.

A partir de los ficheros obtenidos mediante el pro-
grama BatSound 2.0, se midié automaticamente el
periodo de latencia, mientras que el nimero de PA/
pulso en las respuestas de las células A; y A, se deter-
mind por conteo visual en la pantalla de la compu-
tadora, ya que la superposicién de los potenciales de
estas dos células en los registros hace poco confiable
el conteo automatico.

La estimulacion natural se realizé utilizando el soni-
do emitido por tres machos de U. boisduvalii mientras
eran sujetados por las alas y estimulados con tacto
ligero en la cabeza o el extremo del abdomen Las emi-
siones se controlaron auditivamente a través del siste-
ma heterodino de un detector de murciélagos U-30,
cuya salida se conectd a un canal de entrada de la
tarjeta de audio de la computadora. La respuesta a
este estimulo natural se registrd en seis ejemplares
(tres de cada sexo).

Analisis estadistico

Los valores de intensidad umbral (ly) en la gama de
frecuencias entre 10 y 30 kHz se compararon en todos los
especimenes estudiados de cada sexo (11 hembrasy 16
machos) mediante un ANOVA de clasificacion simple y
efectos fijos, después de comprobar que todos los da-
tos cumplian con los requisitos de distribucién normal
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y homogeneidad de varianza mediante las pruebas
Kolmogorov-Smirnov (p>0,10) y Bartlett, respectiva-
mente. Cuando los resultados del ANOVA fueron sig-
nificativos, se aplicdé una prueba de comparaciones
multiples de Dunnet. Para analizar si habia diferencias
en la sensibilidad entre los sexos se compard la inten-
sidad umbral, el ancho de banda y el Q;p entre ma-
chos y hembras a cada una de las frecuencias estudia-
das mediante la prueba U de Mann-Whitney. A los
valores de nimero de PA/p y el PL, se les calculé la
media y la desviacion standard (DS) en tres ejempla-
res machos y dos hembras.

En las curvas intensidad-respuesta a diferentes du-
raciones, se comparé el nimero de PA/p a las intensi-
dades entre 60 y 80 dB SPL, para las duraciones de 10,
20 y 50 ms mediante las pruebas Kruskall-Wallis y
Dunn

RESULTADOS
Morfologia externa del 6rgano timpanico

Los organos timpanicos (OT) de Urania boisduvalii
son estructuras pares ubicadas en el abdomen y
presentan un marcado dimorfismo sexual en cuanto a
la posicidn corporal, la forma de la membrana
timpdnica y al tamafio de ésta. En las hembras, los OT
se encuentran en el segundo esterno abdominal (en
las hembras de esta familia se ha perdido el primer
esterno abdominal) y ocupan una posicion ventro-
lateral. La membrana timpanica de la hembra tiene
forma casi circular y mayor area que la de los machos;
su zona periférica presenta estrias radiales y aspecto
iridiscente y estd rodeada de un ancho marco
esclerotizado (Fig. 2A). En cambio, en los machos, los
OT se encuentran entre el 2% y el 3% segmento del
abdomen en posicidn lateral. La membrana timpanica
tiene forma eliptica y carece de estrias (Fig.2B). La
zona opaca, donde se ubica el estigma (sitio de
insercion del d6rgano cordotonal a la membrana
timpanica), se localiza de forma excéntrica en los dos
Sexos.

Actividad eléctrica del 6rgano timpanico en ausencia
de estimulo.

El registro de la actividad eléctrica del drgano audi-
tivo al nivel de nervio timpanico, en ausencia de esti-
mulacién acustica, mostré potenciales de accion de
tres amplitudes diferentes, correspondientes a las
células auditivas A4, A,, y a la célula B (Fig. 3). Los PA
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Figura 2. Fotografias al microscopio estereoscopico del 6rgano timpanico de Urania boisduvalii. A. Hembra. B. Macho. La

escala representa 1 mm en ambas fotos.

Figure 2. Fotography at stereoscopic microscope of the tympanic organ of Urania boisduvalii. A. Female. B. Male. Scale

represent 1 mm in both images.

de cada una son facilmente identificables por su am-
plitud y patron de descarga. Los pertenecientes a la
célula A; son de mayor amplitud y presentan entre si
intervalos mas pequefios que los de A,. La célula B se
caracteriza por descargar a intervalos regulares y sus
espigas son de menor amplitud que las de A;.

Sensibilidad espectral

El andlisis de la sensibilidad espectral (Fig. 4) mues-
tra que en los dos sexos, el receptor auditivo A; res-
ponde en toda la gama de frecuencias utilizadas (5 a
60 kHz). Las curvas de audibilidad muestran la tipica
forma de letra V, con los menores valores de umbral a
determinas frecuencias y disminucion gradual de sen-
sibilidad en la medida que la frecuencia se aparta de

Figura 3. Registro de la actividad eléctrica del nervio timpa-
nico de Urania boisduvalii en ausencia de estimulo. Las
flechas sefialan los potenciales de accién de las células A1,
A2y B.

Figura 3. Recording of the electric activity of the tympanic
nerve of Urania boisduvalii in absence of estimulus. Arrows
mark action potentials of A1, A2 and B cells.

esos valores. Este cambio en sensibilidad es mas agu-
do hacia las bajas frecuencias y menos hacia las altas.
La pendiente de disminucién del umbral entre 5y 20
kHz es 1,6 para los machos y 2 para las hembras,
mientras que la pendiente de aumento del umbral
entre 20 y 60 es de 1 para los machos y 0,8 para las
hembras. Para delimitar con mayor precision la gama
de maxima sensibilidad se compararon los valores de
Iy obtenidos en todos los experimentos de cada uno
de los sexos a las frecuencias entre 10 y 30 kHz. Los
resultados del ANOVA fueron altamente significativos
(F=29.5, p<0.0001) para las hembras y (F=38.8,
p<0.0001) para los machos y permitieron aplicar una
prueba de comparaciones multiples de Dunnet, para
la cual se tomé como columna control el valor de fre-
cuencia de 20 kHz. La comparacion mostré que no hay
diferencias significativas (p<0,05) en la Iy entre 15y 20
kHz, aunque 20 kHz si difiere de las demas frecuencias
analizadas (10, 25 y 30 kHz). De estos resultados se
puede concluir que independientemente del sexo, el
OT de U. boisduvalii presenta una meseta de mejor
audibilidad en frecuencias entre 15 y 20 kHz. La prue-
ba U de Mann-Whitney mostré que los valores del
ancho de banda a 20 dB y el Q¢ para las curvas de las
hembras (11,9 kHz y 1,67) no mostraron diferencias
significativas con los de los machos (13,7 kHz y 1,48),
por lo cual, se puede afirmar que presentan un grado
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Figura 4. Curvas de sensibilidad espectral de U. boisduvalii obtenidas con pulsos de 5 ms de duracion, 0.5 ms tiempo de as-
censo y 5 Hz de frecuencia de repeticion. Los circulos blancos representan la respuesta de la célula A1 de las hembras y los
negros la de los machos. Cada punto representa la media y la DS de la respuesta de 11 hembras y 16 machos. Los asteriscos
indican las frecuencias para las cuales la sensibilidad espectral difiere significativamente entre los sexos segun una prueba U

de Mann-Whitney.

Figure 4. Spectral sensitivity curves in U. boisduvalii obtained with pulses of 5 ms, 0.5 ms rise time and 5 Hz of repetition rate.
White circles represent cell A1 female’s response and black circles male’s response. Each point represent average and SD of
the response of 11 females and 16 males. Asterisks indicate frequencies at which spectral sensitivity is significantly diferent

between sex according to a Mann-Whitney U test.

de sintonizacién similar. En cuanto a la sensibilidad a
las diferentes frecuencias, se encontré que entre 30 y
60 kHz no hay diferencias significativas entre los indi-
viduos de uno y otro sexo. Sin embargo, a frecuencias
entre 5y 25 kHz los machos resultaron mas sensibles
que las hembras (Fig. 4). La Iy en 20 kHz es 8 dB me-
nor en el macho (27 dB) que en la hembra (35 dB), lo
cual resulta altamente significativo (p<0,001).

Relacién intensidad - respuesta a diferentes dura-
ciones

Para analizar la capacidad del 6rgano auditivo de U.
boisduvalii, de codificar las caracteristicas del estimulo
se utilizaron pulsos de 20 kHz, frecuencia que cae den-
tro de la gama de maxima sensibilidad espectral, con
diferentes duraciones e intensidades. En la Fig. 5, se
muestran los oscilogramas de la respuesta de un ma-
cho a pulsos de 20 kHz, 0,5 ms de tiempo de ascenso,
20 ms de duracion y diferentes intensidades. A partir
de 30 dB, en la medida que aumenta la intensidad, la

célula A; va aumentando el nimero de potenciales
por pulso, disminuyendo el intervalo entre ellos y ha-
ciendo menor su periodo de latencia (PL). Cuando la
intensidad alcanza 50 dB, se incorpora a la respuesta
la célula A,, cuyos potenciales (de menor amplitud)
aumentan también en numero con la intensidad y se
van intercalando o superponiendo con los de A;.

La figura 6 muestra las curvas promedio del cambio
en el nimero de PA/pulso con la intensidad obtenidas
en tres ejemplares machos a duraciones de 1, 5, 10,
20 y 50 ms. La célula A; (Fig. 6A) responde a pulsos de
1 ms, con el umbral en 40 dB SPL y poco cambio con
los aumentos de intensidad. Con duraciones entre 5y
50 ms, la respuesta umbral se alcanza a menor inten-
sidad (30-25 dB SPL); la respuesta mdaxima varia entre
aproximadamente 5y 20 PA/p y se alcanza a 30-35 dB
por encima del umbral. La pendiente con que aumen-
ta la respuesta desde el umbral hasta 60 dB se va ha-
ciendo cada vez mayor (0,05a 1 msy 0,42 a 50 ms) en
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Figura 5. Oscilogramas de la respuesta de un macho de
Urania boisduvalii a pulsos de 20 kHz, 0,5 ms de tiempo de
ascenso, 20 ms de duracion y diferentes intensidades ex-
presadas en dB SPL.

Figure 5. Oscilograms of the response of a male of Urania
boisduvalii fo pulses of 20 kHz, 0,5 ms of rise time, 20 ms of
duration and different intensities expressed in dB SPL.
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la medida que aumenta la duracion del estimulo. A
intensidades entre 60 y 70 dB la respuesta se satura,
pero a partir de 10 ms la saturacidn va seguida de una
tendencia a la caida en el nimero de PA/p cuando la
intensidad se incrementa, que es mas marcada con 20
y 50 ms. La aplicaciéon de la prueba Kruskall-Wallis
indico diferencias significativas en la respuesta a in-
tensidades superiores a 60 dB y la prueba de Dunn
mostrd que la respuesta a 80 dB es menor que la res-
puesta a 60 dB tanto a 10 ms (H = 29,22; p = 0,0) co-
mo a 20 ms (H=67,23; p=0,0)y a 50 ms (H =113,60;
p=0,0).

La célula A, respondidé a todas las duraciones de
pulsos, pero con menor sensibilidad y mayor variabili-
dad en el nimero de PA/pulso y la duracién del PL
que la célula A; Su umbral varié entre 55 y 45 dB SPL
de acuerdo a la duracién, resultando entre 15y 20 dB
superior al de A; (Fig. 6B). El nimero de PA/pulso a
cada duracidon aumenta con la intensidad y tiende a
saturarse a partir de 70 dB SPL (20-25 dB por encima
del umbral). La pendiente de este aumento entre el
umbral y 70 dB es mayor que en la célula A;, (0,12 a 1
ms y 0,74 a 50 ms) y el nimero maximo de PA/p a
cada duracion es semejante al de Al.

La combinacién en la respuesta de las dos células le
confiere al drgano timpanico una gama dinamica
(gama de intensidades en la cual el érgano informa las
diferencias en intensidad mediante cambios en su
respuesta) que varia con la duracion entre 30 y 45 dB
y que queda comprendida entre el valor umbral de A;
y la intensidad de saturacion de A,.

Como otro indicador de la codificacidon de intensi-
dad, en los mismos registros de la respuesta utilizados
para confeccionar la figura 6, se analizé la variacidn
del periodo de latencia. La figura 7 muestra la relacion
entre esta variable y la intensidad en la respuesta de
la célula A; a estimulos de 20 ms. El PL disminuye con
la intensidad en forma exponencial hasta un valor de
estabilizacién alrededor de 5 ms, que se alcanza a
intensidades 30 dB superiores al umbral. La célula A, a
intensidades umbrales, presenta un PL promedio ma-
yor que el de la A; (10,4 vs 13.1), el cual cae con la
intensidad mds abruptamente que el de la A; para
estabilizarse igualmente alrededor de 5 ms con inten-
sidades 20 dB por encima del umbral.

En dos hembras analizadas, la variacion del nimero
de PA/p y el PL de las células A, y A, al aumentar la
intensidad y la duracion del estimulo fue, en general,
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Figura 6. Curvas intensidad-respuesta de Urania boisduvalii a diferentes duraciones de los pulsos. A) célula As;

B) célula A,

Figure 6. Intensity-response curves of Urania boisduvalii fo different pulse duration. A) As cell; B) Az cell

similar a la de los machos, excepto en lo que se deriva
de su mayor umbral de respuesta: hasta 10 dB supe-
rior. A pesar de ello, el nimero maximo de PA/p de la
célula A; no difiere entre los sexos, pero la caida en la
respuesta de las hembras a las altas intensidades apa-
rece solo con pulsos de 50 ms.

14
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Figura 7. Variacion del periodo de latencia de la respuesta
de la célula A1 de Urania boisduvaliien funcién de la intensi-
dad del estimulo.

Figure 7. Variation of the latent period of the A1 cell respon-
se at different intensities of the stimuli.

Respuesta a estimulos naturales

Teniendo en cuenta que los machos del género Ura-
nia emiten sefiales acusticas y que se ha sugerido que
éstas pueden ser utilizadas en la comunicacién intra-
especifica (Lees, 1992; Barro et al., 2009) se estimuld
el 6érgano timpdnico de individuos de los dos sexos
con el sonido emitido por machos de esta especie.

En los seis animales estudiados, se registraron res-
puestas tanto ante pulsos aislados de breve duracidn
(390 + 45 ps, segun Barro et al., 2009), como a trenes
de pulsos de diferente duracion y frecuencia de repe-
ticién de pulsos. En la respuesta a ambos tipos de se-
fial aparecen potenciales de accién de las células A;y
A, (Figura 8A y B). En la figura 9 A y B se presenta la
respuesta a dos trenes de pulsos de frecuencias de
repeticion de 970 y 1900 Hz, respectivamente. A pesar
de que estos trenes difieren considerablemente en el
namero de pulsos y el intervalo entre ellos, la res-
puesta de la célula A; a ambos es muy similar (10y 12
PA/tren), lo cual indica que este receptor no puede
detectar cada uno de los pulsos de manera individual
Yy que responde practicamente como si se tratara de
un estimulo continuo.

DISCUSION
La morfologia externa del 6rgano timpénico de U.

boisduvalii y su dimorfismo sexual se corresponde con
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Amplitud

Amplitud

Figura 8. Oscilogramas de la
respuesta del érgano timpanico de
Urania boisduvalli (panel superior)
y del estimulo emitido por un ma- |
cho conespecifico (panel inferior)
que produjo esta respuesta. A.
Ante un pulso breve. B. Ante un
tren de pulsos. En ambas figuras,
la escala representa 10 ms.

Figure 8. Oscilograms of the res-
ponse of tympanic organ in Urania
boisduvalli (upper panel) and of
the stimule emitted by the male
(down panel) that caused the res-
ponse. A. To a brief pulse. B. To a
train of pulses. In both figures,
scale represent 10 ms.
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Figura 9. Oscilogramas de la respuesta del érgano timpani-
co de Urania boisduvalli (panel superior) y de dos trenes de
pulsos emitidos por un macho. A Respuesta a un tren de 970
Hz de frecuencia de repeticion de pulsos. B Respuesta a un
tren de 1900 Hz frecuencia de repeticion de pulsos.

Figure 9. Oscilograms of the tympanic organ response in
Urania boisduvalli (upper panel) and of two train pulses emit-
ted by a male. A Response to a train of pulses of 970 HZ
repetion rate B Response to a train of pulses of 1900 HZ
repetion rate.

10 ms
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lo descrito para esta especie por Coro (1986) y por
Eltringham (1923) y Scoble (1992) para otras especies
de uranidos.

A B

Tiempo

En los lepiddpteros el umbral de deteccion de esti-
mulos inferiores a 10 kHz, suele superar los 40 dB y
que los registros se llevaron a cabo en una camara
acustica donde el nivel de ruido es inferior a 20 dB.
teniendo en cuenta que los registros se llevaron a
cabo, para frecuencias superiores a 2 kHz, podemos
considerar que la descarga de potenciales de accion
que se observa antes de aplicar los estimulos acusti-
cos, se debe a actividad “espontanea” y no es res-
puesta a alguna sefal acustica no controlada. Las tres
células que conforman este dérgano: A;, A, y B mues-
tran actividad eléctrica en ausencia de estimulo acus-
tico. La célula A; genera PA de mayor amplitud y a
mayor frecuencia que la A,; la célula B se caracteriza
por un patrén regular de descarga, lo cual coincide
con lo descrito en la mayoria de las especies (Roeder
and Treat, 1957, 1961a; Suga, 1961; Agee, 1967; Lech-
tenberg, 1971; Pérez y Coro, 1983, Cardone vy Fullard,
1988). A diferencia de lo cominmente reportado, en
U. boisduvalii, los PA de la célula no auditiva B son de
menor amplitud que los de la A4, lo cual coincide con
lo encontrado por Pérez y Coro (1983) en Mocis lati-
pes y confirma el planteamiento de Fullard et al.,
2003, acerca de que la amplitud de sus potenciales de
accion no es la caracteristica mas significativa de la
célula B, sino su regularidad en la descarga.

La gama de frecuencias con la que se estimuld y a la
cual respondid el receptor auditivo A; de U. boisduva-
lii (entre 5y 60 kHz), estd comprendida en la gama de
sensibilidad frecuentemente encontrada para otros
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grupos de lepiddpteros: 2-3 kHz - >150 kHz (Roeder y
Treat, 1957, 1961; Roeder, 1966; Pérez y Zhantiev,
1976; Cardone y Fullard, 1988; Fullard, 1988; Faure et
al., 1993; Rydell et al., 1997; Surlykke and Filskov,
1997; Skals y Surlykke, 2000; Fullard, 2006).

La gama de frecuencias mejor detectadas (entre 15
y 20 kHz) cae en el rango de maxima sensibilidad mas
frecuentemente reportado para los lepidépteros: 15y
60 kHz (Roeder y Treat, 1961; Fullard, 1988; Coro y
Barro, 1997; Surlykke y Filskov, 1997; Norman y Jones,
2000; Fullard et al., 2003, 2008; Waters, 2003). Sin
embargo, difiere ligeramente de lo reportado ante-
riormente por Coro (1986) en tres especimenes de U.
boisduvalii (20-25 kHz) y esta desplazada hacia meno-
res frecuencias que las descritas por Surlykke y Filskov
(1997) (20-30 kHz), para geométridos nocturnos, aun-
que el grado de sintonizacién estimado a partir del Qg
es similar. La gama de mejor audibilidad de U. boisdu-
valii estd mas cerca del 6ptimo en 12 kHz encontrado
para el geométrido diurno Archiearis parthenias por
Surlykke et al. (1998), aunque conserva mejor sensibi-
lidad a las altas frecuencias que este. Su umbral a 20
kHz, (27 dB SPL para los machos y 35 dB SPL para las
hembras) es comparable o incluso inferior al de otros
geométridos diurnos a su frecuencia 6ptima, en los
cuales varia entre 31-45 dB (Surlykke et al., 1998;
Muma y Fullard, 2004). El umbral de los machos a su
frecuencia 6ptima es semejante al de Ascalapha odo-
rata (Fullard, 1984b); Hecathesia thyridion (Surlykke y
Fullard, 1989) y Speiredonia spectans (Fullard et al.,
2008) consideradas especies de noctuidos muy sensi-
bles.

Resulta curioso que aun con el marcado dimorfismo
sexual en forma y tamafio y quizas en tension, tenien-
do en cuenta el fuerte marco esclerotizado del 6rgano
de las hembras, las curvas de sensibilidad espectral de
los dos sexos muestren el mismo patron de sintoniza-
cién. Las diferencias en sensibilidad, en cambio, po-
drian explicarse por la orientacidn de los escolopidios
dentro del érgano cordotonal. La orientacion de estos
hacia la membrana timpanica (escolopidio directo) en
los machos, en oposicion a la orientacidn invertida del
organo en la hembra (Eltringham, 1923; Minet, 1983;
Surlykke y Filskov, 1997; Minet y Surlykke, 2003); po-
dria conferirle al érgano del macho mayor sensibili-
dad.

La capacidad del érgano timpanico de U. boisduvalii
de codificar la intensidad del estimulo con un aumen-
to en el nimero de potenciales de accidn por pulso,
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reduccién del intervalo entre espigas, disminucion
exponencial del periodo de latencia y reclutamiento
se corresponde con los mecanismos de codificacion
con que cuentan los érganos sensoriales en general y
los timpanicos en particular (Roeder, 1964, 1974a,
1975; Coro y Pérez, 1984; Pérez y Coro 1984, 1985,
1986; Fullard et al., 2003; Mason y Faure, 2004; Wa-
ters, 2003).

Con el aumento de la duracién, el numero de PA/
pulso se hace mayor para todas las intensidades y la
pendiente con que aumenta en la fase lineal se incre-
menta, lo cual se asemeja a lo que ocurre en Empy-
reuma pugione y Spodoptera frugiperda (Pérez et al.,
1991) y en Agrotis segetum (Waters, 1996). Esto evi-
dencia que como en otros drganos receptores, la res-
puesta del drgano timpanico de U. boisduvallii depen-
de de la combinacidn entre la intensidad y la duracidn
del estimulo.

La caida en la respuesta de la célula A; a las mayo-
res duraciones e intensidades, es un fendmeno descri-
to en otras especies (Coro y Pérez, 1983, 1984; Pérez
y Coro, 1985, 1986; Pérez et al. 1991). En E. pugione
(Coro y Pérez, 1984) y en A. odorata (Pérez y Coro,
1986) la disminucion en la respuesta se atribuyé a un
fendmeno de inhibicidn lateral entre las dos células
auditivas, al existir, entre otras razones, una relacidn
lineal entre el aumento de la respuesta de A, y la dis-
minucion en la de A;. En los cinco experimentos reali-
zados en este trabajo, no aparece una relacidn evi-
dente entre la respuesta de las dos células de U.
boisduvalii. 1gual situacidn se encontré en Mocis lati-
pes (Pérez y Coro, 1985). Esto nos hace suponer que
en ambas especies la caida no es resultado de la inter-
accion entre las dos células. Un mayor nimero de
experimentos y estudios del patrén de vibracion de la
membrana timpanica mediante vibrometria de laser,
permitirian conocer si este comportamiento de la
respuesta a pulsos de larga duracién y altas intensida-
des se corresponde con un patrén de vibracién no
lineal de la membrana timpdanica.

La célula A,, no responde de forma estable a esti-
mulos de corta duracién en E. pugione (Pérez y Coro,
1984; Pérez et. al., 1991) y no aparece en la respuesta
a pulsos de 25 kHz y 20 ms en Cycnia tenera (Fullard
et al., 2003). Por estas y otras razones, los ultimos
autores consideran que es vestigial y que no toma
parte en la conducta de vuelo evasivo ante la llamada
de ecolocalizacion de los murciélagos. En los machos
de U. boisduvalii, en cambio, la célula A, responde a
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todas las duraciones utilizadas (1-50 ms) e incluso a
los mas breves pulsos que emite la propia especie
(390 + 45 ps). Aunque su respuesta resulta mas varia-
ble que la de A;, como muestran los valores de DS
(Ver Fig.6), su numero de PA/p se incrementa con la
duracion a cada intensidad y con la intensidad a cada
duracion al menos en cierta gama. La pendiente de
este aumento es mayor que la de Ay, lo cual resulta
diferente de la mayoria de noctuidos y arctidos estu-
diados por nosotros anteriormente, excepto en el
caso de Maenas jussiae (Pérez y Coro, 1985) y coinci-
dente con lo encontrado en el noctuido Autographa
pseudogamma (Roeder, 1974 b). Su respuesta co-
mienza a intensidades entre 15 y 20 dB mayores que
la de A; en dependencia de la duracion, tal como se
reporta ampliamente en la literatura (Roeder and
Treat, 1957; 1961; Coro y Pérez, 1984, Pérez y Coro,
1984, 1985; Pérez et al., 1991, Skals y Surlykke, 2000;
Fullard, 2006), pero como se incrementa mas con la
intensidad que la A; (ver valores de pendiente), la
media del nimero maximo de PA/p llega a ser similar
al de esta ultima, tal como reporta Roeder (1974 b)
para Autographa pseudogamma y Noctua c.-nigrum.

La respuesta de la célula A, a pulsos tan breves co-
mo los de las sefales naturales y su variacién con la
intensidad y duracién de los estimulos indican que,
lejos de ser vestigial como ha sido sugerido en otras
especies (Fullard et al., 2003) esta célula participa en
la codificacion de las caracteristicas de los estimulos
acusticos.

Una medida de la capacidad funcional de un dérgano
auditivo es su gama dinamica (Fullard, 2006). La com-
binacién en la respuesta de las dos células le confiere
al érgano timpanico de U. boisduvalii una gama dina-
mica de aproximadamente 30-45 dB. Este valor cae
dentro de lo descrito para los noctuoideos, en los cua-
les oscila entre 32 y 60 dB segun los datos de Roeder
(1974b); Pérez y Coro (1985) y Fullard (2006). Resulta,
sin embargo, menor que el reportado por Surlykke
and Filskov (1997) para geométridos: 45-50 dB. La
diferencia puede estar dada por el nimero de recep-
tores, que en los uranidos es solo dos y no cuatro co-
mo en el resto de los geometroideos.

Por ultimo, la respuesta a estimulos naturales emiti-
dos por individuos conespecificos evidencié que los
organos timpdanicos de esta especie son capaces de
detectar estas sefiales y que ambas células auditivas
responden tanto a los pulsos aislados como a los tre-
nes. Sin embargo, el érgano no es capaz de codificar el
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intervalo entre los pulsos dentro del tren, como lo
evidencia el hecho de que responde con aproximada-
mente el mismo nimero de potenciales de accién (10
PA/tren) a dos trenes cuya frecuencia de repeticion de
pulso es muy diferente (970 y 1900 Hz). La incapaci-
dad para seguir la frecuencia de repeticién de los pul-
sos ha sido informada en la respuesta de otras espe-
cies de lepiddpteros ante estimulos naturales. Para
algunas de ellos se ha sugerido que es la duraciéon de
los trenes de pulsos o ciclos de modulacién y los inter-
valos entre estos, lo que resulta mas importante para
reconocer la sefial de importancia bioldgica (Heller
and Krahe, 1994; Sanderford et al.,1998).

La total funcionalidad del érgano timpanico de U.
boisduvalli evidenciada en este trabajo hace suponer
que estamos en presencia de un caso en que, en la
vida diurna, los mecanismos de recepcion de sonido
se han conservado. Esto difiere de lo reportado en
otros lepiddpteros diurnos, como notoddntidos
(dioptinos) y algunos geométridos, los cuales tienen
una sensibilidad disminuida para las altas frecuencias
o resultan sordos (umbrales cercanos o superiores a
100 dB para frecuencias por encima de 60 kHz e inclu-
so altos umbrales (cercanos a 60 dB) para las frecuen-
cias mejor detectadas (Fullard et al., 1997, 2000). En
el geométrido diurno Archiearis parthenias, Surlykke
et al. (1998) describen una aguda y progresiva
disminucion de sensibilidad a frecuencias ultrasénicas,
que lo hace practicamente sordo a frecuencias
mayores de 60 kHz. Su frecuencia optima esta
desplazada hacia la gama audible (12 kHz) con un
umbral relativamente bajo (42 dB). En U. boisduvalli,
aunque la sensibilidad disminuye a frecuencias por
encima de 30 kHz, el umbral a 60 kHz no sobrepasa
los 60 dB y se conserva muy buena sensibilidad entre
15y 30 kHz.

Cabria entonces preguntarse éen funcion de qué se
ha conservado la audicion en esta especie? ¢Cual sera
la importancia conductual de la comunicacién acusti-
ca? Teniendo en cuenta que U. boisduvalli posee una
sofisticada estructura productora de sonido, también
funcional (Barro et al., 2009), creemos que la audicion
en combinacidén con la existencia de ese érgano pro-
ductor de sonido, se han puesto a disposicién de otra
funcién, la comunicacion intraespecifica. La conserva-
cién de la sensibilidad auditiva en relacién con su par-
ticipacion en otras funciones ha sido descrita en varias
especies de lepiddpteros diurnos (Surlykke y Fullard,
1989; Surlykke et al., 1998) y fue sugerida por Lees
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(1992) en el género Urania. Una evidencia a favor de
la comunicacion intraespecifica, es la coincidencia
entre la gama de maxima sensibilidad del 6rgano
auditivo (15-20 kHz) y la frecuencia de maxima
emision del drgano encontrada por Barro et al.
(2009): entre 15,6 y 28,1 kHz, con un maximo de
emision en 19,9 kHz.

El uso del sonido como forma de atraccién de la
pareja en el contexto de la conducta de apareamiento
en U. boisduvalii no parece probable. En primer lugar,
las sefiales emitidas tienen un patrén temporal muy
irregular, mientras que las especies que usan el soni-
do en su conducta sexual generalmente emiten sefia-
les con un patrén regular en el tiempo (Sanderford y
Conner, 1995; Sanderford et al., 1998; Nakano, et al.,
2006, 2008). Ademas, en ninguno de los apareamien-
tos observados en el laboratorio se detectd emision
de sonido (Barro et al., 2009), lo cual ha sido informa-
do también para otras especies del género Urania
(Lees 1992).

En cambio, en nuestras observaciones de campo en
diferentes localidades del pais, hemos detectado ma-
chos de U. boisduvalii emitiendo sonido en las cerca-
nias de sus plantas de percha u hospederas, mientras
persiguen a otro ejemplar de su misma especie, a otro
insecto, e incluso a un pequefio murciélago insectivo-
ro. La persecucion suele durar varios segundos y cuan-
do el intruso abandona el territorio, el macho emisor
regresa a su sitio de percha o vuela en circulos alrede-
dor de la planta desde donde comenzé la persecucidn
y deja de producir sonido. Esta conducta resulta simi-
lar a la descrita para otros lepiddpteros diurnos como
el agaristido Hecathesia thyridion (Alcock et al., 1989)
y el ninfdlido Hamadryas feronia (Yack et al., 2000).
Todos estos datos apoyan la sugerencia de Lees
(1992) en otros uranidos, acerca de que el sonido pro-
ducido por los machos de estas especies pudiera estar
relacionado con la defensa de un territorio.

Sin embargo, el marcaje del territorio puede no es-
tar totalmente desvinculado de la reproduccién. En
otros lepiddpteros diurnos como H. feronia y en H.
thyridion, una vez que los machos marcan el territo-
rio, la hembra es atraida por el macho ocupante y
usualmente copula con él (Alcock et al., 1989; Sur-
lykke y Fullard, 1989; Yack et al., 2000). No podemos
descartar que ambas funciones se combinen también
en Urania. Los argumentos para esta afirmacion son
los siguientes: Segun Spangler et al. (1984) y Heller y
Krahe (1994) los movimientos generados para produ-
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cir sonido pueden facilitar la liberacion de feromonas
en los piralidos. Lees (1992) observo que en U. ful-
gens, simultdneamente con la estridulacién se produ-
ce la eversidon de un penacho de pelos (hair pencils)
situado entre la coxa y el fémur, que podria dispersar
alguna sustancia quimica; U. boisduvalii, posee igual-
mente ese penacho de pelos. Para establecer la rela-
cién entre ambos mecanismos de comunicacién se
imponen observaciones de la conducta de aparea-
miento en condiciones naturales.
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