ISSN: 0328-0446

Electroneurobiologia vol. 13 (3), pp. 267-282, 2005

Electroencefalograma y cerebro en reptiles

M. Crocco

Fragmentos
de la Seccion 6 del Cap. 2,
"Perspectiva de conjunto y recientes desarrollos en herpetologia",
en Juan Carlos Troiano y Mario Crocco, coordinadores,
Biomedicina de reptiles: sintesis bio-sanitaria de su cuidado, manejo, conservacion
y enfermedades, en preparacion.

Correspondencia / Contact: Postmaster [-at-] neurobiol.cyt.edu.ar

Electroneurobiologia vol. 13 (3), pp. 267-282, 2005; URL
http://electroneubio.secyt.qov.ar/EEG_reptil.htm

Copyright © 2005 del autor / by the author. Esta es una investigacion de acceso publico; la copia exacta y redistribu-
cion por cualquier medio estan permitidas bajo la condicion de conservar esta noticia y la referencia completa a su
publicacion actual incluyendo la URL original (ver arriba). / This is an Open Access article: verbatim copying and
redistribution of this article are permitted in all media for any purpose, provided this notice is preserved along with

this article's full citation and original URL (above).

Introduccion, por Mariela Szirko: El electroencefalograma de los reptiles
invierte una relacion basica en el electroencefalograma de los mamiferos:
con frecuencia el de los reptiles pasa a presentar sincronias cuando estan
despiertos y a desincronizarse cuando estan dormidos, mientras que en
mamiferos es al revés. Asi, pues, esta sincronizacién del electroencefalo-
grama reptil no concurre con la desconexion sensitiva del entorno, funcio-
nalmente equivalente a desaferentizacion cortical, que encontramos en el
sueflo mamifero. Ademas, el electroencefalograma reptiliano es prédigo en
otros rasgos que entre los animales dotados de palio cerebral son peculia-
res, como su continuidad en el enfriamiento. Tales observaciones de elec-
troencefalografia comparada conmueven difundidas nociones referidas al
sentido funcional de los cambios observados en el electroencefalograma
humano. Para contextuar estos senalamientos, aqui se reproducen tam-
bién algunos paragrafos previos y subsiguientes referidos al cerebro reptil
y su conducta. Este breve fragmento (sélo texto, sin figuras) del citado li-
bro en preparacién se anticipa en la forma de un articulo de Electroneuro-
biologia debido a la escasez y la necesidad de sinopsis sobre el tema, al
par que brinda un anticipo del libro en preparacion.
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6 - EL ORGANO CEREBRAL

6.1 Elementos conservados. Tales entradas sensoriales sirven a un or-
gano cerebral bastante especial. Lo que no significa que no sea conserva-
dor: preamniotas y amniotas comparten numerosos caracteres como la or-
ganizacion del cerebelo, de los ganglios basales (Smeets, Marin y Gonzalez,
2000; Davila et al., 2002), del complejo amigdalino (Edwards, Kriegsfeld y
Crews, 2004) y estriatal (Martinez Marcos et al., 2005) y de las conexiones
telencefalico-hipotaldmicas (Moreno y Gonzalez, 2005) y posiblemente los
mecanismos de definicién de &reas citoarquitecténicas (Trujillo, Alonso y
Damas, 2004). Y la conservacién es por supuesto aun mayor en los niveles
subcelulares (Starke-Peterkovic et al., 2005). Pero cada clase de vertebrados
tiene sus especialidades.

6.2 El cerebro reptil puede regenerarse. Por una parte, los reptiles
son los Unicos amniotas cuyo tejido cerebral es capaz de regenerarse
espontaneamente; con mas funcionalidad, incluso, que aquella con la que
algunos reptiles regeneran el apéndice caudal. En aves y mamiferos, las neu-
ronas se reproducen tan parsimoniosamente que obtener completa evidencia
de ello resulté complicado. En "anfibios" y peces, la reproduccion neuronal es
mas tangible. En reptiles, las areas colindantes con una lesién destructiva del
tejido cerebral incrementan sus mitosis y, en unos siete u ocho meses en la-
gartos adultos (Romero-Aleman et al., 2004), alcanzan la restauracion es-
tructural con un renovado marco de glia y la generacién de nuevas neuronas
y células gliales. Los saurios adultos y posiblemente también otros reptiles
son asi capaces de regenerar grandes porciones de su telencéfalo des-
pués de una lesion experimental. Ello denota un enorme potencial rege-
nerador.

Cabe senalar que, pese a ese potencial, la refuncionalizacién completa no
siempre se logra. Ello es particularmente notorio en los nervios 6pticos,
que constituyen porciones evaginadas del cerebro vertebrado. Tanto en es-
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camados como en testudines se han observado respuestas heterogéneas
(Dunlop et al., 2004): en algunas serpientes y lacértidos la regeneracion fue
lenta pero se obtuvieron respuestas visuales, en agamidos la regeneracién
fue veloz pero las proyecciones a los centros visuales no fueron topicas, en
geckos los resultados fueron limitados y en la tortuga Chelodina oblonga han
sido negativos.

6.3 El cerebro reptil contintia reproduciendo y afiadiendo neu-
ronas toda la vida. Un rasgo de mucho interés es que el cerebro de los
reptiles continda produciendo grandes cantidades de neuronas a lo largo de
toda la vida. La evidencia acumulada en las Ultimas décadas ha sido revista
por Font et al. (2001) y demuestra que todos los reptiles examinados hasta
ahora continuan produciendo neuronas a un ritmo elevado en numerosas re-
giones del cerebro adulto. Esta neurogénesis adulta ha sido descripta en
los bulbos olfatorios, telencéfalo rostral, areas corticales, septum, estriado,
cresta ventricular dorsal anterior, nlcleo esférico y cerebelo. La intensidad
de la proliferaciéon varia mucho entre distintas areas cerebrales y existen
también importantes diferencias entre especies en cuanto a la tasa de pro-
duccién de nuevas neuronas en las areas que presentan neurogénesis adul-
ta. Radmilovich, Fernandez y Trujillo Cenoz (2003) hallaron en quelonios que
la neurogénesis, postnatal pero no adulta sino juvenil, en cerebro y médula
espinal se eleva en ambientes de temperatura mas elevada. Resultados pre-
liminares (Enrique Font, com. pers.) sugieren la existencia de variacion esta-
cional en la neurogénesis adulta.

6.4 La migracion de las nuevas neuronas en adultos es dirigida
por medios empleados en el embrion. La neurogénesis adulta y la
regeneracion neuronal aprovechan los mismos mecanismos presentes
durante la neurogénesis embrionaria (Font et al., 2001). Estos definen
regiones citoarquitectdnicas y fronteras de la expresion genética (para me-
sencéfalo cf. Trujillo, Alonso y Damas, 2004). Las nuevas neuronas nacen en
el epéndimo que bordea los ventriculos y migran radialmente por el parén-
quima cerebral siguiendo procesos (prolongaciones) de las células de la glia
radial. Las observaciones indican que las células de la glia radial también
actian como células madre (“stem cells”) para la neurogénesis adulta y la
regeneracion. Una vez que las nuevas neuronas llegan a sus lugares de des-
tino, extienden axones que alcanzan las areas de proyeccion apropiadas.
También se ha observado la migraciéon tangencial de nuevas neuronas,
que se desplazan en paralelo al epéndimo ventricular. La mayoria de estas
neuronas que migran tangencialmente parecen destinadas a los bulbos olfa-
torios y forman, pues, parte de un sistema similar a la corriente rostral mi-
gratoria de los mamiferos. La proliferacion y reclutamiento de neuronas nue-
vas parece resultar en el continuo crecimiento de la mayoria de las areas que
exhiben neurogénesis adulta. Se desconoce cudles son las consecuencias
funcionales de esta continua continua generacién e integracién de nuevas
neuronas en los circuitos preexistentes.

6.5 El cerebro reptil se defiende singularmente de la anoxia.

Las defensas reptilianas para contraponerse al dafio cerebral andxico han si-
do especialmente estudiadas en quelonios acuaticos (Trachemys y Chryse-
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mys); debido precisamente a su singular resistencia, en algunos laboratorios
el cerebro junto a los ojos de las tortugas de agua dulce son habitualmente
removidos y mantenidos vivos como preparacion in vitro durante varios dias.
Estos quelonios, dependiendo de la temperatura, pueden sobrevivir a dias y
meses de anoxia (Lutz y Milton, 2004; Nilsson y Lutz, 2004; Lutz y Nilsson,
2004). Empero lo hacen taponando ciertas conductancias idnicas y activando
los canales K(ATP) mientras liberan cantidades suplementarias de adenosina
y luego, progresivamente, de GABA. Generan asi una reduccion drastica
de la actividad neuroeléctrica cerebral, manteniendo minima actividad
eléctrica, ocasional y periddica, asi como una liberacidn progresiva de GABA
y una liberacién continua de glutamato y dopamina: la adenosina y el GABA
modulan la liberacién de glutamato. Con este régimen los reptiles ingresan
en coma reversible; en ello no proceden como algunas carpas (Carassius
carassius), que permanecen activas porque solo suprimen funciones cerebra-
les seleccionadas mientras evitan autoenvenenarse con lactato (lo que logran
gracias a producir anaerdébicamente cierto metabolito). Por ambas vias se lo-
gra evitar la caida irreversible de los niveles cerebrales de ATP ante la falta
de oxigeno, de modo que el Unico factor que limita la supervivencia en
anoxia en las tres especies es el agotamiento final de las reservas corporales
de glucdgeno. En contraste con estos animales, Rana adopta la estrategia de
retardar tanto la caida, inducida por la anoxia, de los niveles de ATP cuanto
la pérdida de la homeostasis idnica, de modo que el 6rgano cerebral continta
activo y puede ser salvado si la anoxia se limita a unas pocas horas sola-
mente (Lutz y Nilsson, 2004). Esta estrategia de los anuros, tan diferen-
te a la de los reptiles estudiados, es similar a la de los mamiferos,
aunque en anuros logra desplegarse en un marco temporal mucho mas dila-
tado.

6.6 Particularidades anatémicas del cerebro reptil. Por otra parte,
junto a la persistencia de estas capacidades preamniotas, las secciones cere-
brales del mas alto nivel integrador, que forman el cerebro anterior o te-
lencéfalo, se modificaron profundamente con la transicion anamniota-
amniota. Una de las principales tendencias evolutivas consiste en el progre-
sivo compromiso de los cértices en el procesamiento de la informacién
sensorial conducida a través del talamo a los ganglios basales de los tetra-
podos.

En efecto, grandes diferencias existen entre "anfibios" y amniotas en cuanto
a las destinaciones telencefalicas de las entradas sensoriales que se han co-
mentado. En "anfibios" existe un palio cerebral que, aun faltdndole estruc-
tura cortical propiamente dicha, erige una rudimentaria representacién de
sus funciones en el cuerpo estriado; pero la informacién sensorial llega al es-
triado mayoritariamente desde el tdlamo. En lo esencial, pues, el nivel mas
superior del arco sensoriomotor en "anfibios" es talamo-estriatal; el
palio apenas puede integrar modulativamente unas pocas entradas. No obs-
tante, es posible distinguir tres destinaciones paliales: palio lateral para las
entradas olfatorias, palio medial para las entradas visuales y multisensoria-
les, y subpalio lateral para las entradas visual, octavolateral y somatosenso-
ria.
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En cambio, en reptiles, nicleos talamicos especificos sensoriales pro-
yectan su informacion a la corteza dorsal y la eminencia dorsal ventricular
(comentada luego), pero también a los componentes estriatales. Asi,
por ejemplo, se ha hallado en algunas especies como Anolis carolinensis que
los ganglios basales cumplen roles cruciales para la expresion agresiva de te-
rritorialdad (cf. Greenberg, 2003), funcién que se hallaria parcialmente con-
servada en el taxon paralelo de los sinapsidos (primates: cf. Baxter, 2003).
En lo esencial, en reptiles el nivel mas superior del arco sensoriomotor
es talamo-cértico-estriatal; el palio puede integrar modulativamente mu-
chas entradas sensoriales, a menudo iterando en paralelo el procesamiento
brindado en el tdlamo a las mismas.

La principal similitud en las conexiones talamocorticales de reptiles y
mamiferos es una estructura topografica tal que las regiones corticales me-
diales se conectan con los nucleos talamicos mediales, mientras las regiones
corticales laterales se conectan con los nucleos talamicos laterales (Zhu et
al., 2005). Las principales diferencias entre el talamo dorsal de reptiles y
de mamiferos son la ausencia en reptiles de eferentes telencefalicos recipro-
cos con el tdlamo dorsal, es decir re-entrantes, y la carencia de neuronas
microcircuitales, o sea, con circuitos locales, con la excepcién del complejo
geniculado dorsal en quelonios; y su presencia en mamiferos; un nucleo reti-
cular taldamico esta presente en ambos.

Pero este procesamiento talamico parece especializarse en integrar la pro-
duccién de cargas emocionales especificas y sensibilidad protopatica, mien-
tras el procesamiento cortical afiade con exclusividad entonaciones motiva-
cionalmente mas neutras. Para ello, el cerebro anterior de reptiles y si-
napsidos forma la superficie dorsal de sus hemisferios cerebrales con un
palio histo-, cito- y quimioarquitectonicamente desarrollado, subdi-
vidido en tres segmentos mayores (otros prefieren segmentarlo en cuatro:
cortex medial, dorso-medial, dorsal y lateral):

un cértex olfatorio, lateral;

un coértex topograficamente limbico o marginal que forma la “pared”
dorsomedial del hemisferio; y

un cortex intermediario que en mamiferos se compone enteramente de
isocortex, pero en reptiles (y aves) consiste por lo menos de parte del cor-
tex dorsal (en aves el Wulst o hiperstriatum) y una amplia protrusion in-
traventricular, la eminencia dorsal ventricular; una importante funcién de
ambos consiste en representar en el cuerpo estriado el mapa de las funcio-
nes corticales y el resultado de sus procesos. (En aves, toda la “pared” late-
ral completa del hemisferio forma parte de esta eminencia intraventricular).

Es de notar que en cuanto al cerebro y el resto del sistema nervioso central
existen importantes diferencias entre reptiles hembras y reptiles ma-
chos, tanto anatémicas como metabdlicas y de respuesta hormonal o fun-
cional (Godwin y Crews, 1997).
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6.7 La corteza cerebral. Tanto en los dinosaurios vivientes (aves) y de-
mas reptiles, cuanto en los sinapsidos vivientes (mamiferos), el segmento
palial intermediario recibe proyecciones sensoriales del talamo y contiene
areas sensoriales que procesan especificamente las entradas de una
sola modalidad. Pero en reptiles toda la arquitectonia palial despliega
tres capas con frecuencia bastante entreveradas pero dilucidables al ojo
experto (Jakob 1911, 1941; cf. Supér y Uylings, 2001), mientras que en los
actuales sinapsidos los dos segmentos de palio tricapa o allocértex— a saber,
el cortex prepiriforme y el asta de Ammén o hipocampo - se hallan separa-
dos por un palio de seis capas mucho mas extenso. Este, llamado iso-
cortex por su arquitectura o neocoértex por su aparicion reciente, puede sin
embargo hallarse como primordio en reptiles (Jakob, 1940, 1945). En
cuanto a las cortezas filogenéticamente anteriores al neocértex, en reptiles
la corteza medial se ha revelado cumpliendo funciones similares a las del hi-
pocampo (paleocértex) de mamiferos y aves, no sélo en relacién a las fun-
ciones de localizacién espacial sino también en relacién a procesos de
aprendizaje (Lopez et al., 2003). Las diferencias mayores entre los seg-
mentos paliales intermediarios de los amniotas se refieren a los siste-
mas motores (cf. ten Donkelaar 1999) y, con respecto al allocértex dorsal,
gue es el segmento palial reptil mas parecido al isocortex mamifero, la prin-
cipal diferencia estructural es la carencia de ciertos tipos de neuronas evolu-
tivamente adquiridas en las capas granulares y supragranulares del isocértex
de los mamiferos. Dicho mas precisamente, el palio tricapa reptiliano ca-
rece de varios tipos celulares caracteristicos de las capas II-IV del
palio mamifero de seis capas, pero posee los principales tipos celulares
caracteristicos de las capas V-VI del isocortex mamifero (Jakob, 1940, 1945;
Reiner 1991, 1993).

6.8 El electroencefalograma en reptiles. Cuando el ndcleo corporal
se enfria unos pocos grados por debajo de sus temperaturas habituales,
aves y mamiferos mueren porque las reacciones respiratorias celulares se
tornan insuficientes para sus elevados requisitos metabdlicos (“asfixia”) — y
sus electroencefalogramas se tornan planos. Los reptiles, en cambio,
pueden continuar viviendo aun enfriados mucho mas por debajo de sus
temperaturas corporales optimas. En ese caso el electroencefalograma
pierde amplitud, pero continta.

Los potenciales evocados por un destello luminoso también siguen ocu-
rriendo en el cerebro reptil enfriado, pero mucho mas lentamente; su pico
se registra, a 35 °C, unos 30 milisegundos después del destello, pero a 5 °C
recién aparece mas de 150 milisegundos después (De Vera, Gonzalez y Rial,
1994). La amplitud del electroencefalograma puede reducirse unas
ocho veces cuando el reptil pasa de 37 °C a 5 °C, de modo que los dos
tercios centrales de las excursiones electroencefalograficas pasan de com-
prender 40 microvoltios a comprender sélo 5 microvoltios. Varian casi en pa-
ralelo. A ojo de buen cubero, uno ajusta la presentacion del registro segun la
temperatura del lugar: con un aparato portatil en dias frios a 5 °C lo ajusta
para distinguir bien amplitudes de 5 microvoltios; en un laboratorio a 20 °C
lo ajusta para distinguir bien amplitudes de 20 microvoltios y trabajando a
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37 °C lo ajusta para observar excursiones de 40 microvoltios lo mas cémo-
damente posible.

Esas excursiones del potencial electroencefalografico pueden sumarse o sin-
cronizarse, pero en esto los reptiles contrastan agudamente con los
mamiferos. Al dormir llamado “dormir tranquilo” o “dormir de ondas lentas”
corresponden, electroencefalograficamente, ondas lentas. Estas ondas en
endotermos (mamiferos y aves) abarcan gran amplitud, con excursiones en-
tre 70 y 370 microvoltios o mas. La amplitud de estas oscilaciones deriva de
que se trata de potenciales sumados temporoespacialmente, es decir sincro-
nizados; sabido es que a la sincronizacion electroencefalografica se le atri-
buia ser propia del dormir, mientras que el estado de vigilia se lo suponia ca-
racterizado por oscilaciones que no se sincronizan lo suficiente para formar
ondas de mayor amplitud (ver Introduccion). En tal escenario, entre los
numerosos prejuicios humanos que afectaron a los reptiles estaba la creencia
de que estos animales no tenian actividad neuroeléctrica de ondas lentas.
Esta se suponia propia del cértex cerebral; y los reptiles, cuyo telencéfalo y
neocoértex son muy reducidos, no debian presentar electroencefalograma de
ondas lentas - afirmacion que a veces aln se encuentra en algunos textos.
Gonzalez y Rial se atrevieron a informar de su hallazgo en 1977, seguidos de
Karmanova (1982) y varios mas. Ademas de contradecir prejuicios, lo impor-
tante de estos descubrimientos fue que los reptiles examinados se en-
contraban despiertos y activos, lo que significa que la vigilia reptilia-
na se caracteriza electroencefalograficamente por la sumacién de
potenciales que denominamos sincronizacion. Esta no es una situacion
constante, ya que se halla irregularmente interrumpida por periodos de me-
nor amplitud (“actividad desincronizada”), pero ocupa la mayoria del elec-
troencefalograma de vigilia. En otras palabras, las ondas delta de 0,5 a 4 ci-
clos por segundo (Hz) y especialmente su banda central de 1 a 2,5 Hz son
propias de los reptiles despiertos y de nuestro dormir profundo.

En reptiles, al igual que en otros ectotermos y en mamiferos y aves muy in-
maduros (fetos y neonatos de mamiferos y embriones en huevos de gallina)
la activacion cortical siempre se acompafia de aumentos en la amplitud de
las excursiones electroencefalograficas. Muchos autores han encontrado que
esta amplitud del electroencefalograma en reptiles disminuye con la
reducciéon de actividad, siendo maxima en la vigilia alerta y minima en el
reposo, especialmente nocturno (De Vera et al., 2005; Huitrén-Reséndiz et
al., 1997; Hartse y Rechtschaffen, 1982; Luttges y Gamow, 1970; Tauber et
al., 1968). Ello, que tanto contrasta con lo observado en mamiferos, es bien
conocido de "anfibios" y “peces” (Enger, 1957; Schad y Weiler, 1959; Bart-
helémy 1975, etc.). No obstante esta sincronizacion no concurre con la
desconexion sensitiva del entorno, funcionalmente equivalente a desafe-
rentizacion cortical, que encontramos en el suefio mamifero - caracterizado
en su mayor parte por dichas “ondas lentas”.

Por cuanto la sumacién en ondas lentas no es una condicion constante de
la vigilia reptiliana, no se puede simplemente suponer que la actividad a baja
temperatura corporal exija sincronizar las oscilaciones sumandolas, de modo
que sea debido a ello que el electroencefalograma vigil de los reptiles pre-
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sente las ondas lentas que en endotermos, en cambio, son propias de una de
las “fases” del dormir. Pero ello puede explicar por qué antes, explorando
reptiles durmientes y en consecuencia posiblemente demasiado frios o mal
termorregulados, no se habian encontrado las ondas lentas “propias del sue-
no” - concordando con el mencionado prejuicio. Las “ondas del sueiio”
habia que buscarlas en reptiles bien activos, lo que requiere una tecno-
logia que en los comienzos de la electroencefalografia herpetoldgica no se
disponia.

En reptiles vigiles y activos también se han descripto (Strejckova y Servit,
1973; De Vera, Gonzalez y Rial, 1994) los llamados husos o “spindles” que
podrian reflejar actividad cortical modulatoria de las aferencias talamicas, a
veces precedidas por los llamados “complejos K”, grandes espigas que han
sido consideradas potenciales evocados de mucha amplitud. La frecuencia pi-
co de los husos también depende de la temperatura (De Vera, Gonzalez y
Rial, 1994), pasando de frecuencias bajas a altas a medida que la
temperatura corporal aumenta.

Es sabido que no se conocen diferencias entre los electroencefalogramas de
humanos y otros mamiferos, reptiles, "anfibios" o "peces", aparte de la am-
plitud (Bullock, 2003). Siendo la amplitud similar, la mera observacién del
electroencefalograma no permite distinguir a qué clase de vertebrado perte-
nece; mucho menos, precisar la especie. El electroencefalograma de los rep-
tiles exhibe la misma variedad de frecuencias que el de los mamiferos, pero
la mayor parte de su potencia se concentra en las frecuencias bajas. En efec-
to, no es infrecuente hallar mas de los dos tercios de la potencia electroence-
falografica constituyendo la banda de ondas delta, de 0,5 a 4 ciclos por se-
gundo (Hz), y menos de un tercio repartido en todas las restantes bandas
exploradas hasta alrededor de 70 Hz. Estas bandas en consecuencia sostie-
nen sus oscilaciones con una energia (amplitud) muchisimo menor. Este per-
fil se acusa mas en las bajas temperatura, de modo que la elevacidén de la
temperatura corporal conlleva un deslizamiento de la potencia, que
proporcionalmente se distribuye un poco mas sobre las frecuencias mas al-
tas.

Buena parte de esa neuroactividad es ajena a la determinacién de entona-
ciones subjetivas en un psiquismo circunstanciado al cerebro en cuestion.
Refleja actividad nerviosa central y autondmica, y en particular De Vera et
al. (2005) evidenciaron que parte del curso de las variaciones elec-
troencefalograficas en lacértidos son determinadas por las oscilacio-
nes de potencia que generan el ritmo respiratorio, cuya produccién du-
rante el desarrollo, a su vez, probablemente ha sido altamente conservada
durante la filogenia (Hedrick, 2005). Asimismo, reflejan sélo un sector de
la regulaciéon neural cardiovascular (De Vera y Gonzalez, 1997, 1999).
Esta regulacién neural ha sido descripta como respuesta integrada a la inter-
accion continua de reflejos inhibitorios y excitatorios que forman un sistema
dindmico retroalimentado por las oscilaciones hemodindmicas y sus ciclos.
En reptiles, tal regulacién neural cardiovascular presenta ciertas caracteristi-
cas especiales. Contrariamente a lo observado en el empleo de receptores
colinérgicos por los mamiferos, en lagartos los sistemas receptores a;-
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adrenérgicos centrales parecen no hallarse involucrados en la transmision
guimica sinaptica reflejada en el electroencefalograma, mientras que el elec-
troencefalograma reptil seria extraordinariamente dependiente de la trans-
misién quimica sinaptica en el nivel de los receptores centrales -
adrenérgicos (De Vera, Gonzalez y Pereda, 2000).

En cuanto a los fendmenos electroencefalograficos que en Trachemys y
Chrysemys acompafian al coma reversible con el que toleran la falta de oxi-
geno por dias y hasta por meses (vide supra), la secuencia informada por
Lutz y Milton (2004) es la siguiente. En los primeros cien minutos de respirar
N2, la amplitud del electroencefalograma se reduce progresivamente. Pre-
domina la actividad de ondas lentas (3-12 Hz) y baja amplitud; el espectro
de la potencia electroencefalografica total disminuye sobre todas las frecuen-
cias, hasta estabilizarse alrededor de un ordern de magnitud mas bajo que
en normoxia. Durante este periodo, aparecen erupciones de unos 3 segun-
dos, de ondas lentas (3-8 Hz), ritmicas y de voltaje elevado para el escena-
rio descripto (24 uV), similares a las ondas theta asociadas en mamiferos y
aves con el dormir de ondas lentas. Tal sincronizacion podria relacionarse,
piensan Lutz y Milton, con un apagamiento coordinado de algunas funciones
neuroeléctricas. Luego, durante el estado basal andxico subsiguiente, la acti-
vidad eléctrica se reduce grandemente, la amplitud electroencefalografica
pasa a rondar un 20% del nivel norméxico y la potencia total permanece en
el 10% de la normal. Correspondiendo a la continuacion de la actividad eléc-
trica en ese bajo nivel, las bombas idnicas, aunque deprimidas, permanecen
activas. Pero esta actividad deprimida es interrumpida periédicamente (0.5-
2 min™!) por emisiones breves (2-15 s) de actividad de frequencia mezclada,
emisiones que los investigadores citados consideran necesarias para alguna
funcién (como mantener la integridad circuital o monitorear su estado). Algo
similar a estas observaciones de Lutz y Milton se observa en las tres cla-
ses amniotas cuando el registro se efectia sobre individuos murien-
tes, donde el registro ya practicamente plano también se ve interrumpido
por similares episodios mientras el proceso irreversible progresa. La continua
liberacién y recaptacion de neurotransmisores tales como el glutamato y la
dopamina podria ser determinantes de esta actividad. Se observa un com-
pleto recobro del electroencefalograma (Fernandes et al., 1997) y de las
amplitudes de los potenciales evocados dentro de las dos horas de reoxige-
nacion.

6.9 Lateralizacion de la conducta. Los reptiles pueden ser zurdos
o diestros para diversas conductas, y una u otra lateralizaciéon puede ser
dominante segln la especie o la poblacion considerada. Buen ejemplo es el
lagarto agamido Ctenophorus ornatus, que para responder predatoriamente
a las presas presenta marcada lateralizacion, por lo comun del ojo derecho
(hemisferio cerebral izquierdo: Robins et al., 2005). También “peces”, "anfi-
bios", aves y mamiferos exhiben diversas formas y grados de lateralizacién
de la funcidon cerebral, esencialmente motora. Esta lateralizacion se here-
da y selecciona como rasgo dominante determinado por asimetrias fun-
cionales entre los lados izquierdo y derecho del cerebro, de modo que la
mayoria de los individuos en una poblacion o en toda la especie se
caracterizan por una peculiar asimetria neuroldgica, en vez de ser
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ambidextros o presentar dominancia del lado opuesto. Esta preferen-
cia heredada por la mayor frecuencia de respuesta con un lado del cuerpo,
antes que con el otro, se refiere tanto a las conductas iniciadas por el orga-
nismo dentro de largas secuencias autosostenidas cuanto a las respuestas a
estimulos inmediatamente precedentes (Rogers, 2002); en aves hay estu-
dios de su presencia en embriones antes de eclosionar (p.e. Andrew, 1988;
Vallortigara, 2000; Bobbo et al., 2002). Existen tipos de lateralizacion sor-
prendentemente similares entre mamiferos, aves y demas reptiles, "anfibios"
(Malashichev y Wassersug, 2004) y “peces”.

Pese a su ubicuidad entre los vertebrados, para nada todas las formas de la-
teralizacidon se desarrollan solamente - ni siquiera principalmente - siguien-
do determinaciones genéticas. Se han reconocido claras y potentes in-
fluencias de la estimulacion ambiental sobre el desarrollo de algunos
tipos de lateralizacion, a las que la investigacion ha prestado especial
atencion especialmente en aves y recientemente en agamidos. Las observa-
ciones abonan la idea de que la fortaleza o consolidacion y la direccion
que adquiere una lateralizacion genéticamente determinada depen-
den de la experiencia (Robins et al., 2005).

6.10 La longevidad reptiliana. En tortugas existen argumentos que
abonan la conjetura de que los mencionados procesos que protegen el
cerebro de los quelonios contra la anoxia y subsecuente reoxigena-
cion, conservando cuidadosamente la funcion de los canales idnicos,
también podrian contribuir a la longevidad, ya que muchos de esos pro-
cesos se asocian con la neurodegeneracion relacionada a la edad (Lutz, Pren-
tice y Milton, 2003). El cerebro quelonio en anoxia controla la toxicidad de
los neurotransmisores excitatorios balanceando las liberaciones de dopamina
y de glutamato y los mecanismos de recaptacion que aun permanecen acti-
vos; fortaleciendo el tono inhibitorio con un sostenido aumento del GABA ex-
tracelular y de la densidad de sus receptores; y empleando otros mecanis-
mos contra la formacidn de oxidantes y contra su accion, mecanismos que
vemos activarse selectivamente durante la anoxia y el recobro desde la
misma.

En términos mas generales, débese senalar que muchos reptiles viven ex-
tensamente y parecen presentar un peculiar retardo de la senescencia.
En si mismo ello es imperfectamente conocido porque, aparte de las compi-
laciones de tiempo de cautiverio, la senescencia suele resultar descripta en
términos de mortalidad y no como cambios de capacidades relacionados con
la edad; la investigacion herpetoldgica, en materia de compilar mortalidades
por cohortes etarias e identificar diferencias de las poblaciones en edad, tie-
ne aun muchisima tarea por hacer. Pero la duracion intrinseca media de la
vida es un rasgo evolutivamente determinado y las longevidades especifi-
cas para cada especie resultan con frecuencia de regimenes de se-
leccion impuestos por el ambiente. Es conocido que la selecciéon de me-
dios para protegerse de la predacion, como venenos o ponzofias, es impor-
tante en la evolucién de la senescencia (Blanco y Sherman, 2005). En este
aspecto, la longevidad de muchos reptiles contrasta con las de otros grupos
zooldgicos de tamano también mediano a muy grande, como los cefalopo-
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dos, que precisamente seleccionaron crecimientos velocisimos y exiglii-
sima longevidad.

En tales circunstancias, la terminacion de la vida es un medio de ajustar la
depuracion poblacional que, a su vez, puede establecer la aparicién de se-
nescencias especificas en término de resistencia a la acumulacién de muta-
ciones o tardios efectos colaterales nocivos (pleiotropia antagdnica) de genes
que fueron Utiles antes, en etapas tempranas de la vida individual. En tal
sentido existen modelos tedricos (p.e. Kardong, 1998) que combinan la mor-
talidad al azar de crias de serpientes con el crecimiento adulto continuado,
tratando de dar cuenta de la pospuesta senescencia observada.
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