Estudi morfométric de la neuroretina

Estudi comparat de les caracteristiques biometriques de la

neuroretiniana d’algunes especies d’insectivors i rosegadors

1. INTRODUCCIO

La retina dels vertebrats és una extensio del cervell, una hemiesfera de teixit neural
dirigida cap al’ exterior, sobre laque es projecta una imatge de I’ entorn particular de
cada especie (Collin, 1999). En aquest teixit neural, |’ energia lluminosa transmesa de
I’exterior per formar una “imatge optica’” es transforma en energia electrica en els
fotoreceptors formant una “imatge neural”. Mitjancant les interneurones (bipolars,
horitzontals i amacrines), aquestes senyals electriques arriben as aons de les
cel lules ganglionars que duran la informacio a sistema nervids central via fascicle
optic. D’ aquesta manera, cada punt de la imatge Optica coincideix amb un punt de la
retina neural que, ahora, es correspon amb un altre punt en els centres visuals de
I’ encéfal. Les neurones retinianes gque intervenen en agquest procés es distribueixen en
deu capes o estrats descrits ja per Ramdn y Caja (1893). Malgrat que cadascuna
d aquestes capes respon a un patré basic i idéntic en tots els vertebrats, poden
aparéixer variacions entre retines de diferents espécies que afecten principalment al
gruix, densitat i a la distribucio cel lular (Locket, 1999). Algunes d’ agquestes
modificacions de la neuroretina estan realment correlacionades amb les condicions
ambientals (Ramon y Cajal, 1893; Walls, 1963; Ali, 1981; Feldman & Phillips, 1984;
Ali & Klyne1985ai b; Sigmund, 1985; Locket, 1999; Kronfeld-Schor et al., 2001,
entre d' atres). De fet, com van indicar Ali & Klyne (1985b), no hi ha cap altra
estructura ocular que estigui tan relacionada amb la manera de viure d'un animal
com laretina, de tal manera que es pot predir amb una seguretat raonable els habits i

hébitats d’un I’animal a partir de |’ observacié microscopica de la seva retina.
En aguest capitol s efectua una andisi morfométrica de la retina d’ algunes especies

d'insectivors i rosegadors per tal de determinar els possibles factors filogenetics i/o

evolutius implicats en les relacions interespecifiques.
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2. MATERIAL | METODES

Com en € capitol 4, per reditzar I'estudi morfométric de la neuroretina s ha
examinat els ulls tant d'insectivors com de rosegadors. De les cinc espécies
d’'insectivors, dues estan molt emparentades taxonomicament i  mostren
caracteristiques ecologiques similars (S. minutus i S coronatus), mentre que les
altres tres (N. fodiens, C. russula i T. europaea) son meés diferents entre s, tant
filogenéticament com eco i etologicament. Per altra banda, de les sis espécies de
rosegadors considerades, els tres arvicolins (A. terrestris, C. glareolus, i M. arvalis)
son bastant diferents des del punt de vista ecologic, mentre que s tres murins (A.
gylvaticus, M. domesticus i M. spretus) presenten meés similituds en aquest mateix
sentit. Seguint els procediments descrits al’ apartat de Material i metodes del Capitol
2, Sha obtingut les preparacions histologiques sobre les que sha reditzat les

diferents mesures.

Andisi biometrica del gruix de les capes de la neuroretina

La metodologia seguida per mesurar €l gruix de les capes de la neuroretina ha anat
variant durant el temps de realitzacio d’ aquest estudi, tot i aprofitant I’adquisicié de
nous aparells, de nous programes informétics, i de diverses publicacions relacionades
amb € tema. Aixi, en una primera fase, s ha pres les mesures amb |’ gjut d'un reticle
calibrat, tipus 10/100 (10 mm en 100 divisions), Situat a I'ocular de 10X del
microscopi optic. La capacitat rotatoria del reticle ha permés que la mesura sigui en
tot moment perpendicular a la tanica o capa a mesurar. Cada dada s ha introdui t
individualment a I’ ordinador pel seu tractament estadistic. En una segona fase, s ha
fet fotomicrografies amb una camera fotogrdica digital (Olympus G3030 ZOOM)
acoblada a microscopi optic, i s'ha pogut mesurar els diferents gruixos directament
sobre les imatges mitjancant un programa informaic personalitzat realitzat en
“Matlab R12 (6.0.0.88), The MathWorks, Inc.” i amb el programa de tractament
d’ imatges “Image Tool for Windows versié 2.00 (UTHSCSA)”. Com que els oculars
fotogréfics no aporten els mateixos augments que I’ ocular microscopic, s ha realitzat
tots el's gjustos necessaris perque les dades obtingudes fossin equiparables seguint un

métode o un atre.
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Sempre que ha estat possible, s'ha triat 10 ulls de 10 individus diferents de cada
especie estudiada. De cada ull, s'ha anditzat 10 tals sagitals, aconseguits amb €l
criostat (de 8 a 10 mm), que comprenen la longitud total de la retina, des de I’ora
serrata superior fins a disc optic i d'aquest a I’ora serrata inferior. S'ha analitzat
indistintament ulls drets i esquerres, tant de mascles com de femelles. Atés que esta
comprovat que amb I’edat disminueix € nombre de cél lules retinianes i, per tant,
també el gruix de les diferents capes, s ha seguit els criteris de Lai et al. (1978 i
1979), DiLoreto et al. (1994), Weisse (1995) i Shoji et al. (1998) per descartar

aquells individus que presenten signes evidents d’ envelliment retinia

A I’hora de mesurar € gruix de la retina, autors com Branis (1981) i Weisse (1995)
trien tres zones: periferica, a les proximitats de I’ ora serrata; central, as voltants del
disc o papil la optica; migperiférica o equatorial, a la zona intermedia entre les dues
zones anteriors. Shoji et al. (1998) mesura € gruix en una regio entre 150 i 300 nm
de I’ ora serrata (zona periféria) i en unaregié similar a voltant del nervi optic (retina
central). En el present estudi s’ ha considerat, pero, que aguestes localitzacions no son
prou concretes, sobretot s es volen comparar €ls resultats obtinguts per a totes les
especies estudiades. Per aquest motiu, sha seguit la metodologia emprada per
DiLoreto et al. (1994), en retines de rates de laboratori, que fixa 6 zones d’ estudis:
dues zones perifériques, superior i inferior, a 280 mm de I’ ora serrata, dues zones
centrals a420 nm as dos costats de la papit 1a opticai dues zones equatorias, al punt
mig dels dos segments retinians corresponents (superior i inferior). Com que s ulls
de rata sdn molt més grossos que la majoria d' ulls utilitzats en aquests treball, s ha
hagut d’adequar les zones d'estudi per a ulls més petits. En aguest sentit, s ha
calculat que les distancies utilitzades per DiLoreto et al. (1994), es a dir 280 i 420
nm, representen aproximadament e 6% i € 9%, respectivament, de la longitud total
del segment retiniamés llarg de la retina de Rattus. Per tant, per a cadascuna de les
seccions de cada ull estudiat, s ha mesurat la longitud dels dos segments de la retina,
el superior i I'inferior, a nivell de la capa de fotoreceptors, utilitzant I’ ocular
micrometric i I’ objectiu de 10X. Posteriorment, s ha calculat e 6% del segment més

llarg per situar les zones perifériques, anomenades 11 6, i & 9% per Situar les zones
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centrals, anomenades 3 i 4. A la zona intermédia de cada segment retinig s ha situat
les zones equatorials, 2 i 5. A la Figura 1 sindica la locditzacié d' aquestes zones
d estudi.

Figura 1.- Locditzaci6 de les
diferents zones d' estudi a la retina de
Microtus arvalis. Veure explicacio de
codis al text.

Amb aguesta localitzaci6 tan concreta Sassegura que les diferents mesures
realitzades en cada retina siguin comparables, ja que totes s'han fet en e mateix
punt. A més, abans de mesurar € gruix, Sha comprovat que tant les zones
perifériques com les centrals queden prou alunyades de |’ ora serrata i de la papit la
optica, respectivament, per tal que les mesures efectuades no es vegin afectades pels

canvis morfologic que s esdevenen en aquestes zones.

Un cop localitzades les 6 zones d' estudi, i utilitzant I’ objectiu de 40X, s ha mesurat
el gruix de cadascuna de les capes que formen la part neuronal de la retina, es a dir,
capa de fotoreceptors (Fot); capa nuclear externa (Next); capa plexiforme externa
(Pext); capa nuclear interna (Nint); capa plexiforme interna (Pint); capa de les
cel lules ganglionars (Gang); capa de les fibres del nervi optic (Nopt). No s ha tingut
en compte les dues membranes limitants, I’externa ni I'interna, degut a que son

extremadament primes per ala microscopia optica (Figura 2).
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Figura2.- CapesdelaretinadeM. arvalisen les que s hamesurat el gruix: capa de
fotoreceptors (Fot); capa nuclear externa (Next); capa plexiforme externa (Pext);
capa nuclear interna (Nint); capa plexiforme interma (Pint); capa de les cél lules
ganglionars (Gang); capa de les fibres del nervi optic (Nopt).

La disposicio en capes de la retina no permet aplicar els procediments estadistics
habituals ja que respon a un clar exemple de dades composicionas (veure entre
d altres, Aitchison, 1986; Billheimer et al., 2001; Pawlowski & Egozcue, 2001 i
2002; Egozcue et al., 2003). Una dada composicional és un vector “X” format per
“D” components estrictament positius, la suma dels quals ésigual a una constant “k”.
La constant és 1, Si les mesures es prenen en parts per unitat, o 100 s es fan en
percentatges. L'espai mostral d'una dada composicional, anomenat simplex, esta

definit per:

D
SD:{ (X11X21---1XD):Xi>O; DXI :k }
i=1
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La suma constant dels components del vector provoca que |I’augment d' un dels
components ocasioni la disminucié en, com aminim, un dels altres components. Una
de les dificultats més rellevants que apareixen en aquests casos €s la impossibilitat
d'interpretar correctament les covariancies i els coeficients de correlacid, ja que
existeix una falsa correlacié entre els components del vector que poden conduir a

interpretacions erronies (Pearson, 1897, citat per Mateu-Figueras et al., 2003).

Per evitar aquests errors d'interpretacio, Aitchison (1982 i 1986) va proposar
treballar amb la magnitud relativa de les parts, i no amb les absolutes, de tal manera
gue qualsevol funcié aplicada sobre dades composicionals ha de poder expressar-se
en termes de quocients entre les seves parts o components. La metodologia
d’ Aitchison es basa en la transformacié de les dades composicionals a I’ espai real
multivariant, prenent els logaritmes dels quocients entre les parts d'una dada
composicional, € que permet que, posteriorment, es pugui gplicar qualsevol técnica
estadistica classica (Aitchison, 1986; Egozcue et al., 2003; MateuFigueras et al.,
2003). Les transformacions clessiques del tipus logquocient additiva (ar) i
logquocient centrada (clr) mostren alguns inconvenients i limitacions que han portat
aun nou tipus de transformacio de les dades composi cionals anomenada | ogquocient
isométrica (ilr), desenvolupada per Egozcue et al. (2003). En concret, S ha utilitzat
una transformaci¢ associada a particions de les diverses capes de la retina. Aixi, a
partir del vector determinat pel gruix de laretina, format per set components positius
la suma dels quals dona 100 (els gruixos de les set capes de la retinag, expressats en
valors percentuals en funcié del gruix total de la retina), s ha obtingut sis noves
variables en les que els diferents components (o0 capes) estan relacionats entre si, de

manera que:

% Fot- %Next- %Pext- %Nint- %Pint- % Gang

Xi =In % Nopt

%Fot - %Next- % Pext
%Nint - %Pint- % Gang

Xo =In
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% Gang
X3 =In . -
3 %Nint - %Pint
0,
. =In Y% Fot

% Next - % Pext

Xs =In %l\_lint
% Pint

% Next
% Pext

Per |’ obtenci6 de les variables transformades s ha considerat tant criteris anatomics
(agrupant les capes inicials segons la neurona de la retina a que pertanyen) com
fisiologics (direccio de I'impuls nervids). Es evident que s haguessin pogut
considerar altres criteris perd com indiqguen MateuFigueras et al. (2003), la
magnitud relativa entre les parts d’una subcomposicié no canvia en relacio a la

magnitud relativa entre les parts de la composicio original.

Andisi biomeétrica de la densitat cel- lular de la neuroretina

Per calcular la densitat cel lular a les diferents zones d estudi (anterior, equatoria i
posterior) i, extrapolant, la densitat cel lular total de cada retina, sha utilitzat
I’ equacié proposada per Van der Meer & Anker (1986) i recollida per Bozzano et al.
(2001):

Densitat = 10° m [(t + d — 2f) w] ! - lules per mm?

aon m és el nombre mitjade cel lules comptades, t és € gruix de la secci6, d ésla
mitjana del diametre de les cél lules, f és e gruix del fragment cet lular més petit (f =

0.1d) i wés|’amplada o longitud de I’ area mesurada.
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S ha de tenir en compte que, en aquest cas i per questions metodologiques, la
variable “d” ha estat substitui da per la mitjana del diametre de la cé lula més gran
(segons Carter-Davson & Lavail, 1979) en lloc de la mitjana del dianetre de totes les
cel lules presents a I'aea de recompte. Per aquest motiu, els valors de densitat
obtinguts estaran Ileugerament subestimats. Respecte al parametre “t”, s'ha emprat
les seccions semifines (1 nm) perqué les obtingudes amb € criostat (10 mm) son
massa gruixudes i es pot produir la superposicié dels nuclis situats a diferents nivells
de lamostra, fet que dificulta el recompte. L’ dltim parametre a decidir ha estat “w” o
la longitud que ha de tenir € segment de retina a mesurar. En aquest sentit, s'ha
trobat una gran disparitat de criteris, ja que aguest segment s estén des dels 750 mm
analitzats per Carter-Davson & Lavail (1979) as 50 nm de Williams & Rakic (1988)
i Nir et al. (1990), passant pels 60 nm de Kovalevsky et al. (1995), els 90 mm de
Weisse (1995) i és 250 mm de Bozzano et al. (2001). Per raons practiques, s ha optat
per fer els recomptes a llarg de segments de 50 nm, ja que s ha utilitzat una
guadricula formada per quadrats de 50 mm de costat obtinguda a partir d’ una imatge
d'una cambra de recompte. Aixi, sobre la imatge de la zona a mesurar, fotografiada
amb I'objectiu de 40X, i mitjancant el processador d’'imatges “Adobe Photoshop
versions 5.0 i 5.5, s'ha sobreposat 1a imatge de I’ esmentada quadricula presa també
amb |’ objectiu de 40X (figura 3).

! Figura 3.- Exemple dimatge
utilitzada per realitzar el recompte
cel lular de les diferents capes a la

= zona intermédia d'una retina d’A.
| | | | sylvaticus.
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D’ aguesta manera, i utilitzant € processador d’'imatges “Image Tool for Windows
versio 2.00 (UTHSCSA)”, s'ha comptat €l hombre de perfils nuclears i mesurat els
diametres maims dels esmentats perfils presents dins de les diferents capes incloses
en un sol quadrat, per exemple la Next del quadrat C4, la Nint de C3 i la Gang del
C2. Per dur aterme el recompte cel lular s’ ha considerat tres premisses basiquestal i

com queda reflectit en la Figura 4. Aixi,

@® S'ha comptabilitzat tots els nuclis que queden completament dins del quadrat
analitzat.

@® Sha comptabilitzat tots els nuclis que creuen les linia superior, inferior i
esquerra, tot i tenir una part en e quadrat vei.

@ S'han exclos tots els nuclis que creuen la linia dreta.

Figura 4.- Esguema del quadrat
utilitzat per redlitzar e recompte
cel lular. Els contorns  foscos
representen cel lules excloses dd
recompte.

Procediments estadistics

S ha analitzat la rormalitat de la distribucio de les variables i I’homogenei tat de les
variances mitjangant la prova no parametrica de Kolmogorow-Smirnov i la prova de
Levene, respectivament. Mitjancant andisis de varincia (ANOVA), s ha contrastat
les diferéncies interzorels intraespecifiques i les interespecifiques, mentre que les
comparacions entre parell de mostres s ha avaluat amb el metode de Scheffé. En
totes les proves seqiencials, €l nivell de significacio s ha establert segons I’ gjust de
Bonferroni (Rice, 1989) i la modificacio proposada per Chandler (1995). Les andisis
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canoniques han permes avaluar la covariacio entre grups per tal dinterpretar la
variacio interespecifica observada. Amb les andisis jeraquiques de conglomerats
S ha estimat la cohesié dels diferents grups analitzats i la possible semblanca fenética
entre cadascun d'ells. Totes les andisis estadistiques s han efectuat mitjancant el

programa“ SPSS para Windows’ versio 10.0 (Norusis, 2000).

3. RESULTATS
Insectivors

Andisi biometrica del gruix de les capes de la neuroretina

S ha mesurat e gruix de les diferents capes de la neuroretina en 6 zones situades
guasi simétricament als dos hemisferis oculars, tal i com sindica a I’ apartat de
Materials i Metodes. Els estadistics descriptius i la comparacio interzonal per a cada
espécie s exposen a les Taules 1-5, A i a la Figura 5. En general, a cada espécie
analitzada, els valors obtinguts en els punts que es corresponen a la mateixa zona de
I"hemisferi oposat han estat molt similars, diferenciant-se dels valors de les dtres
zones en major 0 menor grau, depenent de la capai de I’ espécie. Aixi, €ls gruixos de
les diferents capes han estat minims a les zones periferiques (1 i 6), mentre que han
estat superiors ales zones equatorials (211 5) i centrals (31 4). Per tal de comprovar si
les similituds entre zones simetriques dins d’ una mateixa especie son estadisticament
significatives s ha readlitzat una andisi de la variancia, amb resultats dispars segons
especie i capa (Taules 1-5, B). No obstant, a partir de les comparacions per parells de
mostres s ha obtingut els subconjunts homogenis que han indicat la possibilitat
d agrupar aguestes zones simétriques, ja que les diferencies entre elles no han estat
en cap cas sgnificatives. En funcié daguests resultats, sha optat per tractar
conjuntament els valors de les zones simétriques amb la qual cosa, a partir d’ aguest
punt s ha definit tres noves zones d’ estudi, que s han anomenat com les del Capitol
4: zona anterior, que agrupa les zones inicials 1 i 6 properes a |’ora serrata; zona
equatorial, que es correspon a les zones 2 i 5; i zona posterior, que aplega les zones

centrals 3i 4 properes a disc optic.
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Taula 1. A: Estadistics descriptius del gruix de les diferents capes que formen la neuroretina de S. minutus a les sis zones d'estudi. Vaors
de les mitjanesen mm. (n = 9). B: Resultats de I’andisi de la variancia i comparacié de parells de mostres entre les diferents zones de la
neuroretina. Fot, capa de fotoreceptors, Next, Capa nuclear externa; Pext, capa plexiforme externa; Nint, capa nuclear interna; Pint, capa

plexiforme interna; Gang, capa de les cét lules ganglionars; Nopt, capa de les fibres del nervi optic.

A Gruix tota Fot Next Pext Nint Pint Gang Nopt
ZONA X s X s X s X s X s X s X s X s
1 89.17 2191 1250 144 1556 193 681 158 1681 575 2861 1388 458 072 431 160
2 13611 2574 21.39 337 20.83 289 1000 289 2528 719 4778 1853 500 0.00 583 0.83
3 15083 2186 21.67 3.01 2445 7.09 1139 210 2472 459 5472 1339 528 174 861 6.23
4 15167 3513 23.06 891 2722 428 1236 417 2611 774 5083 983 556 048 625 254
5 13944 2230 18.89 255 2181 378 1264 378 2444 174 5028 1721 708 150 431 0.87
6 9403 1334 1472 293 1417 221 931 584 1570 087 3320 417 597 134 301 048
B ANOVA Fot Next Pext Nint Pint Gang Nopt
gl 17 17 17 17 17 17 17
F 2.750 4.583 1.071 2.286 1.239 1.519 1375
Subconjunts homogenis  1,6,5,2,3,4 6,1,2,5,3,4 6,1,2,3,4,5 6,1,5,3,2,4 1,6,2,54,3 1,2,3,4,6,5 6,1,5,2,4,3

* p<0.05; **, p<0.01 ***, p<0.001. Vaors de p corregits mitjancant I’ gjust de Bonferroni.



0S¢

Taula 2. A: Estadistics descriptius del gruix de les diferents capes que formen la neuroretina de S. coronatus a les sis zones d’ estudi.
Valors de les mitjanes en nm. (n = 9). B: Resultats de I’andisi de la variancia i comparacié de parells de mostres entre les diferents zones
de la neuroretina. Fot, capa de fotoreceptors; Next, Capa nuclear externa; Pext, capa plexiforme externa; Nint, capa nuclear interna; Pint,
capa plexiforme interna; Gang, capa de les cel |ules ganglionars; Nopt, capa de les fibres del nervi optic.

A Gruix tota Fot Next Pext Nint Pint Gang Nopt

ZONA X S X S X S X S X S X S X S X S

1 98.61 18.00 16.11 347 1500 6.61 611 268 1861 192 3334 573 542 073 264 0.63

2 13194 883 1500 433 1833 382 833 221 2250 144 5306 6.79 639 048 833 221
3 14333 1507 1833 464 1778 637 944 174 2250 333 6292 1133 514 024 722 024
4 14333 2887 1444 567 2195 647 1306 718 2333 441 5806 1273 500 0.00 750 167
5 14306 2584 1611 625 2417/ 870 917 167 2639 459 5528 324 583 072 611 277
6 10444 2585 2056 502 1889 835 889 268 1806 419 3042 622 501 043 265 103
B ANOVA Fot Next Pext Nint Pint Gang Nopt

gl 17 17 17 17 17 17 17

F 0.633 0.661 1.189 2.329 7.931 3.597 6.682

p --- --- --- --- *% --- *

Subconjunts homogenis  4,2,1,5,3,6 1,3,2,6/4,5 1,2,6,53,4 6,12345 61-25-43 46,3152 1,6,53,4,2

* p<0.05 **, p<0.01, ***, p<0.001. Vaors de p corregits mitjangant |’ gjust de Bonferroni.
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Taula 3. A: Estadistics descriptius del gruix de les diferents capes que formen la neuroretina de N. fodiens a les sis zones d' estudi. Valors
de les mitjanesen mm. (n = 9). B: Resultats de I’andisi de la variencia i comparacié de parells de mostres entre les diferents zones de la
neuroretina. Fot, capa de fotoreceptors; Next, Capa nuclear externa; Pext, capa plexiforme externa; Nint, capa nuclear interna; Pint, capa
plexiforme interna; Gang, capa de les cél Iules ganglionars; Nopt, capa de les fibres del nervi optic.

A Gruix totd Fot Next Pext Nint Pint Gang Nopt

ZONA X S X S X S X S X S X S X S X S

1 126.39 1473 2333 1250 2389 173 1028 268 2056 419 3694 756 528 048 611 1.27

2 173.89 2464 2667 878 3194 428 1111 209 2860 173 60.15 1600 626 151 972 174
3 16361 567 1861 127 3195 7.09 1194 096 2472 542 59.72 1110 583 144 1083 221
4 17806 2769 2250 821 3250 947/ 1056 385 29.72 1214 66.94 1049 6.6/ 167 861 3.37
5 165.69 2459 2681 999 2736 206 1028 347 2221 405 6480 780 500 000 841 280
6 11083 1424 2111 756 1889 509 944 174 1694 127 33.06 647 556 096 583 221
B ANOVA Fot Next Pext Nint Pint Gang Nopt

al 17 17 17 17 17 17 17

F 0.399 2.849 0.307 1.989 6.005 0.835 2.084

Subconjunts homogenis  3,6,4,1,2,5 6,1,5,2,3,4 6,1,54,2,3 6,1,5,3,2,4 1,6,3,254 51,6,34,2 6,1,54,2,3

* p<0.05 **, p<0.01 ***, p< 0.00L Vdors de p corregits mitjancant I’ gjust de Bonferroni.
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Taula 4. A: Estadistics descriptius del gruix de les diferents capes que formen la neuroretina de C. russula a les sis zones d’estudi. Vaors
de les mitjanesen mm. (n = 9). B: Resultats de I’andisi de la variancia i comparacié de parells de mostres entre les diferents zones de la
neuroretina. Fot, capa de fotoreceptors; Next, Capa nuclear externa; Pext, capa plexiforme externa; Nint, capa nuclear interna; Pint, capa
plexiforme interna; Gang, capa de les cét lules ganglionars; Nopt, capa de les fibres del nervi optic.

A Gruix total Fot Next Pext Nint Pint Gang Nopt
ZONA X s X s X s X S X s X s X S X s

1 80.05 1412 1524 430 1838 354 744 179 1214 262 2055 468 448 053 1.77 050
2 12127 99 1963 357 27.78 423 1197 175 1984 3230 3093 365 608 107 336 124
3 12241 1539 1931 411 2733 351 1175 256 1855 335 3551 6.04 579 116 387 156
4 124.02 22240 2074 628 2733 542 1140 340 1850 350 3553 639 622 127 427 176
5 126.00 1345 2167 491 2848 463 1267 1780 2053 285 3289 352 6219 099 351 091
6 85.04 1105 1791 527 1953 258 768 193 1285 215 2128 339 421 053 153 0.28
B ANOVA Fot Next Pext Nint Pint Gang Nopt

al 17 17 17 17 17 17 17

F 2173 12.403 9.948 14.487 20.271 8.725 9.323

p o * % % * %% * k% * %k * k% * kK
Subconjunts homogenis ~ 1,6,3,2,4,5 16-4325 16-4325 16-4325 16-2534 6,1-32,45 6,1-25-34

* p<005; **, p<0.01, *** p<0.001. Vaors de p corregits mitjangant |’ gjust de Bonferroni.
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Taula 5. A: Estadistics descriptius del gruix de les diferents capes que formen la neuroretina de T. europaea a les sis zones d' estudi. Valors

de les mitjanesen mm. (n = 9). B: Resultats de I’andisi de la variancia i comparacio de parells de mostres entre les diferents zones de la
neuroretina. Fot, capa de fotoreceptors; Next, Capa nuclear externa; Pext, capa plexiforme externa; Nint, capa nuclear interna; Pint, capa

plexiforme interna; Gang, capa de les cél lules ganglionars; Nopt, capa de les fibres del nervi optic.

A Gruix total Fot Next Pext Nint Pint Gang Nopt
ZONA X S X S X S X S X s X s X s X s
1 3361 1254 250 000 958 295 542 059 959 295 500 354 521 147 229 147
2 10542 480 1111 127 1500 144 928 450 2042 361 3708 754 653 096 625 042
3 12944 337 1556 337 19.72 192 1056 255 2569 434 4153 347 750 110 889 024
4 131.39 1029 1417 433 1833 221 1195 210 26.67 629 4417 723 691 064 978 417
5 98.33 947 1500 651 1556 255 945 255 2250 083 2472 685 6.00 082 511 106
6 2311 670 250 000 792 059 375 177 521 030 458 059 313 088 125 0.00
B ANOVA Fot Next Pext Nint Pint Gang Nopt
a 15 15 15 15 15 15 15
F 5.795 12.019 2.906 11.807 21.533 5.800 6.843
* * * —_— * *
Subconjunts homogenis 6,1,245,3 61-25-43 6,1,2,534 61-25-43 6,152,344 6,15,24,3 6,15,2,34

* p<0.05 **, p<0.01; ***, p<0.001. Valors de p corregits mitjancant I’ gjust de Bonferroni.
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Figura 5. Representacié gréfica del gruix apilat de les diferents capes de la neuroretina a les 6 zones predeterminades originalment en les
especies d'insectivors incloses a I’estudi. M, capa de fotoreceptors; ™, capa nuclear externa; M, capa plexiforme externa; M, capa nuclear
interna; I, capa plexiforme interna; , capadeles cél lules ganglionars;, ™, capa de les fibres del nervi optic.



Estudi morfométric de laretina

A la Taula 6 hi figuren els estadistics descriptius de les capes de la retina dels
insectivors estudiats, un cop agrupades les 6 zones originals en només 3. S observa
gue, en general, € gruix de totes les capes té tendéncia a augmentar en sentit
anteroposterior. Per norma general, N. fodiens ha estat I'espécie amb les capes
neuroretinianes meés gruixudes. Talpa europaea és la que ha presentat les capes més
primes, particularment a la zona anterior, encara que €ls valors mitjans de la capa de
cel lules ganglionarsi de les fibres del nervi optic ala zona equatoria i posterior han
edtat dels més elevats. Per laresta d especiesi en totes les zones, aquestes dues capes
han estat les més primes, mentre que la més gruixuda ha estat la capa plexiforme
interna. Cal destacar que la capa nuclear externa ha estat més gruixuda que la capa
nuclear interna per N. fodiens i a C. russula, mentre que per les dues especies de
Sorex i per Talpa europaea ha estat a revés. S ha trobat €ls mateixos resultats quan
es tenen en compte els gruixos mitjans de cada capa, calculats a partir de totes les
mesures realitzades, independentment de la zona.

Mitjancant una andis de la variencia S ha detectat que, en els soricins, les
diferéncies entre les tres zones sdn minimes i nomes en alguna capa hi ha diferéncies
significatives entre la zona anterior i les altres dues (Taula 7). En canvi, excepte per
la capa dels fotoreceptors i la capa de les cét lules ganglionars, €ls gruixos de la zona
anterior de la neuroretina de C. russula han diferit estadisticament amb els de la zona
equatorial i posterior, amb uns index de significacié molt elevats (p < 0.001). A T.
europaea, han aparegut diferéncies en totes les capes amb I'excepcié de la

plexiforme externa (Taula 7).

Degut a que €ls gruixos de les capes de la retina son dades del tipus composicional,
Sha caculat els valors percentuals de cada capa i mitjancant la transformacio
Logquocient isomeétrica (veure apartat Material i metodes) s'ha obtingut noves

variables amb les que ja s ha pogut aplicar els procediments estadistics habituals.
Els resultats obtinguts en I’andisi de la variancia interespecifica (Taula 8) posen de

manifest que T. europaea presenta diferencies significatives amb la resta d’ espécies,

particularment a la zona anterior a on difereix pels valors de les variables
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Taula 6. Estadistics descriptius del gruix de les diferents capes que formen la neuroretina a les tres noves zones d' estudi pels insectivors
estudiats. ZA, zona anterior; ZE, zona equatorial; ZP, zona posterior; GM, gruix mitjaper atota laretina. Fot, capa de fotoreceptors; Next,
Capa nuclear externa; Pext, capa plexiforme externa; Nint, capa nuclear interna; Pint, capa plexiforme interna; Gang, capa de les cél lules
ganglionars; Nopt, capa de les fibres del nervi optic. Valors de les mitjanes en nm. Per atotes les egpécies considerades, n = 9.

9G¢

Gruix total Fot Next Pext Nint Pint Gang Nopt
Espécie Zona X S X S X S X s X S X S X S X S
Sm ZA 9160 1736 1361 168 1486 024 806 345 1625 266 3090 896 528 094 368 060
ZE 137.78 2355 2014 296 2132 327 1132 194 248 434 4903 1785 604 075 507 052
ZP 15125 2769 2236 590 2583 363 1187 307 2542 382 5278 1158 542 110 743 399
GM 126.87 30.39 1870 457 2067 468 1042 287 2217 488 4389 1437 593 148 539 231
Sc ZA 10153 2191 1833 423 1694 748 750 250 1833 300 318 541 521 021 265 066
ZE 13750 1483 1555 277 2125 614 875 191 2444 268 5417 39 611 052 722 241
ZP 14333 2103 1639 465 1986 468 1125 417 2292 144 6049 1032 507 012 736 094
GM 12745 1786 1676 250 1935 490 917 285 2190 233 4884 640 546 014 574 122
Nf ZA 11861 1396 2222 983 2139 313 98 064 1875 150 3500 473 542 042 597 158
ZE 169.79 17.70 26.74 204 2965 126 1069 2.7/ 2540 137 6247 115 563 076 907 212
ZP 17083 1221 2056 465 3222 729 1125 221 2722 769 6333 1037 625 042 972 064
GM 15308 2484 2317 536 2775 542 1060 179 2379 490 5360 1418 576 054 825 189
Cr ZA 8254 1026 1658 421 1885 216 756 152 1250 160 2092 321 534 043 165 028
ZE 12395 889 2073 305 2834 351 1248 155 2017 226 3192 235 609 078 335 083
ZP 12322 1834 2002 49 2733 415 1157 289 1852 314 3552 606 600 114 407 163
GM 109.78 20.73 1908 415 2484 477 1051 264 1704 363 2943 665 583 104 302 131
Te ZA 2836 783 250 000 903 230 444 173 771 350 528 210 38 127 194 120
ZE 101.88 261 1306 387 1528 064 924 292 2146 146 3090 283 626 035 568 049
ZP 13042 439 1486 364 1903 120 1125 217 2618 107 428 394 715 052 917 219

GM 8688 379 1129 325 1507 066 873 165 1983 163 2916 425 6.08 022 601 042




Taula 7. Resultats de I’andisi de la variancia i comparacions entre parells de mostres per les tres zones de la neuroretina de les especies
d'insectivors estudiades. Mateixes abreviatures que a la taula anterior. Per a totes les espécies considerades, n = 9.

JASTA

S minutus S coronatus N. fodiens
Varidble F p ZA-ZE ZA-ZP ZE-ZP| F p ZA-ZE ZA-ZP ZE-ZP| F p ZA-ZE ZA-ZP ZE-ZP
Gtot 543 --- --- --- --- 404 - o — 1220 ** * * o
Fot 402 --- 039 --- 0.75 ---
Next 1143 * * 039 --- 448  ---
Pext 153 - 120 --- 034 ---
Nint 588 --- 498 --- 283 -
Pint 231 - 1343 * * 887 * *
Gang 056 --- 857 * 184 ---
Nopt 196 --- 907 * 488 ---

C. russula T. europaea

Variable F p ZA-ZE ZA-ZP ZE-ZP F p ZA-ZE ZA-ZP ZE-ZP

Gtot 32.35 **x% ** % * %% . 28560 *** *k* ** % **

Fot 2874 - 1421 * * *

Next 23.26 * % * k% * k% o 32.26 * % * * % o

Pext 15.74 *** * ok k *okok - 6.78 --- — — —

Nint 2798 *xx* * k% * k% — 53.29 *x* * % * k% o

P|nt 3304 *k* *k* * k% ——_— 11864 *k* *k* *k* *

Gang 389 --- 1270 * *

Nopt 13.64 *** * %% * %% . 18.04 * % o * % o

*, p<0.05; **, p<0.01; ***, p<0.001. Vaors de p corregits mitjancant I’ gust de Bonferroni.
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transformades X3, X4 i Xs. A les altres dues zones, C. russula ha diferit de la resta
d espécies per X1, excepte de S. minutus, i per X, de S. coronatusi T. europaea, ala
zona equatorial; ala zona posterior difereix de tots els soricins per Xs. En cap cas
apareixen diferencies significatives en contrastar els gruixos de les capes de la retina

entre els tres soricins analitzats.

Les andisis canoniques realitzades amb les mateixes variables transformades han

proporcionat quatre funcions discriminants per a cada zona analitzada (Zona anterior,
contrast de les funcions 1 a4: Lambda de Wilks = 0.022; +2 = 132.365; g.|. = 24; p <
0.001; classifiquen correctament e 85.4% dels casos agrupats originals. Zona
equatorial, contrast de les funcions 1 a 4: Lambda de Wilks = 0.016; +? = 145.763;
g.l. = 24; p < 0.001; classifiquen correctament el 92.9% dels casos agrupats originals.
Zona posterior, contrast de les funcions 1 a 4: Lambda de Wilks = 0.030; + =
128.307; g.l. = 24; p < 0.001) classifiquen correctament el 86% dels casos agrupats

originals)

A la Figura 6 es representen greficament les puntuacions discriminants dels
exemplars analitzats per les dues primeres funcions canoniques obtingudes en cada
zona. En € cas de la zona anterior (Fig. 6-A), aquestes funcions han acumulat
respectivament el 70.4% i el 25.5% de la variancia observada i estan correlacionades
negativament amb X, i positivament amb Xs. Les puntuacions més elevades de T.
europaea per la primera funcié fan que aquesta especie quedi clarament segregada de
la resta d’insectivors considerats que, alhora, mostren un encavalcament més o
menys acusat segons |’ espécie. A la zona equatorial (Fig. 6-B), les dues primeres
funcions, amb el 61.3% i € 32.1% de la variancia acumulada respectivament, estan
correlacionades amb Xs, la primera positivament i la segona de forma negativa. En
aquesta zona ha estat C. russula la que ha quedat clarament separada de la resta.
Respecte a la zona posterior (Fig. 6-C), les dues primeres funcions, amb & 82.6% i
12.9% de la variancia total acumulada respectivament, estan correlacionades
positivament amb X3 i Xo. En aguest cas, les puntuacions discriminats més elevades
de T. europaea i C. russula les separen dels soricins. En totes les zones, les dues

especies de Sorex han mostrat un alt grau d’ encaval cament.
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Taula 8. Resultats de I'andisi de la variancia de les variables transformades a partir del's gruixos de les capes de la neuroretina a les tres
zones estudiades i de les comparacions individuals entre les especies d'insectivors estudiades. ZA, zona anterior; ZE, zona equatoria; ZP,
zona posterior. Per atotes les especies, n = 9.

Comparaci6 interespecifica

ANOVA
Variable F P

ZA Xy 5042
Xs B053 = e e e e e e e e
X3 10.946  * * T *
X4 10478 * * e *
X5 13504 **%* _——_ ——_—— ——_— ** ——_— _—— ** _—— ** *
X6 0370 == e e e e e e e e e

ZE X 12570 **  eee e e e eeo KRRk
X2 7771 K% o e e
X3 6.164 *
X4 5888  * e e e e e e e
Xs 4301 *
Xe 2354  -- eee e e e eee e eee e e

ZP Xy 5140 *
X c00'<JSSUU U —
X3 13.421 *** — — *% — — *kk * * — o
X4 0301 - e e e e e e e e
Xs 73/
X6 c <0 S —

*, p<0.05; **, p<0.01; ***, p<0.001. Vaors de p corregits mitjancant I’ ajust de Bonferroni.

S-S SN-Nf Sm-Cr Sn-Te Sc-Nf Sc-Cr Sc-Te Nf-Cr Nf-Te Cr-Te
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Figura 6. Representacié grdica de les puntuacions discriminants sobre els dos
primers eixos canonics, per les variables transformades dels gruixos de les capes de
la neuroretina dels insectivors analitzats a les tres zones estudiades. B, S, minutus; M,
S. coronatus, ™, N. fodiens; A, C. russula; ¥, T. europaea. o, centroide de cada
especie.
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A laFigura7 s observa el dendrograma obtingut a partir de les mitjanes dels valors
absoluts del gruix de les capes neuroretinianes. S observa com les semblances
fenetiques de la retina dels insectivors considerats concorden de manera important
amb les relacions taxonomiques i € tipus de vida d’ aquestes espécies. Aixi, per un
cantd, queden agrupats els tres soricins, especiament les dues especies del genere
Sorex, que son les més relacionades taxonomicament i que ahora mostren
caracteristiques ecologiques similars. Neomys fodiens, tot i estar emparentat amb
Sorex queda més separat, ja que mostra certes diferencies retinianes relacionades
segurament amb |’ activitat semiaguéaica que realitza. Per altra banda, C. russulai T.
europaea formen una agrupacié separada feneticament dels soricins; € grau de
diferenciacié entre aguestes dues especies es relativament important degut a les

divergéncies tan ecol 6giques com filogenétiques que presenten entre Si.

Figura 7. Dendrograma obtingut a partir dels valors mitjans dels gruixos de les capes
neuroretinianes dels insectivors estudiats.

Andisi biomeétrica de la densitat cel- lular de la neuroretina

Com s ha comentat a |’ apartat de Material i métodes, per poder calcular la densitat
cet lular de la retina aplicant I’equacio de Van der Meer & Anker (1986) s ha de
conéixer préviament tant el diametre cel lular com € nombre de c&l lules presents en
una aea determinada de la retina. Aixi, els estadistics descriptius dels diam etres

maxims dels perfils nuclears de les cé lules fotoreceptores i ganglionars a les tres
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zones d'estudi figuren ala Taula 9. S hainclos també els dianetres cel lulars mitjans
per atotalareting, calculats a partir de totes les mesures realitzades independentment
de la zona. Les dades que corresponen a T. europaea S exposen per separat ja que,
com s ha comentat al Capitol 2, en aquesta especie tots els fotoreceptors mostren
caracteristiques molt similars i no es pot distingir s son cons o0 bastonets. De totes
maneres s ha indicat els diametres dels nuclis situats a la zona més interna, a on

normalment es situen els bastonets, i els dels nuclis més externs, a on se situen els
cons. Pot observar-se que independentment del tipus de fotoreceptors que siguin, els
interns son Meés petits que els externs, perdo sempre tots els nuclis tenen els diametres
més grans gue €ls de la resta d’insectivors, especialment € vertical. En €s soricids,
els perfils nuclears dels bastonets sdn més petis que els dels cons, tant en e seu

diametre horitzontal com vertical (Taula 9). En tots els casos, €s valors del diametre

horitzontal dels nuclis dels fotoreceptors acostumen a ser més petits que €els del

vertical. Els nuclis de les cél lules ganglionars son bastant esférics, tot i que hi ha una
[leugera tendencia a que e diametre horitzontal sigui el més gran, i solen ser més
voluminosos que els dels fotoreceptors (Taula 9). A la mateixa taula, també es
constata que hi ha desigualtats entre els diametres nuclears d’ una mateixa espéecie,
encara que no mostren relacio amb la zona de la retina on s ha realitzat les mesures.
L'andis de la variancia ha indicat que aguestes diferencies no son estadisticament

sgnificatives, de la mateixa manera que tampoc ho son les diferencies

interespecifiques.

A laTaula 10 s'indiquen €ls estadistics descriptius dels recomptes cel lulars realitzats
per a cada espécie en un segment de retina de 50 mm a les tres zones d’ estudi. Cal
remarcar que e nombre de cons de C. russula estareferit a un segment de retina de
Ilargada mitjana de 305 nmm, degut a la poca quantitat de cons que presenten les
retines d’ aquesta espécie. Igual que en el cas dels diametres cel lulars, lesdadesde T.
europaea sinclouen a part, degut a la dificultat en distingir els dos tipus de
fotoreceptors. Sobserva com, en general, & nombre de ce lules augmenta
[leugerament en sentit anteroposterior, igual com el gruix de les capes, tot i que les

diferencies intraespecifiques no han estat en cap cas significatives.



Taula 9.- Estadistics descriptius dels diametres dels perfils nuclears dels fotoreceptors i de les cél lules ganglionars de les retina dels insectivors
andlitzats. ZA, zona anterior; ZE, zona equatoria; ZP, zona posterior; DCM, diametre cel- lular mitja Vaors de les mitjanesen nm. (n = 9).

€9¢

Bastonets Cons Ganglionars
Diametre horitzontal Diametre verticalk  Diametre horitzontal Diametre vertical Dianetre horitzontal Diametre vertical

Espécie Zona X S X S X S X S X S X S
S minutus ZA 440 0.12 543 041 456 054 6.82 0.77 6.69 0.60 6.50 0.47
ZE 417 0.49 574 0.16 4.49 0.32 7.35 0.70 841 1.69 751 1.96
ZP 423 0.34 5.66 0.12 473 0.45 7.39 0.62 8.83 1.23 7.85 1.56
DCM 4.27 0.32 5.61 0.27 459 0.40 7.19 0.67 7.96 0.88 731 112
S coronatus ZA 4.01 0.46 5.07 0.22 522 0.30 6.93 0.43 8.55 1.15 7.87 0.71
ZE 3.97 0.01 5.85 0.34 451 0.13 7.34 0.24 7.64 122 7.97 2.02
ZP 418 0.74 537 0.91 494 0.62 6.66 1.28 8.66 1.32 991 2.29
DCM 4,06 0.48 5.38 0.61 494 0.48 6.93 0.78 8.28 112 8.59 1.65
N. fodiens ZA 3.76 0.07 554 0.05 442 0.25 6.77 048 8.06 1.69 6.12 1.17
ZE 3.65 0.15 5.69 0.22 4.20 0.46 6.74 0.31 9.73 0.75 9.99 0.94
ZP 3.92 0.38 544 0.39 430 0.38 7.03 0.36 844 1.45 8.95 0.16
DCM 3.77 0.24 555 0.25 4.30 0.34 6.85 0.37 8.90 0.59 8.35 0.47
C. russula ZA 3.95 0.34 5.76 0.33 4.24 0.25 712 0.63 7.75 0.32 5.13 0.42
ZE 325 0.13 5.88 0.30 455 0.34 7.15 0.45 7.86 1.85 6.73 0.97
ZP 3.50 0.33 6.31 0.41 421 0.33 7.59 071 8.93 0.93 7.42 2.07
DCM 357 0.39 5.98 0.39 433 0.31 7.29 0.57 7.98 0.66 6.47 0.89

Fotoreceptors més interns Fotoreceptors més externs Ganglionars
Diametre horitzontal Diametre vertical  Diametre horitzontal Diametre vertical  Diametre horitzontal  Dianetre vertical

Zona X S X S X S X S X S X S
T.europaca ZA 447 0.25 6.78 0.48 6.08 0.17 7.62 0.96 7.64 0.10 6.75 0.70
ZE 478 0.88 7.76 0.24 552 0.30 8.97 0.63 8.85 0.67 7.96 1.14
ZP 495 0.75 772 0.94 554 161 9.24 122 8.83 1.63 8.13 0.39

DCM 473 0.63 7.42 0.72 5.71 0.87 8.61 112 8.49 0.77 7.64 0.55
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Taula 10. Estadistics descriptius resultants del recompte cel lular per zonesi € valor
mitja per a tota la retina, per a cada espécie d'insectivors. ZA, zona anterior; ZE,
zona equatorial; ZP, zona posterior. Per atotes les especies, n = 9.

n bastonets n cons ncd.nint  nganglionars

Espécie Zona X S X S X S X S
S. minutus ZA 2633 283 589 183 2189 437 611 105
ZE 2933 328 844 124 2722 393 383 113

ZP 3400 460 850 131 2978 536 522 0.97

S coronatus  ZA 2143 439 729 170 2143 294 6.00 100
ZE 2500 412 857 113 2686 460 529 189

ZP 2800 252 814 146 2343 264 657 215

N. fodiens ZA 4489 845 289 242 2200 695 400 132
ZE 5356 433 322 172 2778 319 538 192

ZP 5478 593 489 183 27.67 453 422 139

C.russula*  ZA 2689 724 187 064 1033 150 4.67 158
ZE 5450 13.80 325 198 1733 412 489 117

ZP 5378 9.04 125 046 1833 6.12 514 0.69

* Recompte de cons realitzat sobre un segment mitjade 305 nm de retina.

n fotoreceptors ncel. nint n ganglionars
Espécie Zona X S X s X S
T.europaea  ZA 1567 234 1089 398 538 1.77
ZE 24.80 192 21.78 4.15 5.00 141
ZP 2800 141 2678 331 478 1.09

Amb les dades dels diametres cel lularsi del recompte cet lular, i aplicant I’ equacio
de Van der Meer i Anker (1986), sha caculat la densitat de les cé lules
fotoreceptores i ganglionars a les tres zones d estudi, amb els resultats que poden
veure's ala Taula 11. S'indica també la densitat mitjana de tota la retina calculada a
partir de totes les dades disponibles, independentment de la zona. Es constata que les
dues especies de Sorex mostren valors similars entre elles, essent les que presenten
les densitats cel lulars de cons i de cét lules ganglionars més grans. En canvi, N.
fodiens té la major densitat de bastonets, i per tant de fotoreceptors, i alhora la menor

de cel lules ganglionars. Crocidura russula mostra també una elevada densitat de
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bastonets, perd molt baixa de cons i de cél lules ganglionars. Talpa europaea s ha
caracteritzat per la poca quantitat de fotoreceptors en general, encara que e nombre
de cél lules de la capa nuclear interna i de ganglionars son similars a la resta
d'insectivors. Cal comentar que no s ha pogut calcular la densitat de la capa nuclear
interna aplicant I'equacié de Van der Meer i Anker (1986), en no disposar del
diametre de les cél lules que la conformen. No obstant, el recompte de cél lules
d aquesta capa indica clarament que C. russula és |’especie que conté e nombre
inferior de cél lules, tot i que les diferencies no sdn significatives en cap zona (Taula
10).

Taula 11. Estadistics descriptius de la densitat cet lular a les diferents zones de la
retinai atota la retina en general, a les especies d'insectivors estudiades. ZA, zona
anterior; ZE, zona equatorial; ZP, zona posterior; DM, densitat mitjana per a tota la
retina. En negreta, les zones que han mostrat diferéncies interzonals significatives en
la mateixa espécie, p < 0.05. Per atotes les espécies, n = 9. Valors de les mitjanes
expressats en 10% cél lules per mn?.

Densitat Densitat Densitat Dengitat
bastonets cons fotoreceptors ganglionars
sp Zona X S X S X S X S

Sm ZA  118.795 4.71 25217 782 144.012 331 19.635 3.46
ZE 136.724 19.69 37176 731 173.899 2490 10.537 522
ZP 159409 1622 35530 413 194939 1216 13.306 1.56
DM 137760 6.05 32909 645 170.670 9.01 15.346 240

S ZA 99.660 10.97 20011 447 128.671 6.53 15.656 1.92
ZE 132361 210 41428 10.12 173789 1222 16.295 3.59
ZP 127497 1239 34531 914 162.027 21.03 17.674 2.58
DM 116028 7.76 34307 551 150.335 8.45 16.542 0.60

Nf  ZA 224065 4572 13.027 122 237.092 57.88 10.875 0.73
ZE 274453 1092 14666  3.70 289119 1154 11.822 5.98
ZP 266,532 3828 21.047 781 287.579 4398 10.611 162
DM 254679 1293 16495 2.26 271174 1718 11.039 2.68

Cr ZA 135271 4270 1835 0.65 137.106 43.36 13.315 517
ZE 293212 8127 1715 061 294928 80.70 14.366 4.18
ZP  283.789 4343 1011 038 284.800 43.09 13.027 167
DM 236.653 4264 1520 035 238.174 4249 14.126 3.16

Te <ZA 65.878 7.81 15.393 5.53
ZE 95865  26.09 11.227 2.52
ZP 103.282 20.68 12.805 3.36
DM 96522 1527 13.142 3.77
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Capitol 5

Amb aguestes dades sha reditzat dues andisis de la variencia per testar la
variagbilitat intra i interespecifica. En primer lloc, s ha evidenciat la poca significacio
estadistica (p < 0.05) en comparar les densitats cel lulars de les diferents zones
d'estudi en les especies estudiades. Tan sols la densitat de bastonets i de
fotoreceptors de la zona anterior de la retina de S. minutus i C. russula ha estat
significativament menor (p < 0.05) que la de la zona posterior (Taula 11). Tenint en
compte, doncs, la densitat mitjana per a tota la retina, la segona andisi de la
variancia indica que les diferencies interespecifiques sorgeixen exclusivament en
contrastar la densitat de les cél lules fotoreceptores (Taula 12). Les comparacions per
parells de mostres fan palesa la gran similitud entre les dues especies de Sorex que,
alhora, difereixen de N. fodiens i C. russula tant pel que fa a la densitat de
fotoreceptors, en general, com a la densitat de bastonets i de cons. Aquestes dues
ultimes també difereixen entre s, respecte a la densitat de cons, i de Talpa europaea
per la densitat de fotoreceptors. En cap cas, s ha trobat diferencies significatives

interespecifiques per la densitat de cél Iules ganglionars.

Taula 12. Resultats de I’andisi de lavariancia (ANOVA) de la densitat cel lular ala
neuroretina i de les comparacions individuals entre parells de mostres entre les
espécies d'insectivors estudiades. DB, densitat de bastonets, DC, densitat cons; DF,
densitat de fotoreceptors, DG, densitat de cél lules ganglionars. X, no s ha redlitzat
la comparacié per manca de dades.

Comparacio interespecifica

ANOVA S Sm Sm S Sc- Sc- Sc- Nf- Nf- Cr-
Vaide E 3 Sc Nf Cr Te Nf Cr Te Cr Te Te

DB 27.86 *** o xxxx X wx o oxx X . XX
DC 3794 **k ok we X % ame X % XX
DE 3396 FE e kL wk kL wx ke
DG 178 == e e e e e e e e e

* p <005 ** p <001 ** p < 0.001l Vdors de p corregits mitjancant I’gjust de
Bonferroni.



Estudi morfométric de la neuroretina

A partir de les densitats mitjanes s ha calculat €l percentatge de bastonets aixi com la
relacié entre fotoreceptorsi entre aquestsi les cét lules ganglionars (Taula 13) que, a
més de confirmar la diferent proporcié en e nombre de cons i bastonets, indica €

nombre de cél lules ganglionars que |li corresponen a cada fotoreceptor per a cada
especie.

Taula 13. Percentatge de bastonets i les proporcions entre cons i bastonetsi entre les
cel lules ganglionarsi s fotoreceptors (Gang : Fot) pels insectivors considerats.

Proporci6
_ Percentatge
Espécie bastonets con : bastonet  Gang : Fot
S minutus 80.72 1: 4.2 1: 111
S coronatus 77.18 1: 34 1: 91
N. fodiens 93.92 1: 154 1: 246
C. russula 99.36 1: 1557 1: 169
T. europaea - - 1: 73
Rosegadors

Andisi biometrica del gruix de les capes de la neuroretina

Igual com en el cas dels insectivors, en els rosegadors també s ha mesurat € gruix de
les capes de la neuroretina en 6 zones inicials amb un gruix minim a les zones
perifériques (1 i 6) i gruixos més elevats a les zones equatorials (21 5) i centrals (3 i
4) (Taules 14-19, A; Fig. 8). Amb I'andis de la variancia s’ha comprovat la
significacié de les diferencies interzonals per a cada capai especiei s’ ha obtingut els
subconjunts homogenis que han assenyalat la possibilitat d agrupar les zones
simétriques de cada hemisferi ocular (Taules 14-19, B). Segons aquests resultats les
noves zones d’ estudi son: la zona anterior, constitui da per les zones 1 i 6 properes a
I’ora serrata; la zona equatorial, que agrupa les zones 2 i 5 coincidents amb

I’ equador; i 1a zona posterior, que es correspon ales zona 3 i 4 properes a disc optic.
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Taula 14. A: Estadistics descriptius del gruix de les diferents capes que formen la neuroretina de C. glareolus a les sis zones d estudi.
Vaors de les mitjanes en nm. (n = 10). B: Resultats de I’andisi de la varianciai comparacio de parells de mostres entre les diferents zones
de la neuroretina. Fot, capa de fotoreceptors;, Next, Capa nuclear externa; Pext, capa plexiforme externa; Nint, capa nuclear interna; Pint,
capa plexiforme interna; Gang, capa de les cé lules ganglionars; Nopt, capa de les fibres del nervi optic.

A Gruix total Fot Next Pext Nint Pint Gang Nopt

ZONA X S X S X S X S X S X S X S X S
1 112.74 1981 2562 466 2271 453 1009 234 1961 405 2657 705 513 050 3.03 .09

2 19711 1399 3766 595 4069 479 1351 161 3532 480 5588 545 705 069 701 213
3 21848 26.78 39.37 927 4416 711 1526 3.65 3967 512 6352 992 694 056 882 265
4 223.36 2980 4273 736 425 690 1578 333 3930 714 6212 914 749 064 969 185
5 206.11 2423 4139 942 4259 642 1515 299 3470 750 5886 375 699 069 646 1.95
6 11994 1499 2752 589 2125 321 948 190 1944 390 3321 426 566 065 339 155
B ANOVA Fot Next Pext Nint Pint Gang Nopt

a 59 59 59 59 59 59 59

F 9.823 30.320 10.212 28.019 51.066 21.915 20.426

P —_— —_— —_— —_— n—_— ook *okk

Subconjunts homogenis  1,6-2354 61-2453 61-2534 61-2543 16-2543 16-3524 16-52-34

* p<0.05 **, p<0.01; ***, p< 0.001. Vdors de p corregits mitjancant I’ gjust de Bonferroni.
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Taula 15. A: Estadistics descriptius del gruix de les diferents capes que formen la neuroretina d'A. terrestris a les sis zones d’ estudi.
Vaors de les mitjanes en nm. (n = 10). B: Resultats de I’andisi de la varianciai comparacio de parells de mostres entre les diferents zones
de la neuroretina. Fot, capa de fotoreceptors;, Next, Capa nuclear externa; Pext, capa plexiforme externa; Nint, capa nuclear interna; Pint,
capa plexiforme interna; Gang, capa de les cét lules ganglionars; Nopt, capa de les fibres del nervi optic.

A Gruix totd Fot Next Pext Nint Pint Gang Nopt

ZONA X S X S X S X S X S X S X S X S

1 13386 21.09 2514 426 2839 507 1096 188 2253 443 3609 668 654 120 422 2.39

2 187.75 2379 3220 583 3949 512 1372 266 2878 375 5408 709 764 075 945 3.46
3 19171 2041 3260 7.77 3952 548 1314 211 3030 360 5388 889 758 116 13.34 451
4 18455 1873 3128 645 3729 583 1208 163 2934 481 5518 658 7.64 093 11.74 2.47
5 17386 20.70 3117 511 3535 435 1111 132 2610 447 5249 531 777 115 9.88 3.03
6 113.00 1316 2309 247 2230 312 931 175 1826 264 29.04 419 658 148 4.16 1.62
B ANOVA Fot Next Pext Nint Pint Gang Nopt

a 59 59 59 59 59 59 59

F 5.225 19.938 6.868 13.542 29.010 2.469 15.625

Y —_— *okk ok k ok k ok k —_—

Subconjunts homogenis  6,1-54,23 6,1-5423 6,1-5432 61-5243 6,1-5324 1,6,54,2,3 6,1-2,54,3

* p<0.05 **, p<0.01; ***, p< 0.001. Vaors de p corregits mitjancant I’ gjust de Bonferroni.
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Taula 16. A: Estadistics descriptius del gruix de les diferents capes que formen la neuroretina de M. arvalis a les sis zones d estudi. Valors
de les mitjanes en mm. (n = 10). B: Resultats de I’andisi de la variancia i comparacié de parells de mostres entre les diferents zones de la
neuroretina. Fot, capa de fotoreceptors; Next, Capa nuclear externa; Pext, capa plexiforme externa; Nint, capa nuclear interna; Pint, capa
plexiforme interna; Gang, capa de les cél lules ganglionars; Nopt, capa de les fibres del nervi optic.

A Gruix tota Fot Next Pext Nint Pint Gang Nopt

ZONA X S X S X S X S X S X S X S X S

1 10848 10.75 2218 7.03 20.82 188 825 147 2099 312 2819 664 561 072 255 1.36

2 17820 1989 2817 406 3221 331 1077 257 3239 439 5607 882 7.8 107 913 3.09
3 21279 986 3445 510 3866 350 1203 135 4071 332 6486 400 7.48 055 13.50 2.26
4 209.12 1147 3162 6.16 3746 415 1202 176 4109 243 6549 639 727 079 1426 2.39
5 162.63 1812 2464 506 3064 378 969 236 2893 530 5434 621 717 054 6.75 2.34
6 11049 1295 2241 535 2095 345 798 182 1952 431 3151 818 560 048 253 0.89
B ANOVA Fot Next Pext Nint Pint Gang Nopt

gl 59 59 59 59 59 59 59

F 8.333 51.669 8.495 56.300 56.368 16.493 16.493

p — —_— —_— ok - ok x ok

Subconjunts homogenis 1,6-52-43 16-52-43 61-5243 61-52-34 16-52-3, 61-5432 61-52-43

* p<0.05; **, p<0.01 ***, p<0.001. Vaors de p corregits mitjancant I’ gjust de Bonferroni.
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Taula 17. A: Estadistics descriptius del gruix de les diferents capes que formen la neuroretina d’'A. sylvaticus a les sis zones d’ estudi.
Vaors de les mitjanes en nm. (n = 10). B: Resultats de I’andisi de la varianciai comparacio de parells de mostres entre les diferents zones
de la neuroretina. Fot, capa de fotoreceptors;, Next, Capa nuclear externa; Pext, capa plexiforme externa; Nint, capa nuclear interna; Pint,
capa plexiforme interna; Gang, capa de les cé lules ganglionars; Nopt, capa de les fibres del nervi optic.

A Gruix tota Fot Next Pext Nint Pint Gang Nopt

ZONA X S X S X S X S X S X S X S X S

1 14427 2954 4001 851 3634 1076 791 226 23.00 627 2863 7.71 510 063 247 0.86
2 24051 2528 5623 810 66.29 871 1174 161 3743 577 5568 1156 622 088 643 257

3 24099 2692 5421 1123 6400 1009 1026 250 3894 475 5544 733 650 0.79 941 319
4 245,75 1353 5364 815 6596 778 11.30 197 3938 407 5649 834 644 068 1220 212
5 232.64 28.74 4957 847 6538 800 1219 219 37.73 657 5426 1146 6.60 1.14 795 311
6 14956 21.24 4082 887 3796 852 798 258 2390 425 3081 807 546 0.74 263 099
B ANOVA Fot Next Pext Nint Pint Gang Nopt

a 59 59 59 59 59 59 59

F 6.213 26.149 7.269 20.803 20.800 5.665 25.869

P - - - - - - -

Subconjunts homogenis 1,6-43-52 16-3542 16-3425 16-2534 16-5324 16-2435 16-25-34

* p<0.05; **, p<0.01 ***, p<0.001. Vaors de p corregits mitjancant I’ gjust de Bonferroni.
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Taula 18. A: Estadistics descriptius del gruix de les diferents capes que formen la neuroretina de M. domesticus a les sis zones d’ estudi.
Valors de les mitjanesen nm. (n = 10). B: Resultats deI’andisi de la varianciai comparaci6 de parells de mostres entre les diferents zones
de la neuroretina. Fot, capa de fotoreceptors; Next, Capa nuclear externa; Pext, capa plexiforme externa; Nint, capa nuclear interna; Pint,
capa plexiforme interna; Gang, capa de les cel |ules ganglionars; Nopt, capa de les fibres del nervi optic.

A Gruix tota Fot Next Pext Nint Pint Gang Nopt
ZONA X s X s X s X s X s X s X s X s
1 14593 2219 3380 655 3263 534 1008 259 2512 547 3576 809 510 073 314 1.34
2 236.06 4329 4986 1066 57.04 1084 1647 388 39.66 1041 5850 1352 6.39 107 751 3.70
3 236.67 3151 5026 100 59.23 1103 1394 321 3785 747 5789 855 6.27 051 11.22 1.69
4 24170 2436 4859 774 6194 851 1414 171 3807 693 6052 800 6.04 053 1195 3.55
5 231.72 3188 5090 956 5583 972 1429 250 3886 950 5813 1228 6.37 080 6.39 3.39
6 14919 2379 36.19 733 3317 5490 952 236 2379 5100 3850 714 517 101 3.75 2.47
B ANOVA Fot Next Pext Nint Pint Gang Nopt
gl 57 57 57 57 57 57 57
F 7.752 22.756 9.259 8.893 12.516 5.373 15.769
P —_— —_— . —_— —_— —_— —
Subconjunts homogenis 1,6-4,235 16-5234 61-34-52 61-3452 16-3524 16-4352 1652-34

* p<0.05; **, p<0.01; ***, p <0.001. Vaors de p corregits mitjancant I’ gjust de Bonferroni.
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Taula 19. A: Estadistics descriptius del gruix de les diferents capes que formen la neuroretina de M. spretus a les sis zones d estudi. Valors
de les mtjanesen mm. (n = 10). B: Resultats de I’andis de la variancia i comparacié de parells de mostres entre les diferents zones de la
neuroretina. Fot, capa de fotoreceptors; Next, Capa nuclear externa; Pext, capa plexiforme externa; Nint, capa nuclear interna; Pint, capa
plexiforme interna; Gang, capa de les cél lules ganglionars; Nopt, capa de les fibres del nervi optic.

A Gruix tota Fot Next Pext Nint Pint Gang Nopt
ZONA X s X s X s X s X s X s X S X S
1 14704 2331 3736 863 3232 849 977 227 2393 505 3535 1045 551 099 254 0.92
2 21397 2571 5498 1335 5530 9.04 1367 225 3333 6.79 49.95 1693 590 120 3.69 1.76
3 239.98 24.14 5496 11.06 59.06 11.10 1537 296 4248 692 5886 1446 6.81 119 806 240
4 24114 30.78 51.10 533 5847 984 1482 405 4134 765 5748 9878 679 070 829 236
5 220.70 3010 5261 1114 5752 683 1428 307 3953 765 4818 1276 6.07 132 365 1.80
6 14372 1474 3815 827 3175 738 983 219 2526 434 3367 1237 522 083 265 0.89

B ANOVA Fot Next Pext Nint Pint Gang Nopt

a 58 58 58 58 58 58 58

F 6.813 23.930 7.541 15.724 7.139 3.896 21.082

P *ok ok —_— —_— —_— —_— * —_—
Subconjunts homogenis  1,6-4532 6,1-2543 16-25-43 16-2543 61-5243 Un de sol 16,52-43

*, p<0.05; **, p<0.01; ***, p<0.001. Vaors de p corregits mitjancant |’ gjust de Bonferroni.
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Figura 8. Representacié grdica del gruix apilat de les diferents capes de la neuroretina a les 6 zones predeterminades originalment en les
especies de rosegadors incloses a |’ estudi. M, capa de fotoreceptors;, ™, capa nuclear externa; M, capa plexiforme externa; ™, capa nuclear
interna; I, capa plexiforme interna; , capade les cel lules ganglionars, ™, capa de les fibres del nervi optic.



Estudi morfométric neuroretina

En reunir les sis zones originals en nomes tres, el gruix de les capes neuroretinianes
continua mantenint un a tendencia clara a augmentar en sentit anteroposterior, com
pot observar-se a la Taula 20. També s ha calculat els gruixos mitjans a partir de
totes les mesures redlitzades independentment de la zona (Taula 20). En tots els
casos, les capes meés primes han estat la de les cél lules ganglionars i la de les fibres
del nervi optic seguides per la plexiforme externa. El gruix de la capa plexiforme
interna ha estat molt similar en tots els rosegadors. No obstant, mentre que en els
arvicolins aguesta Ultima és amb diferencia la capa més gruixuda, especialment a la
zona equatoria i la posterior, en els murins mostra un gruix molt semblant o finsi tot
inferior a de la capa nuclear externa i la de fotoreceptors. L’ Unica espécie on la
nuclear interna i la nuclear externa tenen gruixos smilars ha estat M. arvalis. En

general, pero, la retina dels arvicolins considerats és més prima que la dels tres

murins estudiats (Fig. 9).

A: C. glareolus B: A terrestris C: M. arvalis
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D: A. sylvaticus E: M. domesticus F: M. spretus

Figura 9. Imatges al microscopi optic de les retines de les sis especies de rosegadors
estudiades.
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Taula 20. Estadistics descriptius del gruix de les diferents capes que formen la neuroretina a les tres noves zones d' estudi pels rosegadors
estudiats. ZA, zona anterior; ZE, zona equatorial; ZP, zona posterior; GM, gruix mitjaper atotalaretina. Valors de les mitjanes en nm. Per
atotes les especies considerades, n = 10.

9/¢

Gruix total Fot Next Pext Nint Pint Gang Nopt
Espécie Zona X S X S X S X S X S X S X S X S
Cg ZA 116.34 1394 2657 451 2198 321 979 163 1952 323 2989 414 539 052 321 09
ZE 20161 1398 3953 508 4154 411 1433 168 3501 539 5737 354 702 053 673 122
ZP 22092 2316 4173 691 4316 592 1552 321 3949 526 628 897 721 050 961 111
GM 17962 1350 3572 328 3552 336 1321 170 3134 407 5002 463 654 037 652 071
At ZA 12343 1411 2411 292 2534 345 1013 104 2039 270 3257 477 660 091 419 167
ZE 18081 2147 3192 469 3742 413 1242 178 2744 393 5328 58 771 086 966 277
ZP 188.13 1813 3194 694 3841 503 1261 162 2982 38 5453 652 761 093 1256 314
GM 16412 1590 2924 395 3372 335 1172 105 2588 327 4679 453 732 083 874 217
Ma ZA 10949 840 2229 597 2088 216 811 103 2025 335 2983 598 561 068 254 104
ZE 17041 1441 2640 358 3142 242 1023 201 3066 367 5520 673 752 062 781 219
ZP 21095 857 3304 447 3806 328 1203 149 4090 226 6517 460 738 048 1395 182
GM 16362 804 2724 423 3012 197 1012 119 3060 259 5007 406 683 022 764 091
As ZA 14692 2179 4041 756 3715 802 795 226 2345 449 2072 672 528 049 255 0.77
ZE 23657 2278 5290 641 6584 627 119 139 3758 539 5497 1019 641 08 724 217
ZP 24337 1594 5393 918 6498 652 1078 148 3916 237 5597 726 647 060 1125 226
GM 20895 1064 4908 531 5599 304 1023 133 3340 275 4688 580 605 046 661 111
Md ZA 14546 1972 3444 605 3236 436 973 199 2409 45 3674 516 504 079 339 191
ZE 22098 3422 4966 89 5529 862 1498 267 3859 884 5768 98 633 077 652 237
ZP 23918 1763 4943 617 6059 734 1404 214 3796 465 5920 482 616 045 1168 213
GM 20487 1897 4451 517 4941 535 1292 191 3355 485 5121 568 584 058 694 160
Ms ZA 14538 1861 3776 622 3204 552 980 194 2459 458 3451 1076 536 078 259 0.77
ZE 216.67 2184 5294 1044 5608 697 1391 240 3668 603 4906 939 598 08 367 114
ZP 23982 2442 5303 548 5876 959 1509 305 4191 693 5817 974 680 073 85 19

GM 19088 1545 4808 435 4888 576 1293 181 3445 413 4725 589 605 043 475 104




Estudi morfomeétric neuroretina

Els resultats de I’andisi de la variancia entre les tres zones (Taula 21) han posat de
manifest que, en general, la zona anterior segueix diferenciant-se significativament
de la zona equatorial i la posterior, mentre que aquestes dues no acostumen a diferir
entre si, excepte en la capa de les fibres del nervi optic i en lamajor part de capes de
M. arvalis (Taula 21).

Igual com en els cas dels insectivors, degut aque els gruixos de les capes de laretina
sOn dades del tipus composiciona (veure apartat Material i métodes), s ha realitzat
les corresponents transformacions dels valors absoluts per tal de poder aplicar les
técniques estadistiques habituals i contrastar les diferencies interespecifiques de la

retina de les especies de rosegadors considerades.

Mitjancant I'andis de la variencia, Sha posat de manifest que les diferéncies
interespecifiques son significatives en totes les zones, particularment en la equatorial
I la posterior, i per a totes les variables transformades, excepte la Xs a la zona
anterior, essent les variables Xs i la X, les que han mostrat un grau de significacio
meés elevat (Taula 22). De fet, la comparacié entre parells de mostres indica que
aquestes variables son les que més diferencien entre arvicolins i murins, tot i que
també apareixen diferéncies entre algun membre de la mateixa subfamilia (entre A.
sylvaticusi les dues espécies de Mus per la Xg i entre M. arvalisi els altres arvicolins
per la X2). Per la resta de variables, la retina d’ A. terrestris és la que ha resultat ser
més diferent, particularment en la X3, que mostra diferencies amb totes les atres
espécies considerades, mentre que per la X, la X4 i 1a X5 només es diferencia dels
murins. Apareixen atres diferencies interespecifiques puntuals i amb graus de

significacio diferents en funcié de la variable considerada.

L’andisi canonica redlitzada a partir dels valors de les variables transformades ha
proporcionat cinc funcions discriminants per a cada zona estudiada (Zona anterior,
contrast de 1 a 5 : Lambda de Wilks = 0.048; +* = 161.444; g.l. = 30; p < 0.001;
classifiquen correctament e 73.3% dels casos agrupats originals. Zona equatorial,
contrast de 1 a 5 : Lambda de Wilks = 0.015; +? = 217.223; g.l. = 30; p < 0.001;

classifiquen correctament el 89.8% dels casos agrupats originals.
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Taula 21. Resultats de I'andisi de la varianciai comparacions entre parells de mostres per les tres zones de la neuroretina de les especi es
de rosegadors estudiades. Per a totes les espéecies considerades, n = 10.

8.2

C. glareolus A. terrestris M. arvalis
Vaiable F p ZA-ZE ZA-ZP ZE-ZP F p ZA-ZE ZA-ZP ZE-ZP F p ZA-ZE ZA-ZP ZE-ZP
Gtot 10032 * %% * %% * %% ——_— 3808 * k% * %% * %% ——_— 22253 * %% * k% * k% * %%
Fot 21.44 **x* * %% * %% —_— 7.18 ** * * e 128.78 *** o * % % *
Ne(t 6734 **%* * %% * %% ——_— 2928 **%* **%* * %% —_— 10558 **%* * **%* * %%
Pe(t 1739 * %% * %% * %% ——_— 826 * % * * ——_— 1568 * %% * %% * %% —
Nlnt 4905 * k% *k* *k* ——_— 1930 * k% ** *k* —_— 10720 *k* * k% * k% *k*
Plnt 8484 **%* * %% * %% ——_— 4593 **%* **%* * %% —_— 9748 **%* * %% ** * %%
Gang 38.04 *** * Kk * Kk —_ 458 * o o —_ 31.66 * Kk * Kk * %k o
Nopt 6875 * k% *k* *k* *k* 2666 * k% * k% *k* _—_ 10781 * %% * %% * %% * %%
A. sylvaticus M. domesticus M. spretus
Vaiable F p ZA-ZE ZA-ZP ZE-ZP F p ZA-ZE ZA-ZP ZE-ZP F p ZA-ZE ZA-ZP ZE-ZP
Gtot 69.69 *** *kx *kx 3853 *** *kx *kx 51.20 *** * koK * ok
Fot 9.31 * % * * % —- 1325 *** * % * % . 13.03 *** * % * % o
Next 54.71 *** * k% * k% —_— 4131 *** * %% * k% —_— 37.99 **x * k% * k% o
Pext 13.88 **x* *k Kk * o 1349 *** *k Kk * % o 12.29 * k% * k% * %% o
Nlnt 4095 *k* *k* *k* —_— 1504 * k% *k* *k* —_— 2247 *k* * k% * k% e
Plnt 3292 * k% *k* *k* ——_— 2894 * k% * k% *k* —_— 1431 *k* * * k% ——_—
Gang 0.94 ** * Kk *k* o 0.38 * % ** * o 8.08 * % o * % o
Nopt 5455 *k* *k* *k* *k* 3455 * k% ——_—— *k* *k* 5339 * %% _— * %% * % %

* p<0.05; **, p<0.01; ***, p<0.001. Vaors de p corregits mitjancant I’ gjust de Bonferroni.



Taula 22. Resultats de I’'andis de la variancia de les variables transformades a partir dels gruixos de les capes de la neuroretina a les tres
zones estudiades i de les comparacions individuals entre les espéecies d'insectivors estudiades. ZA, zona anterior; ZE, zona equatorial; ZP,
zona posterior. Per atotes les espécies, n = 9.

Comparacio interespecifica

6.¢

ANOVA
Cg-At Cg-Ma At-Ma |Cg-As Cg-Md Cg-Ms At-As At-Md At-Ms MaAs MaMd MaMs|As-Md As-Ms Md-Ms
F_p
ZA X 386 ** - --- - --- -—- --- - - * - - — — — —
X, 819 *** — — — — — — * . o *kk * *% i o o
)(3 819 *** —— —— — — * i —_— *kk *% s *% o . o o
X4 6.45 *** — — —— — —_— — *k . o * o e o o o
Xs 280 * o= e | e e e e e
X6 3674 *k% — — ——_— *k% *k% *k% *k% *%* ** *k% * * *k% *k% —_—
ZE X 190.82 *** —— — o _— —_— *kk * * *xk . o *xk o *% .
XZ 35.20 **k%* — *k% * * **k* *k% **k% **k%* *k% *k%* **k%* *k% ——_— _—_ _—
X3 16.61 *** *% _— — — — — *kk *kk *hk *% *k *% . . .
X4 7.38 *** - -— — —_— — - * — * * —_ * o . e
X5 10.36 *** *% —— — — —e i *%* * *kk s e o . o o
Xe 2788 *** - --- --- *hk --- *k *kk - * ok - * *okk *ok -
ZP X 12.11 *** * *% — — — — — — *kk — . Kk k o . .
X2 2095 *k% — * ——_— _— *%* —_— ** *%* ** *k% *k% *k% ——_— _— —_—
)(3 12.07 *** *% — *kk — e i *kk *kk *kk o o e o . o
X4 4.94 *%* ——— ——— _—— —_— _— _—— *%* _— _—— _— _— J— J— _—— ——
Xs 504 * --- --- - --- --- - * - *k - — — — — —
X 36.36 *** o o o *kk *kk *% *kk *kk * *kk *k o *% *kk e

* p<0.05; **, p<0.01; ***, p<0.001. Vdors de p corregits mitjancant |’ gjust de Bonferroni.
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Zona posterior, contrast de 1 a5 : Lambda de Wilks = 0.014; +* = 222.556; g.. = 30;
p < 0.001; classifiquen correctament el 89.8% dels casos agrupats originals). A la
Figura 10-A <sindica, a tall d’exemple, la representacid de les puntuacions
discriminants de les dues primeres funcions, que han acumulat respectivament el
725% i 13.2% de la variancia observada, dels exemplars anditzats a la zona
posterior. Els valors obtinguts per la primera funcio, correlacionada positivament
amb Xg, han permeés discriminar clarament els membres de les dues subfamilies. En
canvi, entre els membres de la mateixa subfamilia, es produeix un cert grau
d’ encavalcament, basicament per part de M. arvalis en els arvicolins, i entre les tres
especies de murins. La segona funcié discriminant, relacionada amb la X1, no ha

permes discriminar entre especies ni entre families.

De la mateixa manera, les andisis canoniques realitzades només entre les espécies
d arvicolins han proporcionat dues funcions discriminants estadisticament
significatives per a cada zona estudiada (Zona anterior, contrast de 1 a2 : Lambda de
Wilks = 0.182; +* = 41.753; g.l. = 12; p < 0.001; classifiquen correctament el 80.0%
dels casos agrupats originals. Zona equatorial, contrast de 1 a2 : Lambda de Wilks =
0.080; +* = 61.879; g.l. = 12; p < 0.001; classifiquen correctament € 93.3% dels
casos agrupats aiginals. Zona posterior, contrast de 1 a 2 : Lambda de Wilks =
0.069; +* = 65.360; g.l. = 12; p < 0.001; classifiquen correctament € 96.7% dels
casos agrupats originals). En aguesta darrera zona, tal i com es pot veure a la Figura
10-B, la primera funcid, correlacionada positivament amb la variable X3, discrimina
entre A. terrestrisi els altres dos arvicolins, que alhora queden separats per la segona
funcid discriminant, correlacionada positivament amb la variable X;. En €l cas dels
murins també s ha obtingut dues funcions discriminants per zona (Zona anterior,
contrast de 1 a 2 : Lambda de Wilks = 0.323; +? = 27.676; gl. = 12; p < 0.01;
classifiquen correctament e 70.0% dels casos agrupats originals. Zona equatorial,
contrast de 1 a 2 : Lambda de Wilks = 0.140; +* = 46.147; g.l. = 12; p < 0.001;
classifiquen correctament e 93.1% dels casos agrupats originals. Zona posterior,
contrast de 1 a 2 : Lambda de Wilks = 0.138; =* = 46.464; g.l. = 12; p < 0.001;
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Funcié 2
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Figura 10. Representacié grefica de les puntuacions discriminants sobre els dos
primers eixos canonics per les variables transformades dels gruixos de les capes de la
neuroretina de la zona posterior dels rosegadors andlitzats. [, C. glareolus; [, A.
terrestris; L, M. arvalis; A, A. sylvaticus; /A, M. domesticus; /\, M. spretus.
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classifiquen correctament el 86.2% dels casos agrupats originals). Com en els casos
precedents, a la Fig. 10-C es representen les puntuacions discriminants sobre els
eixos canonics de les dues funcions per a la zona posterior. En ambdues funcions,

relacionades positivament amb la variable Xs, es registra un notable encaval cament
entre les tres espécies amb un individu d A. sylvaticus i un de M. spretus classificats
com M. domesticus, i dos individus d aquesta espécie agrupats amb A. sylvaticus i

amb M. spretus respectivament.

En I'andis jeraquica de conglomerats realitzada a partir dels valors absoluts dels
gruixos de les capes neuroretinianes permet constatar una gran relacié amb la posicio
taxonomica de les espécies considerades, ja que cada subfamilia queda agrupada en
un mateix cluster (Fig. 11). Alhora es constaten certes diferéncies entre els membres
de la mateixa subfamilia, especialment entre els arvicolins, que segurament estan

relacionades amb els diferents patrons d’ activitat temporal propis de cada espécie.

S8 658
|

=

t

Figura 11. Dendrograma obtingut a partir de les mitjanes dels valors absoluts dels
gruixos de les capes neuroretinianes pels rosegadors estudiats.
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Andisi biomeétrica de la densitat cel- lular de la neuroretina

Com en € cas dels insectivors, per poder calcular la densitat cet lular alaretina dels
rosegadors cal mesurar els diametres dels perfils cel lulars i del nombre de cél lules
presents en una aea determinada de la retina. En aquests sentit, a la Taula 23 es
mostren ds valors mitjans dels dianetres maims de les cél lules fotoreceptores i
ganglionars de les sis espécies de rosegadors anditzades a les tres zones d’ estudi,
aixi com el diametre cel lular mitjaper a tota la retina. Pot observar -se com en tots
els casos €l's bastonets son més petits que els consi € diametre horitzontal és sempre
menor que e vertical. Les cél lules ganglionars, amb diametres superiors als dels
fotoreceptors, acostumen a ser bastant esferiques. En redlitzar I'andisi de lavariancia
per determinar la variabilitat intraespecifica i interespecifica s ha comprovat que les
Ileugeres diferéncies entre els diametres cel lulars que S observen en les tres zones
d estudi no han estat significatives, com tampoc ho han estat entre les diferents
especi es estudiades.

Pel que fa al recompte cel lular, a la Taula 24 Sindiquen € nombre de cél lules
retinianes comptabilitzades per a cada especie, en funcié de la zona d'estudi. En
general, el nombre de cel lules augmenta en sentit anteroposterior essent els valors de
la zona anterior significativament inferiors as de la zona posterior amb graus de
significacié que oscit len entre p < 0.05 i p < 0.001. Tan sols € nombre de cél lules
ganglionars no ha estat estadisticament significatiu en contrastar les tres zones

d’ estudi.

Amb aguestes dades de diametre i nombre cet lular i aplicant I’equacié de Van der
Meer i Anker (1986) s ha obtingut les densitats dels bastonets, cons i cél lules
ganglionars, per a cada especie i zona (Taula 25). També s'ha calculat la densitat
cel lular mitjana de la retina a partir de la mitjana de totes les dades disponibles,
independentment de la zona . De la mateixa manera que s ha descrit pels insectivors,
en no disposar-se dels diametres de les cél lules de la capa nuclear interna, no s ha

pogut calcular la densitat cel |lular d aquesta capa. Els resultats posen de manifest que

283



8¢

Taula 23. Estadistics descriptius del's diametres dels nuclis de les cél |ules fotoreceptores i ganglionars de |a retina del's rosegadors analitzats. Valors de
les mitjanes expressats en mm. ZA, zona anterior; ZE, zona equatorial; ZP, zona posterior. DCM, diametre cdl- [ular mitja Per atotes les espéciesn =9.

Bastonets Cons Ganglionars
Diametre Diametre Diametre Diametre Diametre Diametre
horitzontal vertica horitzontal vertica horitzontal vertica
Especie Zona X s X s X s X s X s X s

C. glareolus ZA 4.09 011 4.19 0.60 4.48 0.20 6.23 0.13 9.77 2.16 711 121
ZE 3.89 0.42 4.76 0.40 4.57 0.52 7.00 0.66 9.98 0.87 9.90 1.92

P 3.95 0.51 4.69 0.51 4.06 0.36 7.28 0.41 9.22 2.32 8.47 246

DCM 3.98 0.35 4.54 0.52 4.37 0.34 6.84 0.61 9.66 1.68 8.49 2.06

A. terrestris ZA 4.04 0.47 4.33 2.37 5.00 0.02 4.00 0.02 8.94 151 9.05 1.70
ZE 3.98 0.31 4.28 0.46 4.30 043 6.53 0.23 8.93 119 9.26 242

ZP 3.80 0.17 4.78 0.34 411 0.19 6.06 0.42 8.65 2.73 8.85 0.85

DCM 3.94 0.31 4.46 0.39 4.32 0.42 5.97 0.94 8.84 1.58 9.05 155

M. arvalis ZA 3.65 0.19 4.01 0.10 3.84 0.08 5.38 117 8.59 041 8.82 0.19
ZE 3.67 0.33 411 0.19 3.74 0.39 5.59 0.18 10.54 0.91 10.00 0.02

P 3.50 0.28 4.22 0.39 3.27 0.31 5.90 0.30 711 2.26 7.42 2.39

DCM 3.61 0.25 411 2.24 3.62 0.36 5.62 0.65 8.52 191 8.39 171

A. sylvaticus ZA 3.95 0.38 4.78 0.60 3.95 0.80 6.36 0.58 7.59 0.59 734 241
ZE 3.99 0.27 5.05 0.24 4.67 0.97 6.83 1.98 841 043 8.13 114

ZP 3.84 0.20 5.28 0.81 4.22 0.71 6.43 0.92 8.00 0.37 8.06 0.33

DCM 3.93 0.25 5.04 0.47 4.28 054 6.54 1.10 8.00 0.22 7.84 0.26

M. domesticus  ZA 3.76 0.12 4.01 054 4.39 0.79 5.75 0.22 8.62 2.08 10.85 0.00
ZE 3.97 0.10 4.66 0.73 4.81 0.32 71.22 0.66 9.92 0.83 8.70 115

P 3.88 0.24 4.61 0.61 4.42 0.57 741 0.80 9.77 117 10.83 0.62

DCM 3.87 0.16 4.40 0.63 4.55 0.55 6.74 0.96 9.50 1.28 9.77 1.40

M. spretus ZA 3.76 0.12 4.03 0.24 4.00 0.51 6.85 114 851 129 8.83 1.22
ZE 3.48 0.39 4.69 0.51 3.81 0.29 5.88 0.62 10.02 3.04 9.76 0.96

ZP 3.67 0.00 4.84 0.01 3.86 0.80 7.89 119 9.00 0.01 9.13 0.00

DCM 3.63 0.27 4.42 0.51 3.90 0.45 6.75 118 9.37 214 9.34 0.94
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Taula 24. Estadistics descriptius resultants del recompte cel lular dut a terme per a
cada espécie de rosegadors. ZA, zona anterior; ZE, zona equatoria; ZP, zona
posterior. Per atotes les especies, n = 9.

n bastonets n cons ncd. nint n ganglionars

Espécie Zona X S X S X S X S

C.glareolus  ZA 46.00 762 133 034 2078 310 322 051
ZE 70.78 630 367 08 2833 300 278 039
ZP 81.22 309 433 067 4022 347 384 023
A. terrestris ZA 41.78 157 016 003 1900 328 289 051
ZE 72.33 889 18 084 265 117 294 183
ZP 7633 1560 289 038 3067 570 278 051
M. arvalis ZA 4322 719 667 240 2556 347 372 074
ZE 7822 1143 711 183 3689 774 367 047
ZP 7400 1012 633 067 3533 405 334 058
A. gylvaticus  ZA 9.11 880 178 079 308 330 367 058
ZE 11811 775 189 078 335 222 378 107
ZP 12067 16031 217 023 3717 354 400 063
M. domesticus  ZA 61.44 477 200 083 2067 404 333 088
ZE 84.11 880 18 087 278 204 378 077
ZP 8283 1250 233 084 2634 047 433 082
M. spretus ZA 61.22 990 15 077 2700 651 417 029
ZE 9289 1538 15 069 2878 922 333 087
ZP  111.78 367 211 019 4289 126 450 159

els murins, especiament A. sylvaticus, tenen meés bastonets que €ls arvicolins i, en
consequiencia, més cet lules fotoreceptores en general. Al mateix temps, la densitat
dels cons ha estat sempre superior en els arvicolins, especialment en M. arvalis. En
canvi, totes les especies mostren una densitat de cét lules ganglionars molt similar,

independentment de la subfamilia a la que pertanyen (Taula 25).

L’andis de lavarienciarealitzada amb les densitats de les cét ules neuroretinianes a
les diferents zones considerades ha constatat que només els arvicolins manifesten una
certa variabilitat intraespecifica, tant pels cons com pels bastonets, preferentment
entre la zona anterior i les atres dues. També s ha posat de manifest |’ absencia de
diferéencies interzonals significatives respecte a la densitat de la capa de les cél lules

ganglionars (Taula 26).
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Taula 25. Estadistics descriptius de la densitat cel lular a les diferents zones de la
retina i a tota la retina en general, a les espécies de rosegadors estudiades. ZA, zona
anterior; ZE, zona equatorial; ZP, zona posterior; DM, densitat mitjana per a tota la
retina. Per a totes les espécies, n = 9. Vaors de les mitjanes expressats en 10°
cél lules per mn?.

Densitat Densitat Densitat Densitat
bastonets cons fotoreceptors ganglionars
Especie Zona X S X S X S X s
Cg ZA 215460 3323 5920 136 221.381 3354 7286 065
ZE 350.524 18.56 15624 337 366.148 1788 6452 1.23
ZP 394.844 51.06 19650 291 414494 5351 8570 103
DM 320.276  17.68 13731 089 334.008 1827 7329 032
At ZA 198910 1155 2047 011 194.326 178 7120 127
ZE 345907 66.20 11195 130 357102 6630 9789 332
ZP 377.749 7744 13747 227 391496 7959 7544 153
DM 307.522 42.02 10138 193 317661 4332 8151 058
Ma ZA 221527 39.78 31403 1142 252930 5114 9416 233
ZE 401.098 81.37 36576 1250 437674 9356 8262 1.13
ZP 403.659 6441 32609 503 436.267 6172 10977 250
DM 342.095 4974 33529 831 375624 5539 10062 243
As ZA 479.939 3313 7264 205 487.104 2650 11871 0.79
ZE 577.904 4599 7822 256 585726 4384 10647 178
ZP 594.627 90.50 10545 024 605173 9026 11147 0.13
DM 550.823 36.49 7759 402 558582 3325 11233 041
Md ZA 309.772 2853 8788 277 318559 26.60 10077 179
ZE 405.224  47.80 10001 029 415225 4805 8059 131
7P 400.172 51.36 5596 204 405768 5340 10132 323
DM 366.382 38.99 8488 041 374870 3863 9390 106
Ms ZA 308454 5815 7589 390 316043 5930 9230 101
ZE 404.830 68.70 8071 421 412901 7290 8056 376
ZP 457879  25.03 10279 141 468.158 26.07 10387 4.13
DM 390.388 39.24 8646 185 399.034 4051 9224 235
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Taula 26. Resultats de I’andis de la variencia (ANOVA) i de les comparacions
interzonals de les diferents densitats cel lulars entre parells de mostres en les especies
de rosegadors estudiades. ZA = Zona anterior; ZE = Zona equatoria; ZP = Zona
posterior. No s ha inclos la densitat de la capa nuclear interna ni la de les cél lules
ganglionars per manca de diferencies interzonals.

Comparacio interzonal

ANOVA

E D ZA-ZE ZA-ZP ZE-ZP
Densitat bastonets
C. glareolus 19.376 * * *k
A. terrestris 7.791 * *
M. arvalis 7.945 * * *
A. sylvaticus 3577 -
M. domesticus 4640  ---
M. spretus 5917  ---
Densitat cons
C. glareolus 20.711 * * * %
A. terrestris 31.503 *x * *k
M. arvalis 0.211
A. sylvaticus 0310  ---
M. domesticus 3.029  ---
M. spretus 0530  ---
Densitat fotoreceptors
C. glareolus 21.084  ** *x *
A. terrestris 5.866
M. arvalis 6.695 *
A. sylvaticus 4046  ---
M. domesticus 4583  ---
M. spretus 5611  ---

La variabilitat interespecifica s evidencia fonamentalment en la densitat dels dos
tipus de cél lules fotoreceptores de les tres zones considerades (Taula 27). En les
comparacions per parells de mostres, son A. sylvaticus, per la densitat de bastonets i
fotoreceptors en general, i M. arvalis per la de cons, les Uniques especies que

difereixen de la resta, fins i tot amb especies de la mateixa subfamilia. En canvi, no
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Taula 27. Resultats de I'andis de la variancia per la densitat cel lular ala neuroretina i de les comparacions individuals entre parells de
mostres entre les espécies de rosegadors estudiades. DB, densitat de bastonets; DC, densitat cons; DF, densitat de fotoreceptors, DG,
densitat de cél lules ganglionars.

Comparacio interespecifica

Cg-At Cg-Ma At-Ma | Cg-As Cg-Md Cg-Ms At-As At-Md At-Ms MaAs MaMd MaMs|As-Md As-Ms Md-Ms

ZA DB 2454 *k* —— —— _— *k* —— _—— *k% ——_— —— *k% ——_— —— ** **x ——
DC 847 ** — * * — o - — — — * * * o — o

DF 1954 * k% — — ——_— * k% —_— —_— * k% _— — * % _— — * * —_—

DG 484 - = e e | e e e e e e e e e | e e

88¢

ZE 631 ** - e e * *

1125 *k* —_ * ** _—_ —_ —_ _— —_ —_ *k* *k* ** —_ _— —_

535 * —_ —_ —_ * —_ —_— * —_ —_ ** ** —_ —_ _— —_

ZP 600 * e e | e e e e e |

2919 * k% * * % * % * k% * k% *k*

- Ui U

078 == == e e | el e e |

* p<0.05; **, p<0.01; ***, p<0.001. Vaors de p corregits mitjancant I’ gjust de Bonferroni.
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han aparegut divergéncies interespecifiques per la densitat de les cél lules

ganglionars, ja que totes les espéecies mostren una densitat molt similar.

A partir dels valors mitjans de les dersitats dels diferents tipus cel lulars, sha
calculat € percentatge de bastonets aixi com les proporcions entre els dos tipus de
fotoreceptors i entre els fotoreceptorsi les ceét lules ganglionars (Taula 28). S observa
gue en totes les especies els bastonets son les cal ules predominants, especialment en
elsmurins, en general, i en A. sylvaticus, en particular, a on hi ha un con per cada 71
bastonet. En canvi, M. arvalis presenta un con per tan sols 10 bastonets. Tornen a ser
aguestes dues espéecies, A. sylvaticus i M. arvalis, les que presenten els valors

maims i minims respecte la proporci6 entre fotoreceptors i cél lules ganglionars.

Taula 28. Percentatge de bastonets i les proporcions entre cons i bastonetsi entre les
cel lules ganglionars i es fotoreceptors (Gang : Fot), per les espécies de rosegadors
considerades.

Proporcio
» Percentatge
Especie bastonets  COn : bastonet  Gang : Fot
C. glareolus 95.89 1: 2333 1 : 4557
A. terrestris 96.81 1: 3033 1: 3897
M. arvalis 91.07 1: 10.20 1: 3733
A. sylvaticus 98.61 1: 7099 1. 49.73
M. domesticus 97.74 1: 43.16 1: 3992
M. spretus 97.83 1: 4515 1 : 43.26

4. DISCUSSIO

Excepte a T. europaea, totes les capes de les retines dels insectivors i rosegadors
considerats estan ben desenvolupades i no mostren cap signe de regressio malgrat les
redui des dimensions oculars, igual com s ha constatat en elCapitol 2. Totes elles
responen a una estructura bsica, tipica per a tots els vertebrats, encara que la mida,

forma, nombre i disposicio de les seves cél lules poden presentar variacions més o
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menys perceptibles. Segons autors com Detwiler (1940), Walls (1963), Ali & Klyne
(1985ai b) i Collin (1999), entre d' atres, aquestes variacions reflectirien els haits i

hébitats als quals s’ han adaptat cada especie. En genera, la retina dels vertebrats
nocturns esta sempre dominada per bastonets i un nombre més o menys elevat de
cons, en funcié de s I'ull també pot ser Util durant del dia o no. Els bastonets
tendeixen a ser nombrosos i estan Més 0 menys agrupats. Els seus segments externs,
situats a la capa de fotoreceptors, tendeixen a ser el més llarg possible per facilitar la
captura dels escassos fotons que hi ha en condicions escotopiques (Bassi & Power,
1990; Locket, 1999). Els seus nuclis, de mides i formes variades, estan situats a la
capa nuclear externa i es disposen en varies fileres, degut a que sdn més amples que
els segments externs (veure Capitol 2) i no tenen prou espai per situar-se uns a costat
dels altres. Generament, els bastonets mostren un grau de convergéncia molt elevat
cap a les cél lules bipolars que, ahora, també convergeixen fortament cap a les
ganglionars. Aquestes convergencies, denominades també “sumacions’ (Walls,
1963), consisteixen en que diverses cét lules retinianes “sumen” els seus impulsos
nerviosos, per estimular a una sola cél lula de I'estrat immediatament més intern.

D’ aquesta manera, s afavoreix la sensibilitat a la llum sacrificant, pero, el poder
resolutiu de la retina (Walls, 1963; Aly & Klyne, 1985ai b; Levine, 1985; Locket,
1999; Kardong, 1999). Aixi doncs en €ls vertebrats, |a retina nocturna es caracteritza
per tenir una capa de fotoreceptors i la nuclear externa molt gruixudes, una capa

nuclear interna molt més prima, i poques cél lules ganglionars (Fig. 12).

En canvi, a les retines dels vertebrats ditirns que habiten medis ben il luminats, hi
predominen els cons, tot i que e nombre de bastonets també sol ser elevat,
especialment en les especies arritmiques. La capa de fotoreceptors és més prima que
en les retines nocturnes ja que en condicions fotopiques no hi ha necessitat de tenir
segments externs llargs, perqué hi ha llum suficient per activar as fotoreceptors
(Locket, 1999). Els cons acostumen a tenir els segments externs més amples que €l
nuclis (veure Capitol 2) per la qual cosa, aquests tenen més espai per disposar-se en
una sola filera just per sota de la membrana limitant externa. Com que els nuclis
també sdn més grans que €s dels bastonets, en una mateixa aea de retina podran

acomodar-se menys nuclis i, com a conseqgiencia, la capa nuclear externa seramés
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[Ditrna]

FOTORECEPTORS ———

+—— FOTORECEFTORS
(malts cons) (Principalment

bastonets)

poques
sumacions
cap a:
maoltas
CEL-LULES BIPOLARS —pi5) sumacions
c@ap a:

poques CEL-LULES BIFOLARS
surmacions
cap a: moltes
sumacions
CELLULES GANGLIONARS o[z cap a
s il CEL-LULES GANGLIOMARS

Figura 12. Esquema d unaretina ditrnai una altra nocturna. Segons Walls, 1963.

prima que en els nocturns (Ali & Klyne, 1985b). A més, a les retines dilirnes no
acostumen a haver-hi tantes sumacions com a les nocturnes (Walls, 1963) pel que la
capa nuclear interna i la de cél lules ganglionars seran més gruixudes, ja que tindran
més cél lules (Thompson, 1991). En consequiencia, |’ agudesa visual serameés gran a
les especies ditirnes que a les nocturnes. Segons aquest darrer autor, una retina
estrictament didrna pot distingir-se a simple vista d'una estrictament nocturna,
perque a la primera la capa nuclear interna és normament més gruixuda que
I’ externa, essent a contrari en les retines nocturnes (Fig. 12). La diferéncia perd no
és tan clara en les espécies de vida més arritmica o crepuscular, ja que les seves
retines hauran de tenir caracteristiques intermedies, per tal d’aconseguir una bona
sensibilitat quan els nivells d'il luminacié son baixos i una agudesa visual raonable
quan la il luminacié sigui més elevada (Ali & Klyne, 1895b). A més, també hi ha
casos en el's que una espéecie ha hagut de canviar els seus patrons d’ activitat temporal
per adaptar-se a hoves situacions, el que provocaraque la seva retina pugui presentar
trets estructurals didirns i nocturns alhora (Feldman & Phillips, 1984; Kronfeld-Schor
et al., 2001).
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El percentatge relatiu de cons i bastonets d’'una retina també pot correlacionar-se
amb els patrons d' activitat temporal d’ una espécie determinada (Feldman & Phillips,
1984). Aixi, els mamifers amb retines formades quasi exclusivament per bastonets
(99% o0 més) possiblement tindran una agudesa visual pobre perd seran capagos de
veure bé en condicions de baixa il luminacié. En canvi, les espécies amb retines
formades majoritariament per cons (més del 60%) tindran una excel lent visio, perd
nomes en condicions d’alta il luminacié. Un tercer grup, format per especies amb
retines mixtes (entre 5 i 25% de cons), poden considerar-se com dilirnes, pero amb
una certa habilitat de veure-hi en condicions de baixa intensitat |luminosa (Feldman
& Phillips, 1984). Aquestes variacions bastonet-con, influiran no només en € Ilindar

d’ estimulaci6 sind també en la discriminacié de lavisié en color (Jacobs, 1993).

Com alamagjoria de mamifers (Branis, 1981; Long & Fisher, 1983; Mller & Peichl,
1989; Buttery, et al., 1991; DiLoreto et al., 1994), e gruix de les capes
neuroretinianes dels insectivors i rosegadors estudiats ha variat en funcié de la zona
de la retina considerada. En general, e gruix de totes les capes augmenta en sentit
anteroposterior, assolint-se els gruixos maims a la zona propera a disc optic. Com
s ha comentat al Capitol 4, aguest fet es deu a que el desenvolupament de la retina
comenca sempre per la zona posterior de I’ull i progressa cap ala zona periferica, no
nomeés per insectivors (Branis, 1985b; MiSek, 1988; Sprando et al., 1989) i per
murins (Braekevelt & Hollenberg, 1970; Pel & Rhodin, 1970; Kaufman, 1992) sind
també en humans (Barishak, 1992; Forrester et al., 1996). D’aquesta manera, la
diferenciacido i € gruix de les capes d’ aguesta zona son, en general, significativament
menors que a les zones equatoria i posterior. En totes les espécies analitzades s ha
constatat la simetria entre les zones dels dos hemisferis oculars, situades a la mateixa
distinciade I’ ora serratai del disc optic, en e sentit que el gruix de totes les capes ha
estat molt similar, tal i com també han constatat Buttery et al. (1991), tant a les
retines de mamifers placentaris (Rattus sp, Cavia cobaya, Felis cattus) com
marsupials (Trichosurus vulpecula i Dasyurus viverrinus) i DiLoreto et al. (1994) a
Rattus. Aquest fet ha permés agrupar les zones simetriques i obtenir 3 zones d’ estudi,

I’anterior, |’ equatorial i la posterior.
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Insectivors

Els resultats obtinguts en el present capitol pels gruixos de les capes neuroretinianes
coincideixen amb els aportats per Branis (1981) per S minutus, N. fodiens, i atres
especies afines (S. araneus, S. alpinus, C. leucodon, C. suaveolensi N. anomalus).
Cal assenyalar, perd que els valors indicats per aguest autor a cada capa son meés o
menys diferents, segons la zona i |’ espécie contrastada. Aquest fet possiblement es

deu ala diferent metodologia emprada (veure Capitol 2 4).

Com a la mgjoria de vertebrats (RochonDuvigneaud, 1943; Walls, 1963; Ali &
Klyne, 1985b; Hogan et al., 1971; Foelix et al., 1987; Locket, 1999), a totes les
espécies de soricids considerades, € dianetre vertical dels perfils nuclears dels
fotoreceptors és més gran que |’ horitzontal i sempre els cons sbn Més voluminosos
gue €els bastonets. No obstant, les dades obtingudes son sensiblement superiors a les
aportades per Branis (1981) per la retina d'insectivors centreuropeus, que assenyala
uns diametres de 2.5 mm x 35 nm pels bastonets i de 3nm x 5 mm pels cons dels
soricids en general. Cal tenir en compte perd que, possiblement, aguest autor es
refereix as valors mitjans de tots els nuclis de cons i bastonets i no només a's dels
nuclis més grans tal i com s'ha mesurat en el present estudi. Arabé, € fet que ala
capa de cél lules ganglionars s’ hagi considerat tan sols els perfils nuclears més grans
assegura que realment s estan mesurant les cél lules ganglionars i no les cel lues
glias ni les cet lules amacrines desplacades, que també poden trobar-se en aguesta
capa, i que acostumen a ser més petites (veure Capitol 2 i Hughes, 1977; Drager &
Olsen, 1981; Long & Fisher, 1983).

Sha constatat que € nombre de cél lules presents en un segment de 50 mm de
longitud i ladensitat cel lular ales diferents capes retinianes ha variat en funcié de la
zona, encara que no de forma significativa, essent la zona anterior la que mostra una
densitat més baixa. Aquesta variacio interzona ha estat també ressenyada per Grin
& Schwammberger (1980) a S. coronatus, N. fodiensi C. russula. En general, les
densitats cel lulars de la neuroretina indicades en €l present capitol son inferiors ales
reportades per insectivors centreuropeus (de 220000 a 465000 fotoreceptors/mnt;
Branis, 1981 i 1994), possiblement degut a dos factors principals: en primer Iloc, en

293



Capitol 5

el present estudi només s ha tingut en compte els dianetres dels nuclis més grans
situats a I’ aea de recompte i per tant, la densitat esta subestimada; en segon lloc, €
metode d'estimacié de la densitat també ha estat diferent. No obstant, quan es
comparen els percentatges de bastonets i els quocients entre els diferents tipus de
cel lules retinianes, les diferencies s atenuen consideraablemert. Aixi, S per S.
minutus sha calculat que e 80.72% de fotoreceptors son bastonets amb una
proporcio con : bastonet de 1 : 4, Branis (1981) indica un 86% de bastonets i una
proporcio de 1 : 6. De la mateixa manera, € percentatge de bastonets calculat per N.
fodiens ha estat d'un 93.92% i la proporcio de 1 : 15 respectivament, mentre que per
Branis (1981) ha estat del 94.29% i la proporcié de 1 : 16:17. Les proporcions
aportades per Griin & Schwammberger (1980) son lleugerament diferents, de 1: 2 en
certes zones (sense especificar) delaretinade Scoronatusi desde1: 3finsal: 13
en diferents zones de la retina de N. fodiens, també indiquen la dificultat en
identificar i comptar els cons de C. russula, no donant cap valor concret. Per aquests
mateixos autors, les proporcions entre cel lules ganglionars i fotoreceptors son
elevades, de1: 10012 aS coronatus (similars a les trobades en del present treball)
iaC. russulai del: 13 o més per Neomys (sensiblement més baixes que les
comptabilitzades en € present treball).

Les andisis comparatives de la biometria de les capes retinianes dels insectivors
mostra que, a més de similituds més o menys acusades en funcié de la proximitat
filogenética, apareixen certes diferencies que en molts casos estan correlacionades
amb |’ estratégia biotopica de cada espécie. En aguest sentit, i tenint en compte els
models generals descrits anteriorment per retines nocturnes i ditirnes, es desprén que
les dues especies de Sorex mostren millors adaptacions retinianes a la visié fotopica
que N. fodiens i, particularment que C. russula. Com ha succel' t en atres capitols, €

cas de T. europaea necessita un comentari a part.

Ambdues especies del génere Sorex mostren caracteristiques biomeétriques quas bé
identiques entre si i en cap cas les lleugeres diferéncies que s ha detectat han estat
significatives. En totes dues espécies, la capa de fotoreceptors és més prima que en

els altres soricids, la qual cosa indica una longitud inferior dels segments externs de
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les cet lules visuals. De la mateixa manera, la capa nuclear externa és també més
prima, fet que es correspon amb una densitat significativament menor de
fotoreceptors, particularment de bastonets. Tot i que la densitat de cons és quasi bé €
doble que a N. fodiens i unes vint vegades més que a C. russula, la densitat total de
fotoreceptors continua sent més baixa en les dues especies de Sorex. S ha de tenir en
compte que la densitat total de fotoreceptors determina, en part, el poder de resolucio
del sistema visual. A més, e nombre de receptors per unitat de distancia angular
mesurada a partir del punt nodal posterior (Fig. 13) limita fisicament la resoluci6
espacial (Buttery et al., 1991). Per aix0, ulls petits hauran de tenir una densitat de
fotoreceptors més elevada per aconseguir la mateixa resolucié que un ull més gran
degut a la diferent mida de la imatge sobre la retina. Es podria suposar doncs que
I'ull de S. minutusi € de S. coronatus tenen una resolucio espacial menor que N.
fodiensi possiblement que C. russula, ja que aquestes darreres espéecies, amb la mida
ocular més gran o preacticament igual, tenen una densitat de fotoreceptors

significativament més elevada que Sorex.

Cornia

r~—Cristal-li Y

.

DNP 2 :

Figura 13. Mida de la
imatge en funcié de la
distancia nodal posterior de
I”ull (DNP).

Buttery et al. (1991) també indiquen que la resolucié espacia ve reament
determinada pel grau de convergencia de fotoreceptors i interneurones cap a les
cel lules ganglionars. A Sorex, degut al menor nombre de bastonets i que els cons
tendeixen a redlitzar menys sumacions, la capa nuclear interna és lleugerament més

gruixuda que la nuclear externa i, amés la densitat de cet lules ganglionars també és
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més elevada que en altres soricids. Aixo indica que hi haura menys convergenciai,
per tant, s tingués les mateixes dimensions oculars que N. fodiens tindria una
resolucio superior. Per atra banda, Dowling (1987) i Buttery et al. (1991), entre
d atres, assenyalen que les capes plexiformes dels mamifers, a on es produeixen les
sinapsis entre les diferents cél lules neuroretinianes, tenen un paper funcional
important pel que fa al modulat de la recepcid espacial, tempora i de la longitud
d ona de la [lum per part de la retina. El volum de les plexiformes podria doncs
constituir una aproximacié de la complexitat de la informacié visual que sera
condui da cap a sistema nervids central. Mentre que la resolucié espacia ve
determinada primerament a nivell de la capa plexiforme externa, que és més o menys
del mateix gruix en totes les espécies, la plexiforme interna és a on es processa la
informacio temporal. Tenint en compte e gruix d aquesta capa en les especies de
Sorex considerades podria pensar-se que la percepcié de moviment esta ben
desenvolupada. No obstant, estudis realitzats per Branis (1981, 1985a i 1988) i
Sigmund (1985), indiquen que I’ habilitat de distingir formes o e moviment de les
preses mitjancant €l sentit de la vista és molt pobre, no només a Sorex, sind a totes

les musaranyes en general.

La retina de N. fodiens mostra tant adagptacions als hébits arritmics com a medi

aquéic. Si la longitud dels segments externs dels fotoreceptors afavoreix la captura
dels fotons de llum per part dels pigments visuals que contenen, N. fodiens és
I’especie que té la retina més ben disposada per redlitzar aguesta tasca. La capa
nuclear externa és més gruixuda que l'interna, degut a que e nombre de
fotoreceptors és superior a de les cél lules de la capa nuclear interna. L’ alta densitat
de bastonets assegura una considerable sensibilitat a la Ilum, mentre que els cons
(6.08%), tot i no estar en una proporcio tan elevada com a Sorex, els dotaran d’una
agudesa visual raonable. Estudis realitzats per Sigmund et al. (1989) han demostrat
que N. fodiens percep coloracio entre 471 i 622 nm, fet que segons aquest autors,
seria una adaptacio a medi on busca I’aiment (semiaguaic) | al’ estrategia de vida
(en part ditirn amb un alt metabolisme). Segons Grin & Schwammberger (1980), ala
capa nuclear interna hi ha una gran proporcié de cét lules amacrines pd que €

nombre de céet lules bipolars és molt més baix que € de fotoreceptors. Aquest fet
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demostra un grau de convergencia entre fotoreceptors i bipolars superior a dels
altres soricins. A més, la densitat de cél lules ganglionars és la més baixa de tots els
insectivors considerats, €l que indica que la convergéencia dels fotoreceptors cap ales
cel lules ganglionars també és forca elevada. Ara bé, la capa considerablement més
gruixuda alaretina de N. fodiens és la capa plexiforme interna. ES podria presuposar
que la capa plexiforme interna més gruixuda de N. fodiens podria reflectir una major
capacitat de deteccid i processat del moviment i I’ orientacid, que contribuiran sens

dubte a una millor adaptacio al medi aquéic.

Lesretinesde C. russulai T. europaea han manifestat diferencies significatives amb
la resta d’insectivors per a totes les variables transformades, excepte la Xs. Aixi, C.
russula, degut a que les capes nuclear i plexiforme interna i la de les fibres del nervi
optic sdn considerablement més primes que a les atres especies, particularment que
en els soricins, ha mostrat diferencies significatives per les variables transformades
en les que apareixen aguestes capes, és a dir, X3, Xz i X3. De fet, ha estat la variable
X1, inversament relacionada amb € gruix de la capa de les fibres del nervi optic, la
que ha permés discriminar millor a C. russula de la resta d'insectivors considerats.
Tot i tenir retina daplex, laretina de C. russula, presenta una proporcié molt baixa de
cons. Les capes més externes ocupades preferentment per bastonets tenen gruixos
intermedis entre les mateixes capes de N. fodiens i les de les espécies de Sorex. En
canvi, les capes més internes son considerablement primes, degut a nombre molt
redui t d'interneurones i de él lules ganglionars. Com ja s ha comentat al Capitol 2,
en aquesta especie, les cél lules amacrines es situen probablement en mig de la capa
plexiforme interna i, en conseqiiencia, la capa nuclear interna presenta un nombre de
perfils nuclears molt baix. Per altra banda, el fet que la densitat de cél lules
ganglionars sigui finsi tot superior alade N. fodiens perd que el gruix de la capa de
les fibres del nervi optic sigui quasi una tercera part de la d’ aguesta mateixa especie
pot indicar que també hi ha bastants cél ules amacrines situades entre les ganglionars
i per axo hi ha pocs axons formant aguesta capa. El grau de convergéencia bastonet-
ganglionar seria doncs més elevat que I’'indicat en els resultats el que demostraria que
I"ull d’aquesta espécie és molt sensible a la [lum perd amb poca agudesa visual. La

capa plexiforme interna també és una capa prima, pel que la retina de C. russula es

297



Capitol 5

caracteritzara per una transmissié més directa des de les cél lules bipolars a les
ganglionars amb un grau de processament de la informacio temporal dins de laretina
molt baix (Grin & Schwammberger, 1980).

De la mateixa manera, T. europaea ha diferit amb els soricins, particularment dels
gruixos de la zona anterior per les variables transformades X3, X4 1 Xs, jaque, com
S ha comentat en altres capitols, la retina de T. europaea mostra signes evidents de
regressio com a consequiéncia de la seva vida subterrania o hipogea. Totes les retines
dels animals subterranis mostren trets regressius mes o menys evidents que son
relativament independents de la filogenia i de la relacié amb altres especies que no
mostrin la mateixa “devocid” pels habits subterranis (Burda et at., 1990). En €l cas
de T. europaea, les diferencies biometriques de la retina son degudes a
I’endarreriment que es produeix en € seu desenvolupament a partir del 19¢ dia de
gestacié (Misek, 1988) i que provoca que la seva estructura no s alteri
substancialment fins al final del periode prenatal (28 dies de gestacio). Per aquest
motiu la retina manté per £mpre un cert grau dimmaduresa, particularment a la
regi6 anterior, on sovint és fa dificil distingir totes les capes neuroretinianes. Com en
tots els mamifers, la diferenciacio de laretina del talp progressa des del pol posterior
cap al’anterior, i des de les capes més internes, properes a cos vitri, fins a les més
externes (Misek, 1988). Aquest fet provoca que la capa de les cél lules ganglionars i
la de les fibres dels nervi optic de la zona posterior siguin les primeres en
diferenciar-se i, per tat, son les més gruixudes en €els primers estadis del
desenvolupament ocular. Ara bé, en la resta de mamifers, a mesura que la
diferenciacié avanga, tant anterior com externament, I'ull va augmentant de mida,
per la qual cosa e gruix de totes les capes va disminuint, per tal que la retina pugui
cobrir una superficie més gran. En canvi, € creixement del globus ocular de T.
europaea €s molt lent o fins i tot Saura completament a partir del 25¢ dia de
gestacio. Aquesta podria ser la rad per la qua les capes més internes (cél lules
ganglionars i fibres del nervi optic) de la zona posterior de la retina de Talpa son les
més gruixudes de tots €s insectivors considerats, mentre que la resta de capes de la
zona equatorial i sobretot anterior es troben entre les més primes. A més, s es

compara la densitat de les cél lules ganglionars s observa que és del mateix ordre que
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en atres insectivors (13.142 cél lules ganglionars / mm2). En canvi, en altres
mamifers hipogeus d’ ulls encara més regressius que Talpa, com per exemple la rata-
talp Spalax ehrenbergi, & nombre maxim de cet lules ganglionars és de 850 (Herbin

et al., 1993). Els somes cel lulars dels fotoreceptors més grans i voluminosos de la
retina del talp també podrien ser consequiencia del lent desenvolupamert retinig ja
que e primer pas en la diferenciacio de les cé Iules de la retina comporta I’ augment
de volum cel lular. A mesura que aguest procés avanca, les cél lules van disminuint
de mida fins assolir la definitiva. Aixi doncs, e poc grau de diferenciacié
neuroretiniana que comporta una poca densitat cet lular fan suposar una capacitat

visual limitada. Per Sanya et al. (1990) i de Jong et al. (1990), entre d’ altres autors,
el fet que la retina dels animals subterranis sigui estructurament redui da ped amb
totes les capes neuronals ben diferenciades demostraria que aquests ulls, malgrat que
rudimentaris, encara son funcionals, intervenint en les vies neuroendocrines de la
fotoperiodicitat i en e manteniment d'un ritme d activitat basicament circadia

Diamond (1996) atribueix la reduccié de la retina i, consequentment del cortex
visual, dels animals subterranis a una “ seleccio positiva’ en e sentit que s eliminara
el cost metabolic que suposa mantenir unes estructures amb un dels metabolismes
més elevats de tot I’organisme (el consum de la retina és 100 vegades € valor mitja
detot el cos). Perdo amés, i sempre segons aquest autor, la reduccié del cortex visual

deixarameés espai a cervell per tal que es desenvolupin altres zones sensorials mes
importants per aquests animals, com €l tacte en tot el cos en general, i en les vibrisses
en particular, I'olfacte, I'oi da, la comunicacié intraespecifica mitjancant senyals

vibratoriesi I’ orientacié a través de les galeries.

Rosegadors

No sha trobat a la bibliografia gaires dades referents als gruixos de les capes
retinianes de rosegadors. Tan sols I'estudi realitzat per Buttery et al. (1991)
comparant retines vasculars i avasculars aporta aquests valors per les retines de dos
rosegadors, Rattusi Cavia cobaya. Aixi, per la retina vascular de Rattus (n[1 9)
indiguen gruixos comparables as obtinguts pels murins considerats en el present

estudi, especialment per la capa de fotoreceptorsi les plexiformes (x = 14.1 + 1.7 nm
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per I'externai x = 59 £ 1.3 nm per la internd). En canvi, les capes nuclears son més
diferents (Next: x = 35.4 = 7.6 mm; Nint: x =225+ 2.2 nm; Gang i Nopt: x =319 +
9.2mm). Probablement, aguestes diferencies poden ser atribui des a que la
metodologia emprada en I'estudi de Buttery et al. (1991) i en € present trebal ha
afectat de forma diferent ales capes cet lularsi alesacet lulars (Deutsch & Hillman,
1977), ocasionat diferents graus de retraccio i dilatacié. La retina de C. cobaya és
tota ella molt més prima ( X = 136.6 nm; n [0 9) en tractar-se d’ una retina avascular,
essent la capa plexiforme interna la gue experimenta un aprimament més evident (x =
26.7 1.5 mm).

Altres autors només han mesurat la capa de fotoreceptors (tant del segment extern
com de I'intern) i la nuclear externa de diverses especies de rosegadors. Entre
aquests cal comentar, els estudis reaitzats a la retina de Rattus com els de Battelle &
Lavail (1978) que reporten un segment extern de 25.8 nm de gruix mitjaper tota la
retina de Rattus (n = 30); en un estudi sobre envelliment cel lular de la reting,
DiLoreto et al. (1994) indiquen que € gruix de la capa de fotoreceptors dels
exemplars de Rattus de 18 mesos utilitzats com a control oscil laentre s24.5+ 2.4
nm de la zona anterior i €ls 34.8 = 3.5 nm de |la posterior, mentre que el de la nuclear
externa varia entre els 31.3 £ 1.6 de la zona anterior i els 37.5 £ 1.00 mm de la
posterior (n = 3); Takeda et al. (1996) i Mayhew & Astle (1997), assenyaen un gruix
mitjadel segment extern dels fotoreceptors de 20 nm i de la capa nuclear externa de
52 i 42 nmm, respectivament. Feldman & Phillips (1984) comparen la retina de dos
rosegadors americans, un nocturn Neotoma floridana amb valors similars als murins
mesurats en e present trebal (n = 30; gruix total x = 220 nm; longitud segment
extern x = 31.05 + 1.71nm i longitud segment intern x = 15.21 + 1.37 nm, per tant
capa de fotoreceptors, x = 46.26 nm; gruix capa nuclear externa x = 51.93 + 2.32
nm), i un atre cavador perd amb una retina que mostra certes caracteristiques
ditirnes, Geomys bursarius, amb valors més similars als dels arvicolins (n = 30; gruix
total, x = 140 nmm; longitud segment extern, x = 11.64 £ 2.00 nm i longitud segment
intern, X = 11.67 + 0.99 nm, per tant capa de fotoreceptors, x = 23.31 mm; gruix capa

nuclear externa, x = 36.06 £ 1.71 nm; n = 30).
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Com en € cas dels insectivors, €s dianetres maxims dels perfils nuclears dels

bastonets observats a la zona de mesura acostumen a ser més petits que els del's cons.
Els diametres mesurats coincideixen amb els reportats per Carter-Davson & Lavall
(1979) per la retina de Mus. Respecte a les cel lules ganglionars, no s ha trobat
diferéncies significatives de mida a les diferents zones d’ estudi, encara que Drager &
Olsen (1981) indiquen que a la retina de Mus, les cél lules ganglionars més
voluminoses acostumen a Situar-se a la zona periférica. Aquesta afirmacié no
coincideix amb els resultats obtinguts en & present estudi, tot i que possiblement, la
diferent metodologia a I’ hora de redlitzar les mesures tingui a veure amb aquestes
diferencies, ja que €ls plans de les seccions examinades no son €ls mateixos i, per

tant, els diametres mesurats en ambdds casos tampoc ho son.

Pel que faaladensitat cel lular cal assenyalar que de totes les espécies de rosegadors
analitzades, tan sols s ha trobat referencies de Mus domesticus. En aguest sentit, cal
dir que hi ha gran discrepancia en torn as percentatges estimats de cons a les retines
d’ aguesta especie, sent de |’ 1% per Menner (1928) calculat a partir d'un recompte de
nuclis;, del 10% per Sidman (1958) comptabilitzant els el lipsoides suposadament
meés tenyits dels cons; del 8% per Blanks et al. (1974) i del 2% per Ross et al. (1975)
a partir del nombre de pedicles observats, del 3% per Carter-Dawson & Lavall

(1979) i per Calderone & Jacobs (1995) comptant els nuclis a diferents zones de la
retina. Les dades obtingudes per A. sylvaticus estan més a prop de les descrites per
Rattus. Aixi, segons Lavail (1976b), la retina de Rattus només conté un 1.5% de
cons, per Szél & Rohlich (1992) un 0.8%, Euler & Waesde (1995) un 1% i per
Mayhew & Astle (1997) entre un 1 i 2%, en front del 1.39% obtingut per A.
gylvaticus en e present estudi. EI nombre mitja de perfils nuclears comptabilitzats
per Kovalevsky et al. (1995) en un segment de 60 mm de retina de Rattus és de 138 +
5.8 (n = 9), no estamassa lluny dels 112.63 nuclis trobats en e segment de 50 nm
utilitzat en el present treball (s aquest valor s extrapolés a 60 mm suposarien 135.16
nuclis). Estudis realitzats en altres rosegadors indiquen que les especies meés
nocturnes tenen percentatges de cons molt baixos, similars als dels murins estudiats
(per exemple Neotoma floridana només conté un 1% de cons segons Feldman &

Phillips, 1984), mentre que aquelles crepusculars i les que poden du a terme una
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certa activitat dilirna tenen percentatges de cons una mica més elevats com Meriones
unguiculatus amb un 12-14% de cons (Govardovskii et al., 1992) o Geomys
bursarius amb un 23-25% de cons (Feldman & Phillips, 1984). A |’atre extrem es
troben les espécies d'haits quasi exclusivament dilirns que tenen molt pocs
bastonets a la retina. Aixi, a Sciurus carolinensis e bastonets representen el 40%
(McBrien et al., 1993), mentre que a Spermophilus sp. e percentatge de bastonets és
de 5-7% ala zona periféricai del 15-20% ala zona posterior (Long & Fisher, 1983),
i la proporcié bastonet : con és de 14-19 a 1, a la zona periféerica, i de 56 alala
zona posterior (Jacobs, 1990). La densitat mitjana de cel lules ganglionars calculada
ha oscil lat ertre 7329 cé& lules / mn? de C. glareolus i 11233 cé& lules / mn? d’A.
sylvaticus, i no han aparegut diferencies significatives intra ni interespecifiques.

Drager & Olsen (1981) indiquen una densitat de cel lules ganglionars que oscil la
entre 2000 i 8000 c} lules / mn? per Mus, inferiors a les calculades en e present
treball.

Les andisis comparatives realitzades amb les dades biometriques de la neuroretina
dels rosegadors considerats han posat de manifest que la retina de cada subfamilia
respon a un model propi, diferent a de I’ atre subfamilia. Es aquest model el que es
modifica posteriorment en funcié de I’ estrategia biotopica de cada espécie. En aquest
sentit cal destacar, per exemple, que laretina dels arvicolins és més prima que la dels
murins, onamentalment perqué les capes més externes ocupades pels fotoreceptors
també ho sdn, mentre que les altres capes son bastant similars en totes les espécies.
Les diferencies entre les capes més externes de la neuroretina expliquen perque les
variables transformades que relacionen el's seus percentatges, Xs i Xp, SOn les que han

mostrat més diferencies interespecifiques entre arvicolins i murins.

Tot i que els arvicolins presenten una retina amb trets eminentment nocturns,
mostren una serie d adaptacions gque possiblement els hi permeten ser més
crepusculars o, fins i tot, més ditirns, que no pas els murins. Per exemple, la capa de
fotoreceptors més prima indica que el's segments externs no son tan llargs i per tant
tampoc tan eficagos en la captura dels fotons que els travessen. A més, la densitat de

bastonets, inferior a la dels murins, els hi proporcionara una sensibilitat també
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inferior. Per contra, la proporcié de cons més elevada els dotarad’ una major agudesa
visua i, potser també, duna certa discriminacié croméica. No sha trobat a la
bibliografia cap estudi referent a la visié en color dels arvicolins, ni tampoc que
identifiqui immunocitologicament diferents tipus de cons ni la sensibilitat espectral
dels seus pigments visuals. No obstant, Szél et al. (1996) indiquen que la presencia
de dos tipus de cons és un fet comu en e sistema visua dels mamifers. En € mateix
sentit S expressen Jacobs (1990 i 1993), Govardovskii et al. (1992), Szél & Rohlich
(1992), Sz4l et al. (1992, 1994), Jacobs & Deegan (1994) i Caderone & Jacobs
(1995), que assenyalen que altres espécies de rosegadors mostren dos tipus de cons
amb sensibilitat a longituds d’ona mitjanes i curtes Situades entre les radiacions
verdes i ultraviolades. Seria d’ esperar que €ls arvicolins també tinguessin una visié
dicromata capa¢ de distingir com a minim entre €l verd i € blau. Per altra banda,
com que hi ha menys bastonets i més cons, € grau de convergéncia cap a la capa
nuclear interna, amb un gruix similar o lleugerament inferior a de la nuclear externa,
i posteriorment cap a les cél lules ganglionars sera menor afavorint també la
resolucio del sistema visual.

A partir d'aquest patro, les lleugeres diferencies detectades entre els arvicolins
possiblement estan relacionades amb els hébits comportamentals interespecifics.
Aixi, C. glareolus sembla ser I’arvicoli millor adaptat a condicions escotopiques, tot i
gue €l percentatge de cons molt proper al 5% li permet ser actiu també durant les
hores crepusculars i fins i tot durant el dia, particularment si la competéncia
ecologica amb altres especies és massa forta (veure Capitol Materials i métodes).
Kronfeld-Schor et al. (2001) indiquen que Acomys rossatus, un ratoli nocturn del
desert rocos d’Israel, també s ha adaptat a realitzar una activitat dilrna degut a la
competéncia amb el seu congenere A. cahirinus. Tot i aixi, continua mantenint
caracteristiques retinianes nocturnes, principalment una proporcié molt elevada de
bastonets. Per aix0, quan ha de desplacar-se per microhabitats oberts on la llum del
sol incideix directament, A. rossatus aprofita els moments en que I’ exposicio solar és
menor, com les primeres hores del mati i les Ultimes de la tarda, especialment durant
I'estiu. La resta del dia, es desplaca per zones cobertes per les ombres que

proporcionen les mateixes rogques. D’aguesta manera, esta exposat a baixes
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intensitats de llum la magor part del dia. Segons Kronfeld-Schor et al. (2001), la
combinacio entre les propietats bioquimiques i estructurals de I'ull d’A. rossatus i la
seleccié del microhabitat de farratge permet a aguesta especie compaginar una
activitat ditirna amb una retina dissenyada per la nocturnalitat. Possiblement, aguesta
sigui la mateixa estrategia que segueix C. glareolus s ha de tradladar la seva
activitat cap a hores més dilirnes quan entra en competéncia territorial amb atres
especies (Savic et al., 1976, Blanco, 1998b).

Malgrat que A. terrestris habiti en galeries fosques o semifosques i tingui ulls
relativament petits respecte a la seva mida corporal (veure Capitol 1), la seva retina
no mostra signes de regressio tan evidents com atres mamifers subterranis o
hipogeus. No obstant, es fa dificil atribuir les caracteristiques biométriques de la
neuroretina al seu actual estil de vida o a reminiscéncies del seu passat dilrn i
semiaquatic. Per un cantd, les capes més externes de la retina tenen gruixos
intermedis entre C. glareolus i M. arvalis, € que faria suposar una activitat de
tendencia més ditirna; pero per I atre la densitat de fotoreceptors és la més baixa dels
arvicolins analitzats, tant pel que fa a bastonets com a cons. Aquest fet probablement
comportarauna menor sensibilitat alallum i, alhora, una menor agudesa visual, trets
més adients amb |I’ambient més fosc de I'interior de les galeries. Al mateix temps, la
densitat de cél lules ganglionars i e gruix de la capa de les fibres del nervi optic son
elevats, senya gue la convergencia amb les cel lules ganglionars no és tan gran com
faria suposar e baix nombre dinterneurones a la capa nuclear interna. Seria
interessant poder comparar la retina d'exemplars d'A. terrestris de poblacions
centreuropees que encara conserven |’ activitat semiagudica, i també d'A. sapidus,
per ta desbrinar s €els resultats obtinguts en els exemplars analitzats son
caracteristiques especifiques o generiques o, s pel contrari, indiquen un inici de
regressio de la retina dels exemplars analitzats per tal d’ adaptar-se a nou tipus de
vida hipogea. Cal tenir en compte que la degeneracio de la retina en els mamifers
subterranis és un procés relativament lent i independent de la regressio d'atres
estructures oculars com, per exemple, la mida de I'ull (Burda et al., 1990). Finsi tot

hi ha espécies hipogees, com Geomys bursarius, amb una densitat considerable de
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fotoreceptors (330000 fot/mn) dels quals un 23-25% sén cons (Feldman & Phillips,
1984).

Potser, €l cas més interessant entre els arvicolins, i també entre tots els rosegadors
considerats, ha estat M. arvalis amb una activitat principalment didirna (la majoria
d'exemplars han estat capturats a primera hora de la tarda), que aterna
desplacaments pels prats pirinencs molt ben il luminats amb entrades a I’ interior
semifosc 0 fosc de les galeries. La retina de M. arvalis mostra una capa de
fotoreceptors prima, fet tipic de les retines dilrnes ja que hi ha suficient llum per
estimular els pigments visuals dels segments externs. La capa nuclear externa també
ha estat la més prima perd al contrari del que es podria suposar, la densitat de
fotoreceptors és molt més elevada que a la resta d arvicolins analitzats i comparable
ala de M. domesticus, espécie d habits crepusculars o nocturns. Aquesta major

densitat en una capa més prima es deu a que els fotoreceptors de M. arvalis son els
menys voluminosos de tots els mesurats. Com que la densitat total de fotoreceptors
determina, en part, €l poder de resolucio del sistema visual, cal suposar que la retina
de M. arvalis tindra més resolucié que la resta de rosegadors analitzats. Al mateix

temps, com que la distincia nodal posterior és més gran que en es murins, la
superficie de la imatge projectada sobre |a retina també és més gran (Fig. 13), fet que
contribuiraa augmentar la resolucié de la imatge. Es cert que A. sylvaticus té un ull
més gran i una densitat de fotoreceptors superior, pero la resolucié també depen de la
proporcio de cons i del grau de convergencia d’ aguests fotoreceptors cap a cél lules
bipolars i ganglionars, aspectes amb els que M. arvalis supera a A. sylvaticus. Per
altra banda, I'édlevada proporcié de cons permetra a M. arvalis una bona
discriminacio de forma, midai color de tot e que I’ envolta mentre estigui al’ exterior
i I’elevada densitat de bastonets I’ hi atorgarala sensibilitat necess&ia quan entri dins
de les gaeries amb una intensitat lluminosa molt inferior. Els impulsos nerviosos
generats en els fotoreceptors seran transmesos cap a les interneurones de la capa
nuclear interna, tant gruixuda com la nuclear externa, i seguidament cap a les
cel lules ganglionars, amb una densitat només superada per A. sylvaticus, encara que

per motius diferents, com es comentaramés endavant. Tot aixo demostra que €l grau
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de convergéencia fotoreceptor- ganglionar és inferior que en altres rosegadors, € que

també concorda amb € fet que la capa de fibres del nervi optic sigui més gruixuda.

Les retines dels tres murins analitzats mostren caracteristiques tipicament nocturnes,
coincidint amb la descripcié fetaal’inici d’ aguest apartat. Aixi, els segments externs
dels fotoreceptors son llargs per tal que una gran proporcio de la llum transmesa
pugui ser absorbida pels pigments visuals. Cal tenir en compte que quan la intensitat
de llum és baixa hi ha pocs fotons disponibles, que la captura d aguests fotons és
incerta i que els pigments visuals no son uns absorbents perfectes (Locket, 1999).
Estudis realitzats en murins han evidenciat que la longitud dels segments externs és
proporcional ala sensibilitat ala llum i que, per tant, els individus adults que tenen
els segments externs més llargs tenen € llindar d’estimulacio més baix que els
exemplars que acaben de sortir del niu (Battelle & Lavail, 1978; Bass & Power,

1990). La capa nuclear externa és molt gruixuda perqué la densitat de fotoreceptors
és molt elevada, principalment la de bastonets. Tot i la poca quantitat de cons, estudis
electrofisiologics (Jacobs, et al., 1991; Deegan & Jacobs, 1993; Calderone & Jacobs,
1995) i immunologics (Szél et al., 1992, 1994; Provencio & Foster, 1995) han posat
de manifest que les retines de certs rosegadors, entre ells A. sylvaticus i les especies
del genere Mus, contenen dos tipus de cons de sensibilitat espectral diferent: uns
cons son sensibles a longituds d’ ona mitjanes (al voltant de 510 nm) i els altres a |

curtes classificades ja com ultraviolades (a voltant de 360 nm). En general, els raigs
ultraviolats son perillosos per la retina dels mamifers (Douglas & Marshall, 1999),
perd com gque els ratolins no viuen massa temps, € teixit retiniano arriba a veure's
afectat. El paper d'aquests darrers cons a la visié no és clar, pero significa que
aguests murins son dicromates, amb un mecanisme diferent a d atres mamifers, a
on lasenshilitat a | curtes es queda a voltant de 420-450 nm (Jacobs et al., 1991 i

2001). A A. gylvaticus, els dos tipus de cons estan distribui ts de manera smilar en
tota la retina (Szé et al., 1994), pero a la retina de Mus presenten una separacio
topogrdica en les dues meitats, dorsal i ventral. Els cons sensibles a | mitjanes (M)
es situen exclusivament a la meitat dorsal de la retina, mentre que la majoria dels
cons sensibles a | curtes (S) es troben majoritaciament ocupant la meitat ventral

(Szé et al., 1992, 1994; Calderone & Jacobs, 1995). Aquest fet distintiu de les
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espécies que pertanyen a genere Mus no es pot observar, pero, amb estudis
histologics com els redlitzats en € present treball. La implicacio funciona de tenir
molts cons S ala meitat de la retina que percep la llum des de dalt és que el predador
destacara millor sobre un cel blau; els cons M ala meitat superior incrementaran el
contrast del que hi hagi a terra en mig d'un entorn verd (Szél et al, 1994). No
obstant, € fet que ratolins de mida similar i que comparteixen € mateix hébitat
mostren patrons de distribuci6 tan diferents dels dos tipus de cons potser implica que
aquest agrupament dels cons S no és vital per lavisio (Szé8l et al, 1994), pero potser
s que contribueix a que les espécies del genere Mus puguin ser més crepusculars que
A. sylvaticus. A més, la proporcié entre fotoreceptors.ganglionars és lleugerament
inferior a Mus & que possiblement indica un menor grau de sumacions i, per tant,

més poder de resolucio.

Apodemus sylvaticus ha resultat ser €l rosegador amb la retina més ben adaptada a
condicions escotopiques. El gruix de la neuroretinai de les seves capes, els segments
externs tan alargats i densament empaquetats, i |I'elevada densitat de bastonets,

semblen indicar un patré morfologic dissenyat per maximitzar la captura de [lum. Cal
assenyaar que I’ elevada densitat de bastonets li proporcionarauna gran sensibilitat i

un poder de resolucié raonable, malgrat que la mida de la imatge seramolt petita ja
gue la distancia nodal posterior també ho és (veure Capitol 1). La densitat cel lular
tan elevada a la capa de cél |ules ganglionars no indica que e grau de convergencia
fotoreceptor-ganglionar sigui menor que a la resta de rosegadors. Tan sols és un
reflex de I'elevada densitat de bastonets. De fet la proporcié de quasi bé 50
fotoreceptors per a cada cél lula ganglionar és la més elevada de tots els rosegadors.
En canvi, la proporcié de cons és tant redui da que potser la seva contribuci6 al
sistema fotopic no es pot apreciar (Sz8l & Rohlich, 1992), encara que hi ha
evidencies que suggereixen gque els cons podrien intervenir en la regulacio de la

periodicitat circadiana depenent de lallum (Provencio & Foster, 1995).
Aixi doncs, tal i com reflecteixen els resultats d’ aguest capitol, els gruixos de les

capes neuroretinianes no depenen de la mida ocular, sSiné que varien en funcio del

nombre de cel lules retinianes i de les relacions que s estableixen entre elles. A més,
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les retines de les especies estretament emparentades mostren un mateix disseny
d organitzaci6 que afecta als gruixos de les diferents capes. Coincidint amb
Thompson (1991), les variacions interespecifiques que han aparegut dins de les
subfamilies no son substancialsi responen a detalls relacionats amb el comportament
de I’ especie. Aquests resultats servirien de base per futurs andisis electrofisiologics
destinats a relacionar el disseny estructural amb les capacitats funcionals de la retina

de cada especie.
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