
UNIUERSITAT DE VALENCIA 
FACULTAD DE CIENCIAS BIOLOGICAS 
DEP. DE BIOLOGIA ANIMAL, CELULAR, 
GENETICA Y PARASITOLOGIA

ANALISIS DE LAS PROYECCIONES DEL 
CORTEX DORSOMEDIAL Y DEL CORTEX 
DORSAL DE LA CORTEZA CEREBRAL DE 
Gallotia stehlinii y Podareis 
hispánica CLACERTIDAE, SOUAMATA, 
REPTILIA)

Memoria que presenta • el 
licenciado ,D. Francisco Olucha 
Bordonau para acceder al Titulo de 
Doctor en Ciencias Biológicas

Burjassot, Julio de 1S87



UMI Number: U607639

All rights reserved

INFORMATION TO ALL USERS 
The quality of this reproduction is dependent upon the quality of the copy submitted.

In the unlikely event that the author did not send a complete manuscript 
and there are missing pages, these will be noted. Also, if material had to be removed,

a note will indicate the deletion.

Disscrrlation Püblish<¡ng

UMI U607639
Published by ProQuest LLC 2014. Copyright in the Dissertation held by the Author.

Microform Edition © ProQuest LLC.
All rights reserved. This work is protected against 

unauthorized copying underTitle 17, United States Code.

ProQuest LLC 
789 East Eisenhower Parkway 

P.O. Box 1346 
Ann Arbor, MI 48106-1346





A una persona maravillosa 
Haría Dolores



D. CARLOS LDPEZ BARCIA, Catedrático dB 
Citología e Histologia del Departamento de 
Biologia Animal, Celular, Genética y 
Parasitologia de la Facultad de Ciencias 
Biológicas de la Universitat de Ualencia

TENGO EL HONOR DE INFORMAR:

Que D. FRANCISCO DLUCHA BORDONAU ha 
realizado bajo mi dirección los trabajos 
conducentes a la elaboración de la memoria 
titulada "ANALISIS DE LAS PROYECCIONES DEL 
CORTEX DORSOMEDIAL Y DEL CORTEX DORSAL DE LA 
CORTEZA CEREBRAL DE Gallotia stehlini i
9 Podareis hispánica (LACERTIDAE,
SQUAMATA, REPTILIA)” que presenta para optar 
al titulo de Doctor y que ha terminado con 
el móximo aprovechamiento.

BURJASSOT a 27 de Julio de 19B7

Fdo. u . LOpez García



INTRODUCCION
INDICE

1.1.- Estructura general del telencéfalo de reptiles.... 2
1.2.- Organización general de la certeza cerebral de

reptiles  ............................    5
1.3.- Conexiones de la corteza cerebral de reptiles 

Squamata........................   B
1.3.1.- Conexiones intracorticales...... ....... 3
1.3.2.- Eferencias extracorticales.............  11
1.3.3.- Aferencias extracorticales.............  13
1.3.4.- Comparación con otros ordenes de

reptiles........    15
1.4.- El sistema Timm positivo de reptiles y mamíferos.. 15
1.5.- Planteamiento del trabajo y objetivos........  20

MATERIAL V METODOS

2.1.- Ejemplares de experimentación........ ............ 23
2.2.- Inyección estereotáxica de HRP...........   23

2.2.1.- El aparato de estereotáxia.......   23
2.2.2.- Preparación y llenado de micropipetas.. . 31
2.2.3.- La solución de HRP..................... 31
2.2.4.- La intervención quirúrgica.......  32

2.2.4.1.- Preparación del campo de inyec­
ción..........................  32

2.2.4.2.- Implantación de la micropipeta. 33



2.2.4.3.- Sellado de la herida.......... 34
2.2.4.4.- Tiempo de supervivencia........ 34

2.3.- Fijación.........    35
2.3.1.- Soluciones utilizadas.........    35
2.3.2.- Perfusión.............................   35
E.3.3.- Extracción del cerebro................. 35
E.3.4.- Postfijación y lavado.................. 37

2.4.- El revelado de la HRP............................  3B
2.4.1.- nicrotomia de congelación.............. 35
2.4.2.- Reacción histoquimica.................. 35

2.4.2.1.- El método de DAB.............. 35
2.4.2.2.- El método de TMB-NPS..........  40
2.4.2.3.- El método de TMB-HMA..........  42

2.4.3.- Montaje de las series y tinción de con­
traste .  .............................  44

2.5.- Estudio de las series........   45

RESULTADOS

3.1.- La técnica ..... . . .  .....         . 54
3.1.1.- Area de difusión....................... 54
3.1.2.- Tiempos de supervivencia............... 55
3.1.3.- Detección de la traza.................. 55

3.2 .- Descripción citoarquitectónica de las áreas dor-
somedial y dorsal........................   52
3.2.1.- El cortex dorsomedial......   52
3.2.2.- El cortex dorsal....................... 53



3.3.- AFerencias a las áreas dorsomedial y dorsal...... 70
3.3.1.- El cortex medial.......................  70
3.3.2.- El cortex dorsomedial.................  74
3.3.3.- El cortex lateral...................... 76
3.3.4.- Estructuras del telencéfalo basal..... . 73
3.3.5.- La proyección talámica.......... B2
3.3.6.- Los cuerpos mamilares..................  85
3.3.7.- El núcleo del rafe..................... B3

3.4.- AFerencias exclusivas al cortex dorsomedial......137
3.4.1.- El cortex dorsal....................... 137

3.5.- AFerencias exclusivas al cortex dorsal...........144
3.5.1.- El núcleo esFériCD..................... 144
3.5.2.- El área triangularis  ............. 145
3.5.3.- Los núcleo olFativos anteriores.........145

3.6.- EFerencias del coútex dorsomedial................151
3.6.1.- Salida de axones eFerentes............ 151
3.6.2.- EFerencias sobre el cortex medial.......152
3.6.3.- EFerencias sobre el cortex dorsal.......155
3.6.4.- EFerencias sobre el septum...... 156
3.6.5.- EFerencias sobre el propio cortex

dorsomedial.  ...........  157
3.7.- EFerencias del cortex dorsal ................167

3.7.1.- EFerencias de la subregiún medial CD1D..169
3.7.2.- EFerencias de la subregiún intermedia 

CD2)................................... 171
3.7.3.- EFerencias de la subregiún lateral CD33.172



DISCUSION 199

4.1.- De la técnica..................  200
4.1.1.- Condiciones de inyección............... 203
4.1.2.- Tiempo de supervivencia................ 204
4.1.3.- Revelado de HRP  .................. 205

4.2.- Aferencias a las éreas corticales dorsomedial y 
dorsal........................................  .207
4.2.1.- Aferencia desde el cortex medial....... 207
4.2.2.- Aferencia desde el cortex lateral...... 215
4.2.3.- La aferencia subcortical............... 21B
4.2.4.- La aferencia talémica.................. 221
4.2.5.- La aferencia hipotalémica...............224
4.2.B.- La aferencia romboencefélíca............227

4.3.- Aferencias exclusivas al cortex dorsal............230
4.3.1.- Aferencia desde los núcleos olfativos 

anteriores..................   230
4.3.2.- Aferencia desde el núcleo esférico .231
4.3.3.- Aferencia desde el ’érea triangularis....231

4.4.- Eferencias desde el cortex dorsomedial...........233
4.4.1.- Eferencias sobre el cortex medial...... 234
4.4.2.- Eferencias sobre el cortex dorsal.......235
4.4.3.- Eferencias sobre el cortex dorsomedial..237
4.4.4.- Eferencias sobre septum................ 243

4.5.- Eferencias del cortex dorsal......................245



4.5.1.“ Generalidades.......................... 245
4.5.2.- Proyecciones de la subregiún medial

CD1)................................... 24B
4.5.3.“ Proyecciones de la subregiún intermedia 

CD23.................................. 251
4.5.4.- Proyecciones de la subregiún lateral

CD3)...................................254
4.5.4.1.- De la porciún rostral......... 254
4.5.4.2.- De la porciún caudal.......... 255

4.5.- Consideraciones Finales.......................... 25B

CONCLUSIONES........................................... 251

BIBLIOGRAFIA 267



- 1 -

INTRODUCCION

1.1.- ESTRUCTURA GENERAL DEL TELENCEFALO DE 
REPTILES

1.2.- ORGANIZACION GENERAL DE LA CORTEZA 
CEREBRAL DE REPTILES

1.3.- CONEXIONES DE LA CORTEZA CEREBRAL DE 
REPTILES SQUAMATA

1.3.1.- CONEXIONES INTRACDRTICALES
1.3.2.- EFERENCIAS EXTRACORTICALES
1.3.3.- AFERENCIAS EXTRACORTICALES
1.3.4.- COMPARACION CON OTROS OR­

DENES DE REPTILES

1.4.- EL SISTEMA TIMM POSITIUO DE REPTILES Y 
MAMIFEROS

1.5.- PLANTEAMIENTO DEL TRABAJO Y QBJETIUQS



- 2 -

1.1.- ESTRUCTURA GENERAL DEL TELENCEFALO DE REPTILES

El telencáfalo ocupa la porciún más rostral ú b I 

cerebro ú b  reptiles u ha sido sido subdividido en dos 
partes: los hemisferios cerebrales que constituyen la
porciún anterior, par, hipertrofiada y ©vaginada; y el 
telencáfalo medio que forma una zona de tránsito entre 
telencefalo y diencéfalo.

Los hemisferios cerebrales se evaginan 
secundariamente y forman los bulbos olfativos principal y 
accesorio, aunque estos últimos no se encuentran presentes 
en los Ordenes Quelonia y Crocodilia. Los bulbos olfativos 
se unen al resto del telencáfalo mediante los pedúnculos 
olfativos.

El resto de los hemisferios cerebrales se puede 
subdividir en dos porciones: el palio que es dorsal
respecto al ventrículo lateral; y el subpalio que es 
ventral respecto al mismo.

El palio o corteza cerebral constituye una lámina 
dorsal que se encuentra dividida en tres árBas dispuestas 
longitudinalmente: el cortex medial, el cortex dorsal y el 
cortex lateral. Adicionalmente, algunos autores consideran 
a la porciún inmediatamente ventral respecto al ventrículo 
lateral, la cresta ventricular dorsal CDUR) como parte del 
palio en virtud de su origen embrionario CNorthcutt, 1970), 
en este trabajo, en razún de su localización anatómica, se 
considerará como parte del subpalio.
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La porciún más rostral del subpalio esta ocupada 
por los núcleos olfativos anteriores, los cuales en 
ocasiones se encuentran presentes incluso en los pedúnculos 
olfativos.

La parte medial del subpalio esta ocupada 
dorsálmente por los núcleos septales y ventrálmente por el 
núcleo accumbens y el tubérculo olfativo que se continua 
caudálmente con los núcleos de la banda diagonal.

A su vez, la parte lateral del subpalio se puede 
subdividir en dos áreas: un área dorsal, la cresta
ventricular dorsal CDUR) y un área ventral, el estriado. El 
DUR se puede subdividir en dos porciones una porciún 
anterior CADUR) y una porciún basal CBDURD; esta última, a 
su vez se divide en el núcleo esférico y en una parte 
posterior CPDUR) que comprende varios núcleos que 
constituyen el complejo amigdalino. El estriado, por otra 
parte, se divide en una parte dorsal y una parte ventral.

El telencáfalo medio esta formado por los 
fascículos prosencefálicos lateral CLFB) y medial CP1FB), el 
núcleo del lecho del P1FB CbMFED, núcleo del lecho de la 
comisura anterior CbAC) y los núcleos preúpticos que 
constituyen una zona de tránsito con el hipotálamo y para 
diversos autores es considerado como parte del mismo 
CCruce, 1374).

Las distintas áreas y regiones del telencáfalo 
aparecen representadas en la Figura 1.1.

Clásicamente y atendiendo sobre todo a criterios de
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conexiones, cada una de las mencionadas regiones del 
telencáfalo ha sido enmarcada dentro de alguno de los 
principales sistemas neuronales. La porción anterior de la 
cresta ventricular dorsal CftDUR) recibe proyecciones 
sensoriales talámicas, proyectando a su v b z  al estriado 
CHoogland, 1977, 1981-, Lohman y Uan Uloerden Uerkley, 1970; 
Bruce y Butler, 19B4b; Ulinski, 19B4D. Del mismo modo, 
tambiftn se ha registrado actividad visual en el 
espesamiento paleal CAndry & Northcutt, 1976), asi como 
aferencias visuales talámicas CBruce & Butler, 1984a). En 
base a estos datos, el ADUR y el espesamiento paleal han 
sido funcionalmente comparados al neopalio de mamíferos.

El sistema olfativo lo forman los bulbos olfativas 
principal y accesorio, los núcleos olfativos anteriores, el 
núcleo esfúrico y el cortex lateral, el cual ha sido 
comparado al cortex piriforme y/o entorrinal CUlinski & 
Kanarek, 1973; Halpern & Silfen, 1974; Halpern, 197B, 
1980; Ulinski & Peterson, 1981; Martínez García et al., 
19BG; Amiguet, 1986).

Por último, las áreas corticales medial y dorsal, 
asi como el septum, han sido enmarcadas en un sistema de 
conexiones Junto con los núcleos anteriores talámicos, el 
hipotftlamo y el núcleo del rafe CLohman & Mentink, 1972; 
Lohman & Uan Uloerden Uerkley, 1976, 197B; Hoogland et al., 
197B; Butler, 19B0; Lohman et al., 19B3, Bruce & Butler, 
1984a). Este eje cartico-septo-diencáfalo-mesBncBfálico 
corresponde al concepto clásico de sistema llmbico (Nauta &
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JCarten, 1970; Lohman et al., 1983).
Sobre las anteriores afirmaciones generales es 

necesario realizar algunas puntualizaciones. Dichas 
consideraciones son válidas para b 1 orden Squamata. En 
Quelonia, en el cortex dorsal o general se ha podido 
registrar actividad eléctrica tras estimulación 
visual CBelekhova, 1979) y recibe proyecciones del núcleo
geniculado lateral CHall y Ebner, 1970; Hall at al., 1S7G;
Ouimet at al., 19B5; Ulinski, 1996) lo cual confiere a esta 
regiún paleal cierto carácter neocortical.

1.2.- ORGANIZACION GENERAL . DE _LA CORTEZA CEREBRAL DE 
REPULES

El palio o corteza cerebral de reptiles ha sido
dividido topográfica y citoarquitectónicamente en tres 
áreas: cortex medial, cortex dorsal y cortex lateral. 
Adicionalmente, en el extremo latero-rostral del cortex 
dorsal se ha descrito una nueva zona de empaquetamiento 
celular laxo: el espesamiento paleal; y en el borde dorsal 
del cortex medial se puede diferenciar una nueva región
cortical el cortex dorsomedial cuyos somas se disponen en 
continuidad con los del cortex medial aunque su tamaño 
es sensiblemente superior y su empaquetamiento más laxo. 
Las mencionadas regiones corticales han sido referidas de 
distintos modos a lo largo de los años basándose 
fundamentalmente en su homología topográfica con las
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regiones corticales de mamíferos. Dichas nomenclaturas se 
resumen en el cuadro I.

En el presente trabajo se va a utilizar la 
nomenclatura topográfica propuesta por Ebbesson y Uoneida 
(1969) en Tuninambis nioronunctatus . Según dicha 
nomenclatura la corteza cerebral se divide en 4 úreas que 
en sentido medio-lateral son: el cortex medial, el cortex 
dorsomedial, el cortex dorsal y el cortex lateral. En el 
cortex dorsal se pueden definir tres subregiones: medial o 
DI con empaquetamiento celular laxo, intermedia o DS con 
los somas dispuestos en un único estrato granular compacto 
y la subregiún lateral o D3 la cual presenta nuevamente 
empaquetamiento celular laxo. El cortex lateral también 
presenta una clara división en dos subregiones atendiendo, 
también al empaquetamiento neuronal: la subregiún dorsal o 
L1 con los cuerpos neuronales mas o menos dispersos y la 
subregiún ventral o L2 con los somas dispuestos en 
glomúrulos. Posteriormente también ha sido subdividido el 
cortex medial en tres porciones: 111-1 en la cual el estrato 
de somas se incurva ventralmente, T11-2 en la cual el 
estrato de somas es paralelo al sulcus interhemisfúrico y 
tll-3 en la cual el estrato de somas se incurva dorsalmente 
CBeckers et al., 1971/1972).

En todas las regiones corticales se puede observar 
un patrón de laminación claro. Dicha laminación permite 
distinguir los siguientes estratos o capas desde la 
membrana glial hasta el epóndimo: membrana glial limitante
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superficial, capa plexiforme externa, estrato de somas, 
capa plexiforme interna, alveus y epóndimo. Este patrón 
sufre algunas modificaciones en determinados puntos, de tal 
modo que en los extremos medial y lateral del cortex dorsal 
el estrato de somas se dispone por debajo de los estratos 
granulares de las áreas dorsomedial y lateral
respectivamente, en estos casos se define una capa 
plexiforme intermedia entre los estratos de somas y a estas 
regiones se las denomina superpositio medialis y
superpositio lateralis CLange, 1911). También en el cortex 
dorsal y en su capa plexiforme interna, a niveles caudales, 
se ha observado la presencia de agrupaciones neuronales en 
glomerulos inmediatamente por encima del epftndimo dicha 
formación ha sido denominada ”cell plata** CUnger, 1906, 
Butler, 1980).

Por otra parte, en el cortex lateral los somas 
neuronales no se disponen en un estrato ónico por lo que en 
ocasiones resulta dificultoso definir las capas
plexiformes.

En la figura 1.2 se representan, en sección
transversal las distintas regiones, subregiones y capas de 
la corteza cerebral Junto con la nomenclatura utilizada en 
el presente trabajo.
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1*3.- CONEXIONES DE LA CORTEZA CEREBRAL DE REPTILES
SPUAHATA

Generalmente se ha considerado que las distintas 
regiones de la corteza cerebral de reptiles presentan una 
organización más simple que las correspondientes homúlogas 
en el telencáfalo de mamíferos. A pesar de ello, la 
información bibliográfica acerca del modelo de conexiones 
de las distintas áreas paléales en reptiles es mucho más 
fragmentaria y en ocasiones contradictoria que la
disponible en las correspondientes áreas de mamíferos. Este 
hecho determina que la comparación entre ellas sea en 
muchos casos intuitiva y/o incompleta.

Dos son las razones que determinan la escasez de 
información acerca de las proyecciones de la corteza 
cerebral de reptiles Squamata:

- El escaso número de especies estudiadas, siempre 
pertenecientes a familias distintas. En este sentido, tan 
sólo han sido analizadas las proyecciones corticales de 
Tupinambis (Uoneida & Ebbesson, 1369; Lohman & flentink, 
1972; Lohman & Uan UoerdBn Uerkley, 1976, 1978) Bekko
CButler, 1976; Bruce & Butler, 198*18) e Iouana CBruce & 
Butler, 1984a) dentro del suborden Lacertilia y Natrix ,
Thamnophis CUlinski, 1975, 1976) y Uipera CReperant,
1976) dentro del suborden ofidia.

-La escasa variedad de técnicas con las que se ha 
abordado el trazado de conexiones corticales en reptiles. A
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este respecto., únicamente se ha utilizado la técnica de 
transporte retrógrado de pBroxidasa de rábano CHRP3 en tres 
ocasiones (Reperant, 1976; Lohman y Uan Uloerden Uerkley, 
1976; Bruce y Butler, 1984a3. En el resto de los casos el 
problema ha sido abordado mediante técnicas de lesión 
seguida de impregnación argéntica selectiva de terminales 
anterógradamente degeneradas.

Segón los datos bibliográficos el modelo de 
conexiones de las áreas corticales medial, dorsomedial y 
dorsal se asemeja, con alguna reserva, al que presenta la 
formación hipocámpica de mamíferos CLohman & flentink, 1972; 
Lohman & Uan Uloerden Uerkley, 1976, 1976; Ulinski, 1976;
Lohman et al., 19833, mientras que el cortex lateral de 
reptiles parece corresponder al cortex entorrinal y/o 
piriforme de mamíferos C6amble, 1956; Halpern, 1976; 
Ulinski & Peterson, 1981; Martínez García et al., 19B63.

Las conexiones de la corteza cerebral de reptiles 
Squamata se presentan a dos niveles: intracorticales y
extracorticales, y con fines puramente expositivos estas 
últimas se van a dividir en aferencias y eferencias del 
sistema cortical.

1.3.1.- CONEXIONES INTRACORTICALES

El cortex medial recibe proyecciones bilaterales 
desde el cortex dorsomedial, e ipsilateralmente desde el 
cortex dorsal y el cortex lateral. Estas proyecciones se
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presentan de un modo laminar sobre la capa plexiforme 
externa, de tal modo que el cortex lateral proyecta sobre 
el tercio distal, el cortex dorsal sobre el tercio 
intermedio y el cortex dorsomedial sobre el tercio interno 
asi como sobre la capa plexiforme interna CLohman & 
flentink, 1972; Lohamn & Uan Uloerden Uerkley, 1976; Ulinski» 
1976; Bruce y Butler, 1904a; Martínez García et al., 19B65• 
Por otra parte, el cortex medial da lugar a eferencias 
bomolaterales sobre el cortex dorsal y el cortex 
dorsomedial en una proyección masiva que abarca de 18 
mitad a los 2/3 proximales al estrato de somas de lee 
capas plexiformes externas y las capas plexiformes internas 
CLohman y Mentink, 1972; Lohman y Uan Uloerden Uerkley» 
1976, Ulinski, 19765, también han sido descritas una
proyección sobre el cortex lateral y sobre la porción 
laterodorsal de la cresta ventricular dorsal CLohman & 
Mentink, 19725.

El cortex dorsomedial recibe proyecciones 
intracorticales fundamentalmente desde el cortex medial U 
del cortex dorsomedial contralateral CLohamn & MBntink, 
1972; Lohman & Uan Uloerden Uerkley, 1976; Ulinski, 1976; 
Butler, 19765. También ha sido descrita una proyección 
desde el cortex dorsal CBruce & Butler, 1984a; Olucha et 
al., 19B5b5. Por otra parte, todas las eferencias del
cortex dorsomedial son bilaterales y terminan en el cortex 
medial, y en el propio cortex dorsomedial CUoneida & 
Ebbesson, 1969; Lohman & MBntink, 1972; Lohman & Uen
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Uloerden Uerkley, 1976; Ulinski, 1976); adicionalmente se 
han descrito eferencias sobre el cortex dorsal CBruce & 
Butler, 1904a; Dlucha et al., 1985b) y sobre la porciún 
dorsal del cortex lateral CButler, 1976).

Las aferencias intracorticales del cortex dorsal 
proceden del cortex medial CLohman & Mentink, 1978; Lohman 
& Uan Uloerden Uerkley, 1976; Ulinski, 1976) y del cortex 
dorsomedial CBruce y Butler, 1964a; Qlucha et al., 1985). 6 
su vez, el cortex dorsal proyecta sobre el cortex medial 
CUoneida & Ebbesson, 1969; Lohman & Mentink, 1978; Lohman & 
Uan Uloerden Uerkley, 1976) sobre el cortex dorsomedial 
CBruce & Butler, 1984a; Olucha et al., 19B5) y sobre el 
cortex lateral CLohman & Mentink, 1978; Amiguet, 1986).

El cortex lateral recibe proyecciones del cortex 
medial y del cortex dorsal CLohman & Mentink, 1978; Lohman 
& Uan Uloerden Uerkley, 1976) y a su vez proyecta al cortex 
medial CUlinski, 1976; Martínez García et al., 1986) y al 
cortex lateral contralateral CHalpern, 1976; Martínez 
García et al., 1986).

Las distintas proyecciones intracorticales han sido 
representadas en la figura 1.3.

1.3.8.- EFERENCIAS EXTRACORTICALES

Las proyecciones eferentes de la corteza cerebral 
de reptiles Squamata han sido estudiadas fundamentalmente 
mediante técnicas de degeneraciún. Dichos estudios señalan
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claramente la existencia de des grupos de eferencias 
extracorticales: las del cortex medial y cortex dorsal 
sobre septum b  hipotaiamo y las del cortex lateral que por 
su parte son claramente olfativas. La Cínica eferencia 
descrita del cortex dorsomedial lo ha sido mediante el 
método de Golgi observándose axones de las células 
bipiramidales que se adentrean en la porciún dorsal del 
septum CRamún y Cajal, 1917).

El cortex medial proyecta bilateralmente al septum 
dorsal precomisural CLohman & Mentink, 1975; Ulinski, 1975; 
Lohman & Uan Uloerden Uerkey; 1976) y sobre el núcleo 
periventricular del hipotaiamo y porción laterodorsal de la 
cresta ventricular dorsal anterior CftDUR) CLohamn & 
Mentink, 197E).

El cortex dorsal presenta varios grupos de 
eferencias cuyos somas neuronales de origen se localizan en 
distintas dreas de esta región cortical; sin embargo, 
parece ser que todo el cortex dorsal proyecta sobre el 
septum dorsal a niveles postcomisurales y sobre el septum 
ventral a niveles comisurales y precomisurales CUlinski, 
1975). Las neuronas localizadas a niveles rostrales 
proyectan a través del fornix postcomisural al núcleo 
periventricular del hipotaiamo y las situadas a niveles 
caudales lo hacen a través del fornix precomisural al 
núcleo preóptico del hipotálamo. Por último, la porción 
lateral del cortex dorsal proyecta al núcleo amigdalino 
externo CPOUR) y núcleo accumbens CLohman & Uan Uloerden
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Uerkley, 1976).
Las eferencias extracorticales del cortex lateral, 

si las hay son fundamentalmente olfativas. Se ha señalado 
la posibilidad de una proyección sobrB el estrato granular 
del bulbo olfativo principal y sobre la porciún externa de 
la rama horizontal del núcleo de la banda diagonal 
CAmiguet, 1986).

Las distintas eferencias extracorticales han sido 
resumidas en la figura 1.4.

1.3.3.- AFERENCIAS EXTRACORTICALES

El estudio de las aferencias extracorticales a la 
corteza cerebral de reptiles del orden Squamata solamente 
ha sido posible tras el desarrollo de técnicas de trazado 
de conexiones mediante el transporte retrógrado de 
marcadores tales como peroxidasa de r&bano CHRP).

En Uioera asois CReperant, 1976) se ha descrito 
una aferencia desde la porción dorsal del septum sobre b 1

V

cortex dorsal. Dicha proyección también ha sido observada 
en Tuninambis CLohman & Uan lüoerden Uerkley, 1978). Sin 
embargo, posteriormente se ha señalado la posibilidad de 
que la presencia de cuerpos neuronales retrógradamente 
marcados en la región septal se deba a errores técnicos 
CHoogland et al., 1979).

En Tupinambis se señala la existencia de tres 
proyecciones extratelencef&licas sobre las áreas corticales
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medial, dorsomedial y dorsal: el nüclBO dorsolatBral
anterior CNDLA) del tálamo, las cuerpos mamilares y el 
núclBO del rafe superior. El ÑOLA proyecta al cortex medial 
y el cortex dorsal, mientras que el cortex dorsomedial 
recibe las aferencias de los cuerpos mamilares y del núcleo 
del rafe superior CLohman & Uan Uíoerden Uerkley, 1970) .

En un estudio más reciente realizado en Gecko e 
Iguana , se ha observado que todas las áreas corticales 
reciben aferencias tanto de los cuerpos mamilares como del 
NDLA, adicionalmente se ha señalado que este último núcleo 
esta dividido en dos porciones: la pars magnocellularis y 
la pars parvocellularis, las cuales dan lugar a distintas 
proyecciones sobre las diferentes regiones corticales 
CBruce & Butler, 19B4a). Sin embargo, en Podareis no se 
han observado aferencias al cortex lateral ni desde el NDLA 
ni desde los cuerpos mamilares CMartinez García et al., 
1906).

También en Gekko e Iguana se ha observada que 
el núcleo del rafe superior proyecta sobre el cortex 
medial, cortex dorsomedial y cortex dorsal. Mientras que 
el locus coeruleus, tegmentum ventral y núcleo parvicelular 
medial, dan origen a sendas proyecciones sobre el cortex 
dorsal, el cual también recibe aferencias del núcleo basal 
del telencáfalo, núcleo de la banda diagonal y núcleo del 
lecho de la comisura anterior. Mientras que el cortex 
medial y el cortex dorsomedial son receptoras de 
proyecciones procedentes del núcleo preúptico del
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hipotálamo CBruce & Butler, 19B4a).
Tocias las aferencias descritas anteriormente se 

refieren fundamentalmente a las áreas paléalas medial, 
dorsomedial y dorsal. El cortex lateral, por otra parte 
esta envuelto en un sistema de proyecciones distinto que 
presentan un carácter olfativo. De tal modo que la mayor 
aferencia a esta región cortical tiene su origen en el 
bulbo olfativo principal CHeimer, 1969; Halpern, 1975; 
Ulinski & Peterson, 1901; Martínez García et al., 19963. 
Tambifen se han descrito aferencias al cortex lateral desde 
el núcleo del tracto olfatorio lateral, núcleo amigdalino 
ventral y rama horizontal del núcleo de la banda diagonal 
CMartinez García et al., 1985; Amiguet, 19B63.

Las distintas aferencias extracorticales de la 
corteza cerebral han sido resumidas en la figura 1.5.

1.3.4.- COMPARACION CON OTROS GRUPOS DE REPTILES

La organización de la corteza cerebral en los 
distintos ordenes de reptiles difiere notablemente tanto en 
lo referente a su citoarquitectonia como al sistema de 
proyecciones que presentan. Respecto a los aspectos 
citoarquitectónicos ya se ha señalado anteriormente que, a 
diferencia de los reptiles Squamata, tanto Quelonia como 
Cocodrilia no presentan un cortex dorsomedial diferenciado 
como tal, al mismo tiempo en estos grupos no existe una 
delimitación clara entrB las tres áreas corticales Cmedial,
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dorsal y lateral), en las cuales los somas neuronales se 
disponen periventricularmente.

Debido precisamente a la dificil delimitación 
citoarquitBctónica da las áreas corticales su modelo de 
conexiones intrínsecas no ha sido abordado tanto en 
Quelonia como en Cocodrilia. Por el contrario si se han 
estudiado en tortugas las aferencias a la corteza cerebral, 
fundamentalmente al cortex dorsal o general. Según estos 
datos dicha región recibe proyecciones aferentes 
fundamentalmente del núcleo geniculado latBral CHall y 
Ebner, 1370; Ouimet et al., 1984). Este dato concuerda con 
los resultados electrofisiológicos según los cuales el 
cortex dorsal procesa información visual (Belekhova, 1979). 
Adicionalmente tambión se han observado aferencias desde 
los núcleos anteriores talámicos, núcleo del rafe y núcleos 
del telencftfalo basal COuimet at al., 1984)

1.4.- EL. SISTEMA TIMM P0SITIU0 DE REPTILES Y MAMIFEROS

El mótodo de Timm CTimm, 1958; Danscher & Zimmer, 
1978; Danscher, 1981) permite demostrar la presencia de 
metales pesados, fundamentalmente Zinc, en cortes 
histológicos. Dicha tácnica ha sido ampliamente utilizada 
para la descripción anatómica de regiones cerebrales ricas 
en Zinc CMolouiny, 1980; López Barcia et al., 1983).

En la corteza cerebral ■ y septum de reptiles 
Squamata se han descrita una serie de áreas que muestran
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una marcada reacción positiva cuando se aplica el 
mencionado método de Timm. Dicho mareaje comprende el 
tercio intermedio de la capa plexiforme interna del cortex 
medial, los 2/3 proximalés al estrato de somas de la capa 
plexiforme externa del cortex dorsomedial y su capa 
plexiforme interna excepto alveus, la mitad proximal al 
estrato de somas del cortex dorsal y su capa plexiforme 
interna excepto alveus y por último la porción dorsal del 
septum, excepto una estrecha banda en las porciones mas 
dorsales a nivel comisural y postcomisural Cfig. 1.61 
(Ketelslegers^ 1969; Molouiny & López García, 197B; López 
García et al., 1983a}.

La presencia de la reacción de Timm en estas zonas 
ha sido correlacionada con el contenido en Zinc en las 
mismas Ctloloumy, 1980). Estas mismas zonas corresponden a 
las zonas de proyección del cortex medial CLohman & 
Mentink, 1972; Ulinski, 1975, 1976; Lohman & Uan Uloerden 
Uerkley, 1976; Poch et al., 19B51.

Cuando se analizan las mencionadas áreas Timm 
positivas corticales y septales en microscopía electrónica 
se ha observado que dicha reacción es debida a la presencia 
del producto de la reacción en el interior de las vesículas 
sinópticas de un tipo particular de terminales axónicos. 
Este hecho es particularmente evidente cuando se aplica una 
modificación especial del método de Timm para microscopía 
electrónica: el método sulfhidrico-osmio CLópez García et 
al., 1983b, 1904). Los terminales axónicos Timm positivos
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dan lugar a contactos sinópticos asimétricos sobre las 
espinas de las dendritas apicales y básales de las neuronas 
bipiramidales de las áreas dorsomedial y dorsal, sobre las 
neuronas de la capa plexiforme interna del cortex medial 
y sobre las neuronas septales CSoriano, 19B0; Molouiny, 
1980; Martínez Guijarro et al., 1984}.

En mamíferos, el método de Timm ha permitido 
definir el sistema de proyección de las fibras musgosas del 
hipocampo, las cuales aparecen intensamente marcadas. Este 
sistema de proyecciones abarca el campo CA4 y el stratum 
lucidum del campo CA3 del asta de Ammon (Timm, 1958; Kaug, 
1974; Zimmer y Haug, 1978}. Los análisis efectuados en 
microscopía electrónica muestran que estas regiones están 
ocupadas por los contactos sin&pticos de las fibras 
musgosas, las cuales dan lugar a terminales axónicos 
grandes que forman sinapsis de paso sobre las espinas de 
las dendritas apicales de las neuronas piramidales de CA3 y 
sobre las dendritas apicales y básales de las neuronas de 
CA4, los contactos sinópticos son asimétricos con vesículas 
esféricas en el interior dB las cuales se localiza el 
precipitado de plata cuando se aplica el método de Timm en 
microscopía electrónica (Blakstad & Kjaerheim, 1961; 
Laastch & Comen, 1966; Haug, 1967; Perez Clausell & 
Danscher, 1905}.

El sistema de fibras musgosas del hipocampo y su 
proyección sobre CA3 y CA4 esta organizada topogróficamente 
aproximadamente sobre su mismo nivel según el eje
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rostro-caudal, de tal modo que prácticamente no existe 
solapamiento en la proyección de las neuronas granulares de 
regiones adyacentes segón este mismo eje (Ramón y Cajal, 
1911; Lorente de Nó, 1934; Blakstad et al,, 1970; Amaral,
1S7B; Suianson et al., 1978}.

La existencia de un sistema de proyecciones 
histoquimicamente comparables, en base a su contenido en 
Zinc, ha permitido homologar a las áreas corticales medial, 
dorsomedial y dorsal de reptiles Squamata con la formación 
hipocámpica de mamíferos, de tal modo que el cortex medial 
correspondería a la fascia dentada y los cortex dorsomedial 
y dorsal al asta de Ammon (Molouiny & López García, 197B).

Sin embargo, la proyección Timm positiva es 
ónicamente una de las que tienen lugar tanto en la 
formación hipocámpica como en la corteza cerebral de 
reptiles y para el establecimiento de homologías entre 
ambos sistemas es necesaria la comparación de las 
conexiones globales de ambos modelas de organización.
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1.5.- PLaNTEftMTENTO DEL TRABAJO Y DBJETIU05

A pesar de la extensión con la cual han sido 
estudiadas las conexiones de la corteza cerebral de 
reptiles Squamata, dicho estudio se puede considerar 
incompleto, aún actualmente, debido a dos aspectos: en
primer lugar, este problema ha sido abordado casi 
exclusivamente mediante técnicas de degeneración, aunque en 
algunos casos se hayan utilizado técnicas de Golgi y de 
transporte retrógrado de HRP; y en segundo lugar, el 
estudio no ha sido exhaustivo por cuanto en muchas 
ocasiones no se ha prestado atención a la topografía de las 
proyecciones o a las distintas proyecciones que pudieran 
presentar las distintas subregiones de un érea cortical 
como por ejemplo el cortex dorsal.

En el presente trabajo se pretende establecer el 
modelo de conexiones de las éreas corticales dorsomedial y 
dorsal mediante técnicas de transporte anterógrado y 
retrógrado dB HRP. Comprobando, en la medida de lo posible, 
las aferencias definidas mediante transporte retrógrado con 
las eferencias observadas con transporte anterógrado y 
considerando asimismo la topografía de las proyecciones 
observadas.

Se han escogido para su estudio las éreas 
corticales dorsomedial y dorsal ya que son receptoras de un 
sistema de proyecciones Timm positivo similar al sistema de 
proyecciones de las fibras musgosas, por lo que se puede
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establecer Ma prior!” una comparación entre estas áreas 
corticales y las regiones receptoras de las Fibras musgosas 
en el asta de Ammán del hipocampo de mamíferos.

En el establecimiento del modelo de conexiones se 
prestará especial atenciún en primer lugar al origen del 
sistema Timm positivo con objeto de comparar dicha región 
con la fascia dentada; y en segundo lugar, las proyecciones 
exclusivas de cada subregión permitirán comparar a las 
mismas con las distintas subregiones del asta de Ammon.



Fig. 1.1.- Estructura general del telencéfalo de reptiles 
Squamata en visión dorsal CaD y en cortes transversales 
Cb-g}.
Abreviaturas: ACC, núcleo accumbens; ADUR, porción anterior 
de la cresta ventricular dorsal; BDh, porción horizontal 
del núcleo de la banda diagonal; BD, 1 núcleo de la banda
diagonal; BDUR. porción basal de la cresta ventricular 
dorsal; bMFB, núcleo del lecho del fascículo prasencefdlico 
medial; BOA, bulbo olfativo accesorio; BDP, bulbo olfativo 
principal; ca, comisura anterior; CD, cortex dorsal; CDM, 
cortex dorsomedial; CE.cerebelo; CL. cortex lateral; Cn, 
cortex medial; cpa. comisura paleal anterior; EST.
estriado; lfb, fascículo prosencefélico lateral; mfb,
fascículo prosencefélico medial; NE, núcleo esférico; NOA, 
núcleos olfativos anteriores; sm, estria medullaris; SP, 
septum; st: a terminalis; TO, tubérculo olfativo; TDP, 
techos ópticos
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Fig. 1.2.- Estructura y divisiones de la cortBza cerebral 
de Gallotia steblinii en una sección transversal a un 
nivel medio.
Abreviaturas: alv, alveus; bMFB, núcleo del lecho del 
Fascículo prosenceFálico medial; CD, cortex dorsal; DI, 
subregiún medial del cortBx dorsal; D2, subregiún 
intermedia del cortex dorsal; D3 subregiún lateral; CDM, 
cortex dorsomedial; CL, cortex lateral; Ll, subregiún 
dorsal del cortex lateral; L2, subregiún ventral del cortex 
lateral; CM, cortex medial; DB, núcleo de la banda 
diagonal; DUR, cresta ventricular dorsal; EP, engrosamiento 
paleal; es, estrato de somas de las correspondientes áreas 
corticales; EST, estriado; pe, capa plexiForme extBrna dB 
las correspondientes áreas corticales; pi, capa plexiForme 
interna de las correspondientes áreas corticales; pim, capa 
plexiForme intermedia; SP, septum
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Fig. 1.3.- Esquema de conexiones intracorticsles en 
reptiles Squamata. En el hemisferio derecho se han 
representado las eferencias del cortex dorsal y del cortex 
lateral y en el hemisferio izquierdo se han representado 
las del cortex dorsomedial y cortex medial.
Abreviaturas: ca, comisura anterior; CD, cortex dorsal, 
CDM, cortex dorsomedial, ch, comisura habenular; CL, 
cortex lateral; OI, cortex medial; cpa, comisura paleal 
anterior; DUR, cresta ventricular dorsal; sm, stria 
medullaris; SP, septum
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Fig. 1.4.- Esquema de las eferencias extracorticales de la 
corteza cerebral. En el hemisferio derecho se han 
rfepresentado las que tienen su origen en el cortex mBdial 
y en el cortex dorsomedial y en el izquierdo las del cortBX 
dorsal.
Abreviaturas: ACC, núcleo accumbens, ALH, área lateral 
hipotal&mica; CD, cortex dorsal; CDM, cortex dorsomedial; 
CL, cortex lateral; CI1, cortex medial; cpa, comisura paleal 
anterior; DUR, cresta ventricular dorsal; Fxpo, fornix 
postcomisural; fxpr, Fornix precomisural; PUH, núcleo 
periventricular del hipot&lamo; SPd, septum dorsal; SPv,v 
septum ventral
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Fig. 1.5.- Aferencias extracorticales a la certeza cerebral 
de reptiles Squamata representadas en cortes 
longitudinales. En el esquema superior se representan las 
aferencias talámicas y telencefálicas y en el esquema 
inferior las que se originan en b 1 hipotalamo y en el 
tronco cerebral. Abreviaturas: BOA, bulbo olfativo
accesorio; BOP, bulbo olfativo principal; ca, comisura 
anterior; CD, cortex dorsal; CDM, cortBx dorsomedial; CL, 
cortex lateral; CM, cortex medial; DLA, núcleo dorsolateral 
anterior del tálamo; LC, locus coeruleus; fIB, núcleos 
mamilares; NE, niljcleo esférico; NRS, núcleo del rafe 
superior; 00, quiasma úptico; R0, núcleo rotundo; 5P, 
septum; UT, núcleos del tegmentum ventral
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Fig. 1.6.- Areas Timm positivas en la corteza cerebral y 
septum de Podareis bisoanica . En el esquema se 
representan tres secciones transversales a un nivel 
anterior, medio y posterior. Como se puede observar el 
mareaje abarca fundamentalemente las ¿reas corticales 
dorsomedial y dorsal y el septum dorsal. En el esquema se 
han omitido las regiones con un mareaje de Timm débil. 
Abreviaturas: ; CD, cortex dorsal; CDM, cortex dorsomedial; 
CL, cortex lateral; CM, cortex medial; DUR, cresta 
ventricular dorsal; NE, núcleo esférico; SP, sBptum 
Ejes de referencia: D, dorsal; U, ventral; R, rostral, C, 
caudal; L, lateral; n, medial
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AUTORES
EJEMPLARES

CORTEX CORTEX 
MEDIAL DORSOMEDIAL

CORTEX DORSAL ENGROSAMIENTO
PALEAL

CORTEX LATERAL

Lhqer (1906) 
Sekko

Launa celular mediodorsal 
células pequeñas células qrandes

Lámina celular dorsal 
v Lámina celular ventral

Lámina celular 
lateral

Johnston (1915) 
Cistudo

Formacitn Subiculum 
hipocámpica cornu ammonis

P&lium general Lóbulo piriforme

Crosby (1917) 
Alliaator

Hipocampo 
pars dorsomedialis pars dorsalis

Cortex general Cortex piriforme

Rose (1923) 
Alliaator

FORMATIO
Subcampo 1 Subcampo I I

AMhONIS 
Subcampo I I I Subcampo IV

Area prepiriforme 
Area 51

Cairney (1926) 
Sphenodon

Hipocampo Cortex general Cortex piriforme

Curwen (1937) 
Tupinambis

Fascia dentada Formacitr Cortex 
ammonica general

Engrosamiento
paleal

Cortex piriforme 
Subr.Ll Subr.L2

Schepers (1948) 
Testudo

Hipocampo
pars fascialis pars magnocellulare

Pallium secundum 
parahipocampico

Pallium Complejo piriforme 
secundum lateral

6oldby y 6amble (1957) Corteza hipocámpica 
Todos los reptiles células pequeñas células Qrandes

Cortex dorsal Engrosamiento
paleal

Cortex piriforme

Northcutt (1967) 
Iquana

Hipocampo 
pars dorsomedialis pars dorsal is

Cortex darsomedialis Cortex
dorsolateral

Cortex piriforme

Ebbesson y Voneida 
(1969) Tupmambis

Cortex medial Cortex dorsomedial 
y Cortex ventral

Cortex dorsal 
Subr.Dl Subr.D2 Subr.D3

Engrosamiento
paleal

Cortex lateral 
Subr.Ll Subr.L2

Lohman y Hentinlc 
(1972) Tupmambis

Cortex medí odorsal 
células pequeñas células qrandes

Cortex dorsal 
Subr.Dl Subr.D2 Subr.D3

Engrosamiento
paleal

Cortex lateral

Ulinski (1974) Cortex medial Cortex dorsomedial
Thaanophis Natrix_______________________________________

Cortex dorsal y 
'Ventral cell píate'

Cortex lateral 
Subr.Ll Subr.L2



-  20 -

MATERIAL Y METODOS
2.1.- EJEMPLARES DE EXPERIMENTACION
2.2.- INYECCION ESTEREOTAXICA DE HRP

2.2.1.- EL APARATO DE ESTEREOTAXIA
2.2.2.- PREPARACION Y LLENADO DE MICRO- 

PIPETAS
2.2.3.- LA SOLUCION DE HRP
2.2.4.- LA INTERVENCION QUIRURGICA

1) Preparación del campo de inyec­
ción
2) Implantación de la micropipeta 
31 Sellado de la herida
4) Tiempo de supervivencia

2.3.- FIJACION
2.3.1.- SOLUCIONES UTILIZADAS
2.3.2.- PERFUSION
2.3.3.- EXTRACCION DEL CEREBRO
2.3.4.- POSTFIJACION Y LAVADO

2.4.- EL REVELADO DE LA HRP
2.4.1.- MICROTOMIA DE CONGELACION
2.4.2.- REACCION HISTOQUIMICA

1) El método de DAB
2) El método de TMB-NPS
3D El método de TMB-HMA

2.4.3.- MONTAJE DE LAS SERIES Y TINCION 
DE CONTRASTE

2.5.- ESTUDIO DE LAS SERIES



- 2S -

El proceso experimental seguido se compone 
básicamente de cuatro pasos: a) inyección estereotaxice de 
la peroxidasa de rábano CHRP), bD tras el tiempo de 
supervivencia adecuado sacrificio de los animales mediante 
perfusión cardiaca seguida de extracción y fijación de los 
cerebros por inmersión, c) obtención de secciones del 
enc&falo, detección histoqulmica de la HRP y montaje de las 
series histológicas y d) estudio de las mismas.

2.1.“ EJEMPLARES DE EXPERIMENTAQIQN

Durante el proceso experimental se utilizaron un 
total de 37 ejemplares de los cuales 6 fueron de Ballotia 
stehlinii capturados en Las Palmas de Gran Canaria y los 
21 restantes de Podareis hispánica capturados en 
Burjassot CUalencia). Los animales fueron mantenidos en 
cautividad en terrarios preparados al efecto hasta el 
momento de la operación y durante el periodo postoperatorio 
y alimentados con una dieta a base de Drosophila 
melanopaster y larvas de Tenebrio monitor .

2.2.- INYECCION ESTEREOTAXICA DE HRP

2.2.1.- EL APARATO ESTEREQTAXICO

Con objeto de efectuar una inyección precisa del 
enzima, se diseño un aparato de estereotaxia que permitiera
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la Fijación del animal y al mismo tiempo Fuera soporte dBl 
sistema de inyección y micromanipulación.

El equipo de estereotaxia se montó sobre una mesa a 
la cual se añadieron ESO kgr de peso y que asentaba sobre 4 
cámaras de aire comprimido. Oe tal modo se logró aislar en 
gran medida la mesa de operaciones de las vibraciones del 
suelo.

El aparato de estereotaxia se monto sobre una tabla 
de Fresar AEG mod. 347 que permite un movimiento controlado 
en dos direcciones perpendiculares de la placa base con una 
precisión de 50 #m. La placa base presenta tres ranuras 
paralelas entre si y paralelas a uno de los movimientos de 
la placa las cuales Fueron utilizadas para el montaje de 
tres dispositivos, dos de los cuales sirvieron para la 
sujeción de los meatos auditivo y en el tercero se montó 
una pinza para la Fijación del hocico. Con estos tres 
puntos de sujeción el cráneo del animal estaba 
perFectamente Fijo a la placa base.

Sobre el vastago vertical se montó el equipo de 
micromanipulación e inyección con posibilidad de movimiento 
en todas las direcciones. El equipo de micromanipulación 
esta Formado por un manipulador hidráulico Narishige 
mod. 110-103 con una precisión de E um. Dicho equipo consta 
de tres cilindros dB desplazamiento, de los cuales se 
utilizaron dos para el movimiento del sistema dB inyección 
según los ejes lateral y de proFundidad, mientras que el 
tercero Fu6 utilizado para mover el enbolo de una jeringa
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de 1 #1 de capacidad
El equipo de inyección, que fuá diseñada al efecto, 

consta de una pieza de metacrilato que sirve de sujeción de 
la jeringa Hamilton y la micropipeta y a la cual se acopla 
del mismo modo uno de los cilindros del manipulador el cual 
se utiliza para el desplazamiento del embolo

Además, se disponía de una fuente de luz fria y de 
un microscopio estereoscópico Nikon mod. SMZ9 con una 
magnificación máxima de 40 diámetros.

2.2.2.— PREPARACION Y LLENADO DE LAS MICROPIPETAS

Las micropipetas fueron confeccionadas a partir de 
tubos de vidrio de 3 mm de diámetro mediante un estirador 
vertical Narishige mod. PN2. Las micropipetas se cortaban a 
una distancia aproximada de 1 mm del cuello y se sellaban 
con grasa de silicona con una antelación mínima de 24 horas 
a la operación quirúrgica, en los momentos previos a la 
inyección, las micropipetas se llenaban con la solución de 
peroxidasa mediante una jeringa Hamilton mod. 7001N. El 
sistema jeringa Hamilton-micropipeta servirá posteriormente 
para efectuar la inyección de HRP en el cerebro del reptil.

2.2.3.- LA SOLUCION DE HRP

Se utilizaron tres tipos de soluciones de HRP: en
agua destilada, en una solución dB dimetil sulfóxido CDHSO)
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al 2% u en una solución de saponina al 105¿. A su vez se 
utilizaron distintas concentraciones de HRP que oscilaron 
entre el £\ y el 30*.

2.2.4.- LA INTERUENCIÜN QUIRURGICA

Previamente a la intervención quirúrgica los 
animales fueron anestesiados. La anestesia utilizada para 
la inyección de HRP fué la misma que para la perfusión 
posterior. Se utilizaron primero vapores de eter etílico y 
posteriormente la anestesia se completaba con pentobarbital 
sódico que s b  inyectaba intraperitonealmentB a razón de
0.0375 mgr/gr de peso del animal.

2.2.4.1.- Preparación del campo de inyección

Tras la sujeción del animal al aparato de 
estereotaxia se procede a la preparación del campo de 
operación. El primer paso del mismo consiste en la 
eliminación de las escamas córneas mediante una lanceta y 
unas pinzas, posteriormente y con el mismo instrumental 
se quita la fina piel que recubre la superficie del cráneo. 
Durante esta fase son frecuentes las hemorragias las cuales 
pueden ser fácilmente cortadas mediante la aplicación de 
laminas de fibrina CSponjostaní.

Una vez el hueso queda al descubierto se procede a 
la trepanación del mismo para lo cual se hace uso de un
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torno de marquetería con una fresa esférica de 1 mm de 
diámetro. La trepanación se efectuó de un modo intermitente 
hasta que el hueso comienza a quebrarse, en este momento se 
comienzan a quitar las astillas haciendo uso de unas pinzas 
finas hasta dejar limpio el orificio practicado apareciendo 
de este modo la ectomeninge a la vista.

La ectomeninge, al igual que la endomeninge puede 
cortarse de diversas formas, la que ha dado mejores 
resultados es mediante una lanceta hematológica. Practicado 
un pequeño corte, el resto se separa mediante unas pinzas 
finas quedando a la vista la endomeninge. Una de las formas 
de romperla es dejándola secar durante 5 minutos, otra 
manera es mediante la sujeción con unas pinzas y el corte 
mediante la punta de una micropipeta o el bisel de una 
aguja de jeringa.

£.2.4.5.— Implantación de la micropipeta

Una vez preparado el campo para la inyección de HRP 
se procede al acercamiento de la micropipeta al lugar de 
inyección, para lo cual se toman coordenadas 
estereot&xicas partiendo, como punto de referencia, del 
punto de unión de las placas parietales con la placa 
pineal. Se efectuaron inyecciones en distintos puntos de la 
corteza cerebral localizados bajo las placas parietales, 
occipitales, y en algón caso bajo la placa pinBal. Como 
coordenada de profundidad se tomó la superficie cerebral
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practicándose inyecciones desde 50 a 100 um en Podareis y 
desde 70 a 150 en Gallotia .

Una vez implantada la micropipeta en el interior 
del cerebro se procede a la inyección de HRP accionando el 
cilindro del manipulador que mueve el embolo. En el 
proceso experimental se inyectaron desde 5 hasta SO ni de 
la solución de HRP. Las inyecciones se efectuaron en varias 
veces inyectándose la primera vez 5 ni y cada 5 minutos 5 
ni hasta completar el volumen de inyección deseado. En este 
momento se dejaba difundir la solución con la micropipeta 
en el interior durante un tiempo de 10 minutos.

2.2.4.3.- Sellado de la herida

Concluida la inyección se retira la micropipeta y 
se procede al sellado de la herida, para lo cual se cubre 
la misma con cera de dentista y posteriormente con cemento 
de dentista.

Posteriormente se retira el animal del aparato de 
estereotaxia se marca y se coloca en un terrario preparado 
al efecto para animales operados.

2.2.4.4.- Tiempo dB supervivencia

Después de la intervención los animales fueron 
mantenidos Bn los terrarios durante tiempos de 
supervivencia quB oscilaron entre 2 horas y 11 dias aún
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cuando el tiempo de supervivencia mis utilizado Fuá el de 6 
dias. Los animales anestesiados con eter se recuperaron 
inmediatamente, mientras que los que recibieron una 
inyección adicional de pentotal la recuperación oscilaba 
entre 3 y 12 horas.

E.3.- FIJACIDN

2.3.1.- SOLUCIONES UTILIZADAS

1) Suero salino: CINa O.S \ en agua destilada
2) Tampún Fosfato 0.211 pH 7.H

-P04H2Na 0.2f1........... 10 cc
-P04HNa2 0.2M 40 cc

3) Fijador de Karnovsky CBraham & Karnovsky, 1965)
-Paraformaldehido al 8.33 \  ....15 cc
-Agua destilada............ ............ 30 cc
-Glutaraldehida 25 3s.................... 5 cc
-Tampón fosfato 0.2f1 pH 7.4........... ..50 cc
Preparación: El fijador de Karnovsky se

prepara según el orden especificado anteriormente. 
Para disolver el Paraformaldehido es necesario calentar la 
solución hasta 70o .C en un agitador magnético, cuando se 
llega a esta temperatura se añaden a la solución unas gotas 
de NaOH 1N hasta que esta quede traslucida. Posteriormente 
se deja enfriar y se añaden el resto de componentes. 
Ajustando el pH de la solución a 7.4
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4) Solución tamponada de lavado
-Sacarosa 10 gr
Agua destilada 50 cc
-Tampón Fosfato 0.2M pH 7.4 50 cc

2.3.5.- PERFUSION

Tras anestesiar a los animales se les abre 
rápidamente la caja torácica quedando de este modo el 
corazón al descubierto, en este momento se quita el 
el pericardio mediante un corte en el mismo introduciéndose 
posteriormente en el corazón una aguja de catéter, es 
necesario aliviar la presión del torrente circulatorio 
mediante varios cortes en el higado. Posteriormente se 
inyecta a travás del corazón el suero salino basta que los 
tejidos queden blanquecinos, se necesitaron de 5 a 10 cc 
para Podareis y alrededor de 20 cc para Gallotia . 
Posteriormente y por el mismo conducto se introduce el 
fijador de Karnovsky (solución 2) inyectándose alrededor de 
40 cc para Podareis y alrededor de 100 cc para Gallotia 
hasta que el animal estuviese completamente rígido.

2.3.3.- EXTRACCION DEL CEREBRO

Finalizada la perfusión se procede a la extracción 
dél cerebro, para lo cual se decapita al animal y se 
practican tres cortes, uno por detrás de las placas
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occipitales u l°s otros dos siguiendo los bordes laterales 
de las placas parietales y frontal hasta llegar al hocico. 
Posteriormente se levantan las placas craneales dorsales 
quedando las ectomeninges al descubierto, las cuales se 
quitan con ayuda de unas pinzas finas.

A continuación se practica una incisión en el hueso 
escamoso introduciendo la punta de la tijera a través de la 
medula espinal, posteriormente se separan las dos mitades 
quedando de este modo el cerebro al descubierto el cual 
tras cortar los nervios craneales y el quiasma óptico queda 
suelto y ya se puede extraer.

£.3.4.- POSTFIJACION Y LAUADO

Una vez extraído el cerebro se deposita en un 
frasco con solución de Karnovsky (solución E) a 4o C 
durante un tiempo que varió entre 3 y 1E horas, aunque la 
mayoría permanecieron en esta solución durante 4 horas.

Posteriormente se procedió al lavada del fijador 
pasando los cerebros a la solución de lavado (solución 3) a 
4o C durante un tiempo variable superior a las 6 horas e 
inferior a 48. La función de la sacarosa en la solución de 
lavado es la de crioprotección al evitar la formación de 
critales de hielo durante la congelación posterior.
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2.4.- REPELADO DE LA HRP

2.4.1.- niCROTOniA DE CONGELACION

Para la realización de las series de cortes se 
dispone de una platina de congelación Bláctrica Komatsu 
mod. HA-101 acoplada a un microtomo _Reitchert-Jung mod. 
OM-P. Se obtuvieron series de cortes de 50 #m desde los 
pedúnculos olfativos hasta los niveles posteriores al 
cerebelo u en algunos casos se cortaron además los bulbos 
olfativos.

La congelación se realiza lo más rápidamente 
posible para evitar la formación de critales de hielo en el 
interior dBl tejido. La superficie del corte, en cambio ha 
de estar parcialmeente descongelada para evitar una 
excesiva resistencia al paso de la cuchilla.

Los cortes se recogen en tampón fosfato O.lfl pH 7.4 
en sacarosa al 5% en bandejas de pocilios en el fondo de 
los cuales se practicaron una serie de orificios para 
permitir el flujo entre el pocilio u la bandeja en la cual 
se depositaban las distintas soluciones.

2.4.2.- REACCION HISTOQUIMICA

En el proceso experimental se utilizaron tres 
técnicas histoquimicas para el revelado de la HRP con 
distintos cromógenos y/o estabilizantes: aD el primero con
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diamino benzidina CDAB) como cromógeno CLa Uail & La Uailt 
1974), b) el segundo con tetrametil benzidina CTMB) como 
cromógeno y nitroprusiato súdico CNPS) como estabilizante 
CMesulam, 197B) y c) el tercero utilizando tetrametil 
benzidina CTMB) como cromúgeno y heptamolibdato amónico 
CHMA) como estabilizante CQlucha et al., 1985). Esta última 
técnica Fuó puesta a punto expresamente para el 
presente estudio, y ademes fuó la más utilizada. En algunos 
casos se obtuvieron series paralelas que se revelaron con 
dos de los mótodos señalados.

£.4.2.1.- El método de DAB CLa Uail & La Uail, 1974)

A) Soluciones
1.- Solución tampón

-lampón Fosfato 0.2N pH 7.4.......-.50 cc
-Agua destilada   50 cc

£.- Solución de preincubación
-Diamino benzidina CSigma)  .... 50 mgr
-Solución 1 Ctampón).............100 cc

3.- Agua oxigenada
-Agua oxigenada C110 vol.).......0.3 cc
-Agua destilada................... 100 cc

B) Procedimiento
Los cortes recogidos en tampún fosfato con sacarosa 

se lavan dos veces en la solución 1 durante 30 segundos 
cada vez en agitación. Posteriormente se pasaron a la
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solución de preincubación de DAB Csolución £) durante EO 
minutos. Transcurrido este tiempo se añade a la solución 
anterior 1 cc de agua oxigenada Csolución 3) por cada 
lOOcc de medio de incubación Csolución E) hasta quB el 
agua oxigenada en el medio de incubación alcance una 
concentración de 0.006 Los cortes adquieren una
tonalidad parda de Fondo y en el lugar de inyección marrón 
oscura. Concluida la reacción histoquímica los cortes se 
lavan mediante varios baños de agua destilada y se montan 
en portaobjetos untados con gelatina alumbre de cromo.

E.4.E.E.- El mótodo TflB-NPS Chesulam, 197B)

Absoluciones
1.- Tampón acetato pH 3.3

-Acetato sódico lfl.... 100 cc
-C1H 1M .................... . . 95 cc
^Agua destilada........ ...hasta 500 cc
Es necesario ajustar el pH de esta 
solución a 3.3 

E.- Solución de nitroprusiato sódico CNPS)
-NPS Cflerck o Sigma)....... . .100 mgr
-Tampón acetato Csolución 1) . . . . 5 cc
-Agua destilada.  ........ . . . .9E.5 cc

3.- Solución de tetrametil benzidina CTMB)
-TtlB Sigma.......................  5 mgr
-Alcohol absoluto............... .E.5 cc
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La TMB se disuelve en estufa a 40o C
4.- Medio de incubación

-Solución de NPS Csol. £3 .37.5 cc
-Solución de TMB Csol. 33 ....... 2.5 cc
Las soluciones 2 y 3 se preparan por 
separado en el momento del revelado y 
se mezclan en ese momento. La solución 
debe tomar una coloración azulada, las 
tonalidades verdosas y marrones indican
contaminación del medio.

5.- Solución de agua oxigenada
-Agua oxigenada C100 val.).. 0.3 cc
-Agua destilada................. ..100 cc

6.- Solución de lavado
-Tampón acetato Csol. 13   5 cc
-Agua destilada    95 cc

B3 Procedimiento
Los cortes recogidos en tampón fosfato-sacarosa se 

lavaron mediante 6 baños de agua destilada de 30 segundos 
cada uno en agitación.

Tras los baños de lavado, los cortes son 
transferidos a la solución de incubación Csol. 43 durante 
20 minutos. Transcurrido este tiempo se añade cada 5 
minutos 1 cc de la solución de agua oxigenada Csol. 53 por 
cada 100 cc de medio de incubación hasta que el punto de 
inyección aparezca con un color azul oscuro. La reacción 
histoquimica va acompañada de la formación de gran número
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de cristales aciculáres que se depositan alrededor de los 
cortes. Generalmente se necesitaron 3 cc de solución de 
agua oxigenada para completar la reacción histoquimica.

Posteriormente, los cortes se pasan por sendas 
baños de lavado Csol. 6) hasta que queden libres de 
precipitados aciculares tras lo cual se procede al montaje 
de las series en portas untados con gelatina alumbre de 
cromo.

S.4.2.3.- El método TMB-HMA COlucha et al., 1985aD

A) Soluciones
1.- Tampón Fosfato pH B

-Fosfato monosódico 0.2rt..... SO cc
-Agua destilada................ .50 cc
-NaOH 1N añadir hasta que el pH de la 
solución llegue hasta 6.0

3.- Solución dB heptamolibdato amónico CHMAD
-HP1A CPanreackD  ........  . .850 mgr
-Tampón Fosfato pH 6 Csol. ID...97.5 cc

3.- Solución de tetrametil benzidina CTMBD
-TMB Sigma  5 mgr
-Alcohol absoluto................ 2.5 cc
Al igual que en el caso anterior la 
solución de TMB debB prepararse en el 
momento de la reacción en estufa a 
40oC



4.- Medio de incubación
-Solución de HMA Csol.Sí.........S7.5 cc
-Solución de TMB Csol.3í........  S.5 cc

5.- Solución de agua oxigenada
-Agua oxigenada 110 vol   0.3 cc
-Agua destilada.    100 cc

Bí Procedimiento
Los cortes recogidos en tampón Fosfato a pH 7.4 con 

sacarosa se pasan por un lavado previo con agua destilada 
durante 30 segundos u posteriormente por dos lavados con
tBmpón a pH B Csol. lí. N

A continuación se procBde a la reacción 
histoquimica transfiriendo los cortes a la solución de 
incubación Csol.4í durante SO minutos. Transcurrido este 
tiempo se añaden S cc de la solución de agua oxigenada
Csol.5í por cada 100 cc de medio de incubación cada 5

\

minutos, hasta que el punto de inyección aparezca con un
color azul intenso. El medio de incubación ha de permanecer 
durante el transcurso de la reacción histoquimica 
traslucido, las coloraciones azuladas indican contaminación 
del mismo. El agua oxigenada en el medio de incubación 
puede alcanzar concentraciones de hasta 0.03

Tras la reacción histoquimica los cortes son
trasferidos a la solución de tampón fosfato a pH 6 y tras
un breve lavado en agua destilada son montados en 
portaobjetos untados con gelatina alumbre de cromo.



MONTAJE DE LAS SERIES Y TINCION DE CONTRASTE

A) Soluciones
1.- Gelatina

-Gelatina molida............. 4.5 gr
-Agua destilada............ ...1000 cc
Para disolver la gelatina se calienta 
al baño maria dejándose enfriar 
posteriormente hasta temperatura 
ambiente

2.- Alumbre de cromo
-Alumbre de cromo al 4%.... 38.5 cc
-Ftalato de dibutilo........  1 cc
-Timol   0.1 gr

3.- Solución de trabajo
-Solución de gelatina Csol. ID.. 5 cc
-Solución de alumbre Csol. 2D... 5 cc
-Agua destilada..............   .. 100 cc

4.- Coloración de contraste con azul de 
toluidina para DAB

-Azul de toluidina    0.5 gr
-Agua destilada   100 cc

5.- Coloración de contraste con rojo neutro 
para TMB-NPS

-Rojo neutro................  1 gr
-Agua destilada.............  95 cc
-Tampón acetato a pH 3.3
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Csolución 1 del apartado £.7.2.2) 5 cc
6.- Coloración de contraste con rojo neutro 
para TMB-HMA

-Rojo neutro  .....  1 gr
-Agua destilada.......   100 cc

B) Procedimiento
Los portaobjetos sobre los cuales se montan las 

series de cortes se mojan previamente en la solución de 
trabajo de gelatina alumbre de cromo Csol. 3) tras lo cual 
se dejan secar en una estufa a 40oC.

Posteriormente las series de cortes se montan sobrB 
los portaobjetos preparados al efecto y se dejan secar al 
aire durante un una noche protegidos del polvo.

A continuación se procede a la tinción de 
contraste para lo cual previamente s b  lava el exceso de 
gelatina con alcohol de 70 % durante 30 segundos, un lavado 
posterior con agua destilada y finalmente se cubren los 
portaobjetos con el colorante de contraste correspondiente 
segón la técnica utilizada Csols. 4, 5 y 6) durante 1
minuto. Transcurrida la diferenciación se lava el colorante 
con alcohol de 70 \ primero y de 96 \ posteriormente este 
último además sirve para eliminar el exceso de colorante. 
Se considera que los cortes están bien diferenciados cuando 
adquieren un color azul tenue con azul de toluidina o rosa 
claro con rojo neutro, en ambos casos se han de poder 
observar a simple vista los estratos de somas de las 
distintas regiones corticales.
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Tras la coloración y la diferenciación posterior 
los cortes son deshidratados en alcohol absoluto, aclarados 
en Xileno y cubiertos con . cubreobjetos en los que se 
depositan varias gotas de agente de montaje CDPX o 
Eukitt}.

£.5.- ESTUDIO DE LftS SERIES

Las series histológicas fueron estudiadas y 
fotografiadas en su caso con un fotomicroscopio Zeiss III y 
algunas de ellas dibujadas con un microscopio Olympus 
equipado con cámara clara.

En el estudio de las series se atendió en primer 
lugar al punto de inyección valorándose fundamentalmente 
las difusiones a las areas adyacentes al punto de 
inyección, asi como la magnitud de la inyección. 
Posteriormente se estudió la localización de los somas 
neuronales marcados retrógradamente y los fasciculos que 
utilizan sus axones hasta alcanzar el punto de inyección 
para lo cual resulto muy útil el dibujo de las series.

Las eferencias se estudiaron a dos niveles: las
localizadas en el hemisferio de inyección y las localizadas 
a una distancia considerable respecto al mismo. Las 
primeras no representaron ningún problema debido a la 
intensidad del mareaje anterógrado mientras que para 
observar las segundas generalmente fuó necesario la 
utilización dB objetivas de 40 d 100 aumentos salvo en los
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casos de inyecciones masivas.
Siempre que fué posible se efectuaron inyecciones 

de comprobación en las zonas en las cuales aparecía mareaje 
anterógrado.



T a b l a  I I . -  C u a d r o  de e j e m p l a r e s  u t i l i z a d o s

p t o .  t i e m p o

n u m e r o  e s p e c i e  c r o m ó g e n o  i n y e c ,  d i f u s ,  a u p e r v ,  e f e r .

2 7 1 P .  h . DAB H 1 - M 2 4 h

2 7 2 P.  h . DAB M 1 -M 2 D I 2 h

3 5 2 P.  h . TMB-HMA M2 D I 6  h +

3 5 4 P .  h . THB-HHA M 2 - D 1 D3 12 h +

3 5 9 P .  h . THB-HMA D M2 2 4  h +

3 9 8 P .  h . DAB M 2 - D 2 4  h + +

3 9 9 P .  h . DAB M 2 - D 2 4  h + +

4 1 6 P .  h . DAB M2 M l - D l 2  d +

5 3 7 P.  h . TMB-N PS M 2 - D MI 3 d + +

5 3 9 P .  h „ T H B -H P S M 2 - D MI 4 d + +

5 4 8 P .  h . p : AHM-NPS M 2 - D MI 6  d + + +

5 5 0 P .  h . p : A H H - N P S M 2 - D MI 6  d + + +

5 7 8 P .  h ♦ p : A H M -N P S M 2 - D MI 6 d + + +

5 7 9 P .  h . p : A H M - N P S M 2 - D MI 6  d + + +

5 8 0 P .  h . p : A H M - N P S M 2 - D MI 6 d + + +

5 8 9 P .  h . p : A H M - N P S M 2 - D MI 6  d + + +

5 9 1 P .  h . p : A H M - N P S M 2 - D MI 6 d + + +

8 0 4 P .  h . p : AHM-DAB D 1 - D 3 D2 2 4  h + +

8 3 7 G. s . TMB-AHM M2 D I 6 d + + +

8 4 2 G. s . TMB-AHM D 3 - M 2 D2 6 d + + +

8 4 5 G. s . TMB-AHM M2 5 d + + +

8 4 6 G. s . TMB-AHM M2 MI 7 d + + +

8 4 7 G. s . TMB-AHM M2 M l - D l 7 d + + +

8 4 9 G. s . TMB-AHM M2 M l - D l 7 d + + +

a f e r
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rut inero e s p e c i e  c r o m ó g e n o

8 7 3 P.  h . TMB-HMA

8 7 4 P.  h . TMB-HMA

8 9 8 P.  h . TMB-HMA

9 0 3 P .  h . TMB-HMA

9 2 7 P.  h . TMB-HMA

9 2 8 P.  h . TMB-HMA

9 3 4 P.  h . TMB-HMA

9 5 6 P .  h . TMB-HMA

9 5 7 P.  h . TMB-HMA

9 5 8 P .  h . TMB-HMA

9 5 9 P.  h . TMB-HMA

9 6 6 P .  h . TMB-HMA

9 7 0 P .  h . TMB-HMA

9 8 2
\

P.  h . TMB-HMA

9 8 6 P .  h . TMB-HMA

1 0 7 1 P .  h . TMB-HMA

1 3 7 0 P. h . TMB-HMA

1 3 7 3 P .  h . TMB-HMA

1 3 7 8 P.  h . TMB-HMA

1 4 1 2 P.  h . TMB-HMA

1 4 1 9 P.  h . TMB-HMA

1 4 2 0 P.  h . TMB-HMA

1 4 2 2 P.  h . TMB-HMA

1 4 2 3 P.  h . TMB-HMA

1 4 2 5 P.  h . TMB-HMA

pto. tiempo

i n y e c * d i  f  u s . s u u e r v . a f  e:

D 3 - L 6 d +++
D 3 - L 5 d +++
M 2 - D 1 D2 6 d +++
M 2 - D MI 6 d +++
D 2 - D 3 L -D V R 6 d + + +

L 6 d +++
M I 6 d + + +

D 2 - D 3 L 9 d + + +

L - D 3 NOA 6 d + + +

L - D 3 6 d + + +

D2 D3 5 d + + +

H2 MI 5 d + + +

M 2-M 1 7 d + +

D 1 - D 2 D3 7 d + + +

L 7 d + + +

D 2 - D 3 L -D V R 6 d + + +

M 2 -D 1 D3 6 d + + +

M 2 - D 1 6 d + + +

M 2 - B 1 1)3 3 d +

D 2 - D 3 6 d + + +

BOA 7 á + + +

D2 6 d + + +

BOA 5 d + + +

BOP 6 d + + +

BOP 7 d + + +

e f  e r

++

++

+++

+++
+++
+++

+++

+++
+++

+++
++
+

+++
+++
+++

+++
+++

+++
+++
+++
+++

+++
+++

+++



pto. tiempo

numero especie cromógeno invec, difus. superv. afer efer
2109 G. s. TMB-HMA D2-D3 Dl-DVR 7 d +++ +++
2110 G . s. TMB-HMA M2 H1-D1 8 d_______ +++ +++

ABREVIATURAS:

G.s.: Gallot ia stehlini i ;
P.h.: Podareis hispanica ;

BAB:diamino benzidina;
p:HMA-DAB: series paralelas reveladas con diamino benzidina 

y tetrametil benzidina-heptamolibdato amónico; 
p:HMA-NPS: series paralelas reveladas con tetrametil

benzidina-nitroprusiato sódico y tetrametil
benzidina-heptamolibdato amónico i 

TMB-HMA: tetrametil benzidina-heptamolibdato amónico; 
TMB-NPS: tetrametil benzidina-nitroprusiato sódico;

pto. inyec.: punto de inyección;
D: cortex dorsal;
DI: subregión medial del cortex dorsal;
D2: subregión intermedia del cortex dorsal;
D3: subregión lateral del cortex dorsal;
L: cortex lateral;
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MI: cortex medial;
M2: cortex dorsomedial. 
difus.: &rea de difusión;
DVR: cresta ventricular dorsal;
NOA: n&cleos olfativos anteriores.

tiempo superv.: tiempo de supervivencia; 
d: dias 
h: horas

afer.: aferencias; 
efer: eferencias
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3.1.- LA TECNICA

Antes de considerar la localización de los somas 
neuronales y axones que aparecen marcados, es necesario 
valorar en primer lugar los Factores que influyen en el 
desarrollo de la técnica utilizada. Db entre Bllos se han 
considerado como más importantes los que afectan al árBa de 
difusión, el tiempo de supervivencia, y la técnica de 
detección de la peroxidasa inyectada.

3.1.1.- AREA DE DIFUSIDN N

En el desarrollo experimental del presente trabajo, 
en el mejor de los casos se han obtenido Areas de difusión 
de 500 um de diámetro. En la figura 3.1 aparecen dibujados 
mediante cámara clara ejemplares representativos de 
inyecciones más o menos restringidas en las distintas 
regiones o subregiones corticales. No obstante, en muchos 
casos fuá necesario el estudio de ejemplares de inyecciones 
masivas o con inyecciones en zonas de solapamiento entre 
dos áreas para asegurar la existencia de una determinada 
proyección.

Los parámetros que más afectaron al árBa de 
difusión fueron el volumen de solución inyectada y la 
concentración de la HRP en dicha solución.

Respecto al volumen inyectado los mejores 
resultados se obtuvieron con volúmenes de 50 ni en el caso
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de Gallotia stehlinii y dB 10 ni en el caso de 
Podareis hispánica . No obstante, es necesario señalar 
que dichos volúmenes varían considerablemente dependiendo 
de otros factores como son la concentración de HRP o el 
diámetro de la micropipeta.

La concentración de HRP que ha sido observada como 
óptima en b1 presente trabajo oscila entre el 15 y el SO \ 
Cp/v) de HRP en dimetil sulfoxido CDMSO} al 5 \ o saponina 
al 10 %. Concentraciones superiores dB HRP impiden la 
salida de la solución a través de la punta de la 
micropipeta.

3.1.S.- TIEMPOS DE SUPERUIUENCIA

Los tiempos de supervivencia óptimos para el 
estudio de las conexiones neuronales en este modelo 
experimental, tanto en lo referente a aferencias como en lo 
que respecta a eferencias, deben ser superiores a 4 días. 
Los tiempos inferiores tan solo permiten el estudio de las 
conexiones referidas al hemisferio donde se inyectó el 
enzima. No obstante, hay que señalar que se puede observar 
la presencia de marca en el interior del cuerpo neuronal ya 
desde las 2 horas después de la administración del enzima 
en las zonas próximas al punto de inyección CFig. 3.2 b). 
Por otra parte, el transporte anterógrado se hace patentB 
con anterioridad al retrógrado, de tal modo que se puede 
observar mareaje puntiforme en el hemisferio ipsilateral a
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la inyección ya desdB las 1E horas y sin embargo, somas 
neuronales en la misma región no son observables hasta 
transcurridas las E4 horas CFig. 3.E a).

Los tiempos de supervivencia largos CsuperiorBS a 4 
dias) Favorecen una buena acumulación dB la psroxidasa en 
las neuronas situadas incluso en los puntos más alejados 
respecto al de inyección, conservándose al mismo tiempo el 
mareaje correspondiente al transporte anterógrado 
CFig. 3 ,E b y c).

El tiempo de supervivencia más largo ha sido el de 
10 dias, en el cual tan sólo se observa un ligero descenso 
en la cantidad de producto de reacción presente en el punto 
de inyección.

3.1.3.- DETECCION DE LA TRAZA

En el desarrollo experimental se han utilizado tres 
técnicas de detección de la HRP: Diamino Benzidina CDAB), 
Tetrametil Benzidina-Nitroprusiato Sódico CTP1B-SNF) y 
Tetrametil Benzidina-Heptamolibdato Amónico CTMB-AHM).

La DAB da lugar a un producto de reacción de color 
marrón oscuro de mayor o menor intensidad según el grado de 
incorporación de la traza. Este producto de reacción es de 
grano Fino y se presenta de Forma diFusa tanto en el soma 
neuronal como en axones y dendritas de neuronas bien 
marcadas CFig. 3.E a y b)

La técnica produce un mareaje de Fondo de modo que
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el tejido aparece con una tonalidad parduzca, lo cual, en 
determinadas ocasiones dificulta la observación de 
estructuras neuronales marcadas.

El método TMB-NPS da un producto dB reacción de 
color azul oscuro y de forma granular, siendo perfectamente 
perceptible en campo claro. Por otra parte, dos componentes 
artefactuales son inherentes al presente método: la
constante presencia de un precipitado acicular cristalino 
en el interior del tejido y la intensa retracción de los 
cortes, causa directa de los bajos pHs C3.3~3.7D a los 
cuales tiene lugar la reacción histoquimica CFig. 3.2 c y
d) .

Cuando a los cortes de tejido se aplica el método 
TMB-AHM, el producto de reacción aparece con una intensa 
coloración azul-verdosa en forma de gruesas granulas. La 
característica más sobresaliente de este último método es 
la practica ausencia de artefactos; tan sólo una pequera 
retracción del tejido debido a que el pH al cual tiene 
lugar la reacciión esta ligeramente por debajo del 
fisiológico CpH 6) CFig. 3.2 eD



Fig. 3.1.- Inyecciones representativas en las distintas 
áreas corticales.
a) Gallotia stehlinii , ejemplar B45; inyección en el 
cortex dorsomedial con difusión al cortBx medial. 
tO Gallotia stehlinii , ejemplar B37; inyección en el
cortex dorsomedialcon difusión a la subregión 01 del cortex 
dorsal.
c) Podareis hispánica , ejemplar SBE; inyección en la
subregión 03 a niveles caudales con difusión a 01 y 02.

Podareis hispánica , ejemplar 1420; inyección en la 
subregión 02 del cortex dorsal.
e) Podareis hispánica , ejemplar 958; inyección en la
subregión 03 del cortex dorsal, con difusión al cortex 
lateral.
f) Podareis hispánica , ejemplar 986; inyección 
restringida en el cortex lateral.





Fig. 3.2.- Reultados comparativos da las tres técnicas de 
peteccíón de HRP utilizadas.
a) DAB. barcaje anterógrado* en b 1 cortex dorsomedial 
ipsilateral a 12 horas de supervivencia CBarra de 
referencia 100 unO
b) DftB. Mareaje retrógrado^en el cortex dorsomedial tras 
inyección de HRP en la misma región cortical y 2 horas de 
supervivencia CBarra de referencia 50 unO
c) TMB-NPS. Mareaje anterógrado*en la región septal tras 
una inyección masiva que abarcó las áreas corticales 
medial, dorsomedial y dorsal y 3 dias de supervivencia. 
CBarra de referencia 100 um)
dD TMB-NPS. Mareaje retrógrado  ̂en el núcleo del rafe 
superior en el mismo ejemplar que el representado en Ce). 
CBarra de referencia lQQum)
e} TMB-HMA. Mareaje anterógrado*y retrógrado^en b 1 cortex 
medial ipsilateral tras inyección en el cortex dorsomedial 
y 5 dias de supervivencia. CBarra de referencia 50 um)
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3.2.- DESCRIPCION CITOftRDLlITECTDNICft DE LftS ftRESS
DORSDriEDIftL Y DORSAL

Las áreas corticales dorsomBdial y dorsal dB las 
dos especies de reptiles Squamata estudiadas presentan un 
desarrollo particular a lo largo de los ejes rostro-caudal 
U medio-lateral por lo que conviene, antes de adentrarse sn 
el modelo de conexiones que presentan, hacer una referencia 
a la conformación de los mismos.

3.2.1.- EL CORTEX DORSOHEDIAL

En las dos especies de reptiles estudiadas no se 
han observado diferencias cualitativas en cuanto a la 
organización de esta región cortical.

En cortes transversales se observa una clara 
estratificación en el cortex dorsomedial a cualquier nivel, 
de tal modo que se pueden apreciar tres capas que desde la 
mebrana glial hasta el ependimo son: la capa plexiforme
externa, el estrato de somas y la capa plexiforme interna 
CFig. 3.3). En la capa plexiforme externa se pueden 
observar dos áreas con texturas ligeramente distinta: una
superficial ocupada por fibras que cursan en dirección 
medioventral y una profunda que ocupa los 2/3 proximales al 
estrato de somas que es positiva al método de Timm. Del 
mismo modo, en la porción periependimaria dB la capa 
plexiforme interna se sitúan un conjunto de fibras
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mielinicas denominadas ”alveus” CFig. 3.3 c).
Por otra parte, la extensión dBl cortex dorsomedial 

es distinta a lo largo del eje rostro-caudal. Esta región 
cortical comienza a aparecer rostralmente a niveles 
precomisurales entre el cortex dorsal u el cortex medial, 
presentando una escasa longitud CFig. 3.3 a). A niveles
comisurales, el cortex dorsomedial se extiende lateralmente 
sobre el cortex dorsal apareciendo una capa plexiforme 
intermedia entrB ambas regiones corticales CFig. 3.3 b y
c). Por último, a niveles postcomisurales el área 
dorsomedial ocupa la mayor parte de la superficie dorsal de 
la corteza cerebral CFig. 3.3 c) .

3.S.5.- EL CORTEX DORSAL

El esquema de estratificación del cortex dorsal es 
básicamente el mismo que el observado para el cortex 
dorsomedial. De tal modo que de la membrana glial hasta el 
epóndimo se pueden dBfinir una capa plexiforme externa un 
estrato de somas y una capa plexiforme interna, no 
obstante, la organización de cada una de las capas varia en 
cada una de las subregiones de esta región cortical 
CFig. 3.4).

El cortex dorsal comienza a aparecer rostralmente 
entre las áreas medial y lateral antes dB la aparición del 
cortex dorsomedial. En los niveles medios Ccomisurales), 
esta región cortical presenta su máxima extensión ocupando
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la practica totalidad de la extensión dorsal de la corteza 
cerebral. En los niveles caudales, el cortex dorsal se 
desplaza lateralmente al mismo tiempo que el cortex lateral 
se hace ventral hasta desaparecer. El cortex dorsal 
desaparece posteriormente a la vez quB se expansiona el 
cortex dorsomedial CFig. 3.4 d).

En el cortex dorsal se pueden diferenciar tres 
subregiones que en el sentido mediolateral son: la
subregión medial (01), la subregión intermedia CD2) y la 
subregión lateral CD3).

El extremo rostral del cortex dorsal esta ocüpado 
por la subregión D3 que se continua hasta los niveles mas 
caudales. Esta subregión esta a su vez dividida en dos 
porciones una rostral que presenta unos somas con 
empaquetamiento laxo (Fig. 3.4 a) y una porción caudal con 
somas ligeramente m&s pequeños y dispuestos de un modo más 
compacto CFig. 3.4 d) .

En los niveles en los cuales aparece el cortex 
dorsomedial comienza a diferenciarse la subregión D2 en el
extremo medial del cortex dorsal en la que los somas se
disponen en un estrato compacto de 2 a 4 células de espesor 
observándose asimismo una inflexión entre las subregiones 
D2 y D3 CFig. 3.4b).

En los niveles comisurales aparece la subregión 
medial CD1) que se continua con D2. En esta subregión los 
somas neuronales se disponen laxamente de tal modo que en
ocasiones no es aparente la existencia de un estrato de
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somas; por otra parte, la capa plexiforme interna de esta 
subregión está ocupada por gran número de somas neuronales 
de formas diversas que se extienden hacia porciones 
mediales constituyendo el denominado ”cell píate”. DI se 
extiende hasta los niveles más caudales apareciendo en los 
mismos en continuidad con la subregión lateral 
CFig. 3.4 c y d).



Fig. 3.3.- Citoarquitectonia dBl cartBX dorsomedial y su 
desarrollo a lo largo del eje rostro-caudal, 
a) nivel rostral, bD nivel comisural, c) nivel caudal, 
□bservese que el cortex dorsomedial se extiende por encima 
del cortex dorsal en los niveles más caudales.
Abreviaturas: alv, alveus; CD, cortex dorsal; CDH, cortex 
dorsomedial; CP1, cortex mBdial; ep, Bpendimo; es, estrato 
de somas; pl ex, capa plexiforme externa; pl in, capa 
plexiforme interna; pl im, capa plexiforme intermedia. 
Barra de referencia £00 um.
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Fig. 3.4.- Citoarquitectonia del cortex dorsal y su 
desarrollo a lo largo del eje rostro-caudal. Dbservese el 
orden de aparición de las distintas subregiones del cortex 
dorsal.
Abreviaturas: CM, cortBX medial; CD, cortex dorsal; CDN, 
cortex dorsomedial, CL, cortex lateral; DI, subregión 
medial; D2, subregión intermedia; D3c, porción caudal de la 
subregión lateral; D3r, porción rostral de la subregión 
lateral; es, estrato de somas; pl ex, capa plexiforme 
externa; pl in, capa plexiforme interna. Barra dB 
referencia E00 um.



FIGURA 3 . 4
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3.3.- AFERENCIAS A LAS AREAS DORSDnEOIAL Y DORSAL

Con fines expositivos las aferencias comunes a las 
¿reas dorsomedial y dorsal han sido representadas en dos 
grupos: aferencias telencefPlicas Ccortex medial, cortex 
lateral y estructuras del telencéfalo basal) en la figura 
3.5; y aferencias extratelencefálicas Cnúcleo dorsolateral 
anterior del tálamo, cuerpos mamilares y núcleo del rafe) 
en la figura 3.15.

3.3.1.- EL CORTEX MEDIAL

Tanto en los casos de inyecciones restringidas al 
cortex dorsomedial, como en aquellos en los que la difusión 
del enzima abarcó únicamente algunas de las subregiones del 
cortex dorsal, se observó la constante presencia de somas 
retrógradamente marcados en el cortex medial. Dichos somas 
neuronales se localizan fundamentalmente en b 1 estrato 
granular, y muy ocasionalmente en las capas plexiformes 
externa e interna.

Se han observado 4 tipos*de neuronas marcadas en el 
estrato de somas, a las que se ha denominado: a) alargadas 
grandes, b) granulares pequeñas, c) fusiformes 
superficiales y d) triangulares superficiales.

a) Alargadas grandes CFig. 3.6 b). Tienen un soma 
fusiforme o triangular y aparecen siempre con su eje mayor 
orientado perpendicularmente al estrato de somas. La
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longitud del eje mayor oscila entre 20 y 30 um y la del eje 
menor es aproximadamente de 10 um. Normalmente se pueden 
observar dos segmentos dendrlticos que parten de los polos 
de la célula y se dirigen hacia las capas plBXiformes 
externa e interna donde se ramifican, aunque en ocasiones 
es posible observar la salida de dos ramas dendrlticas que 
parten del extremo basal de la neurona y se ramifican en la 
capa plexiforme interna. El axón parte, también del polo 
basal y se. pierde en la capa plexiforme interna.

b) Granulares pequeñas CFig. 3.6 b). Es el tipo 
neuronal que con mayor frecuencia aparece marcado dentro 
del conjunto de las que constituyen el estrato granular del 
cortex medial. Presentan un soma fusiforme o poligonal de 
10 um de diámetro aproximadamente; estas neuronas no ocupan 
una localización precisa dentro dBl estrato granular, de 
tal modo que se las puede observar tanto en la superficie 
externa como en la interna o en el interior del citado 
estrato. En el mejor de los casos, se pueden observar los 
segmentos iniciales tanto de sus arborizaciones dendrlticas 
como de la prolongación axónica, que permitB definir la 
tipología neuronal. Presentan das- ramas dendrlticas que 
parten del polo apical y se pierden en la capa plexiforme 
externa; en ocasiones, también es posible observar alguna 
corta dendrita basal. El axón sale del polo basal hacia la 
capa plexiforme interna.

el Fusiformes superficiales CFig. 3.6 cD. Estas 
neuronas aparecen marcadas en cualquiera de las subregiones
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del cortex medial y en todos los niveles Crostro-caudales) 
en los que es posible observar neuronas marcadas. Se 
localizan en el limite entre el estrato de somas y la capa 
plexiforme externa y presentan una morfologia entre ovalada 
y fusiforme orientándose con su eje mayor paralelo a la 
superficie del estrato de somas. De los dos polos parten 
sendas dendritas que se ramifican a lo largo de la 
superficie de separación de los estratos de somas y 
plexiforme externo.

d) Triangulares superficiales CFig. 3.G d). Se 
sitúan en el limite entre el estrato de somas y la capa 
plexiforme externa. Presentan una forma triangular con un 
vértice orientado hacia el interior del estrato de somas y 
el lado opuesto definiendo el limite de estB estrato con la 
capa plexiforme externa. Del vértice basal parte una 
prolongación con aspecto de axón que se dirige a la capa 
plexiforme interna y de los vértices apicales parten dos 
dendritas que se ramifican en la capa plexiforme externa. 
Estas neuronas presentan un diámetro aproximado de 15-20 
um.

Aunque aparentemente las neuronas retrógradamente 
marcadas se localizan a lo largo de cualquier subregión del 
cortex medial CM1-1, 111-2 y Ml-3) existe una clara
topografía en la localización de somas neuronales marcadas 
tras inyecciones restringidas en el cortex dorsomedial y en 
el cortex dorsal.

En los ejemplares que presentan una inyección de
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HRP restringida al cortex dorsomedial los somas neuronales 
marcadas se localizan fundamentalmente en la porciOn 
vertical del cortex medial cuando la inyección se localiza 
en los niveles medios y caudales y en la porciOn vertical y 
dorsal cuando esta se centra en los niveles rostrales 
CFig. 3.7 al.

Por otra parte, cuando la inyección de HRP se 
localiza en el cortex dorsal los somas neuronales marcados 
se localizan en las porciones dorsal y ventral del estrato
de somas del cortex medial. Si la inyección afecta
únicamente a los niveles rostrales CD3 rostral1 el mareaje
retrogrado se localiza fundamentalmente en la porción
ventral del estrato de somas-, mientras que si afecta
a los niveles medios y caudales (DI y DB) los somas
marcados se localizan en la porción dorsal del estrato de 
somas (Fig. 3.7 b ye),

En lo referente a la distribución dB neuronas 
marcadas a lo largo del eje rostro-caudal del cortex medial 
también se aprecian diferencias cuando se comparan 
ejemplares inyectados en las dos regiones corticales 
estudiadas. Cuando la inyección se efectuó en el cortex 
dorsal, las neuronas marcadas en el cortex medial se 
localizaron preferentemente en los niveles de inyección o 
en los caudales al mismo, mientras que, tras inyecciones en 
el cortex dorsomedial aquellas se localizaron en los
niveles de inyección o en los rostrales CFig. 3.8).

En algunos ejemplares en los que el enzima fufe
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inyectado en el cortex dorsomedial se observaron neuronas 
retrógradamente marcadas Bn la capa plexiforme interna del 
cortex medial, estas neuronas presentan un axón ascendente 
que se ramifica en la capa plexiforme externa del propio 
cortex medial. No obstante en los casos en los que la 
inyección se restringió al cortex dorsomedial no se observo 
la presencia de mareaje en estos tipos neuronales.

3.3.2.- EL CORTEX DORSOMEDIAL

Tanto en los ejemplares en los que el enzima se 
inyectó en el cortex dorsal como en los que se administró 
en el cortex dorsomedial se observó constantemente la 
presencia de neuronas retrógradamente marcadas en el propio 
cortex dorsomedial tanto en el hemisferio de inyección como

i

en el contralateral Cfig. 3.9). Sin embargo, dicho mareaje
\

no fuá observado cuando el área de difusión se restringió a 
la subregión lateral del cortex dorsal tanto en niveles 
rostrales como caudales.

En el hemisferio contralateral los somas
neuronales se localizan exclusivamente en el estrato de 
somas CFig. 3.S a y c), mientras que, en el hemisferio 
ipsilateral, cuando la inyección afecta únicamente ~al 
cortex dorsal las neuronas marcadas se sitúan en el estrato 
de somas CFig. 3.9 b) y cuando aquella se centró en el 
cortex dorsomedial se observaron neuronas marcadas tanto en 
las dos capas plexiformes como en el estrato de somas, aún
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en localizaciones distantes al punto de inyección CFig. 
3.9 d , e y F) .

Cuando las inyecciones se efectuaron en el cortex
dorsal las neuronas retrógradamente marcadas en el cortex
dorsomedial se localizaron exclusivamente a niveles 
caudales al punto de inyección tanto en el hemisferio 
ipsilateral como en el contralateral CFig. 3.9 a y b). Por 
otra parte cuando las inyecciones se centraron en el cortex 
dorsomedial se observaron neuronas marcadas tanto en los
niveles más rostrales como en los más caudales respecto al 
punto de inyección en el hemisferio ipsilateral, mientras 
que en el contralateral estos somas se localizaron 
fundamentalmente en los niveles próximos al punto de 
inyección según el eje rostro caudal CFig. 3.9 c y d).

Las neuronas marcadas en el estrato de somas 
presentan la misma morfología tanto en el hemisferio 
ipsilateral como en el contralateral y tanto tras 
inyecciones en el cortex dorsomedial como cuando estas se 
centran en el cortex dorsal. Sus somas presentan una forma 
redondeada o poligonal de 15 a 20.um de diámetro de los 
cuales parten dos grupos de dendritas, uno apical y uno
basal, que se ramifican profundamente en las capas 
plexiformes externa e interna y cuyo axón parte del polo 
basal del soma.

En la capa plexiforme externa se pueden observar 
dos tipos neuronales marcados uno localizado en la zona 
Timm negativa y el segundo en la Timm positiva. Las
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neuronas localizadas en la zona Timm negativa presentan un 
soma fusiforme con dos grupos de prolongaciones quB parten 
de ambos polos del cuerpo neuronal y se extienden en dicha 
zona Timm negativa, adicionalmente, en ocasiones se observa 
una prolongación que se dirige al estrato de somas 
CFig 3.9 f).

Las neuronas localizadas en la zona Timm positiva 
presentan una morfología redondeada o triangular con dos 
prolongaciones similares a dendritas que se dirigen hacia 
la zona Timm negativa y una prolongación basal que se 
dirige hacia el estrato de somas CFíg. 3.9 e).

En la capa plexiforme interna los tipos neuronales 
que aparecen marcados presentan una morfología mas variada, 
adicionalmente, resulta dificultoso diferenciar los tipos 
neuronales pertenecientes a esta capa del cortex 
dorsomedial, respecto de los de la misma capa del cortex 
medial adyacente.

Las neuronas marcadas en la capa plexiforme interna 
del cortex dorsomedial se localizan preferentemente en los 
niveles caudales al punto de inyección, siendo en estos 
niveles en los que esta capa alcanza un mayor grado de 
organización, asi como un mayor volumen y población 
neuronal.

3.3.3.- EL CORTEX LATERAL

En todos los ejemplares en los que se inyecto HRP
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tanto en el cortex dorsomedial como en el cortex dorsal se 
observó la presencia de somas neuronales marcados en el 
cortex lateral. Estas neuronas se localizan exclusivamente 
en la subregión dorsal de la mencionada área cortical CL15 
la cual se caracteriza por presentar sus somas neuronales 
laxamente empaquetados CFig. 3.10).

Cuando la inyección de HRP se efectúa en el cortex 
dorsomedial los somas neuronales que presentan producto de 
reacción se localizan de un modo disperso dentro del cortex 
lateral CFig. 3.10 a) y se localizan preferentemente en 
niveles rostrales al punto de inyección encontrándose 
neuronas marcadas hasta los niveles en los que el cortex 
lateral es la única región cortical presente.

Por otra parte, cuando la inyección se efectúa en 
el cortex dorsal el número de neuronas retrógradamente 
marcadas en el cortex lateral es muy superior al observado 
tras inyecciones en dorsomedial. Por otra parte, a 
diferencia de lo que ocurre con inyecciones en el cortex 
dorsomedial, cuando estas se efectúan en el cortex dorsal 
el mareaje retrógrado presente en el cortex lateral se 
puede observar tanto a niveles rostrales como a niveles 
caudales CFig. 3.10 b y c).

Sobre la base de su mareaje con HRP se han podido 
diferenciar dos tipos de somas que envian sus axones al 
cortex dorsomedial y al cortex dorsal: neuronas bipolares o 
fusiformes y neuronas triangulares o globulares-, estos 
tipos neuronales aparecen aproximadamente con la misma
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frecuencia.
Las neuronas triangulares y las globulares se 

localizan en el seno del estrato de somas, presentan trBS 
ramificaciones dendrlticas que parten de los vértices dBl 
soma neuronal de un modo radial y en ocasiones se puede 
observar la salida de una prolongación similar a un axón 
que presenta una trayectoria ascendente CFig. 3.11 a) .

Las neuronas fusiformes se orientan con su eje 
mayor paralelo a la membrana glial, son neuronas 
superficiales que generalmente se presentan aisladas en las 
porciones superficiales y externas de la subregión L1. 
Normalmente presentan dos ramas dendrlticas que parten de 
los dos polos del soma y en ocasiones se observa la salida 
de un axón ascendente que se pierde en la proximidad del 
cuerpo neuronal CFig. 3.11 b).

Tanto en inyecciones en el cortex dorsal como en el 
dorsomedial, se pueden observar en el cortex lateral gran 
número de axones marcados, los cuales se pueden diferenciar 
en dos grupos: un primer grupo, entra en el cortex lateral 
por la porción més superficial de la capa plexiforme 
externa incurvandose a distintos niveles de la subregión L1 
y un segundo tipa de axones llegan a esta región cortical a 
través de la superpositio lateralis, estos axones penetran 
en el estrato granular contorneando, en algunos casos los 
glomerulos de los somas neuronales de la subregión ventral 
CL2D, incurvandose posteriormente hacia la cresta 
ventricular dorsal, a través de la cual presentan una
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trayectoria en dirección ventral.
Cuando se inyectó HRP en el cortex lateral se 

observó un mareaje dB eferencias sobre las áreas paléales 
dorsomedial y dorsal, este mareaje es mucho más prominente 
sobre esta última área que sobre la primera. En los niveles 
en los que aún no aparece el cortex dorsomedial, la banda 
de eferencias del cortex lateral cubre la porción mas 
externa de todas las árBas corticales, a niveles medios 
esta banda se separa en dos, una sobre el cortex medial y 
otra sobre el cortex dorsal, quedando el cortex dorsomedial 
aparentemente libre de mareaje, sin embargo en la porción 
mas externa de su capa plexiforme externa se pueden 
observar axones que presentan engrosaminetos periódicos 
CFig. 3.11 cD; este tipo de mareaje sobrB el cortex 
dorsomedial se puede observar incluso en los niveles más 
caudales.

La banda de eferencia sobre el cortex dorsal se va 
haciendo progresivamente más lateral hacia niveles caudales 
abarcando únicamente las subregiones D2 y D3 tanto a 
niveles rostrales como caudales ocupando la porción más 
superficial CFig. 3.12 a y b).

3.3.4.- ESTRUCTURAS DEL TELENCEFALO BASAL

Tres estructuras aparecen con somas neuronales 
marcados en posiciones ventrales respecto a los núcleos 
septales y en posiciones mediales respecto a los núcleos
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del estriado ventral a niveles del telencéfalo caudal: el
núcleo del lecho dBl fasciculo prosencefálico medial 
CbnMFB), el nüclBo del lecho de la comisura anterior 
CbnCA) y la porciún vertical del núcleo de la banda 
diagonal. Este patrón de mareaje no se observa en todos los 
ejemplares inyectados, tanto en el cortex dorsal, como en 
el dorsomedial, adicionalmente el número de neuronas 
marcadas en cada caso es muy inferior, en proporción al que 
presentan otros núcleos o estructuras, sin embargo, se han 
observado neuronas marcadas en estas localizaciones en 
algunos casos en los cuales la inyección se restringió 
exclusivamente a las áreas objeto de estudia.

En el bnMFB las neuronas retrógradamente marcadas 
representan un escaso porcentaje respecto al total de 
neuronas que conforman este núcleo, aparecen constantemente 
tras inyecciones en el cortex dorsal y en menor proporción 
cuando estas se centran en el cortex dorsomedial, aunque en 
alguno de estos casos la difusión no llegó al cortex 
dorsal. Sus cuerpos neuronales presentan una morfologia 
alargada triangular o fusiforme con su eje mayor paralelo a 
la fisura interhemisférica, aunque en algunos casos adoptan 
una posición oblicua respecto a esta linea de referencia 
CFig. 3.13 a, b y c).

En lo que respecta al tracto que puBde dar lugar a 
esta proyección, es dificil observar la salida de los 
axones marcados desde el soma neuronal, de cualquier modo, 
es preciso señalar que a través de este núcleo cruzan
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numerosas fibras marcadas que constituyen el llamado 
fascículo prosencefálico medial, por otra parte dBl extremo 
caudal de este núcleo se ha podido observar la presencia de 
axones que se integran en el tracto cortico-habenular 
anterior CFig. 3.13 d)

También en muchos ejemplares tanto con inyección en 
el cortex dorsomedial como en el cortex dorsal se 
observaron somas neuronales marcados en la porción vertical 
del nüclBo dB la banda diagonal, aunque el número de 
neuronas marcadas cuando la inyección se centra en el 
cortex dorsomediál es muy inferior al observado cuando esta 
se centra en el cortex dorsal. Los somas neuronales se 
sitúan fundamentalmente en la porción dorsal del núcleo y 
presentan una morfología fusiforme con el eje mayor 
paralelo a la fisura interhemisférica CFig. 3.13 c).

Las neuronas marcadas del núcleo del lecho de la
\

comisura anterior se localizan ventralmente respecto a la 
mencionada comisura y presentan una morfologia fusiforme 
alargada con su eje mayor paralelo respecto a las fibras 
suprayacentes en cortes transversales, mientras que en 
cortes longitudinales presentan un aspecto granular. Al 
igual que ocurre con las neuronas del núcleo accumbens 
estas neuronas aparecen constantemente marcadas tras 
inyecciónes en el cortex dorsal y con menor frecuencia 
cuando estas se centran en el cortex dorsomedial, sin 
embargo, el número de somas marcados en esta localización 
es muy escaso CFig. 3.14).
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3.3.5.- LA PROYECCION TALANICA

La única estructura talámica Bn la cual se 
observaron somas neuronales retrógradamente marcados tanto 
en inyecciones en el cortex dorsomedial como en inyecciones 
en el cortex dorsal fué el núcleo dorsolateral anterior. En 
este núcleo las neuronas marcadas se presentan tanto ipsi 
como contralateralmente. Sin embargo el número de somas 
marcados contralateralmente es siempre muy inferior al del 
tálamo ipsilateral. Del mismo modo, cuando la inyección se 
restringió al cortex dorsomedial el número de neuronas 
marcadas fué siempre muy inferior al mareaje obtenido en 
este núcleo cuando la inyección afectó al cortex medial o 
al cortex dorsal.

En el núcleo dorsolateral anterior se pueden 
diferenciar dos subregiones atendiendo al tamaño de sus 
somas neuronales y al empaquetamiento de los mismos: la
”pars magnocellularis” y la "pars parvocellularis". La 
primera, cuyos somas presentan un tamaño relativamente 
mayor y una distribución más laxa se localiza en las 
porciones ventrales y caudales del núcleo; mientras que la 
pars parvocellularis presenta somas pequeños con un mayor 
empaquetamiento que se localizan en las porciones dorsales 
y rostrales.

Cuando la inyección se efectuó en el cortex 
dorsomedial con difusión al cortex medial las neuronas que
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aparecen retrógradamente marcadas se localizan 
preferentemente en la pars parvocellularis siendo muy 
escasas las localizadas en la magnocellularis CFig. 3.16
a) .

Por otro lado, las inyecciones en las distintas 
subregiones del cortex dorsal mostraron un mareaje 
retrógrado localizado en la pars magnocellularis CFig. 3.16
b) .

Dos tipos neuronales aparecen con producto de 
reacción en el interior dB su soma: alargadas grandes y
granulares pequeñas. Las neuronas alargadas grandes se 
localizan exclusivamente en la pars magnocellularis, 
presentan un soma neuronal fusiforme o triangular, del 
cuerpo neuronal parten 3 o 5 prolongaciones dendrlticas de 
un modo radial que se bifurcan en angulas muy abiertos 
CFig. 3.16 c). Las neuronas granulares pequeñas presentan 
asimismo un cuerpo neuronal redondeado o triangular del 
cual parten E o 3 prolongaciones dendrlticas y se localizan 
tanto en la pars magnocellularis como en la parvocellularis 
Cfig. 3.16 d) .

En los casos en los cuales es posible observar la 
salida del axón, este parte del polo ventral del soma en 
los dos tipos neuronales observados. Los axones'que parten 
desde los distintos puntos del núcleo dorsolateral anterior 
se reúnen en el extremo ventro lateral del núcleo dando 
lugar al pedúnculo dorsal del fascículo prosencefálico 
lateral CLFBD CFig. 3.17 d). Desde esta localización los
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axones marcados presentan una trayectoria en sentido 
ventrolateral hasta integrarse con el resto de Fibras del 
LFG en el limite dorsal del hipotélamo donde se incurvan 
adquiriendo una trayectoria longitudinal hasta llegar a los 
niveles en los cuales aparece la comisura anterior CFig. 
3.17 c) . A este nivel las neuronas procedentes del tálamo 
contralateral se integran en la comisura anterior 
alcanzando de este modo el hemisferio ipsilateral donde se 
incurvan tomando de nuevo una trayectoria en sentido dorsal 
ascendiendo hacia la corteza cerebral por una vi a 
medial a través del septum o por una véa lateral a 
través de la cresta ventricular dorsal CFig. 3.17 c).

Las Fibras que llegan hasta los niveles de la 
comisura anterior procedentes del télamo ipsilateral se 
dividen en dos grupos antes de ascender a la corteza 
cerebral, las Fibras de uno de ellos llega al palio 
mediante una ruta medial mientras que la otra lo hace 
mediante una ruta lateral CFig. 3.17 b). Las primeras 
atraviesan la comisura anterior transversalmente hasta 
alcanzar el septum caudal donde se unen a las 
contralaterales, algunas de estas Fibras presentan un 
grueso calibre lo que facilita su seguimiento incluso 
dentro de la corteza cerebral, desde el septum estos axones 
se dirigen hacia niveles mas rostrales y dorsales hasta 
llegar al alveus cortical desde donde algunas se dirigen al 
cortex dorsomedial, mientras que otras se localizan en la 
capa plexiforme externa del cortex medial perdiéndose entre
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las bandas de eferencias. Las que llegan al nivel del 
cortex dorsomedial atraviesan la capa plexiforme interna 
basta llegar al estrato de somas donde se incurvan 
ligeramente para atravesar la zona. Timm positiva de la capa 
plexiforme externa llegando a la Timm negativa donde se 
vuelven a incurvar tomando una trayectoria paralela a la 
membrana glial en sentido lateral dirigiéndose al cortex 
dorsal CFig. 3.17 a).

Las fibras que siguen una trayectoria lateral 
continúan en el LFB hasta niveles precomisurales donde 
toman una ruta ascendente a través de la cresta ventricular 
dorsal CDUR} atravesándolo hasta llegar al sulcus lateralis 
del ependimo donde algunas de estas fibras bordean algunos 
cuerpos neuronales de la subregión ventral del cortex 
lateral CL1) pasando posteriormente a través de la 
superpositio lateralis hasta llegar al cortex dorsomedial o 
al cortex medial según los casos CFig. 3.17 a}.

Todas las rutas de proyecciones descritas se 
presentan tanto en los casos en los que las inyecciones se 
efectuaron en el cortex dorsomedial, como en aquellos en 
los que el enzima se administró en el cortex dorsal.

3.3.6.- LOS CUERPOS MAMILARES

En todos los ejemplares en los que se inyectó HRP 
en el cortex dorsomedial o en las subregiones medial e 
intermedia CD1 y DS) del cortex dorsal se observaron somas
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neuronales marcados en los cuerpos mamilares del 
hipotálamo caudal.

En los cuerpos mamilares se pueden distinguir 
citoarquitectónicamente y en función de su modelo de 
conexiones dos núcleos: el núcleo mamilar medial y el
lateral; el primero de localización ventrocaudal rodea el 
receso infundibular hipofisario, mientras que el segundo 
ocupa uña posición más lateral y dorsal, Justo por debajo 
de la decusación supramamilar. De ellos únicamente el 
núcleo mamilar lateral presentó mareaje retrógrado en las 

' distintas inyecciones de HRP practicadas CFig. 3.IB). 
Adicionalmente, también se ha considerado como 
perteneciente a la formación mamilar un núcleo par, que se 
localiza justo por encima de la decusación supramamilar y 
que en lo sucesivo será referido como núcleo supramamilar.
Dicho núcleo presenta también mareaje retrógrado pero

\

bilateral CFig. 3.IB).
En el núcleo mamilar lateral los somas neuronales 

retrógradamente marcados presentan una morfología fusiforme 
con dos troncos dendriticos principales que salen de ambos 
polos del cuerpo neuronal y están orientadas de forma que 
su eje mayor es paralelo a las fibras que forman la 
decusación supramamilar.

Las neuronas marcadas en el núcleo supramamilar 
presentan una morfología similar a las del mamilar latBral, 
aunque el contorno de su soma es más redondeado y en 
ocasiones es posible observar la salida de un penacho de
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dos o tres dendritas desde el polo lateral del cuerpo
neuronal; también en este caso las neuronas se orientan con 
su eje mayor paralelo a las fibras que compnen la 
decusación supramamilar.

Es necesario señalar que el número de neuronas 
marcadas en el núcleo mamilar lateral fué en todos los 
casos muy superior al mareaje en el núcleo supramamilar.

En ningún caso se pudieron seguir directamente los 
axones procedentes de los cuerpos mamilares desde su salida 
del cuerpo neuronal, sin embargo, si que fué pasible el
trazado de dos tractos de fibras marcadas que desde los 
cuerpos mamilares alcanzan la corteza cerebral llegando 
basta los respectivos puntos de inyección: el primero de
ellos es el fascículo prosencéfélico medial CMFB), 
integrado fundamentalmente por axones de grueso calibre 
entre los cuales se encuentran también axones de menor 
diámetro-, el segundo esta formado por fibras que alcanzan 
la corteza cerebral a través del fornix postcomisural.

Los axones que se integran en el fornix 
postcomisural presentan, al igual que las del MFB, 
un grueso calibre por lo que en algunos casos fué 
posible su seguimiento hasta el punto de inyección. Estas 
fibras presentan una trayectoria inicial entre los cuerpos 
neuronales CFig. 3.19 d) para ascender posteriormente hasta 
el núcleo periventricular del hipotálamo donde se localizan 
en primer lugar entre los cuerpos de las neuronas para 
situarse posteriormente en el margen lateral del citado
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nüclBO ascendiendo hasta llegar al área dorsal 
hipotalámica CFig 3.19 b y c), ingresan en el Fornix 
postcomisural hasta alcanzar el área proóptica medial a 
niveles comisurales cruzando las comisuras e ingresando en 
el telencéfalo por detras de las mismas CFig. 3.19 a). En 
esta localización los axones toman una trayectoria en 
sentido caudo-rotral cruzando la Formación septal e 
ingresando en el alveus del cortex medial. A este nivel se 
han podido observar axones que decusan medialmente 
ingresando en la capa plexiForme externa de la citada 
región cortical por donde ascienden en sentido 
rcstro-caudal hasta alcanzar el cortex dorsomedial en 
primer lugar y el cortex dorsal posteriormente CFig. 3.19 
b) .

Las Fibras del MFB ascienden desde los cuerpos 
mamilares hasta el limite dorsal del hipotálamo donde se 
sitúan mediálmente respecto a las que constituyen el LFB y 
posteriormente toman una trayectoria caudo-rostral 
ingresando en el telencéFalo a niveles postcomisurales. La 
trayectoria de estas Fibras será descrito con mayor detalle 
en el apartado siguiente correspondiente al núcleo del raFe 
espartado 3.2.7).

Por último, es de destacar que tan sólo cuando las 
inyecciones aFectaron a las subregiones medial e intermedia 
(del cortex dorsal Fué posible observar neuronas marcadas en 
los cuerpos mamilares, no observándose tal mareaje en los 
casos de inyecciones restringidas a la subregión lateral
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del cortex dorsal o en inyecciones en el cortex lateral con 
difusión al cortex dorsal.

3.3.7.- EL NUCLEO DEL RAFE

En todos los ejemplares en los que se inyectó HRP 
en las áreas corticales dorsomedial y dorsal se encontraron 
somas neuronales marcados en el núcleo del rafe superior. 
Dicho núcleo se localiza en el tronco del encéfalo en el 
limite rostral del romboencéfalo.

En Gallotia stehlinii b 1 núcleo dBl rafe esta
formado por dos lineas de células centrales y algunas
neuronas alrededor de las dos lineas centrales. En este 
mnúcleo las neuronas marcadas se sitúan fundamentalmente en 
la linea contralateral respecto al hemisferio de inyección 
aunque también se han observado somas con producto de 
reacción en la linea ipsilateral y en la región periférica 
del núcleo CFig. 3.20 a}.

En Podareis hispánica , en cambio, el núcleo
esta formado por una masa central impar y algunas neuronas 
dispersas alrededor de la misma. En este caso, las neuronas 
marcadas se localizan mayoritariamente en la masa central y 
en menor mediada en la periferia CFig. 3.20 b).

Dos tipos neuronales aparecen marcadas en este 
núcleo: uno de gran tamaño que se localiza siempre en la 
masa central y otro más pequeño que se puedB presentar en 
cualquiera de las subdivisiones anteriormente establecidas.
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Las neuronas grandes presentan un cuerpo neuronal 
entre fusiforme y globular que en la mayor parte de los 
casos se orienta con su eje mayor perpendicular a la linea 
media de esta formación; del cuerpo neuronal parten dos 
grupos de prolongaciones que salen de los dos polos de la 
célula uno se dirige hacia la formación ipsilatBral y otro 
hacia la contralateral, de este último grupo se pueden 
distinguir dos tipos de prolongaciones, unas son dendritas 
que se bifurcan en ángulos agudos, y otra es el axón CFig. 
3.20 b).

El otro tipo neuronal es de menor tamaño abnque
mucho más frecuente que el anterior y puede presentarse en 
distintas formas tales como fusiformes, triangulares o 
granulares no tiene una orientación definida en el núclBO y 
puede presentar dos o tres prolongaciones de las cuales una 
es el axón.

El axón de las neuronas localizadas 
contralateralmente parte lateralmente dirigiéndose hacia el 
borde inferior del tronco cerebral, aunque los tramos 
iniciales de algunos axones sea ascendente CFig. 3.21 e) . 
Por otra parte, de las neuronas que se localizan
ipsilateralmente el axón parte medialmente y cruza la linea 
media para reunirse en el tronco cerebral contralateral con 
los axones procedentes de las neuronas contralaterales.

Los axones procedentes del núcleo del rafe se
sitúan en la base del tronco cerebral bordeando
lateralmente los núcleo intrapedunculares donde toman una
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trayectoria en sentido rostral, por lo que en cortes 
transversales las fibras marcadas a estos niveles presentan 
una longitud muy corta, casi puntual. A niveles más 
rostrales las fibras rodean la salida de los axones que 
constituyen la salida del tercer par craneal hasta alcanzar 
la decusación supramamilar por donde pasan al hipotálamo 
ipsilateral donde ingresan en el fascículo prosencefálico 
medial CHFBD CFig. 3.SO c y Fig. 3.SI d). Las fibras que 
integran el MFB, entre las que se encuentran algunas de 
grueso calibre, ascienden a través del hipotálamo hasta 
alcanzar los niveles comisurales CFig. 3.SI a y b).

La mayor parte de axones procedentes dBl 
núcleo del rafe ingresan en la corteza cerebral por niveles 
caudales atravesando la comisura paleal posterior, aunque 
sin integrarse en la misma CFig. 3.SI a). Algunas de estas 
fibras ingresan directamente en el alveus del cortex medial 
desde donde atraviesan la capa plexiforme interna y el 
estrato de somas hasta llegar a la capa plexiforme externa. 
Otras, en cambio, pasan directamente a la capa plexiforme 
externa del cortex medial, la mayor parte de estos axones 
presentan un grueso calibre y emiten colaterales axónicas 
que acaban en el estrato de somas de esta región cortical 
CFig 3.SI a). Posteriormente los axones ascienden hasta 
alcanzar el cortex dorsomedial y el cortex dorsal.

La mayor parte de axones procedentes del núcleo del 
rafe recorren el tramo del tronco cerebral por el lado 
contralateral al de inyección pasando al ipsilateral por la
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decusación supramamilar, sin embargo, también se han
observado algunos axones que acaban en el núcleo del rafe y 
que recorren el tronco cerebral por el lado ipsilateral a 
la inyección.

En algunos ejemplares, los axones marcados
procedentes del núcleo del rafe presentan a lo largo de
toda su trayectoria hasta la corteza cerebral
engrosamientos periódicos muy prominentes.



Fig. 3.5.- Esquema quB representa las aferencias 
telencefálicas a las áreas corticales dorsomedial y dorsal, 
a} en vista dorsal b, c y d5 en cortes transversales. En el 
hemisferio derecho se han representado las aferencias desde 
el cortex medial, porción vertical del núcleo de la banda 
diagonal, ntlicleo del lecho del fascículo prosencefálico
medial y núcleo del lecho de la comisura anterior; y en el
hemisferio izquierdo la aferencia desde el cortex lateral. 
Abreviaturas: bCA, núcleo del lBcho de la comisura
anterior; bMFB, núcleo del lecho del fascículo
prosencefálico medial; CD, cortex dorsal; CDM, cortex 
dorsomedial; CL, cortex lateral; Cf1, cortex medial; vDB, 
porción vertical del núcleo de la banda diagonal
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Fig. 3.6.- Somas neuronales retrógradamente marcados en el 
estrato de somas del cortex medial. En Gallotia 
stehlinii ejemplar 853
a) neurona granular pequeña. Barra de referencia EO um
b) neurona triangular grande. Barra de referencia EO um
c} neurona fusiforme superficial. Barra de referencia EO um
d) neurona triangular superficial. Barra de referencia EO 
um
Abreviaturas: es, estrato de somas; pl ex, capa plexiforme 
externa; pl in, capa plexiforme interna
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FIGURA 3 . 6



Fig. 3.7.- Topografía da aferencias del cortBx medial sobrB 
las áreas corticales dorsomedial y dorsal.
a) inyección en el cortex dorsomedial en Gallotia 
stehlinii . Obsérvese la localización de los somas 
neuronales marcados en la porción vertical del estrato de 
somas. Barra de referencia 300 um.
b) inyección en el cortex dorsal a nivel caudal en 
Podareis Mspanica . En este caso el mareaje retrógrado 
se localiza en la porción dorsal. Barra de referencia 
100 um.
c) inyección en el cortex dorsal a nivel rostral en 
Podareis hispánica . En este caso las neuronas marcadas 
retrógradamente se localizan en las porciones dorsal y 
ventral del estrato de somas. Barra de referencia 300 um.

Las flechas señalan la localización dB los somas 
neuronales marcados retrógradamente, mientras que el 
asterisco señala eferencias desde el lugar de inyección 
correspondiente
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Fig. 3.8.- Dibujos con cámara clara en los que se 
representa la localización de las neuronas retrógradamente 
marcadas en el estrato de somas del cortex medial tras 
inyecciones en: a) cortex dorsomedial (ejemplar 647
Gallotia stehlinii } presentándose la inyección en el 
tercer nivel, b} cortex dorsomedial (ejemplar 1371 
Podareis hipanica ) presentándose la inyección Bn el 
tercer nivel, c) cortex dorsal (ejemplar SSB Podareis 
hispánica 3 presentándose la inyección en el primer nivBl. 
□bservese que el mareaje retrógrado se localiza en los 
niveles próximos al punto de inyección cuando esta se 
centra en el cortex dorsomedial mientras que las inyeciones 
en el cortex dorsal dan lugar a mareaje masivo en los 
niveles caudales..
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Fig. 3.9.- Microfotografias que muestran el mareaje 
retrógrado en el cortex dorsomedial tras inyecciones en el 
cortex dorsal y en el cortex dorsomedial
a) mareaje retrógrado C t D en el estrato de somas dBl cortex 
dorsomedial contralateral tras inyección en el cortex 
dorsal. Barra de referencia 100 um
b) el mismo caso que en -a- pero en b 1 hemisferio 
ipsilateral. Barra de referencia 100 um
c) mareaje retrógrado CfD en el estrato de somas del cortex 
dorsomedial contralateral tras inyección en el propio 
cortex dorsomedial. Barra de referencia 600 um
d) mareaje retrógrado en el estrato de somas C t 0 y en la 
capa plexiforme interna C A ) del cortex dorsomedial 
ipsilateral tras inyección en el propio cortex dorsomedial. 
Barra de referencia B00 um
e) neurona marcada en la zona Timm positiva de la capa 
plexiforme externa del cortex dorsomedial ipsilateral tras 
inyección en esta misma región. Barra de referencia 30 um 
F) neurona marcada en la localización señalada en el 
recuadro de -e- entre las zonas Timm positiva y Timm 
negativa. Barra de referencia 30 um
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Fig. 3.10.- ílicrofotografias quB muestran el mareaje 
retrógrado en el cortex lateral.
a) inyección en el cortex dorsomedial en Gallotia 
stehlinii ; obsérvese la clara subdivisión del - cortex 
lateral en una subregión dorsal (L13 de empaquetamiento 
celular laxo y una subregión ventral CL3) de 
empaquetamiento denso. Los somas neuronale^ marcados Ct) se 
localizan exclusivamente en la subregión dorsal. Barra de 
referencia E00 um
b) inyección en el cortex dorsal en Podareis hispánica ; 
en esta microfotografia se muestra un nivel relativamente 
rostral del cortex lateral en el que la subregión LS 
aparece libre de mareaje retrógrado. Barra de referencia 
100 um
c) inyección en el cortex dorsal en Podareis hispánica ; 
en esta microfotografia se muestra un nivel relativamente 
caudal del cortex lateral en el que ya no aparece la 
subregión L5. Barra de referencia 100 um
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Fig. 3.11.“ MicroFotograflas de somas nsuronalBs y axones 
marcados con HRP.
a} neuronas triangular Ca) y globular Cb) marcadas en 
la subregión L1 del cortex lateral tras inyección en el 
cortex dorsomedial. Barra de referencia 50 um
b) neurona fusiforme localizada encima de la subregión L2 
tras inyección en el cortex dorsomedial. Barra de 
referencia 50 um
c) mareaje anterógrado de axones en el cortex dorsomedial 
tras inyección en el cortex lateral; obsérvese que algunos 
de estos axones presentan engrosamientos periódicos 
Cflechas). Barra de referencia 50 um
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Fig. 3. 12.- Hicrofotograflas que muestran el mareaje
anterógrado Cto en el cortex dorsal, a nivel rostral CaD y 
a nivel caudal Cb) tras inyección de HRP en el cortex 
lateral. Obsérvese que el mareaje anterógrado ocupa una 
mayor extensión de la capa plexiforme externa a nivel 
rostral que a nivel caudal, no apareciendo tal mareaje en 
la subregión DI. Barras de referencia en a) 100 um en b) 
100 um
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Fig. 3.13.- Dibujo con cámara clara Cal y microfotografias 
Cb, c, d) que muestran el mareaje retrógrado Bn el núcleo 
del lecho del Fascículo prosencefálico medial CbMFBl y Bn 
la porción vertical del núcleo de la banda diagonal CvOBl. 
En -d- se representan además algunos axones quB parten de 
estos núcleos telencefálicos subcorticalBs y acceden a la 
corteza cerebral a través del tracto cortico-habenular 
anterior Ctcha). CA) somas neuronales marcados, ctl axones 
marcados. Barras de referencia:en b, c y di 100 um
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Fig. 3.14.- Dibujo con c&mara clara CaD y microfotografias 
Ca nivel caudal CbJ y a nivel rostral (c)3 que muestran el 
mareaje retrógrado en el núcleo del lecho de la comisura 
anterior CbCAD. Obsérvese que los somas neuronales marcados 
se localizan bilateralmente.
C A 3 neuronas marcadas, ( í ) axones marcados 
Barras de referencia en b3 y c3 100 um
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Fig. 3.15.- Esquema en el que se representan las aferencias 
extratelencefálicas a las Areas corticales dorsomedial y 
dorsal y sus respectivas vias de proyección en corte 
longitudinal Ca) y en cortes transversales Cb-F). 
Abreviaturas: ca, comisura anterior; CD, cortex dorsal; 
CDM, cortex dorsomedial, CL, cortex lateral; DI, cortex 
medial; cpa, comisura paleal anterior; DLA, núcleo 
dorsolateral anterior del t&lamo; ds, decusaciún 
supramilar; lfb, Fascículo prosenceFdlico lateral; MB, 
cuerpos mamilares; mFb, Fascículo prosenceFdlico medial; 
NR, núcleo del raFe; Fxpo, Fornix postcomisural
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Fig. 3.16.“ MicroFotografias que muestran el mareaje 
retrógrado en las dos subregiones del núcleo dorsolateral 
anterior del télamo: pars magnocellularis CprrO y pars
parvicellularis Cpp)
a!) inyección Bn el cortex dorsomBdial con bastantB difusión 
al cortex medial y subregión mBdial del cortex dorsal 
obsérvese que las neuronas marcadas retrógradamente se 
localizan en la pars parvicBllularis. En los casos de 
inyección restringida al cortex dorsomedial el 
mareaje retrógrado es mucho menos prominente. 
Ejemplar 2132 Podareis hispánica . Barra de referencia 
200 um
b) inyección Bn la porción latero-rostral del cortex dorsal 
de Podareis hispánica CEjemplar 953). Observase que el 
mareaje en la pars magnocellularis es complementario del 
observado en a. Bara de referencia 200 um
c) neuronas globulares grandes de la pars magnocellularis 
en la que se pueden observar también neuronas dB pequeña 
tamaño como la que aparece recuadrada que ha sido ampliada 
en b. Barra de referencia 50 um
d) neurona triangular pequeña de la pars magnocellularis, 
este tipo neuronal también esta presente en la pars 
parvicellularis. Barra de referencia 20 um
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Fig. 3.17.- Dibujos realizados con cámara clara en los que 
se representa la ruta seguida por los axones procedentes 
del núcleo dorsolateral anterior. Dichas axones alcanzan la 
corteza cerebral por dos vias Clateral Cl) y medial(m)). 
Ejemplar 0*17 Gallotia stehlinii





Fig. 3.IB.- Mareaje retrógrado en los cuerpos mamilares 
hipotal&micos. Dicho mareaje se localiza tanto en el núcleo 
mamilar lateral CML) ipsilaterólmente, como en el núcleo 
supramamilar CSM) bilateralmente. Este último núcleo se 
sitúa por encima de la decusación supramamilar CdsnO en la 
que se observan axones marcados procedentes del núcleo del 
rafe superior.
a) Podareis hispánica . Barra de referencia 100 um
b) Gallotia stehlinii . Barra de referencia £00 um
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Fig. 3.19.- Dibujas realizados con cámara clara en los que 
se representa la ruta seguida por un axOn que acaba en los 
cuerpos mamilares CfIBD y que ha sido seguido hasta la capa 
plexiforme externa del cortex medial CCÍ15 en el ejemplar 
B49 de Gallotia stehlinii . Obsérvese que este axón 
CflechasD utiliza el Fornix postcomisural CFxpo) como via 
de acceso a la corteza cerebral.
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Fig. 3.20.- ílicrofotografias que muestran el mareaje 
retrogrado en el núclBO del rafe superior tras inyecciones 
de HRP en el cortex dorsomedial y el cortex dorsal.
a) inyección en el cortBx dorsomedial de Gallotia
stehlinil Cejemplar 847) en la que se muestra la
^lateralidad del núcleo del rafe, de tal modo, que las 
neuronas marcadas se localizan en la linea contralateral 
a la inyección ( A ) ,  apareciendo la ipsilateral C t ) con 
escaso mareaje. Barra de referencia 200 um
b) somas neuronales marcados en el núcleo del 
rafe tras inyección en el cortex dorsal de Podareis 
hispánica Cejemplar 92B). Barra de referencia 100 um.
c) axones marcados procedentes del núcleo del rafe que 
atraviesan la decusación supramamilar Cds). Barra de 
referencia 100 um
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Fig. 3.51.- Dibujos realizados con cámara clara en los que 
se representa la trayectoria de los axones marcados desde 
el núcleo del rafe superior. Obsérvese que la mayor parte 
de los axones discurren por el tronco cerebral por el lado 
contralateral, pasando al diencéfalo ipsilateral a través 
de la decisaciún supramamilar Cds) integrándose Finálmente 
en el Fascículo prosenceFálico medial CmFb)
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3.4.- AFERENCIAS PXCLU5IUA5 DEL CORTEX ODRSOHEDIAL

3.4.1.- CORTEX DORSAL

En todos los ejemplares en los cuales se inyectó 
HRP en el cortex dorsomedial se observaron somas 
neuronales marcados en las subregiones medial e intermedia 
del cortex dorsal, no se observó en ningún caso mareaje 
retrógrado en la subregión lateral CFig. 3.22 a).

En la subregión medial (DI) los cuerpos neuronales 
que incorporan HRP se sitúan en dos localizaciones: el
estrato de somas bilateralmente y la capa plexiforme 
interna ipsilateralmente (Fig. 3.22 b y o).

Las neuronas marcadas en el estrato de somas de la 
subregión DI se localizan únicamente en los niveles de 
inyección y en los ligeramente rostrales al mismo, aunque 
es necesario señalar que este mareaje se presentó en 
ejemplares en los que la difusión únicamente abarcó las 
capas plexiformes externas de las áreas corticales 
dorsomedial y medial. Estas neuronas presentan una 
morfología triangular alargada o fusiforme con el eje mayor 
ligeramente oblicuo respecto al estrato de somas; del 
cuerpo neuronal se puede observar la salida dB dos o tres 
segmentos dendriticos que se ramifican en las capas 
plexiformes externa e interna respectivamente. Cuando es 
posible observarlo, el axón parte del polo basal 
dirigiéndose medialmente (Fig. 3.22 c).



- 136 -

Además de las neuronas del estrato de somas también 
se ha observado mareaje retrógrado en las quB conforman el 
denominado ”cell píate” localizado en la capa plexifomB 
interna del cortex dorsal, el cual a niveles caudales se
sitúa por debajo de la subregión DI. Las neuronas marcadas 
en esta localización presentan un cuerpo neuronal globular 
o Fusiforme del cual parten radialmente hasta 4
prolongaciones dendriticas que corren a paralelas a la 
membrana ependimaria. Adicionalmente en algón caso se ha 
observado una prolongación que presenta un curso ascendente 
que parece terminar en la capa plexiforme interna del
cortex dorsomedial CFig. 3.82 c}.

El mareaje retrógrado més prominente del cortex 
dorsal se presenta en la subregión intermedia CD2J. Las 
neuronas marcadas de esta localización se sitúan
exclusivamente en la porción lateral de la subregión en su 
limite con la subregión lateral CFig. 3.22 a}.

Las neuronas marcadas en esta localización 
presentan un cuerpo neuronal de morfología triangular del 
cual parten 3 ramificaciones dendriticas dos del polo 
apical y una del polo basal o a la inversa Cuna del polo 
apical y dos del polo basal). El axón parte del polo basal 
dirigiéndose medialmente a través del alveus y emitiendo 
colaterales axónicas a nivel del cortex dorsomedial y del 
cortex medial.

En todos los casos tanto en Gallotia stehlinii 
como en Podareis hispánica el mareaje retrógrado en la
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subregión DE s e  Id c ü z o  en niveles rostrales respecto al 
punto de inyección CFig. 3.E3).



Fig. 3.22.- Mareaje retrogrado en el cortex dorsal tras 
inyecciones de HRP en el cortex dorsomedial.
a) cortex dorsal ipsilateral; obsérvese que los cuerpos 
neuronales marcados se localizan en las subregiones DI y 
D2, también se observa mareaje retrógrado en los somas 
neuronales de las capas plexiforme interna del ccrtex 
dorsomedial C t 3 . Barra de referencia 300 um
b) subregión DI ipsilateral; obsérvese que algunos de los 
somas neuronales C A } marcados se localizan en la capa 
plexiforme interna y presentan un axún ascendente C  ̂). 
Barra de referencia 20 um
c} cortex dorsal contralateral; los somas neuronales 
marcados c|}se localizan en la subregión DI y presentan una 
morfología fusiforme. Barra dB referencia 100 um
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Fig. 3.23.- Localización topográfica del mareaje retrógrado 
en la subregión D2 del cortBx dorsal Bn cortes 
transversales Ca, o) y longitudinal Cd). Obsérvese que 
el mareaje retrógrado se localiza siemprB Bn los niveles 
rostrales al punto de inyección que s b  localiza en el 
cortex dorsomedial Cp.i.)
a, b, c) Gallotia stehlinii Cejemplar 846), niveles muy 
rostral Ca), rostral Cb) y ligeramente caudal al punto de 
inyección Ce); obsérvese que en este último nivel el
mareaje retrógrado es muy escaso. Barra de referencia

\200 um
d) Podareis hispánica v Cejemplar 971) en corte 
longitudinal. Obsérvese la localización del punto de 
inyección y el mareaje retrógrado. Barra de referencia 
200 um
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3.5.- 0FERENCIftS EXCLUSIUftS ftL CORTEX DORSAL

Cuando se efectuaron Inyecciones de HRP en el
cortex dorsal se observó mareaje retrógrado en tres núcleos
que no aparecían con somas neuronales marcados cuando las
inyecciones se efectuaron en el cortex dorsomedial. Dichos 
núcleos fueron el núcleo esférico, el érea triangularis y 
los núcleos olfativos anteriores o formación retrobulbar
CFig. 3.24). Dicho mareaje se observó con mayor prominencia 
cuando las inyecciones se centraran en la subregión lateral 
del cortex dorsal CD3) a niveles rostrales'.

3.5.1.- NUCLEO ESFERICO

El mareaje retrógrado del núcleo esférico se 
presenta fundamentalmente en somas neuronales que se 
localizan en las porciones ventrolaterales del mismo 
siempre en las neuronas situadas en el estrato mural y en 
todos los casos observados el mareaje es bilateral CFig. 
3.25a).

Las neuronas marcadas presentan una morfología 
triangular o granular generalmente con dos o tres 
prolongaciones dendriticas. El curso de los axones marca-dos 
es impreciso, no obstante se pueden observar trayectos 
cortos de estos en las proximidades de las neuronas 
marcadas que se dirigen latero-rostralmente hasta alcanzar 
el borde lateral del hemisferio. Las neuronas marcadas en



el hemisferio contralateral, en cambio, dirigen sus axones 
al hemisferio ipsilateral a través de la comisura anterior.

3.5.2.- AREA TRIANGULARIS

Esta región se localiza en el extremo rostral del 
tálamo en posición medial respecto a la stria terminalis y 
lateral respecto al fascículo prosencefálico medial CflFB). 
Los somas neuronales marcados se localizan siempre en el 
lado ipsilateral a la inyección.

En algún caso el mareaje de estas neuronas £uó muy 
prominente observándose en estos casos imágenes de tipo 
golgi de las neuronas marcadas. Dichas neuronas presentan 
un aspecto fusiforme o triangular con dos o tres 
prolongaciones dendriticas respectivamente. El axón parte 
lateralmente uniéndose con las fibras del fascículo 
prosencefálico medial procedentes del núcleo del rafe CFig. 
3.25 b)

3.5.3.- NUCLEOS OLFATIUOS ANTERIORES

Los núcleos olfativos anteriores se localizan en 
las porciones anteriores del telencáfalo dorsal antes de la 
aparición de las áreas corticales dorsal y medial justo 
por delante de la porción anterior de la cresta ventricular 
dorsal CADUR). Tras inyecciones en D3 se observaron somas 
neuronales marcados en la porción ventral de este núcleo,
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dicho mareaje se presentó en todos los casos enmascarado 
por un mareaje de eferencias CFig. 3.25 c).

Las neuronas marcadas en la porción ventral se 
sitúan rostralmente respecto al ADUR limitando medialmente 
con el ventrículo lateral. Las neuronas que presentan 
mareaje en esta localización son de aspecto poligonal a 
granular con tres o cuatro ramas dendriticas que parten 
radialmente del soma. Los axones de estas neuronas parten 
en dirección ventro-caudal hasta llegar al borde lateral 
del telencéfalo donde se une con las fibras del tracto 
olfativo lateral llegando a la subregión D3 del cortex 
dorsal de un modo lateral.



Fig. 3.24.- Esquema en el que se representan las aferencias 
exclusivas del cortex dorsal en corte N longitudinal CaD y 
transversales Cb, c, d).
Abreviaturas: AT, &rea triangularis; CD, cortex dorsal; 
CDfl, cortex dorsomedial; CL, cortex lateral; CM, cortex 
medial; NE, núcleo esférico; NDA, núcleos olfativos
anteriores.
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Fig. 3. 25.- Harcaje . retrógrado exclusivo dBl cortex
dorsal.
a) núcleo esférico ipsilateral CNE). Obsérvese que el 
mareaje retrógrado cA} se localiza en la porción lateral 
del núcleo. Barra de referencia 400 um
b} área triangularis CAT). Obsérvese que los somas 
neuronales marcados se localizan entre las fibras del 
fascículo prosencefálico medial Cmfb). Barra de referencia 
100 um
cD núcleos olfativos anteriores CNOA). El mareaje 
retrógrado C tD se localiza entre el mareaje antérógrado Ck") 
muy prominente. Barra de referencia 100 um
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3.B.- EFERENCIA5 DEL CORTEX DORSOMEDIAL

Las distintas inyecciones de HRP trajeron consigo, 
ademas del mareaje de somas neuronales cuyos axones 
proyectan o pasan a través del área inyectada, un denso 
punteado de granulos de producto de reacción no ligado, a 
somas neuronales y que delimitan perfectamente zonas de 
proyección dicho mareaje de eferencias se presentó a 
tiempos de supervivencia inferiores al mareaje retrógrado.

En el caso del cortex dorsomedial, el mareaje 
anterógrado se localizó exclusivamente en estructuras 
telencefélicas CFig. 3.E5D, exactamente en las mismas 
regiones de ambos hemisferios aunque la densidad del 
mareaje anterógrado fué siBmpre mayor en el hemisferio 
ipsilateral que en el contralateral.

3.5.1.- SALIDA DE AXONES EFERENTES

Del punto de inyección en el cortex dorsomedial se 
pudo seguir la salida de tres grupos de axones eferentes, 
todos ellos con una trayecoria inicial descendente.

El primer grupo se dirige directamente hacia la 
capa plexiforme interna del cortex medial donde forma una 
banda de eferencia en la porción yuxtagranular de la 
mencionada capa.

El segundo grupo de axones parte de la capa 
plexiforme interna del cortex dorsomedial y se incurvan
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lateralmente tomando una trayectoria ascendente a través de 
la superposición medial. Cuando alcanzan las capas 
plexiformes externas el haz de fibras se divide en dos 
grupos que se dirigen medial y lateralmente situándose 
sobre el cortex dorsomedial y dorsal respectivamente.

Por último, el tercer grupo de fibras entran en el 
alveus cortical y se dirigen hacia la comisura paleal 
anterior. Durante esta corta trayectoria los axones emiten 
colaterales que se dirigen hacia el septum ipsilateral. Las 
fibras que pasan al hemisferio contralateral ingresan en la 
fimbria emitiendo colaterales que se dirigen al septum 
contralateral alcanzando el alveus contralateral desde 
donde se observa de nuevo la salida de colaterales axónicas 
hacia las áreas paléales medial y dorsomedial. Finalmente 
estas fibras ascienden entre los somas de la subregión 
medial del cortex dorsal acabando en la capa plexiforme 
externa de está misma región cortical.

3.E.2.- EFERENCIAS SOBRE EL CORTEX MEDIAL

En el cortex medial se pueden observar tres bandas 
de eferencias tras inyecciones de HRP en el cortex 
dorsomedial. Tanto en el hemisferio de inyección como en el 
contralateral, siendo en este último el mareaje mucho menos 
prominente. En la capa plexiforme externa se observan dos 
bandas de eferencias una ocupa el 1/3 yuxtagranular y la 
segunda es una delgada banda que se sitúa entre el 1/3
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yuxtagranular y el 1/3 intermedio. En la capa plexiforme
interna la banda de eferencia ocupa la zona yuxtagranular 
Timm negativa CFig. 3.27).

La banda situada en él 1/3 yuxtagranular de la capa 
plexiforme externa se localiza fundamentalmente en los 
niveles de inyección y en los rostrales al mismo y se
continua con una banda sobre la zona Timm negativa del 
cortex dorsomedial. Dicha banda fue particularmente
prominenete cuando las inyecciones se efectuaron en
los niveles caudales del cortex dorsomedial CFig. 3.27 
a-c). En los ejemplares en los cuales la inyección de HRP 
se centró en los niveles rostrales, esta banda de eferencia 
presentó un mareaje anterógrado notablemente inferior al 
observado en la capa plexiforme interna CFig. 3. 27 d-f ) .

La delgada banda de eferencia entre el 1/3 medio y 
el 1/3 yuxtagranular en la capa plexiforme externa siempre 
se presenta a niveles caudales al punto de inyección siendo 
esta banda continua con la yuxtagranular. Entre el denso 
mareaje similar a terminales axónicos se pueden observar en 
esta banda trayectos axónicos largos orientados 
paralelamente al estrato de somas CFig. 3.27 c).

La banda de eferencia en la capa plexiforme interna 
presenta un mayor espesor en las porciones dorsales 
Csubregión Ml-33 y se estrecha progresivamente hacia las 
porciones ventrales CM1-1) y es complementaria de la banda 
Timm positiva en esta capa plexiforme del cortex medial. Es 
en todos los casos mas prominente en los niveles rostrales
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a la inyección que en los caudales al mismo, aunque también 
en estos últimos es perfectamente observable CFig. 3.27 d- 
f } . Por último la intensidad del mareaje de esta banda es 
independiente de la localización del punto de inyección a 
lo largo del eje rostro-caudal.

En los tres casos, las fibras marcadas en las áreas 
de proyección del cortex dorsomedial sobre el cortex medial 
presentan una trayectoria tortuosa con engrosamientos 
periódicos y varicosidades que hacen suponer la existencia 
de contactos sinópticos con botones de paso.

En las mismas zonas del cortex medial contralateral 
se observa un mareaje anterógrado similar que ocupa las 
mismas bandas que las descritas • en el hemisferio 
ipsilateral. Sin embargo, hay que señalar que el mareaje de
eferencia que se presenta en la capa plexiforme interna es

»

en todos los casos mucho más conspicuo que el de las bandas
\de la capa plexiforme externa.

Los axones procedentes del cortex dorsomedial que 
originan la proyección contralateral sobre el cortex medial 
ingresan en la corteza cerebral a través del alveus donde 
pueden observarse fibras que ' originan colaterales 
ascendentes que se dirigen a la capa plexiforme interna del 
cortex medial. Asimismo, se han observado con cierta 
frecuencia la presencia de axones en la capa plexiforme 
interna que atraviesan el estrato de somas para llegar a la 
capa plexiforme externa donde toman una trayectoria 
paralela al mencionado estrato.
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3.5.3.- EFERENCIAS SOBRE EL CORTEX DORSAL

Desde le capa plexiforme interna del cortex 
dorsomedial parte un grupo de fibras ascendentes que se 
localizan en su tramo inicial en la superposición medial 
entre las áreas corticales dorsomedial y dorsal estas 
fibras una vez alcanzan las zonas Timm negativas de las 
capas plexiformes externas se incurvan lateralmente 
presentando una trayectoria paralela a la membrana glial y 
formando una delgada banda de eferencia en la zona Timm 
negativa de la capa plexiforme externa del cortex dorsal 
CFig. 3.28 a).

A lo largo de esta banda de eferencia los axones 
presentan varicosidades y engrosamientos periódicos y se 
encuentran estrechamente agrupados sobre las subregiones DI 
y D2 donde subyecen somas neuronales que incorporan 
retrógradamente el enzima. En la subregión D3 el mareaje 
anterógrado si esta presente se confunde con los axones 
procedentes del núcleo dorsolateral anterior que llegan al 
cortex dorsomedial por via lateral.

Respecto a la topografía de esta proyección 
prácticamente coincide con el mareaje retrógrado observado 
en la subregión D2, por lo tanto, el mareaje anterógrado se 
localiza fundamentalmente a niveles rostrales del cortex 
dorsal, sin embargo, este mareaje no es tan prominente a 
niveles muy rostrales.
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En el cortex dorsal contralateral se puede observar 
también la presencia de axones eferentes en la misma 
localización topográfica que en el cortex dorsal 
ipsilateral, no obstante, el mareaje en este caso no es tan 
conspicuo como en el hemisferio ipsilateral. Los axones 
que forman la proyección contralateral proceden del alveus 
y llegan hasta la zona de proyección a través de la 
superposición medial.

En ocasiones fué posible observar algunos axones 
en el hemisferio contralateral que parecen envolver los 
cuerpos neuronales de la subregión medial del cortex 
dorsal. Este hecho es también observable en hemisferio 
ipsilateral, sin embargo, en el contralateral se puede 
observar además que el axón que recorre un corto trayecto 
entre los somas de 01 vuelve a ascender hacia la capa 
plexiforme externa localizándose posteriormente en la zona 
Timm negativa. En ningún caso se observaran axones marcados 
sobre la subregión 03.

3.6.4.-- EFERENCIAS SOBRE SEPTUM

Oe las fibras que descienden a través del alveus 
al llegar al nivel del septum dorsal se observa la salida 
de colaterales axónicos que se dirigen lateralmente a la 
mencionada región septal. Estas fibras se incurvan al 
llegar a la proximidad del ventrículo lateral tomando una 
trayectoria ascendente paralela a la pared ependimaria
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dirigiéndose hacia niveles mes caudales y dorsales donde 
forman una banda de eferencia muy delgada en el llmitB más 
dorsal del septum CFig. 3.20 b) .

En el hemisferio contralateral, del haz de fibras 
que ascienden a través de la comisura paleal anterior hasta 
la fimbria cortical se observa la salida de colaterales que 
se dirigen lateralmente hacia la porción mas dorsal del 
septum postcomisural donde puede observarse mareaje 
anterógrado disperso en la misma localización que el 
descrito en el septum ipsilateral.

3.6.5.- EFERENCIAS SCBRE EL PROPIO CORTEX DORSOMEDIAL.

Algunos de los axones marcados que ascienden por la 
superposición medial al llegar a la zona Timm negativa de 
la capa plexiforme externa se incurvan medialmente 
presentando una trayectoria paralela a la membrana glial. 
En esta localización los axones presentan varicosidades y 
engrosamientos periódicos, por lo que se pueden interpretar 
como una banda de eferencia, la cual se continua a niveles 
rostrales con la banda de eferencia del 1/3 yxtagranular de 
la capa plexiforme externa del cortex medial y a niveles 
caudales con la banda intermedia de la misma capa del 
cortex medial.

Esta banda se presenta en toda la extensión 
rostro-caudal del cortex dorsomedial. A niveles muy 
anteriores al punto de inyección la banda de eferencia
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ocupa la mitad interna de la zona Timm negativa quedando la 
mitad externa libre de mareaje CFig. 3.29 a). En
este sentido, cuando acaba rostralmente el cortex 
dorsomedial estas Fibras parecen tener una trayectoria 
descendente como envolviendo rostralmente la zona Timm 
positiva.

En los niveles próximos al punto de inyección la 
citada banda abarca la totalidad de la zona Timm negativa 
CFig. 3.29 cD. En los niveles ligeramente caudales a la 
inyección se observa una segregación de dos grupos de 
fibras, unas se continúan con la banda de eferencia del 1/3 
yuxtagranular del cortex medial y otras se continúan con la 
banda de eferencia de los niveles caudales del cortex 
medial CFig. 3.29 c).

Por último, en los niveles caudales respecto al 
punto de inyección la banda dB eferencia abarca toda la 
zona Timm negativa CFig. 3.29 c).

En el hemisferio contralateral se observan dos 
tipos de fibras que llegan al cortex dorsomedial. Unas 
ascienden desde el alveus hasta alcanzar la zona Timm 
negativa donde toman una trayectoria paralela a la membrana 
glial, a lo largo de todo su recorrido los axones presentan 
engrosamientos periódicos similares a botones de paso. El 
segundo grupo de fibras proceden de la capa plexiforme 
externa del cortex medial y se dirigen directamente a la 
zona Timm negativa de la capa plexiforme externa del cortex 
dorsomedial.



Fig. 3.26.- Esquema en el que se representan las eferencias 
del cortex dorsomedial en vista dorsal (a) y en corte 
transversal Cb). Observase que las áreas de proyección san 
las mismas en ambos hemisferios.
Abreviaturas: CD, cortex dorsal; CDM, cortex dorsomedial; 
CL, cortex lateral; Cfl, cortex medial; DI, subregión medial 
del cortex dorsal; D2, subregión intermedia del cortex 
dorsal; D3c, porción caudal de la subregión latBral del 
cortex dorsal; D3rf porción rostral de la subregión lateral 
del cortex dorsal; SP, septum.



FIGURA 3.26



Fig. 3.27.- Mareaje anterógrado en el cortex medial tras 
inyección de HRP en el cortex dorsomedial cuando esta 
inyección se localiza a niveles caudales Ca, b, c) y a 
niveles caudales (d, e, f } . Obsérvese que las bandas de 
eferencia de la capa plexiforme externa son más prominentes 
cuando las inyecciones se localizan a niveles caudales. La 
banda del 1/3 proximal al estrato de somas de la capa 
plexiforme externa C * ) se presenta a. niveles rostrales, 
mientras que la que forma la banda intermedia ( t ) se 
localiza a niveles caudales. Por otra parte, la banda de la 
capa plexiforme interna C ★  ") se localiza fundamentalmente 
a niveles rostrales y se encuentra igualmente presente en 
ambos casos. Barras de referencia 500 um
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Fig. 3.EB.- Mareaje anterógrado en el cortex dorsal CaD y 
en el septum dorsal Ctú tras inyección de HRP en el cortex 
dorsomedial. Obsérvese que la eferencia sobre el cortex 
dorsal coincide con el limite lateral dB la subregión DE 
donde se localiza también el mareaje retrógrado. En el 
septum dorsal la eferencia ocupa la zona dorsal Timm 
negativa; las puntas de flecha señalan los limites 
aproximados de la proyección. Barras de referencia: en a)
100 um en b) 100 um
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Fig. 3.29.- Evolución rostro-caudal del mareaje de 
eferencias sobre el propio cortex dorsomedial ipsilateral C 
). Obsérvese que la banda de eferencia se continua sobre la 
capa plexiforme externa del cortex medial. A niveles 
rostrales la banda de eferencia ocupa la mitad interna de 
la zona Timm negativa mientras que a niveles caudales al 
punto de inyección el mareaje de eferencias ocupa la 
totalidad de esta zona Timm negativa. Barra de referencia 
300 um
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3.7.“ EFERENCIAS DEL CORTEX DORSAL

Cuando las inyecciones de HRP se centraron en el 
cortex dorsal se obtuvieron patrones de mareaje anterógrado 
distintos dependiendo de la subregión del cortex dorsal 
afectada por la difusión del enzima. En algunos casos fué 
posible comprobar el origen exacto de las eferencias del 
cortex dorsal mediante inyecciones en las zonas de
proyección.

Por otra parte, algunas de las eferencias del
cortex dorsal sólo fueran observadas tras inyecciones 
masivas de HRP que afectaron a mas de una subregión. Por 
ello, se trataran en principio las eferencias no
especificadas y a continuación las eferencias de las tres 
subareas del cortex dorsal (medial o DI, intermedia o DE y 
lateral o D3) por separado.

En la figura 3.30 aparecen representadas las 
distintas eferencias del cortex dorsal que no pudieron ser 
comprobadas mediante mareaje retrógrado sino que sólamente 
fueron observadas mediante inyecciones masivas en el cortex 
dorsal. El mareaje anterógrado en estos casos se observó en 
el núcleo accumbens, núcleos olfativos* anteriores, núcleo 
dorsolateral anterior del tfilamo y distintos núcleos 
hipotalómicos. En estas regiones no fué pasible inyectar 
HRP con objeto de comprobar dichas proyecciones mediante 
mareaje anterógrado, lo cual permitirla, por otra parte,
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definir la □ las subregiones del cortex dorsal responsables 
de estas eferencias.

Cuando se inyectó HRP en los niveles rostrales del 
cortex dorsal se observaron algunas fibras que bordean el 
sulcus lateralis del ventrículo lateral y se incurvan para 
alcanzar el DUR el cual atraviesan hasta llegar al estriado 
ventral desde donde se dirigen hacia niveles rostrales, 
localizándose finalmente en el núcleo accumbens donde se 
observa un débil mareaje de eferencias en el cual 
ocasionalmente se observan varicosidades axónicas con 
engrosamientos periódicos. Dicho mareaje abarca todos los 
niveles del núcleo accumbens CFig. 3.31 a}. Algunos de 
estos axones eferentes rodean el ventrículo mediálmente y 
dan lugar finalmente a un campo de eferencias en los 
núcleos anteriores del tálamo CFig. 3.S5 c?.

En las dos subregiones del núcleo dorsolateral 
anterior del tálamo se observó un mareaje puntiforme 
bilateral en la mayor parte de los ejemplares inyectados en 
el cortex dorsal. En este núcleo talámicD, el mareaje de 
eferencias se puede observar entre los cuerpos neuronales 
marcados retrógradamente y con independencia de los mismos 
CFig. 3.31 b).

La ruta seguida por los axones eferentes es 
distinta a la que presentan los que proceden de este núcleo 
y proyectan sobre la corteza cerebral, de tal modo que 
mientras estos últimos presentan una trayectoria ventral 
ingresando en el pedúnculo dorsal del LFB y posteriormente
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en el MFB, los primeros se dirigen dorsalmente hasta 
alcanzar la superficie dorsal del tálamo localizándose 
lateralmente respecto a la strie medullaris CFig. 3.31 b) 
desde donde se dirigen hacia niveles rostrales hasta 
alcanzar la comisura paleal posterior la cual atraviesan 
hasta alcanzar la corteza cerebral.

Algunas de las Fibras que parten del cortex dorsal 
se dirigen hacia niveles comisurales ingresando o bien en 
el fornix postcomisural o en el precomisural.

Los axones del fornix postcomisural entran en el 
diencéfalo por detras de la comisura anterior dividiéndose 
en dos ramas una de las cuales decusa hacia el hemisferio 
contralateral CFig. 3.31 c3> dirigiéndose las tíos hacia
niveles ventrales y formando finalmente un área de 
eferencias sobre el área dorsal hipotalámica CFig. 3.31 d) 
y sobre la porción interna dorsal del núcleo 
periventricular CFig. 3.31 cD.

3.7.1.- EFERENCIAS DE LA SUBREGION MEDIAL CD1D

La subregión DI del cortex dorsal se dispone en su 
mayor parte por debajo del cortex dorsomedial en la 
superposición medial. Este hecho, unido a las escasas
dimensiones quS presenta impidió obtener inyecciones
restringidas en la misma. Sin embargo, en algunas
ejemplares fué pasible la deducción del modelo de 
proyecciones de DI a travás de inyecciones con escasa
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difusión a las zonas adyacentes, asi como por transporte
retrogrado cuando el enzima se aplicó en las zonas de
proyección de esta subregión. En la figura 3.32 se
representan las distintas eferencias de D I .

Cuando se efecturon inyecciones de HRP en DI se 
observo un intenso mareaje puntiforme bilateral en el 
cortex dorsomedial y el resto de subregiones del cortex
dorsal. En el cortex dorsomedial ipsilateral, a niveles
caudales, el mareaje abarca la totalidad de la capa 
plexiforme interna y una estrecha banda en el limite dB la 
zona Timm positiva de la capa plexiforme externa CFig. 3.35 
al. Por otra parte, en las restantes subregiones del cortex 
dorsal el mareaje anterOgrado se localiza en la mitad 
yuxtagranular de la capa plexiforme externa y en la capa 
plexiforme interna CFig. 3.33 al. En el hemisferio
contralateral el mareaje anterOgrado forma una estrecha 
banda superficial en las capas plexiformes externas de las 
áreas corticales dorsomedial y dorsal CFig. 3.33 bl.

Cuando se efectuaron inyecciones de HRP en el
cortex dorsomedial y en el cortex dorsal se observó un
mareaje bilateral de somas neuronales en la subregión DI 
contralateral CFig. 3.22 el. En estos casos de los lugares 
de inyección-difusión se podía observar la salida de axones 
que bordean el alveus por los niveles más caudales del 
ventrículo lateral y se dirigen ventralmente hacia la 
porción caudal de la comisura paleal anterior que se 
observó un intenso mareaje de axones los cuales cruzan
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dicha comisura e ingresan en el alveus en sus niveles más 
caudales dirigiéndose posteriormente hacia la subregión DI.

También se observó mareaje retrógrado en DI cuando 
se efectuaron inyecciones de HRP en el bulbo olfativo 
accesorio, sin embarga en estos casos las neuronas marcadas 
se localizaron exclusivamente en el hemisferio ipsilateral 
CFig. 3.40 a).

3.7.2.- EFERENCIAS DE LA SUBREGIDN INTERMEDIA CD2)

Los somas neuronales de la subregión intermedia riel 
cortex dorsal tan sólo aparecieron marcadas cuando las 
inyecciones se efectuaron en el cortex dorsomedial o en el 
cortex medial, este mareaje se presentó exclusivamente en 
el hemisferio ipsilateral.

Cuando las inyecciones se efectuaron en la propia
D2 se observaron una serie de regiones de mareaje
anterógrado: el cortex dorsomedial, el cortex medial y el 
septum CFig. 3.34).

En el cortex dorsomedial el mareaje de eferencias 
procedente de D2 ocupa la mitad interna de la zona Timm 
negativa de la capa plexiforme externa la cual se localiza 
a niveles caudales respecto al punto de inyección, asi 
como la totalidad de la capa plexiforme interna CFig. 
3.35 a).

En el cortex medial el mareaje anterógrado ocupa 
los 2/3 externos de la capa plexiforme externa a niveles
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caudales al punto de inyección observándose una distinta 
intensidad de mareaje en el 1/3 externo y en el 1/3 medio 
de esta capa plexiforme CFig. 3.35 b y c}. Es necesario 
señalar que en algunos de estos casos la difusión abarcó 
también al cortex lateral, en los casos en los cuales la 
inyección se restringió a esta región cortical se observó 
una banda de eferencias que ocupaba exclusivamente el 1/3 
externo de la capa plexiforme externa del cortex medial 
CFig. 3.35 c}, y por otra parte, los axones que forman esta 
banda discurren a través de la porción superficial de la 
capa plexiforme externa del cortex dorsal.

Los axones que dan lugar a la eferencia sobre la 
región septal se localizan en el alveus cortical a niveles 
caudales al punto de inyección desde dondB entran en la 
región septal a niveles postcomisurales. El mareaje 
anterógrado en la región septal se localiza exclusivamente 
en el hemisferio ipsilateral formando una zona de maraje 
que ocupa la porción dorsal del septum en los niveles más 
caudales, mientras que a niveles más rostrales se localiza 
en la porción central del área septal presentando una forma 
triangular, Justo por enexma dol nócleo sccumbons. Esta 
área de eferencia abarca todos los niveles septales dBl eje 
rostro-caudal CFig. 3.35D.

3.7.3.- EFERENCIAS DE LA SUBREGION LATERAL CD3?

En la subregión D3 se observó un distinto modelo de
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eferencias en las porciones rostrales y caudales, de tal 
modo que, mientras que tras inyecciones de HRP en las 
porciones rostrales se observó mareaje de eferencias en el 
cortex lateral y en el núcleo esférico; cuando aquellas se 
centraron en las porciones caudales el mareaje de 
terminales se observó en la porción posterior de la cresta 
ventricular dorsal CPDUR5, adicionalmente tras inyecciones 
en los bulbos olfativos se observó mareaje retrógrado 
en la porción caudal de D3 CFig. 3.375.

En el cortex lateral la eferencia procedente de D3 
rostral ocupa una banda en la porción yuxtagranular de la 
capa plexiforme externa de la subregión dorsal CL15 
fundamentalmente hacia niveles caudales CFig. 3.3B b5 . 
Adicionalmente, tras inyecciones en el cortex lateral se 
observó mareaje retrógrado el estrato de somas de D3 
rostral CFig. 3.3B a5 .

Por otra parte, en inyecciones realizadas en las 
porciones rostrales del cortex dorsal CD35 con difusión al 
cortex lateral se observaron axones descendentes que se 
dirigen ventro-caudalmente hasta alcanzar los niveles del
nócleo esférico donde se incurvan medialmente para formar
un érea de mareaje puntiforme entre los somas neuronales 
de la porción lateral de este núcleo CFig. 3.39 a y b ) . 
Tras inyecciones masivas en la porción rostral del cortex 
dorsal se observó también la presencia de mareaje
puntiforme entre los somas neuronales de la porción
ventro-lateral del núcleo esférico contralateral, en
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estos casos también se advirtió la presencia de axones 
marcados en la comisura anterior. Dicho mareaje no fufe 
observado cuando las inyecciones de KEP abarcaron 
únicamente al cortex lateral.

Cuando se efectuaron inyecciones de HRP en las 
porciones caudales de D3 se observaron algunas fibras que 
presentaban una trayectoria lateral llegando al sulcus 
lateralis del ventrículo lateral e incurvandose
ventralmente ingresaban en la porción caudal de la cresta 
ventricular dorsal CPDUR}. En esta región dan lugar a un 
mareaje puntiforme y disperso hasta los niveles mfes 
caudales en los - cuales esta región es desplazada 
lateralmente por el núcleo esférico CFig. 3.39 cJ.

Por último, tras inyecciones de HRP en los bulbos 
olfativos se observaron neuronas retrógradamente marcadas 
en la porción caudal de D3. En inyecciones muy restringidas 
a la porción más rostral del bulbo olfativo principal el 
mareaje retrógrado en D3 fué muy escaso pero evidente, sin 
embargo, el mareaje mfes prominente se obtuvo tras
inyecciones masivas en bulbo olfativo principal y
accesorio CFig. 3.40 bJ.



Fig. 3.30.- Esquema en el que se representan las eferencias 
del cortex dorsal en las que no ha sido posible determinar 
la o las subregiones de origen. En corte longitudinal Ca) y 
en cortes transversales Cb, c, d, e).
Abreviaturas*. ACC, núcleo accumbens; ADH, órea dorsal 
hipotalémica; CD, cortex dorsal; CDM, cortex dorsomedial, 
CL, cortex lateral; CM, cortex medial; DLA, núcleo 
dorsolateral anterior del tálamo; NOA, núcleos 
olfativos anteriores; fxps, fornix postcomisural; PUH, 
núcleo periventricular del hipotdlamo
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Fig. 3.31.- Mareaje de eferencias tras inyecciones en el 
cortex dorsal
a) núcleo accumbens C A C O . Barra dB referencia 100 um
b) núcleo dorsolateral anterior del tálamo COLA). Las 
fibras eferentes proceden del tracto cortico-talámico C A ) 
que es ligeramente lateral respecto a la stria medullaris. 
Barra de referencia 100 um
c) mareaje bilateral del fornix postcomisural C A ) ,  el cual 
da lugar a un eferencias sobre el área dorsal hipotalámica 
CADH) y la porción dorsal del nócleo periventricular CPUH). 
Barra de referencia 300 um
d) mareaje de eferencias C*) en el área dorsal hipotalámica 
contralateral. BaRra de referencia 100 um





Fig. 3.32.- Esquema en el que se representan las eferencias 
de la subregión DI del cortex dorsal en vista dorsal Ca3 y 
en corte transversal Cb) .
Abreviaturas: BOA, bulbo olfativo accesorio; BOP, bulbo 
olfativo principal; CD, cortex dorsal; CDH, cortex 
dorsomedial; CL, cortex lateral; CM, cortex medial; DI, 
subregión medial del cortex dorsal; D2, subregión 
intermedia del cortex dorsal; D3c, porción caudal de la 
subregión lateral del cortex dorsal; D3r, porción rostral 
de la subregión lateral del cortex dorsal.
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Fig. 3.33.- Eferencias C+O de la subregión DI
a} sobre la subregión D3 ipsilateral a nivel rostral. Barra
de referencia 100 um
b) en el hemisferio contralateral sobrB el cortex 
dorsomedial y las subregiones DI y D3 caudal del cortex 
dorsal. Obsérvese también el mareaje retrógrado CÍ3 en la 
subregión DI y en el cortex dorsomedial. Barra de 
referencia 100 um
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Fig. 3.34.- Esquema en el que se representan las eferencias 
de la subregión DE en corte longitudinal Ca) transversales 
Cb, c, d) y en vista dorsal Ce).
Abreviaturas: BOA, bulbo olfativo accesorio; BOP, bulbo 
olfativo principal; CD, cortex dorsal; CDM, cortex 
dorsomedial; CL, cortex lateral; CM, cortex medial; SP, 
septum.
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Fig. 3.35.- Mareaje anterógrado C i ) sobre el cortex 
dorsomedial Cal y sobre el cortex medial Cb,cl tras 
inyección de HRP en la subregión 02.
a} eferencias sobrB el cortex dorsomedial. Ocupan la 
totalidad de la capa plexiforme interna y una delgada banda 
en la zona Timm negativa de la capa plexiforme externa.
Barra de referencia 100 um\
b y el niveles caudales del cortex medial tras inyecciones 
en el cortex dorsal y en el cortex lateral Ccl. Observes© 
que aparecen dos bandas, de ellas la más externa únicamente 
aparece cuando la inyección se restringe al cortex lateral. 
Barra de referencia 100 um
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Fig. 3.36.- Desarrollo rostro-caudal de la eferBncia de
la subregi&n D2 sobre la región septal. Los axones CFlecha) 
alcanzan el septum por niveles caudales Ce), a niveles 
intermedios ocupan la porción dorsal del septum Cbl y a 
niveles rostrales ocupa un área central Cal. Barra de 
referencia 300 um
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Fig. 3.37.- Esquema en el que se representan las eferencias 
de la porción rostral CD3r} y de la porción caudal CD3cl de 
la subregión lateral del cortex dorsalen corte longitudinal 
(a) y cortes transversales Cb, c} ; representándose las 
eferencias de D3r en el hemisferio derecho y las de D3c en 
el hemisferio izquierdo.
Abreviaturas: BOA, bulbo olfativo accesorio; BOP, bulbo 
olfativo principal; CD, cortex dorsal; CD(1, cortex 
dorsomedial; CL, cortex lateral; CH, cortex medial; D3c, 
porción caudal de la subregión lateral del cortex dorsal; 
D3r, porción rostral de la subregión lateral del cortex 
dorsal; NE, nócleo esférico; PDUR, porción caudal de la 
cresta ventricular dorsal
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Fig. 3.38.- Proyecciones reciprocas BntrB si cortBx lateral 
y la subregión D3 rostral del cortex dorsal
a3 inyección restringida en el cortex -lateral. ObservesB la 
eferencia sobre el cortex dorsal C'Ar), el débil mareaje 
retrógrado en la subregión D3 C A D, y algunas Fibras 
marcadas retrógradamente (f}. Barra de referencia 100 um 
bJ inyección en el cortex dorsal. Obsérvese el mareaje 
retrógrado C A D y el mareaje anterógrado C ★  1 en el 
cortex lateral. Barra de referencia 100 um
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Fig. 3.39.- Mareaje anterógrado en la cresta ventricular 
dorsal CDüRD y núcleo esférico CNED tras inyección en la 
subregión D3.
a) inyección masiva en el cortex dorsal. Obssrvese que el 
mareaje anterógrado ocupa la porción lateral del núcleo 
esférico. Barra de referencia 300 um
b} inyección restringida a la porción rostral del cortex 
dorsal. Obsérvese la presencia de mareaje puntiforme C A ) 
entre los cuerpos neuronales marcados retrógradamente C tO . 
Barra de referencia 100 um
c} inyección a nivel caudal. La eferencia ocupa la porción 
l'atero-dorsal de la porción caudal de la cresta ventricular 
dorsal CBDUR). Obsérvese la presencia de fibras con 
engrosamientos periódicos ct}. Barra de referencia 300 um



FIGURA 3.39



Fig. 3.40.- Mareaje retrógrado cA} en el cortex dorsal tras 
inyecciones de HRP en los bulbos olfativos. El mareaje de 
eferencias aparece tanto tras inyecciones en el bulbo 
olfativo principal como accesorio.
a) mareaje retrógrado en la subregión 01. Barra de 
referencia 100 um
b> mareaje retrógrada en la subregión D3 caudal. Barra de 
referencia 100 um
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La Clase Reptiles presenta un interés particular 
desde el punto de vista de la evolución del sistema 
nervioso de los vertebrados ya que de este grupo derivan 
las Clases: Mamíferos y Aves. No obstante, es necesario 
comenzar con la asunción de que el modelo de organización 
del sistema nervioso de los reptiles actuales es con mucho 
distinto del que presentaban los reptiles tronco de los 
que proceden los mamíferos y aves actuales; de tal modo, 
que estos tres grupos de vertebrados han presentado una 
evolución divergente e independiente entre si.

En el orden Squamata se ha definido un sistema 
cortical con proyecciones intrínsecas inténsamente 
positivas a la reacción de Timm que abarcan las áreas 
paléales -dorsomedial y dorsal y la porción 
dorsal del septum CKetelslegers, 19ES; Molouny & López

i

García, 1978}. Este hecho permite establecer semejanzas
\   ̂entre las regiones implicadas en el mencionado sistema de

proyecciones y las correspondientes regiones del hipocampo
de mamíferos receptoras de las fibras musgosas las cuales
presentan una marcada reacción positiva cuando se aplica el
método de Timm CTimm, 195Bb; Haug, 1974; Zimmer & Haug,
197B). Sin embargo, para la correcta comprensión de tal
sistema, asi como su eventual homologación con el hipocampo
de mamíferos, es necesario establecer el modelo de
conexiones de cada área implicada en este sistema Timm
positivo.

El presente trabajo se centra en el estudio de las



- 200 -

conexiones de las ¿reas paléales dorsomedial y dorsal y 
tiene por objeto la determinación de los somas de origen 
de las distintas aferencias a estas zonas asi como la 
delimitación de las zonas de eferencia de las mismas. Para 
ello se ha utilizado la técnica de inyección y transporte 
del enzima peroxidasa de rábano CHRP}.

4 . 1 DE Lft TECNICA

El análisis de las conexiones de la corteza 
cerebral de los reptiles Squamata ha sido abordado 
únicamente con dos tipos de técnicas: lesión e impregnación 
argéntica selectiva de terminales y axones anterógradamente 
degenerados CUoneida & Ebbesson, 1959; Lohman & ttentink, 
1972: Lohman & Uan tüoerden Uerkley, 1976, 1970; ülinski,
1975, 1976; ülinski & Petersson, 1901} y transporte
retrógrado de HRP' CReperant, 1976; Lohman & Uan UJoerden 
Uerkley, 1970; Bruce & Butler, 1904a; Martínez García et 
al., 1905}.

La técnica de lesión y degeneración anterógrada 
permite deliminar las áreas de proyección de una 
estructura determinada, sin embargo, presenta dos 
limitaciones importantes: en primer lugar, es muy dificil 
restringir la lesión a un área determinada, sobre tcdo en 
la cortez cerebral de reptiles, por lo que en muchos casos 
se presenta un solapamiento con las proyecciones de las 
regiones vecinas; por otra parte, no permite definir la
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morfología y localización de los somas neuronales 
responsables de una determinada proyección, lo cual puede 
ser problemático en la corteza cerebral de reptiles en la 
que cada región puede presentar una variedad de tipos 
neuronales distintos, los cuales potencialmente pueden dar 
lugar a proyecciones distintas.

El método utilizado para la realización del 
presente estudio Fue el de inyección y transporte del 
enzima peroxidasa de rebano CHRP). La mencionada técnica 
tan sólo ha sido utilizada en su aspecto retrógrado para 
determinar las aferencias a las distintas regiones 
corticales. Sin embarga, el método permite estudiar tanto 
las aferencias al punto de inyección como las eferencias 
del mismo. De tal modo, que el enzima inyectado es 
incorporado por los terminales axónicos mediante un proceso 
de endocitosis inespecifica y por los axones dañados que 
pasan por el lugar de inyección y transportado 
retrógradamente al cuerpo neuronal que de este modo aparece 
marcado, o bien la HRP puede ser incorporada por el soma 
neuronal o las dendritas y transportado anterógradamente 
hasta los terminales sinópticos de las zonas de proyección 
del órea inyectada CHansson, 1S73; La Uail R La Uail, 1974; 
Turner 6 Harris, 1974).

En el presente estudio las zonas de eferencia se 
presentan con un denso mareaje puntiforme entre el que se 
pueden observar trayectos axónicos cortos varicosidades o 
engrosamientos periódicos similares a botones de paso. Sin
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embargo, hay que señalar que en las eferencias a larga 
distancia, por ejemplo lás comisurales o las diencefélicas, 
se observa siempre una menor densidad del producto de la 
reacción, por lo que es posible asumir que parte de la 
peroxidasa inyectada se queda en la trayectoria de los 
axones hasta el lugar de proyección.

Por otra parte, las neuronas que incorporan la 
traza desde los terminales axónicos o fibras de paso y la 
transportan retrógradamente hasta el soma neuronal quedan 
marcadas por la presencia de producto de reacción en su 
interior, adicionalmente la HRP puede ser también 
transportada a los segmentos dendriticos iniciales. Estas 
figuras fueron particularmente frecuentes cuando se añadió 
dimetil sulfóxido CDHSD) o saponina a la solución de HRP 
inyectada, corroborando de este modD los resultados de 
otros autores CKeefer et al., 1976¿ Donoso et al., 1977}.

También fué posible en muchos casos seguir la 
trayectoria de los axones desde el núcleo en el que se 
encuentran los somas neuronales marcados hasta el punto de 
inyección, aunque en las proximidades del mismo los axones 
se pierden en el seno de una maraña formada por fibras y 
dendritas marcadas en la zona de inyección-difusión. 
Asimismo, en ocasiones un fasciculo sirve de via de 
proyección de dos o más núcleos, lo cual dificulta el 
estudio de la entrada de un determinado tipo de axones a la 
zona de inyección.

La principal limitación de esta técnica consiste en
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l a  i n c o r p o r a c i ó n  d e l  e n z i m a  p o r  p a r t e  d e  a x o n e s  d a ñ a d o s  q u e  

p a s a n  a  t r a v é s  d e  l a  z a n a  d e  i n y e c c i ó n  p e r o  q u e  n o  

e s t a b l e c e n  c o n t a c t o s  s i n ó p t i c o s  e n  l a  m i s m a .  E s t e  p r o b l e m a  

s e  p u e d e  r e d u c i r  m e j o r a n d o  l a s  c o n d i c i o n e s  d e  l a  o p e r a c i ó n  

q u i r ú r g i c a  o  q u i t a n d o  a d i t i v o s  d e  l a  s o l u c i ó n  d e  H R P ,  p e r o  

e n  n i n g ú n  c a s o  s e  p u e d e  o b v i a r  t o t a l m e n t e  C Adam s,  1 S 7 7 ;  

A dam s & U J a r r , 1 9 7 6 ;  H e s u l a m ,  1 9 0 2 ) .

4 . 1 . 1 . -  C O N D I C I O N E S  DE I N Y E C C I O N

L a s  c o n d i c i o n e s  ó p t i m a s  d e  i n y e c c i ó n  q u e  p e r m i t e n

u n  b u e n  m a r e a j e  d e  a f e r e n c i a s  y e f e r e n c i a s  y  u n a  d i f u s i ó n

r e s t r i n g i d a  s o n  i n y e c c i o n e s  d e  2 0  n i  p a r a  G a l l o t i a  y 1 0  

n i  p a r a  P o d a r e i s  d e  s o l u c i o n e s  d e  HRP a l  1 5  \  e n  DNSO a l

2  . L a s  s o l u c i o n e s  d e  HRP mós c o n c e n t r a d a s  n o  p u e d e n  s e r

a d m i n i s t r a d a s  a  t r a v é s  d e  m i c r o p i p e t a s  f i n a s  y s o l u c i o n e s  

m e n o s  c o n c e n t r a d a s  n o  p e r m i t e n  u n  b u e n  m a r e a j e  d e

e s t r u c t u r a s  n e u r o n a l e s .  En  e s t a s  c o n d i c i o n e s  d e  i n y e c c i ó n  

s e  p u e d e n  o b t e n e r  é r e a s  d e  d i f u s i ó n  e n t r e  2 0 0  y  5 0 0  um d e

d i á m e t r o .  H e s u l a m  C 1 9 B 2 )  m e d i a n t e  i n y e c c i o n e s  d e  5 0  a  7 0  n i

d e  HRP a l  2 0  o b t i e n e  d i á m e t r o s  d e  d i f u s i ó n  d e  a l r e d e d o r  

d e  2  mm, s i n  e m b a r g o ,  l a  t r a z a  e r a  i n y e c t a d a  a  t r a v é s  d e  

u n a  j e r i n g a  H a m i l t o n ,  p o r  l o  q u e  l a  d i f e r e n c i a  

s i g n i f i c a t i v a  e n t r e  a m b o s  m é t o d o s  p u e d e  s e r  d e b i d a  a  l o s  

p o s i b l e s  e s c a p e s  d e l  s i s t e m a  j e r i n g a - H a m i l t o n - m i c r o p i p e t a , 

p o r  u n a  p a r t e ,  y a l  m e n o r  d a ñ o  c e r e b r a l  o c a s i o n a d o  a l

a d m i n i s t r a r  l a  HRP a t r a v é s  d e  m i c r o p i p e t a s .
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El DHSO y la saponina permiten obtener una mejor 
penetración del enzima al interior de las estructuras 
neuronales ya que su efecto tensoactivo desorganiza 
parcialmente la membrana celular CKeefer et al., 197E; 
Donoso et a l ., 1377).

4.1.2.- TIEnPO DE 9UPERUIUENCI8

En mamíferos y aves, el tiempo de supervivencia 
descrito como idúneo en el trazado de conexiones nerviosas 
oscila entre 24 y 72 horas según la distancia de las 
proyecciones que se pretende determinar, por otra parte el 
enzima comienza a ser degradado a partir del 5o día; 
también se ha señalado que la velocidad del transporte 
anterúgrado es de 4 a 5 veces superior a la que tiene lugar 
en sentido retrúgrado Cía Uail & La Uail, 1374; Mesulam & 
Mufson, 1980; Mesulam,. 1982). Sin embargo, los tiempos de 
supervivencia que se requieren tanto para el transporte 
anterúgrado como para el retrúgrado cuando se utiliza como 
modelo experimental el cerebro de reptiles son siempre 
notablemente superiores. Cuando se trazan conexiones del 
cerebro de reptiles con la técnica de HRP, tanto para el
sistema nervioso central como para el periférico, los
tiempos de supervivencia més ampliamente utilizados se
sitúan entre los B y 7 dias CLohman & Uan Uoerden Uerkley, 
1978; Ten Donkelaar et al., 1980; Bruce & Butler, 19B4a-b) .

En las experiencias previas, a tiempos de
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supervivencia de alrededor de 24 horas no se pudieron 
observar somas marcados en el hemisferio contralateral, si 
bien estos estaban presentes en el ipsilateral, también se 
observaron, en el hemisferio contralateral, axones marcados 
por transporte anterúgrado, lo cual es consistente con la 
hipótesis de una mayor velocidad para este tipo de 
transporte CMesulam, 13823. Por otra parte, sólo se observo 
una perdida de la actividad enzimfetica a partir de los 11 
dias de supervivencia.

La menor velocidad del transporte axónico en 
reptiles respecto a mamíferos y aves puede ser debida a un 
metabolismo més bajo derivado de la menor temperatura del 
medio interno.

4.1.3.- EL REUELADO DE LA HRP

Si bien los protocolos seguidos para los procesos 
de fijación, inclusión y cortB fueron los mismos que los 
descritos por la literatura, en el revelado histoquimico 
posterior se utilizó una variante técnica que supune la 
utilización de tetrametil benzidina CTMB) como cromógeno y 
heptamolibdato amónico como estabilizante del producto de 
la reacción COlucha et al., 1985a).

Este método resulta ser una variante del de 
Mesulam C1S7B) y presenta unas mejoras técnicas respecto a 
este. Por una parte, la. estabilidad del producto de 
reacción posibilita que la incubación con el crmógeno pueda
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realizarse a pHs más próximos al fisiológico CpH 6), lo 
cual evita la fuerte retracción del tejido que tiene lugar 
al seguir la técnica convencional la cual transcurre a pHs 
fuertemente ácidos CpH 3.3). Esta retracción medida en 
series paralelas reveladas con ambas técnicas se cifra 
entre el 30 y el H0 ?í.

Por otra parte, la utilización del heptamolibdato 
amónico en vez de nitroprusiato sódico como agente 
estabilizante evita la formación artefactual de cristales 
aciculares que restan calidad a las imágenes obtenidas y 
que en algunos casos pueden inducir a error.

Se estudió por fin la sensibilidad relativa de 
ambas técnicas, calculada mediante recuentos de somas 
neuronales retrógradamente marcados en series paralelas del 
mismo ejemplar reveladas con ambos métodos. Dichas 
recuentos muestran que la técnica utilizada en el presente 
estudio presenta una sensibilidad ligeramente superior a la 
técnica convencional de TMB con NPS. Por otra parte, en 
otros estudios relativos a la sensibilidad de las diversas 
técnicas para la demostración de HRP, ha sido ampliamente 
comprobado que las más eficaces son aquellas en- las cuales 
se utiliza tetrametil benzidina como cromGgeno CMesulam & 
Rosene, 1379; Morrell et al., 1981; Dlsson et al., 1983).
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4.2.- AFERENCIAS A LAS AREAS CORTICALES DORSOMEDIAL Y
DDRSAL

4.2.1.- AFERENCIA DESDE EL CDRTEX MEDIAL

En todos los ejemplares en los que se inyectó HRP 
en el cortex - dorsomedial o en el cortex dorsal se 
observaron somas neuronales marcadas en el cortex medial^

La existencia de una proyección desde el cortex 
medial sobre las ¿reas corticales dorsomedial y dorsal ha 
sido probada mediante estudios de degeneración en 
Tupinambis CLohman & Mentink, 1972; Lohman & Uan Uoerden 
Uerkley, 19763 y en Thamnophis CUlinski, 19763 y tambié , 
mediante transporte retrógrado de HRP conjugada con 
lectinas en Eekko e Iguana CBruce & Butler, 19B4a3. Sin 
embargo, no ha quedado definida realmente la topografía de 
la proyección ni se han descrito los tipos neuronales que 
la originan.

Las neuronas que aparecen retrógradamente marcadas 
en el cortex medial se sitúan en distintas subzonas . del 
estrato de somas según la localización del punto de 
inyección, de tal modo que cuando la inyección se centró en 
el cortex dorsomedial o en la subregión medial del cortex 
dorsal las neuronas marcadas en el cortex medial se 
localizan preferentemente en la porción vertical del mismo 
en los niveles próximos al punto de inyección, como ha sido 
referido en experiencias similares en Gekko e Inuana
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CBruce & Butler, 19B4a). Por otra parte, cuando las 
inyecciones se efectuaron en las subregiones intermedia o 
lateral del cortex dorsal las neuronas marcadas se 
localizaron en las porciones dorsales y ventrales del 
estrato de somas a niveles caudales al punto de inyección.

Los somas neuronales marcados en el cortex medial 
:se sitúan fundamentalmente en el estrato de somas y en 
menor proporción en las capas plexiformes externa e 
interna. Es necesario puntualizar que las neuronas marcadas 
en la capa plexiforme interna sólo aparecen en la zona de 
imprecisa delimitación entre las capas plexiformes internas 
de las áreas corticales dorsomedial y medial; en aquellos 
ejemplares en los que la inyección se efectuó en el cortex 
dorsomedial

Las distintas formas neuronales que aparecen con
producto de reacción en el estrato de somas del cortex
medial han sido reunidas en cuatro grupos: granulares
pequeñas, alargadas grandes, triangulares superficiales y 
fusiformes superficiales.

Las células granulares pequeñas corresponden, por 
tamaño y arborización dendritica primaria a las neuronas de 
tipo ml-D CRegidor, 1977), de tipo 4 CLacey, 197B), 
neuronas C1 y CE CUouterlood, 1981) y neuronas piramidales 
del cortex medial CGuirado, 19BS). En todos los casos estas 
células presentan un soma redondeado y pequeño Calrededor 
de lOu de diámetro) del que parten una o varias dendritas 
apicales y básales que se ramifican en ambas capas
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plexiformes; el axün es descendente y se pierde a escasa 
distancia del estrato de somas.

Las neuronas que han sido caracterizadas como 
alargadas grandes corresponden a los tipos neuronales 
definidos como: ml-E CRegidor, 1977}, neuronas C3 y C4 
Cldouterlocd, 1581}, neurona bipiramidal pequeña CBerbel, 
1381} y neurona candelabro CGuirado, 1882} en trabajos con 
la técnica de Gclgi. En todos los casos se ha descrito la 
salida desde el cuerpo neuronal de una dendrita apical que 
se ramifica en la capa plexiforme externa y sobre la que se 
observan espinas dendriticas, sin embargo estB detalle no 
se ha observado mediante el mareaje con HRP, adicionalmente 
del polo basal parten una o varias dendritas que se 
ramifican en la capa plexiforme interna, el axún parte del 
polo basal del cuerpo neuronal d  del tramo inicial de una 
dendrita basal y se pierde a escasa distancia del soma en 
la capa plexiforme interna. Sin embargo, también se han 
observado colaterales que alcanzan la capa plexiforme 
externa del cortex medial CRegidor, 1577} y colaterales que 
acaban en el cortex dorsomedial CBerbel, 19B1; 
Martinez-Guijarro et al., 1904 b}.

Las neuronas fusiformes superficiales presentan la 
misma forma que las de la capa plexiforme externa, no 
obstante, en los estudios con la técnica de Golgi las han 
diferenciado como tipos neuronales distintos, este tipo 
neuronal se corresponde con los tipos: ml-A CRegidor,
1977}, clase 1 CLacey, 1978}, células horizontales de
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p l e x i f o r m e  e x t e r n a  C B e r b e l ,  1 9 8 1 )  y  c é l u l a s  T I  C U o u t e r l o o d ,  

1 9 B 1 ) m e d i a n t e  e s t u d i o s  c o n  G o l g i . E s t e  t i p o  n e u r o n a l  

p r e s e n t a  u n  s o m a  f u s i f o r m e  o r i e n t a d o  p a r a l e l a m e n t e  a l  

e s t r a t o  d e  s o m a s  y  c o n  d o s  r a m a s  d e n d r l t i c a s  q u e  p a r t e n  d e  

l o s  p o l o s  d e  l a  c é l u l a  q u e  s e  e x t i e n d e n  p e g a d a s  a l  l i m i t e  

e x t e r n o  d e l  m e n c i o n a d o  e s t r a t o ,  m e d i a n t e  m a r e a j e  c o n  HRP  

t r a s  i n y e c c i ó n  e n  e l  p r o p i o  c o r t e x  m e d i a l  s e  h a  o b s e r v a d o  

q u e  e l  a x ó n  a t r a v i e s a  e l  e s t r a t o  d e  s o m a s  h a s t a  l l e g a r  a  l a  

c a p a  p l e x i f o r m e  i n t e r n a  d o n d e  s e  i n c u r v a  I B O o  y  v u e l v e  a  

a s c e n d e r  h a s t a  l l e g a r  a  l a  c a p a  p l e x i f o r m e  e x t e r n a  d o n d e  s e  

p i e r d e  e n  u n a  b a n d a  d e  e f e r e n c i a  s o b r e  e l  p r o p i o  c o r t e x  

m e d i a l  C P o c h , c o m u n i c a c i ó n  p e r s o n a l ) .  E n  i m á g e n e s  d e  G o l g i  

s e  h a  d e s c r i t o  u n a  t r a y e c t o r i a  s i m i l a r  p a r a  u n a  d e  l a s  

d e n d r i t a s  d e  e s t e  t i p o  n e u r o n a l  C U o u t e r l o o d , 1 9 8 1 ) .

E l  t i p o  n e u r o n a l  d e f i n i d o  c o m o  t r i a n g u l a r  

s u p e r f i c i a l  c o r r e s p o n d e  a  l a s  f o r m a s :  m l - B  C R e g i d o r ,  1 9 7 7 ) ,  

c é l u l a s  T 2  C U o u t e r l o o d ,  1 9 8 1 )  y  n e u r o n a s  t r i a n g u l a r e s  d e l  

b o r d e  s u p e r f i c i a l  C G u i r a d o ,  1 9 B 2 ) . E n  l a s  d e s c r i p c i o n e s  c o n  

l a  t é c n i c a  d e  G o l g i  e s t e  t i p o  n e u r o n a l  s e  p r e s e n t a  c o n  u n  

s o m a  t r i a n g u l a r  u n o  d e  c u y o s  v é r t i c e s  s e  d i r i g e  a l  i n t e r i o r  

d e l  e s t r a t o  g r a n u l a r  d e l  q u e  p a r t e  u n a  d e n d r i t a  b a s a l  q u e  

a c a b a  e n  l a  c a p a  p l e x i f o r m e  i n t e r n a , d e  l o s  o t r o s  d o s  

v é r t i c e s  p a r t e n  s e n d a s  d e n d r i t a s  q u e  s e  r a m i f i c a n  e n  l a  

c a p a  p l e x i f o r m e  e x t e r n a ; e l  a x ó n  e s  d e s c e n d e n t e  y  s e  p i e r d e  

e n  l a  c a p a  p l e x i f o r m e  i n t e r n a .

E n  a l g u n o s  e j e m p l a r e s  e n  l o s  q u e  e l  e n z i m a  s e  

i n y e c t ó  e n  e l  c o r t e x  d o r s o m e d i a l  c o n  c i e r t a  d i f u s i ó n  a l



- 511 -

c o r t e x  m e d i a l  s e  o b s e r v a r o n  a l g u n a s  n e u r o n a s  m a r c a d a s  e n  l a  

c a p a  p l e x i f o r m e  i n t e r n a  e n  l a  z o n a  l i m i t a n t e  e n t r e  a m b a s  

á r e a s  p a l é a l e s .  E s t a s  n e u r o n a s  s e  c o r r e s p o n d e n  c o n  l o s  

t i p o s  n e u r o n a l e s  m l - H  C R e g i d o r ,  1 9 7 7 ) ,  t i p o  e s t r e l l a d o  d e  

p l e x i f o r m e  i n t e r n a  C B e r b e l ,  1 9 8 1 )  y  a l  t i p o  SE  C U o u t e r l o o d ,  

1 9 8 1 ) .  E l  a x O n  d e  e s t a s  n e u r o n a s  e s  a s c e n d e n t e  y  s e  p i e r d e  

e n  e l  e s t r a t o  d e  s o m a s  d e l  c o r t e x  m e d i a l .  E n  a l g u n o s  c a s o s ,  

m e d i a n t e  i n y e c c i ó n  d e  HRP s e  h a  o b s e r v a d o  q u e  e l  a x ó n  d e  

e s t a s  n e u r o n a s  l l e g a  a  a t r a v e s a r  e l  e s t r a t o  d e  s o m a s  

r a m i f i c á n d o s e  e n  l a  c a p a  p l e x i f o r m e  e x t e r n a .

N L a  c o m p a r a c i ó n  d e  l o s  t i p o s  n e u r o n a l e s  m a r c a d o s  

m e d i a n t e  HRP c o n  l a s  f i g u r a s  o b t e n i d a s  m e d i a n t e  t é c n i c a s  d e  

G o l g i  r e s u l t a  s e n c i l l o  c u a n d o  s e  t r a t a  d e  e j e m p l a r e s  

p e r t e n e c i e n t e s  a l  S u b o r d e n  L a c e r t i l i a . M i e n t r a s  q u e  e n  e l  

S u b o r d e n  O f i d i a  l o s  t i p o s  m o r f o l ó g i c o s  s o n  l i g e r a m e n t e  

d i s t i n t o s ,  e n  e s t e  S u b o r d e n  e l  t i p o  n e u r o n a l  p r e d o m i n a n t e  

n o  e s  e l  g r a n u l a r  o  a l a r g a d o ,  s i n o  e l  d e n o m i n a d o  " c é l u l a  

c a n d e l a b r o ” C U l i n s k i ,  1 9 7 4 ;  G u i r a d o ,  1 9 8 5 ) .

L a s  n e u r o n a s  s u p e r f i c i a l e s  d e l  e s t r a t o  d e  s o m a s  y  

l a s  d e  l a  c a p a  p l e x i f o r m e  e x t e r n a  s e  p u e d e n  l o c a l i z a r  a  l o  

l a r g o  d e  t o d a  l a  e x t e n s i ó n  d e l  c o r t e x  m e d i a l  t a n t o  e n  

i n y e c c i o n e s  e n  e l  c o r t e x  d o r s o m e d i a l  c o m o  e n  e l  c o r t e x  

d o r s a l .  E n  a l g u n o s  c a s o s  s e  h a  s e ñ a l a d o  q u e  l o s  a x o n e s  d e  

e s t a s  n e u r o n a s  s e  p i e r d e n  e n  e l  s e n o  d e  u n a  b a n d a  d e  

e f e r e n c i a  l o c a l i z a d o  e n  l a  c a p a  p l e x i f o r m e  e x t e r n a  d e l  

c o r t e x  m e d i a l , d i c h a  b a n d a  s e  c o n t i n u a  c o n  e l  c o r t e x  

d o r s o m e d i a l  y  a l g u n a s  p o r c i o n e s  d e l  c o r t e x  d o r s a l  C P o c h  e t
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a l . ,  1 9 8 5 ) .  L a s  z o n a s  e n  l a s  c u a l e s  a p a r e c e  e s t e  m a r e a j e  

s o n  c l a r a m e n t e  T im m  n e g a t i v a s ,  p o r  o t r a  p a r t e  e s t o s  m is m o s  

t i p o s  n e u r o n a l e s  h a n  s i d o  d e s c r i t o s  c o m o  G A B A é r g i c o s  

C S c h u i e r d t f e g e r  y  L ó p e z  B a r c i a ,  1 9 0 6 ) ,  p o r  l o  q u e  e s t a s  

n e u r o n a s  p o d r í a n  s e r  l a s  r e s p o n s a b l e s  d e  u n a  p r o y e c c i ó n  

i n h i b i d o r a  s o b r e  a l g u n a s  á r e a s  e n v u e l t a s  e n  e l  s i s t e m a  T im m  

p o s i t i v o .

L o s  t i p o s  n e u r o n a l e s  q u e  m á s  f r e c u e n t e m e n t e  

a p a r e c í a n  m a r c a d a s  t r a s  i n y e c c i o n e s  d e  HRP e n  l a s  á r e a s  

c o r t i c a l e s  d o r s o m e d i a l  o  d o r s a l  F u e r o n  e l  g r a n u l a r  p e q u e ñ o  

y e l  a l a r g a d o  g r a n d e  l o s  c u a l e s  a p a r e c e n  a g r u p a d o s  o  b i e n  

e n  l a  p o r c i ó n  v e r t i c a l ,  c u a n d o  l a  i n y e c c i ó n  s e  e f e c t ú a  e n  

e l  c o r t e x  d o r s o m e d i a l ,  o  b i e n  e n  l a s  p o r c i o n e s  d o r s a l  y  

v e n t r a l  c u a n d o  e s t a  s e  c e n t r a  e n  e l  c o r t e x  d o r s a l . 

A d i c i o n a l m e n t e ,  c u a n d o  s e  i n y e c t a  HRP e n  l a  p o r c i ó n  

v e r t i c a l  d e l  c o r t e x  m e d i a l  s e  h a  o b s e r v a d o  u n  m a r e a j e  d e  

e f e r e n c i a s  e n  e l  c o r t e x  d o r s o m e d i a l  m i e n t r a s  q u e  c u a n d o  l a  

i n y e c c i ó n  s e  e f e c t ú a  e n  p o r c i ó n  d o r s a l  d e l  c o r t e x  m e d i a l  e l  

m a r e a j e  a n t e r ó g r a d o  s e  l o c a l i z a  e n  l a s  s u b r e g i o n e s  

i n t e r m e d i a  o  l a t e r a l  d e l  c o r t e x  d o r s a l  C P o c h  e t  a l . ,  1 9 8 5 ) .

C u a n d o  s e  a p l i c a  e l  m é t o d o  d e  T im m  p a r a  l a  

d e t e c c i ó n  d e  m e t a l e s  p e s a d o s  C f u n d a m e n t a l m e n t e  Z i n c )  e n  e l  

c e r e b r o  d e  r e p t i l e s  S q u a m a t a  s e  d e f i n e n  u n a  s e r i e  d e  

r e g i o n e s  c o r t i c a l e s  y  s e p t a l e s  i n t e n s a m e n t e  p o s i t i v a s  a  l a  

m e n c i o n a d a  t é c n i c a ,  d i c h a s  á r e a s  a b a r c a n  l a s  c a p a s  

p l e x i f o r m e s  i n t e r n a s  d e  l a s  á r e a s  p a l é a l e s  d o r s o m e d i a l  y 

d o r s a l  y  l o s  2 / 3  i n t e r n o s  d e  l a s  c a p a s  p l e x i f o r m e s  e x t e r n a s
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de les mismas regiones, asi como la porción dorsal del 
septum p r e c o m i s u r a l  CKetelsiegers, 1 S 5 S ; Holouny y López 

B a r c i a ,  1578; López B a r c i a  et al., 1 9 8 3 a l ; e s t a s  r e g i o n e s  

T im m  positivas s e  c o r r e s p o n d e n  c o n  l a s  á r e a s  d e  m a r e a j e  

a n t e r ó g r a d o  c u a n d o  s e  i n y e c t a  HRP e n  e l  c o r t e x  m e d i a l . Com o  

e l  t i p o  n e u r o n a l  q u e  m a y o r  i  t a r  i  á m e n t e  a p a r e c e  c o n  m a r e a j e  

r e t r ó g r a d o  e s  e l  g r a n u l a r  p e q u e ñ o  p o s i b l e m e n t e  s e a n  e s t a s  

l a s  n e u r o n a s  r e s p o n s a b l e s  d e  e s t a  p r o y e c c i ó n  T im m  positiva.
E n  e l  h i p o c a m p o  d e  m a m í f e r o s  s e  h a  d e s c r i t o  u n  

s i s t e m a  i n t r í n s e c o  d e  p r o y e c c i o n e s * ,  " l a s  F i b r a s  m u s g o s a s " .  

D i c h a  p r o y e c c i ó n  s e  o r i g i n a  e n  l a s  c é l u l a s  g r a n u l a r e s  d e  l a  

f a s c i a  d e n t a d a  c u y o s  a x o n e s  d a n  l u g a r  a  c o n t a c t o s  

s i n ó p t i c o s  e n  e l  e s t r a t u m  l u c i d u m  d e l  c a m p o  C A 3  y  s o b r e  l a s  

d e n d r i t a s  a p i c a l e s  y  b á s a l e s  d e  l a s  n e u r o n a s  d e l  c a m p o  C 8 4  

C R am ón y  C a j a l , 1 9 1 1 ;  L o r e n t e  d e  N ó ,  1 9 3 4 ;  B l a c k s t a d  e t  

a l . ,  1 9 7 0 ;  f t m a r a l , 1 9 7 8 ;  S w a n s o n  e t  a l . ,  1 9 7 8 1 .  E s t a  z o n a  

d e  p r o y e c c i ó n  d e  l a s  f i b r a s  m u s g o s a s  s e  c a r a c t e r i z a  p o r  

p r e s e n t a r  u n a  r e a c c i ó n  i n t e n s a m e n t e  p o s i t i v a  c u a n d o  s e  

a p l i c a  e l  m é t o d o  d e  T im m  C T im m , 1 9 5 8 ;  H a u g , 1 9 7 4 1 .

L a s  f i b r a s  m u s g o s a s  d a n  l u g a r  a  t e r m i n a l e s  a x ó n i c o s  

g r a n d e s  e  i r r e g u l a r e s  c o n  v e s i c u l a s  r e d o n d e a d a s  e s t o s  

t e r m i n a l e s  d a n  l u g a r  a  c o n t a c t o s  s i n ó p t i c o s  a s i m é t r i c o s  

s o b r e  l a s  e s p i n a s  d e n d r l t i c a s  d e  l a s  n e u r o n a s  p i r a m i d a l e s  

d e  C A 3  y  l a s  p i r á m i d e s  m o d i f i c a d a s  d e  C A 4  C B l a c k s t a d  y  

K j a r h e i m ,  1 9 6 1 ;  H a m l y n ,  1 9 6 2 1 ;  e n  e l l o s  e l  p r e c i p i t a d o  d e  

l a  r e a c c i ó n  d e  T im m  s e  p r e s e n t a  e n  e l  i n t e r i o r  d e  l a s  

v e s í c u l a s  s i n ó p t i c a s  C P é r e z  C l a u s e l i  y  D a n s c h e r , 1 9 B 5 1 . D e l
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m is m o  m o d o ,  l o s  t e r m i n a l e s  a x ó n i c o s  T im m  p o s i t i v o s  d e  

r e p t i l e s  d a n  l u g a r  a  c o n t a c t o s  s i n ó p t i c o s  a s i m é t r i c o s  

s o b r e  1 a s  e s p  i  ñ a s  d e n d r  i t i c a s  d e  l a s  n e u r o n a s  b i p i r a m i d a l e s  

d e  l a s  ó r e a s  c o r t i c a l e s  d o r s o m e d i a l  y  d o r s a l  e n ■l o s  q u e  e l  

p r e c i p i t a d o  d e  l a  r e a c c i ó n  d e  T im m  s e  p r e s e n t a  e n  e l  

i n t e r i o r  d e  v e s í c u l a s  e s f é r i c a s  C L ó p e z  B a r c i a  e t  a l . ,  

1 9 8 3 b ; H a r t i n e z  G u i j a r r o  e t  a l . ,  1 9 8 4 a ) .

S o b r e  l a  b a s e  d e  l o  a n t e r i o r m e n t e  e x p u e s t o , e l  

c o r t e x  m e d i a l  d e  r e p t i l e s  S q u a m a t a  e s  p e r f e c t a m e n t e  

c o m p a r a b l e  c o n  l a  f a s c i a  d e n t a d a  d e l  h i p o c a m p o  d e  

m a m í f e r o s . S i n  e m b a r g o ,  e s  n e c e s a r i o  p u n t u a l i z a r  a l g u n o s  

e x t r e m o s  a l  r e s p e c t o  d e  e s t a  p o s i b l e  h o m o l o g í a .

E n  p r i m e r  l u g a r ,  e n  e l  c o r t e x  m e d i a l  e x i s t e n  v a r i o s  

t i p o s  n e u r o n a l e s  q u e  d a n  l u g a r  a  e f e r e n c i a s  c i t o q u i m i c a  y  

t o p o g r é f i c a m e n t e  d i s t i n t a s ,  c o m o  a c a b a  d e  s e r  d e m o s t r a d o ,  

m i e n t r a s  q u e  e n  l a  f a s c i a  d e n t a d a  p r á c t i c a m e n t e  s ó l o  e x i s t e  

u n  t i p o  n e u r o n a l  d e  p r o y e c c i ó n :  l a s  c é l u l a s  g r a n u l a r e s .

P o r  o t r a  p a r t e ,  a l g u n a s  p r o y e c c i o n e s  d e l  c o r t e x  

m e d i a l  n o  s e  p r e s e n t a n  e n  e l  r e s t r i n g i d o  s i s t e m a  d e  l a s  

f i b r a s  m u s g o s a s , t a l  e s  e l  c a s o  d e  l a  p r o y e c c i ó n  b i l a t e r a l  

d e l  c o r t e x  m e d i a l  s o b r e  e l  s e p t u m  d o r s a l  C L o h m a n  & f l e n t i n k , 

1 9 7 2 ;  L o h m a n  & U a n  U lo e r d e n  U e r k l e y ,  1 9 7 6 ;  Ü l i n s k i , 1 9 7 5 ;

P o c h  e t  a l . ,  1 9 8 5 ) .  S e  p u e d e  c o n c l u i r ,  s i n  e m b a r g o ,  q u e  e n  

e l  c o r t e x  m e d i a l  e x i s t e n  v a r i o s  s i s t e m a s  d e  l o s  c u a l e s  s ó l o  

u n o  e s  h o m o l o g a b l e  a l  s i s t e m a  d e  f i b r a s  m u s g o s a s  q u e  s e  

o r i g i n a  e n  l a  f a s c i a  d e n t a d a  d e l  h i p o c a m p o  d e  m a m í f e r o s .
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4 . 2 . 2 . -  A F E R E N C IA  D E S D E EL  C O R TEX L A T E R A L

E n  e l  c o r t e x  l a t e r a l  s e  o b s e r v ó  l a  c o s t a n t e  

p r e s e n c i a  d e  s o m a s  n e u r o n a l e s  m a r c a d o s  t a n t o  e n  l o s  c a s o s  

e n  l o s  q u e  l a s  i n y e c c i o n e s  a f e c t a r o n  a l  c o r t e x  d o r s o m e d i a l  

c o m o  e n  a q u e l l o s  e n  l o s  q u e  e s t a  s e  c e n t r ó  e n  c u a l q u i e r a  d e  

l a s  s u b r e g i o n e s  d e l  c o r t e x  d o r s a l . E s t a  p r o y e c c i ó n  h a  s i d o  

c o m p r o b a d a  m e d i a n t e  t r a n s p o r t e  a n t e r ó g r a d o  t r a s  i n y e c c i o n e s  

e n  e l  c o r t e x  l a t e r a l .

L a s  n e u r o n a s  q u e  a p a r e c e n  m a r c a d a s  s e  l o c a l i z a n  

s i e m p r e  e n  l a  s u b r e g i ó n  d o r s a l  d e l  c o r t e x  l a t e r a l  C L 15  

C E b b e s s o n  & U o n e i d a , 1 9 6 3 5  y  s e  p r e s e n t a n  e n  u n  m a y o r  

n ú m e r o  c u a n d o  l a s  i n y e c c i o n e s  s e  c e n t r a n  e n  l a s  s u b r e g i o n e s  

D 2  y  D 3  d e l  c o r t e x  d o r s a l  q u e  c u a n d o  s e  e f e c t ú a n  e n  e l  

c o r t e x  d o r s o m e d i a l  o  e n  l a  s u b r e g i ó n  m e d i a l . D i c h a s  

n e u r o n a s  p r e s e n t a n  u n a  m o r f o l o g í a  e n t r e  f u s i f o r m e  y  

t r i a n g u l a r  q u e  c o r r e s p o n d e  p o s i b l e m e n t e  a l  t i p o  1A  * d e  l a s  

f i g u r a s  d e  G o l g i  C R e g i d o r ,  1 3 7 7 5 .

E l  m a r e a j e  r e t r ó g r a d o  c u a n d o  l a s  i n y e c c i o n e s  s e  

e f e c t ú a n  e n  e l  c o r t e x  d o r s o m e d i a l  s e  p r e s e n t a  

f u n d a m e n t a l m e n t e  e n  n e u r o n a s  s i t u a d a s  r o s t r a l m e n t e  r e s p e c t o  

a l  p u n t o  d e  i n y e c c i ó n  m i e n t r a s  q u e  c u a n d o  e s t a s  s e  c e n t r a n  

e n  e l  c o r t e x  d o r s a l  l a s  m e n c i o n a d a s  n e u r o n a s  s e  l o c a l i z a r o n  

a  l o s  m is m o s  n i v e l e s  o i n c l u s o  a  n i v e l e s  c a u d a l e s . E s t o s  

h e c h o s  p a r e c e n  i n d i c a r  q u e  l o s  a x o n e s  s e  d i r i g e n  e n  s u s  

p r i m e r o s  t r a m o s  e n  s e n t i d o  m e d i a l  o  m e d i o - r o s t r a l  d a n d o  

l u g a r  a  l a  p r o y e c c i ó n  s o b r e  e l  c o r t e x  d o r s a l  p a r a
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i n c u r v a r s e  p o s t e r i o r m e n t e  t o m a n d o  u n  s e n t i d o  m e d i o - c a u d a l  

s o b r e  e l  c o r t e x  d o r s o m e d i a l . E s t o s  r e s u l t a d o s  e s t á n  d e  

a c u e r d o  c o n  l o s  a p o r t a d o s  p o r  o t r o s  a u t o r e s  m e d i a n t e  

d e g e n e r a c i ó n  a n t e r ó g r a d a  C L o h m a n  y  M e n t i n k ,  1 9 7 2 ;  Ü l i n s k i ,  

1 S 7 6 ;  ü l i n s k i  y  P e t e r s s o n , 1 9 B 1 ) .

C u a n d o  s e  e f e c t u a r a n  i n y e c c i o n e s  d e  HRP e n  e l  

c o r t e x  l a t e r a l  s e  o b s e r v ó  u n  m a r e a j e  a n t e r ú g r a d o  

d i f e r e n c i a l  s o b r e  l a s  á r e a s  p a l é a l e s  d o r s o m e d i a l  y  d o r s a l ,  

d e  t a l  m o d o  q u e  m i e n t r a s  e n  e l  c o r t e x  d o r s a l  e l  m a r e a j e  d e  

t e r m i n a l e s  o c u p a  l a  m i t a d  e x t e r n a  d e  l a  c a p a  p l e x i f o r m e  

e x t e r n a  C e s  d e c i r  l a  z o n a  T im m  n e g a t i v a )  d e  l a  s u b r e g i ó n  D 2  

y  D 3 ,  e n  l a  s u b r e g i ó n  D I  y  e n  e l  c o r t e x  d o r s o m e d i a l  s ó l o  

s e  o b s e r v a r o n  a l g u n o s  a x o n e s  e n  l a  z o n a  m a s  s u p e r f i c i a l  q u e  

p r e s e n t a b a n  e n g r o s a m i e n t o s  p e r i ó d i c o s  s i m i l a r e s  a  b o t o n e s  

d e  p a s o ;  d i c h a  e s t r u c t u r a  h a  s i d o  d e t e c t a d a  e n  e s t a  

m is m a  l o c a l i z a c i ó n  m e d i a n t e  m i c r o s c o p í a  e l e c t r ó n i c a  

( M a r t í n e z  G u i j a r r o ,  19B5).
L a  e x i s t e n c i a  d e  u n a  p r o y e c c i ó n  d e s d e  e l  c o r t e x  

l a t e r a l  s o b r e  l a s  á r e a s  p a l é a l e s  d o r s o m e d i a l  y  d o r s a l  n o  h a  

s i d o  c o m e n t a d a  e n  n i n g u n o  d e  l o s  e s t u d i o s  s o b r e  c o n e x i o n e s  

i n t r a c o r t i c a l e s  c o n  t é c n i c a s  d e  d e g e n e r a c i ó n  e n  l o s  q u e  

ú n i c a m e n t e  s e  s e ñ a l a  l a  p r o y e c c i ó n  s o b r e  e l  c o r t e x  m e d i a l  

C L o h m a n  y  M e n t i n k , 1 3 7 2 ;  B u t l e r ,  1 S 7 B ,  1 S B Q ; ü l i n s k i ,  1 S 7 S ;  

ü l i n s k i  y  P e t e r s s o n ;  1 2 B 0 ) . S i n  e m b a r g o ,  e n  t e d o s  l o s  c a s o s  

s e  o b s e r v a  e l  p a s o  d e  l o s  a x o n e s  a  t r a v é s  d e  l a s  z o n a s  

s u p e r f i c i a l e s  d e  l a s  á r e a s  p a l é a l e s  d o r s o m e d i a l  y  d o r s a l ,  

p o r  l o  q u e  l a  d e g e n e r a c i ó n  d e  l o s  m is m a s  p o d r í a  e n m a s c a r a r
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l a  p r e s e n c i a  d e  t e r m i n a l e s  e n  l a s  m e n c i o n a d a s  z o n a s .

L a s  z o n a s  o c u p a d a s  p o r  l a  p r o y e c c i ó n  l a t e r a l  e n  

l a s  á r e a s  p a l é a l e s  m e d i a l  y d o r s o m e d i a l  s o n  n e g a t i v a s  a  l a s  

t é c n i c a s  h i s t o q u i m i c a s  d e  T im m  C L ó p e z  B a r c i a  e t  a l . ,  

1 9 B 3 a )  y d e  d e t e c c i ó n  d e  A c e t i 1 - c o l i n e s t e r a s a s  C T i n e o  

c o m u n i c a c i ó n  p e r s o n a l ) .  S i n  e m b a r g o ,  l a  b a n d a  d e  e f e r e n c i a  

s o b r e  e l  c o r t e x  d o r s a l  e s  p o s i t i v a  p a r a  e s t a  ú l t i m a  

t é c n i c a , p o r  o t r a  p a r t e ,  e s t a  z o n a  t a m b i é n  e s t a  o c u p a d a  p o r  

l a  e f e r e n c i a  p r o c e d e n t e  d e l  c o r t e x  d o r s o m e d i a l  p o r  l o  q u e  

t a l  p o s i t i v i d a d  p o d r í a  d e b e r s e  a  e s t a  ú l t i m a  p r o y e c c i ó n .

E l  c o r t e x  l a t e r a l  r e c i b e  u n a  p r o y e c c i ó n  m a s i v a  

d e l  b u l b o  o l f a t i v o  p r i n c i p a l  C H a l p e r n , 1 S 5 B ,  Ü l i n s k i  y

P e t e r s s o n ,  1 9 8 1 )  y  a  s u  v e z  p r o y e c t a  m a s i v a m e n t e  s o b r e  e l  

t e r c i o  e x t e r n o  d e  l a  c a p a  p l e x i f o r m e  e x t e r n a  d e l  c o r t e x  

m e d i a l  C L o h m a n  y  M e n t i n k , 1 3 7 2 ;  B u t l e r , 1 9 7 B ,  1 9 B 0 ;

Ü l i n s k i , 1 9 7 6 ;  Ü l i n s k i  y  P e t e r s s o n  1 9 8 1 ;  M a r t í n e z  B a r c i a
\

e t  a l . ,  1 9 8 B ) ;  y a  q u e  e l  c o r t e x  m e d i a l  e s  c o n s i d e r a d o ,  a l  

m e n o s  e n  p a r t e ,  h o m o l o g o  d e  l a  f a s c i a  d e n t a d a  C com o a c a b a  

d e  s e r  e x p u e s t o  e n  e l  a p a r t a d o  a n t e r i o r ) , s u  a f e r e n c i a  

d e s d e  e l  c o r t e x  l a t e r a l  s e r l a  c o m p a r a b l e  a  l a  p r o y e c c i ó n  

d e l  á r e a  e n t o r r i n a l  m e d i a l  s o b r e  l a  f a s c i a  d e n t a d a  a  t r a v é s  

d e  l a  v i a  p e r f o r a n t e .

S i n  e m b a r g o ,  l a  f a s c i a  d e n t a d a  n o  -es  l a  ú n i c a  

e s t r u c t u r a  h i p o c é m p i c a  q u e  r e c i b e  p r o y e c c i ó n  d e s d e  e l  á r e a  

e n t o r r i n a l , d e  t a l  m odo  q u e  l a  p o r c i ó n  l a t e r a l  d e  e s t e  á r e a  

p r o y e c t a  a l  s t r a t u m  l a c u n o s u m - m o l e c u l a r e  d e l  a s t a  d e  Ammon 

C A n d e r s e n  e t  a l . ,  1 9 7 1 ;  H j o r t h - S i m o n s e n , 1 9 7 5 ;  S t e u a r d ,
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1 9 7 6 ;  H a b e t s  e t  a l . ,  1 9 8 0 ;  R u t h  e t  a l . ,  1 9 8 2 ) .  Com o s e  h a  

o b s e r v a d o  p r e v i a m e n t e  t a m b i é n  l a  p r o y e c c i ó n  d e l  c o r t e x  

l a t e r a l  s o b r e  l a s  á r e a s  p a l é a l e s  d o r s o m e d i a l  y  d o r s a l  

t e r m i n a  e n  l a  p o r c i ó n  m as  s u p e r f i c i a l  d e l  á r b o l  d e n d r i t i c o  

a p i c a l  d e  l a s  n e u r o n a s  b i p i r a m i d a l e s , c o n  l o  q u e  e s t a  

p r o y e c c i ó n  s e r i a  f u n c i o n a l m e n t e  s i m i l a r  a  l a  d e s c r i t a  e n  

m a m í f e r o s  y  t e n d r i a , p o r  t a n t o , j u s t i f i c a c i ó n  e v o l u t i v a .

C om o s e  h a  s e ñ a l a d o  a n t e r i o r m e n t e ,  e n  m a m í f e r o s  

e x i s t e  u n a  c l a r a  s e g r e g a c i ó n  d e  l a s  p r o y e c c i o n e s  d e s d e  

e l  c o r t e x  e n t o r r i n a l  s o b r e  e l  h i p o c a m p o  C p o r c i ó n  l a t e r a l

s o b r e  e l  a s t a  d e  Ammon y  p o r c i ó n  m e d i a l  s o b r e  l a  f a s c i a

d e n t a d a ) . T a l  s e g r e g a c i ó n  n o  h a  s i d o  o b s e r v a d a  e n  l a

s u b r e g i ó n  d o r s a l  d e l  c o r t e x  l a t e r a l  C L 1 ) , s i n  e m b a r g o , l a

b a n d a  d e  e f e r e n c i a  s o b r e  e l  c o r t e x  d o r s a l  s e  i n t e r r u m p e  

b r u s c a m e n t e  c u a n d o  a p a r e c e  e l  c o r t e x  d o r s o m e d i a l  e n  e l  q u e  

s o l o  s e  o b s e r v a n  u n a s  p o c a s  f i b r a s  q u e  s e  c o n t i n ú a n  c o n  l a  

b a n d a  d e l  c o r t e x  m e d i a l . E s t e  h e c h o , u n i d o  a  l a  

h e t e r o g e n e i d a d  d e  l a  s u b r e g i ó n  o b s e r v a d a  e n  l o s  e s t u d i o s  

c o n  t é c n i c a s  d e  G o l g i  p e r m i t e n  s u p o n e r  q u e  l a s  n e u r o n a s  

r e s p o n s a b l e s  d e  l a  p r o y e c c i ó n  s o b r e  e l  c o r t e x  d o r s a l  s e a n  

d i s t i n t a s  d e  l a s  q u e  d a n  l u g a r  a  l a  p r o y e c c i ó n  s o b r e  

l a s  á r e a s  c o r t i c a l e s  d o r s o m e d i a l  y  m e d i a l .

4 . 2 . 3 . -  L A S  A F E R E N C IA S  S U B C O R T IC A L E S

L o s  n ú c l e o s  d e l  l e c h o  d e l  f a s c í c u l o  p r o s e n c e f á 1 i c o  

m e d i a l  C b í lF B )  y  d e  l a  c o m i s u r a  a n t e r i o r  C b C A ) y  l a  p o r c i ó n
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v e r t i c a l  d e l  n ú c l e o  d e  l a  b a n d a  d i a g o n a l  a p a r e c e n  c o n  u n  

e s c a s o  n ú m e r o  d e  n e u r o n a s  m a r c a d a s  t r a s  i n y e c c i o n e s  d e  HRP  

e n  l a s  á r e a s  c o r t i c a l e s  d o r s o m e d i a l  y  d o r s a l . E s  n e c e s a r i o  

s e ñ a l a r  q u e  e n  m u c h o s  c a s o s  l a  a s i g n a c i ó n  d e  a l g u n o  d e  l o s  

s o m a s  m a r c a d o s  a  a l g u n o  d e  e s t o s  t r e s  n ú c l e o s  r e s u l t ó  

s u m a m e n t e  d i f i c u l t o s a  d e b i d o  f u n d a m e n t a l m e n t e  a  q u e  n o  

e x i s t e  u n a  d e l i m i t a c i ó n  c l a r a  e n t r e  e l l o s ; e s t a  d i f i c u l t a d  

e s  m u c h o  m as  e v i d e n t e  e n  c o r t e s  l o n g i t u d i n a l e s  e n  l o s  

c u a l e s  s e  o b s e r v a  u n a  c o n t i n u i d a d  e n t r e  e s t o s  y  e l  n ú c l e o  

p r e ó p t i c c .

L a  e x i s t e n c i a  d e  u n a  p r o y e c c i ó n  s u b c o r t i c a l  d e  e s t e  

t i p o  s o b r e  l a s  á r e a s  c o r t i c a l e s  d o r s o m e d i a l  y  d o r s a l  s o l o  

h a  s i d o  o b s e r v a d a  e n  B e k k o  e  I g u a n a  ( B r u c e  y  B u t l e r ,  1 3 8 4 a }  

t r a s  i n y e c c i o n e s  d e  HRP e n  e l  c o r t e x  d o r s a l  p e r o  n o  e n  e l  

c o r t e x  d o r s o m e d i a l . E s t o  ú l t i m o  e s t a  e n  a p a r e n t e  

c o n t r a d i c c i ó n  c o n  l o  o b s e r v a d o  e n  e l  p r e s e n t e  e s t u d i o  y a  

q u e  s e  o b s e r v a r o n  n e u r o n a s  m a r c a d a s  e n  e l  n ú c l e o  d e  l a  

c o m i s u r a  a n t e r i o r  i n c l u s o  e n  l o s  c a s o s  d e  i n y e c c i o n e s  

r e s t r i n g i d a s  a l  c o r t e x  d o r s o m e d i a l ,  l o s  o t r o s  n ó c l e o s  n o  

s i e m p r e  p r e s e n t a n  n e u r o n a s  r e t r ó g r a d a m e n t e  m a r c a d a s .

E n  t o r t u g a s , m e d i a n t e  i n y e c c i o n e s  d e  HRP e n  e l  

c o r t e x  g e n e r a l  ( q u e  o c u p a  l a  m is m a  l o c a l i z a c i ó n  t o p o g r á f i c a  

q u e  e l  c o r t e x  d o r s a l  d e  S q u a m a t a l  t a m b i é n  s e  h a n  o b s e r v a d o  

s o m a s  n e u r o n a l e s  r e t r ó g r a d a m e n t e  m a r c a d o s  e n  e l  t e l e n c é f a l o  

b a s a l  e n  u n a  l o c a l i z a c i ó n  s i m i l a r  a l  n ú c l e o  d e l  l e c h o  d e l  

f a s c í c u l o  p r o s e n c e f é l i c o  m e d i a l  C O u im e t  a t  a l . ,  1 9 8 5 1 .

E s  p o s i b l e  q u e  e l  e s c a s o  m a r c j e  r e t r ó g r a d o  d e  l a s
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n e u r o n a s  l o c a l i z a d a s  e n  e s t o s  n ú c l e o s  c u a n d o  l a  i n y e c c i ó n  

s e  e f e c t ú a  e n  e l  c o r t e x  d o r s o m e d i a l  s e a  d e b i d o  a  l a  r o t u r a  

d e  a x o n e s  d e  p a s o  h a c i a  e l  c o r t e x  d o r s a l ,  n o  o b s t a n t e ,  e s t a  

e s c a s e z  t a m b i é n  s e  o b s e r v a  c u a n d o  l a  i n y e c c i ó n  s e  e f e c t ú a  

e n  e s t a  ú l t i m a  r e g i ó n  c o r t i c a l . L a  b a j a  p r o p o r c i ó n  d e  s o m a s  

m a r c a d o s  p o d r i a  s e r  i n t e r p r e t a d a  c o m o  r e s u l t a d o  d e  u n a  

a f e r e n c i a  n o  s o b r e  l a s  n e u r o n a s  d e  p r o y e c c i ó n  s i n o  

p o s i b l e m e n t e  s o b r e  s u s  i n t e r n e u r o n a s .  D e  h e c h o  e n  m a m í f e r o s  

p a r t e  d e  l a  p r o y e c c i ó n  d e l  c o m p l e j o  s e p t u m  m e d i a i - b a n d a  

d i a g o n a l  s e  e f e c t ú a  s o b r e  n e u r o n a s  S A B A - é r g i c a s  d e l  

h i p o c a m p o  C S c h w e r d t f e g e r , 1 2 5 o ] )  .

E n  m a m í f e r o s ,  e l  c o m p l e j o  s e p t u m  m e d i a l - b a n d a  

d i a g o n a l  p a r e c e  s e r  e l  s i s t e m a  g e n e r a d o r  d e  u n  r i t m o  

h i p o c á m p i c o  d e  b a j a  f r e c u e n c i a :  e l  r i t m o  t h e t a  C B uñ o  y

S a r c i a  A u s t t ,  1 3 7 9 ) .  S e g ú n  l o s  d a t o s  a n a t ó m i c o s  e s t e  r i t m o  

s e  m a n i f i e s t a  p o r  u n a  i n e r v a c i ó n  d o b l e  C c o l i n é r g i c a  y  n o  

c o l i n é r g i c a )  d e  l a s  n e u r o n a s  s e p t a l e s  s o b r e  l a  F a s c i a  

d e n t a d a  y c a m p o  C A 3  d e l  h i p o c a m p o  y  s e  e f e c t u a r i a  t a n t o  

s o b r e  l a s  n e u r o n a s  d e  p r o y e c c i ó n  c o m o  s o b r e  i n t e r n e u r o n a s  

C C h e r u b i n i  e t  a l . ,  1 9 0 2 ) .  L o s  d a t o s  e l e c t r o f i s i o l ó g i c o s  a  

e s t e  r e s p e c t o  s o b r e  r e p t i l e s  s o n  muy f r a g m e n t a r i o s ,  n o  

o b s t a n t e ,  u n  r i t m o  t h e t a  s i m i l a r  a l  e x i s t e n t e  e n  m a m í f e r o s  

h a  s i d o  d e t e c t a d o  e n  e l  c o r t e x  g e n e r a l  d e  t o r t u g a s

( B e l e k h o v a ,  1 9 7 9 ) .
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4 . 2 . 4 . -  LA  A F E R E N C IA  T A L A f l IC A

E l  n ú c l e o  d o r s o l a t e r a l  a n t e r i o r  C n . d . l . a . 3  d a  l u g a r  

a  l a  ú n i c a  p r o y e c c i ó n  t a l á m i c a  s o b r e  e l  c o r t e x  d o r s a l  y  

p o s i b l e m e n t e  t a m b i é n  s o b r e  e l  c o r t e x  d o r s o m e d i a l  e n  l a s  d o s  

e s p e c i e s  d e  L a c é r t i d o s  e s t u d i a d a s .  E s t e  m a r e a j e  fu fe  s i e m p r e  

b i l a t e r a l ,  a u n q u e  e l  n ú m e r o  d e  n e u r o n a s  m a r c a d a s  

i p s i l a t e r a l m e n t e  f u é  s i e m p r e  s u p e r i o r  a  l a s  m a r c a d a s

c o n t r a l a t e r a l m e n t e . A l  m is m o  t i e m p o  s e  h a  o b s e r v a d o  l a  

e x i s t e n c i a  d e  u n a  e f e r e n c i a  d e s d e  e l  c o r t e x  d o r s a l  s o b r e  

e s t e  n ú c l e o  t a l á m i c o , l o  c u a l  v a  a  s e r  d i s c u t i d o  e n  e l  

a p a r t a d o  d e  e f e r e n c i a s  d e  e s t a  r e g i ó n  c o r t i c a l  C a p a r t a d o

4 . 6 . 1 3 .

S e g ú n  l o s  r e s u l t a d o s  o b s e r v a d o s  e l  n . d . l . a .

p r e s e n t a  u n a  c l a r a  p a r c e l a c i ó n ,  d e  t a l  m o d o  q u e  c u a n d o  l a  

i n y e c c i ó n  a f e c t a  a l  c o r t e x  d o r s o m e d i a l  c o n  d i f u s i ó n  a l  

c o r t e x  m e d i a l  l o s  s o m a s  n e u r o n a l e s  ' m a r c a d o s  s e  l o c a l i z a n

f u n d a m e n t a l m e n t e  e n  l a  p a r s  p a r v o c e l l u l a r i s . F l i e n t r a s  q u e ,  

c u a n t í o  l a  i n y e c c i ó n  s e  c e n t r a  e n  l a s  s u b r e g i o n e s  D 2  o  D 3  

e s t e  m a r e a j e  s e  c o n c e n t r a  e n  l a  p a r s  m a g n o c e l l u l a r i s . P o r  

o t r a  p a r t e ,  c u a n d o  l a  i n y e c c i ó n  s e  r e s t r i n g i ó  a l  c o r t E x  

d o r s o m e d i a l  o  c o n  d i f u s i ó n  a  l a  s u b r e g i ó n  D I  s e  o b s e r v o  u n  

e s c a s o  m a r e a j e  d e  e s t e  n ú c l e o  t a l á m i c o .

E s t o s  r e s u l t a d o s  c o n c u e r d a n  c o n  l o s  o b s e r v a d o s  e n  

S e k k o  e  l o u a n a  C B r u c e  & B u t l e r ,  1 3 8 4 a 3 . S i n  e m b a r g o ,  e n  

e s o s  e j e m p l a r e s  s e  s e ñ a l a  q u e  l a  p r o y e c c i ó n  d e s d e  n . d . l . a .  

i n c i d e  s o b r e  t o d a s  l a s  r e g i o n e s  c o r t i c a l e s ,  i n c l u y e n d o  e l
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c o r t e x  l a t e r a l  C B r u c e  & B u t l e r , 1 9 B 4 a ) ¡  m i e n t r a s  q u e  e n

Tu .D i.nam b i  s m e d i a n t e  t é c n i c a s  d e  d e g e n e r a c i ó n  n o  s e  

o b s e r v a r o n  c a m p o s  d e  t e r m i n a l e s  n i  e n  e l  c o r t e x  l a t e r a l , n i  

e n  e l  c o r t e x  d o r s o m e d i a l  C L o h m a n  & U a n  U o e r d e n  U e r k l e y , 

1 S 7 B ) . E n  l a s  d o s  e s p e c i e s  e s t u d i a d a s  c u a n d o  l a  i n y e c c i ó n  

a f e c t ó  ú n i c a m e n t e  a l  c o r t e x  d o r s o m e d i a l  s e  o b s e r v a r o n  muy  

p o c a s  s o m a s  n e u r o n a l e s  m a r c a d o s  e n  e s t a  r e g i ó n  t a l á m i c a ,  

i n c l u s o  e n  u n  e j e m p l a r  n o  s e  o b s e r v ó  m a r e a j e  r e t r ó g r a d o . A l  

m is m o  t i e m p o ,  e n  a l g u n o  d e  e s t o s  e j e m p l a r e s  fu fe  p o s i b l e  e l  

s e g u i m i e n t o  d e  a l g u n o  d e  l o s  a x o n e s  p r o c e d e n t e s  d e l

n . d . l . a .  h a s t a  s u  e n t r a d a  e n  c o r t e z a  c e r e b r a l ,  d e b i d o  a  s u  

g r u e s o  c a l i b r e .  D i c h o  a x ó n ,  a l  l l e g a r  a l  c o r t e x  d o r s o m e d i a l  

a  t r a v é s  d e  a l v e u s  s e  i n c u r v a  d o r s a l m e n t e  a t r a v e s a n d o  l a  

c a p a  p l e x i f o r m e  i n t e r n a ,  e l  e s t r a t o  d e  s o m a s  y  l a  c a p a  

p l e x i f o r m e  e x t e r n a  h a s t a  l l e g a r  a  l a  z o n a  T im m  n e g a t i v a ,  

d o n d e  s e  i n v u r v a  d e  n u e v o  p a r a  a l c a n z a r  - la  m is m a  c a p a  d e l  

c o r t e x  d o r s a l .  P o r  e l l o ,  a ú n  c u a n d o  e s  p o s i b l e  l a

e x i s t e n c i a  d e  u n a  d é b i l  p r o y e c c i ó n  d e s d e  e s t e  n ú c l e o

t a l á m i c o  s o b r e  e l  c o r t e x  d o r s o m e d i a l  l o  m é s  p r o b a b l e  s e a  

q u e  e l  m a r e a j e  r e t r ó g r a d o  o b s e r v a d o  s e a  d e b i d o  a  l a  

i n t e r r u p c i ó n  d e  f i b r a s  d e  p a s o  q u e  a c a b a n  e n  e l  c o r t e x  

d o r s a l ,

L o s  d a t o s  o b t e n i d a s  e n  r e p t i l e s  S q u a m a t a  y  

o b s e r v a d o s  t a m b i é n  e n  a v e s  C B e n o u i t z  & K a r t e n , 1 9 7 6 ) ,

c o n t r a s t a n  c o n  l e s  a p o r t a d o s  e n  D u e l o n i o s  e n  l o s  q u e  e l

c o r t e x  g e n e r a l ,  a m p l i a m e n t e  c o m p a r a d o  c o n  e l  c o r t e x  d o r s a l ,  

r e c i b e  s u  p r i n c i p a l  p r o y e c c i ó n  t a l á m i c a  d e s d e  e l  n ú c l e o
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g e n i c u l a d o  l a t e r a l ,  y  n o  d e s d e  l o s  n ú c l e o s  a n t e r i o r e s  C H a l l  

& E b n e r ,  1 3 7 0 ;  B e l e k h o v a , 1 3 7 3 ) .

P o r  o t r o  l a d o ,  l a  c o m p a r a c i ó n  c o n  l a s  a f e r e n c i a s  

t a l á m i c a s  s o b r e  e l  h i p o c a m p o  d e  m a m í f e r o s  r e s u l t a n  m á s  

d i f í c i l e s  d e  i n t e r p r e t a r ;  d e  t a l  m odo  q u e  m i e n t r a s  e n  

r e p t i l e s  S q u a m a t a  l a  ú n i c a  a f e r e n c i a  t a l á m i c a  a  l a  c o r t e z a  

c e r e b r a l  t i e n e  s u  o r i g e n  e n  e l  n . d . l . a . ,  e n  m a m í f e r o s  

s o n  v a r i o s  i o s  n ú c l e o s  q u e  p r o y e c t a n  a l  h i p o c a m p o :  n ú c l e o

p e r i v e n t r i c u l a r , p a r a t e n i a l ,  r e u n i e n s , a n t e r a - d o r s a l  y 

a n t e r o m e d i a l ; d e  e l l o s ,  ú n i c a m e n t e  e l  n ú c l e o  r e u n i e n s  

p r e s e n t a  u n a  p r o y e c c i ó n  b i l a t e r a l  C D o m e s i c k ,  1 3 7 2 ;  S h i p l e y  

& S o r e n s e n ,  1 9 7 5 ;  H e n k e r h a m ,  1 9 7 6 ;  üJyss e t  a l . ,  1 9 7 9 ) .  P o r  

o t r a  p a r t e , m i e n t r a s  l a  p r o y e c c i ó n  d e s d e  e l  n ú c l e o  r e u n i e n s  

s e  r e s t r i n g e  a  l a  r e g i ó n  s u b i c u l a r  y  c a m p o  C A I  n o  h a  s i d o  

e s t u d i a d o  e l  m o d o  d e  t e r m i n a c i ó n  d e  l o s  r e s t a n t e s  n ú c l e o s  

t a l á m i c o s .

E n  a n f i b i o s ,  p o r  o t r a  p a r t e ,  l o s  n ú c l e o s  a n t e r i o r e s  

d e l  t á l a m o  p r o y e c t a n  b i l a t e r a l m e n t e  a  l a s  á r e a s  p a l é a l e s  

m e d i a l  y  d o r s a l  C N e a r y ,  1 9 B 1! ;  U J i c h t  & H i m s t e d t ,  1 9 8 B )  . 

L a s  f i b r a s  q u e  d a n  l u g a r  a  e s t a  p r o y e c c i ó n ,  a l  i g u a l  q u e  

o c u r r e  e n  l o s  r e p t i l e s  e s t u d i a d o s , u t i l i z a n  e l  f a s c í c u l o  

p r o s e n c e f á l i c o  m e d i a l  C f lF B )  y  l a  c o m i s u r a  a n t e r i o r .

L o s  n ú c l e o s  a n t e r i o r e s  t a l á m i c o s  e n  m a m í f e r o s  

p e r t e n e c e n  a l  d e n o m i n a d o  c i r c u i t o  d e  P a p e z  C P a p e z ,  1 3 3 7 ) ,  

e l  c u a l  p r e s e n t a  u n  f l u j o  c í c l i c o  d e  l a  i n f o r m a c i ó n  e n t r e  

l o s  c i t a d o s  n ú c l e o s  a n t e r i o r e s , l o s  c u e r p o s  m a m i l a r e s , e l  

g y r u s  c i n g u l i , e l  á r e a  e n t o r r i n a l  y  e l  h i p o c a m p o ,  q u e  e n
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p r i n c i p i o  s e  p o s t u l o  s e r  e l  s u s t r a t o  m o r f o l ó g i c o  d e  l a  

e m o c i ó n ,  a u n q u e  e s t a  h i p ó t e s i s  h a  s i d o  a m p l i a m e n t e  

c u e s t i o n a d a .  P o r  o t r a  p a r t e ,  l o s  n ú c l e o s  a n t e r i o r e s  j u n t o  

c o n  e l  n ú c l e o  r e u n i e n s  n o  r e c i b e n  i n f o r m a c i ó n  s e n s o r i a l  

p r i m a r i a  o  u n i m o d a l  C K e n k e r h a m ,  1 S 7 E ) . B e l  m is m o  m o d o , e n  

r e p t i l e s  S q u a m a t s  e l  n ú c l e o  d o r s o l a t e r a l  a n t e r i o r  r e c i b e  

a f e r e n c i a s  t a l á r n i c a s  i n e s p e c i f  i c a s ,  a u n q u e  t a m b i é n  

s e n s o r i a l e s  i n d i r e c t a s  a  t r a v é s  d e  l a  m e d u l a  e s p i n a l  y  e l  

t o r u s  s e m i c i r c u l a r i s  C H o o g l a n d  1 3 B 1 ,  1 3 9 2 )  l a s  c u a l e s

p o d r í a n  s e r  l a  e n t r a d a  d e  i n f o r m a c i ó n  s e n s o r i a l  n o  o l f a t i v a  

a l  s i s t e m a  l i m b i c o . E s t a  h i p ó t e s i s  v i e n e  r e f o r z a d a  p o r  e l  

h e c h o  d e  q u e  e n  a n f i b i o s  l o s  n ú c l e o s  a n t e r i o r e s  t a l á m i c o s  

r e c i b e n  i n f o r m a c i ó n  v i s u a l  C W i c h t  & H i m s t e d t , 1 9 9 6 ) .

4 . 2 . 5 . -  LA  A F E R E N C IA  H IP O T A L A M IC A

L a  p r o y e c c i ó n  h i p o t a l á m i c a  s o b r e  l a s  á r e a s  

c o r t i c a l e s  d o r s o m e d i a l  y  d o r s a l  t i e n e  s u  o r i g e n  e n  l o s  

n ú c l e o s  m a m i l a r e s ,  c o n c r e t a m e n t e  e n  e l  n ú c l e o  m a m i l a r  

l a t e r a l  y  e n  e l  n ú c l e o  s u p r a m a m i l a r . E s t e  ú l t i m o  n ú c l e o  n o  

h a  s i d o  r e f e r i d o  c o m o  t a l  e n  n i n g u n o  d e  l o s  t r a b a j o s  

r e f e r e n t e s  a  l a  c i t o a r q u i t e c t o n i a  d e  l a  z o n a ,  d e  t a l  m odo  

q u e  ú n i c a m e n t e  h a n  s i d o  m e n c i o n a d o s  c o m o  p e r t e n e c i e n t e s  a  

l o s  c u e r p o s  m a m i l a r e s ,  l o s  n ú c l e o s  m a m i l a r e s  m e d i a l e s  y  l o s  

l a t e r a l e s  C C am p o s  O r t e g a ,  1 3 7 1 ;  C r u c e ,  1 9 7 4 ;  Q u i r o g a , 

1 9 7 9 ;  S u b h e d a r  . S R a m a - K r i s h n a , 1 9 9 4 ) ;  s i n  e m b a r g o , l a

c o n s t a n t e  p r e s e n c i a  d e  a l g u n a s  n e u r o n a s  m a r c a d a s  e n
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p o s i c i ó n  d o r s a l  r e s p e c t o  a  l a  d e c u s a c i ó n  s u p r a m a m i l a r  t r a s  

i n y e c c i o n e s  e n  l a s  d i s t i n t a s  s u b r e g i o n e s  d e  l a  c o r t e z a  

c e r e b r a l  i n d i c a  c l a r a m e n t e  q u e  e s t a s  n e u r o n a s  s o n  d i s t i n t a s  

d e  l a s  p e r t e n e c i e n t e s  a l  n ú c l e o  p e r i v e n t r i c u l a r  

s u p r a y a c e n t e .

P o r  o t r a  p a r t e ,  m i e n t r a s  e l  n ú c l e o  s u p r a m a m i l a r  

o r i g i n a  u n a  p r o y e c c i ó n  b i l a t e r a l ,  e l  m a m i l a r  l a t e r a l  d a  

l u g a r  a  u n a  a f e r e n c i a  e s t r i c t a m e n t e  i p s i l a t e r a l , e l  n ú m e r o  

d e  n e u r o n a s  m a r c a d a s  e n  e s t e  n ú c l e o  e s ,  e n  c a m b i o  muy  

s u p e r i o r  a l  o b s e r v a d o  e n  e l  s u p r a m a m i l a r .

L a  e x i s t e n c i a  d e  u n a  a f e r e n c i a  d e s d e  l o s  c u e r p o s  

m a m i l a r e s  a  l a  c o r t e z a  c e r e b r a l  n o  h a  s i d o  r e f e r i d a  e n  

C u e l o n i o s  C O u im e t  e t  a l . ,  1 9 8 5 ) ,  p e r o  s i  e n  o t r o s  r e p t i l e s  

S q u a m a t a  t a l e s  co m o  T u p i n a m b i s  C L o h m a n  & U a n  U o e r d e n  

U e r k l e y , 1 9 7 8 ) ,  G e k k o  e  I g u a n a  C B r u c e  & B u t l e r ,  1 9 8 4 a ) .  

E n  t o d o s  i o s  c a s o s  e s t a  p r o y e c c i ó n  h a  s i d o  d e f i n i d a  

m e d i a n t e  t r a n s p o r t e  r e t r ó g r a d o  d e  H R P .  S i n  e m b a r g o ,  

m i e n t r a s  e n  T u p i n a m b i s  s e  s e ñ a l a  q u e  l a  p r o y e c c i ó n  

m a m i l a r  e s  b i l a t e r a l  e  i n c i d e  ú n i c a m e n t e  s o b r e  e l  c o r t e x  

d o r s o m e d i a l ,  e n  G e k k o  e  Iguana e l  m a r e a j e  r e t r ó g r a d o  

fu fe  o b s e r v a d o  ú n i c a m e n t e  e n  e l  h i p o t á l a m o  i p s i l a t e r a l , t r a s  

i n y e c c i o n e s  e n  c a d a  u n a  d e  l a s  a r e a s  c o r t i c a l e s  i n c l u y e n d o  

a l  c o r t e x  l a t e r a l . L a  e x i s t e n c i a  d e  u n a  p r o y e c c i ó n  d o b l e  

C i p s i l a t e r a l  d e s d e  e l  m a m i l a r  l a t e r a l  y  b i l a t e r a l  d e s d e  e l  

s u p r a m a m i l a r )  e x p l i c a r l a  l a s  d i s c r e p a n c i a s  i n i c i a l e s  a l  

r e s p e c t o .

U n  h e c h o  d e s t a c a d l e  e s  q u e  e n  a v e s  t a m b i é n  s e  h a
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d e t e c t a d o  u n a  p r o y e c c i ó n  m a m i l a r  s o b r e  l a  c o r t e z a  c e r e b r a l  

C B e n o y j i t z  S K a r t e n , 1 S 7 6 ; B e r k  & H a t n k i n , 1 9 B 5 )  .

E n  m a m í f e r o s ,  l o s  c u e r p o s  m a m i l a r e s  h a n  s i d o  

i n c l u i d o s  d e n t r o  d e l  d e n o m i n a d o  c i r c u i t o  d e  P a p e z  C P a p e z ,  

1 9 3 7 5 .  S i  n  e m b a r g o , l a  c a r a c t e r i z a c i ó n  d e  l a  p r o y e c c i ó n  

s o b r e  e l  h i p o c a m p o  n o  f u é  o b s e r v a d a  h a s t a  l a  u t i l i z a c i ó n  d e  

m é t o d o s  d e  t r a n s p o r t e  d e  t r a z a d o r e s  C S e g a l  S L a n d i s , 1 9 7 4 ;

P a s q u i e r  & R e i n o s o , 1 9 7 B ,  1 9 7 8 ;  f i m a r a l  & C o m a n ,  1 9 B 0 ; U lyss  

e t  a l . ,  1 9 8 0 ) .  E s t a  p r o y e c c i ó n  p r e s e n t a  d o s  c a m p o s  d e  

t e r m i n a l e s  a x ó n i c o s  s o b r e  l a  F o r m a c i ó n  h i p o c é m p i c a : e n  l a

f a s c i a  d e n t a d a  y  e n  e l  e x t r e m o  s u b i c u l a r  d e l  c a m p o  C A 3 ,  

d o n d e  d a  l u g a r  a  s i n a p s i s  a s i m é t r i c a s  t í p i c a m e n t e  

e x c i t a d o r a s  C D e n t  e t  a l . ,  1 9 B 3 ; S t u b F i e l d  & C o m a n ,  1 9 B 4 ) .

E l  s i g n i f i c a d o  f u n c i o n a l  d e  e s t a  p r o y e c c i ó n  

h i p o t é l a m o - h i p G c é m p i c a  n o  h a  s i d o  d e t e r m i n a d a  c o n  

e x a c t i t u d . L a  e s t i m u l a c i ó n  d e l  n ú c l e o  s u p r a m a m i l a r  d e  

m a m í f e r o s  e v o c a  u n a  i n h i b i c i ó n  d e  l a s  n e u r o n a s  g r a n u l a r e s  

d e  l a  f a s c i a  d e n t a d a  ( S e g a l ,  1 9 7 9 ) .  E s t e  h e c h o  c o n t r a s t a  

c o n  l o s  e s t u d i o s  d e  m i c r o s c o p í a  e l e c t r ó n i c a  s e ñ a l a d o s  

a n t e r i o r m e n t e .  B u z s a k i  ( 1 9 8 4 )  l o  e x p l i c a  s o b r e  l a  

p o s i b i l i d a d  d e  q u e  l a  p r o y e c c i ó n  m a m i l a r  s e  e f e c t ú e  s o b r e  

i n t e r n e u r o n a s  i n h i b i d o r a s . U n  h e c h o  a n a t ó m i c o  q u e  a p o y a  l a  

a n t e r i o r  h i p ó t e s i s  e s  e l  e s c a s o  n ú m e r o  d e  n e u r o n a s  

r e t r ó g r a d a m e n t e  m a r c a d a s  t a n t o  e n  m a m í f e r o s  c o m o  e n  a v e s  y  

r e p t i l e s ,  s o b r e  t o d o  s i  s e  c o m p a r a n  c o n  l a s  p r o y e c c i o n e s  

c o r t i c o - c o r t i c a l e s  e n  S q u a m a t a  o  i n t r a h i p o c é m p i c a s  e n  

m a m í f e r o s .
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4 . 2 . 6 . -  LA  A F E R E N C IA  R O M B O E N C E F A L IC A

E l  n ú c l e o  d e l  r a f e  s u p e r i o r  c o n s t i t u y e  e l  ú n i c o  

c e n t r o  r o m b o e n c e f á l i c a  e n  e l  q u e  s e  h a n  d e t e c t d o  n e u r o n a s  

r e t r ó g r a d a m e n t e  m a r c a d a s  t r a s  i n y e c c i o n e s  d e  HRP e n  l a s  

6 r e a s  p a l é a l e s  d o r s o m e d i a l  y  d o r s a l . E s t a s  n e u r o n a s  s e  

l o c a l i z a n  t a n t o  e n  l a s  d o s  a g r u p a c i o n e s  c e n t r a l e s  d e  l a  

l i n e a  m e d i a  c o m o  e n  u n a  l o c a l i z a c i ó n  e x c é n t r i c a  r e s p e c t o  a  

l a s  m i s m a s . E s  p o s i b l e  p o r  o t r a  p a r t e , q u e  e x i s t a  m ás d e  u n  

t i p o  n e u r o n a l  q u e  c o n t r i b u y a  a  e s t a  p r o y e c c i ó n .

L o s  r e s u l t a d o s  o b t e n i d o s  e n  e l  p r e s e n t e  e s t u d i o  

c o n c u e r d a n  c o n  l o s  a p o r t a d o s  e n  o t r a s  e s p e c i e s  d e  r e p t i l e s  

S q u a m a t a  c o n  l a  m is m a  t é c n i c a  C L o h m a n  & U a n  W o e r d e n  

U e r k l e y ,  1 3 7 8 ;  B r u c e  & B u t l e r , 1 3 8 4 a ) .  S i n  e m b a r g o , e n

n i n g u n o  d e  l o s  t r a b a j o s  p r e v i o s  s e  h a  d e s c r i t o  e l  c u r s o  d e  

l o s  a x o n e s  d e s d e  e l  t r o n c o  d e l  e n c é f a l o  h a s t a  l a  c o r t e z a  

c e r e b r a l . E n  l a s  d o s  e s p e c i e s  d e  r e p t i l e s  e s t u d i a d a s  l a s  

f i b r a s  q u e  s e  o r i g i n a n  e n  e s t e  n ú c l e o  p r e s e n t a n  u n  g r u e s o  

c a l i b r e  p o r  l o  q u e  e s  p o s i b l e  s e g u i r l a s  i n c l u s o  e n  e l  

i n t e r i o r  d e  l a s  b a n d a s  d e  e f e r e n c i a s ,  h a s t a  l o s  l u g a r e s  d e  

i n y e c c i ó n .

L a  c a r á c t e r i s t i c a  m á s  n o t a b l e  d e  l a  t r a y e c t o r i a  d e  

e s t a  p r o y e c c i ó n  e s  q u e  l a  m a y o r  p a r t e  d e  a x o n e s  p r e s e n t a n  

u n a  t r a y e c t o r i a  i n i c i a l  a  t r a v é s  d e  l a  m i t a d  c o n t r a l a t e r a l

d e l  tronco del encéfalo hasta alcanzar los cuerpee 
m a m i l a r e s  p a r a  p a s a r  al d i encéfalo ipsilateral a través d e
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Ib t í e c u s a c í ó n  s u p r a m a m i l a r  i n t e g r á n d o s e  p o s t e r i o r m e n t e  e n  

e l  F a s c í c u l o  p r o s e n c e f é l i c o  m e d i a l  C M F E ) . M i e n t r a s  q u e  u n o s  

p o c o s  l l e g a n  a  l o s  c u e r p o s  m a m i l a r e s  a  t r a v é s  d e l  t r a n c o  

c e r e b r a l  i p s i l a t e r a l  r e u n i é n d o s e  c o n  l o s  a n t e r i o r e s  e n  l a  

d e c u s a c i ó n  s u p r a m a m i l a r .  E s  t a m b i é n  d e  d e s t a c a r  l a  

d i s p e r s i ó n  d e  l o s  a x o n e s  e n  s u  e n t r a d a  a  l a  c o r t e z a  

c e r e b r a l ,  e n  l a  q u e  e s  f r e c u e n t e  l a  e m i s i ó n  d e  c o l a t e r a l e s  

a x ó n i c a s ;  e s t e  h e c h o  j u n t o  c o n  l a  i n t e n s i d a d  c o n  l a  q u e  l o s  

s o m a s  n e u r o n a l e s  i n c o r p o r a n  HRP p a r e c e n  i n d i c a r  q u e  l a  

p r o y e c c i ó n  n o  e s  p u n t u a l  s i n o  d i s p e r s a .

U n a  p r o y e c c i ó n  s i m i l a r  c o n  o r i g e n  e n  e l  n ó c l e o  d e l  

r a f e  h a  s i d o  d e s c r i t a  t a n t o  s o b r e  e l  c o r t e x  g e n e r a l  d e  

Q u e l o n i o s  C O u i m e t  e t  a l . ,  1 9 8 5 )  c o m o  s o b r e  e l  h i p o c a m p o  d e  

m a m í f e r o s  C S e g a l  & L a n d i s , 1 9 7 4 ;  P a s q u i e r  & R e i n ó s e ,  1 9 7 7 ,  

1 9 7 8 ;  U lyss  e t  a l . ,  1 9 7 9 )  .

L a s  n e u r o n a s  d e l  n ú c l e o  d e l  r a f e  h a n  s i d o  

' i d e n t i f i c a d a s  c o m o  s e r o t o n i n e r g i c a s  t a n t o  e n  r e p t i l e s  

S q u a m a t a  C U o l t e r s  e t  a l . ,  1 9 7 9 ;  H o o g l a n d  e t  a l . ,  1 9 8 4 )  c o m o  

e n  Q u e l o n i o s  C P a r e n t  & P o i r i e r , 1 9 7 1 ;  P a r e n t  e t  a l . ,  1 9 8 1 ;  

U e d a  e t  a l . ,  1 9 8 3 ;  O u i m e t  e t  a l . , 1 9 8 5 )  o  m a m í f e r o s  C f l o o r e  

& H a l a r i s , 1 9 7 5 ) .

E n  m a m í f e r o s ,  e l  n ú c l e o  d e l  r a f e  s u p e r i o r  r e g u l a  l a  

a c t i v i d a d  g l o b a l  d e l  h i p o c a m p o ,  c u y a  b a s e  a n a t ó m i c a  . e s  

p o s i b l e m e n t e  l a  d i s p e r s i ó n  d e  s u s  t e r m i n a l e s  a x ú n i c o s  

C M o a r é  S H a l a r i s , 1 9 7 5 ) .  T a l  d i s p e r s i ó n  t a m b i é n  h a  s i d o  

p o s t u l a d a  p a r a  e s t a  p r o y e c c i ó n  e n  S a l l o t i a  y  P o d a r e i s  , 

p o r  l o  q u e  s u  a c c i ó n  s o b r e  l a  c o r t e z a  c e r e b r a l  p o d r i a  s e r
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s i m i l a r .  P o r  o t r a  p a r t e ,  s e  h a  d e m o s t r a d o  q u e  l o s  n ú c l e o s  

d e l  r a f e  d e  m a m í f e r o s  r e g u l a n  e l  r i t m o  T e t h a ,  l a  

t e r m o r r e g u l a c i ó n  y l a  p r i m e r a  f a s e  d e l  s u e ñ o ,  a l g u n o s  

a s p e c t o s  e m o t i v o s  y e s  u n a  d e  l a s  v i a s  d e  e n t r a d a  d e  

i n f o r m a c i ó n  p o l i s e n s o r i a l  i n d i r e c t a  a l  h i p o c a m p o  C G r a y ,  

1 3 7 7 ;  U i n o c u r ,  1 9 B 0 ;  U Je rn e r  £ E i e n e k ,  1 9 B 5 3  . U n a  f u n c i ó n  

s i m i l a r  d e  e s t e  n ó c l e o  t e n d r í a  u n a  g r a n  i m p o r t a n c i a  e n  l a  

f i s i o l o g í a  d e  r e p t i l e s  s o b r e  t o d o  e n  l o  r e f e r e n t e  a  

t e r m o r r e g u l a c i ó n  y s u e ñ o ,  y a  q u e  e s t o s  a n i m a l e s  r e g u l a n  s u  

t e m p e r a t u r a  c o r p o r a l  m e d i a n t e  e l  c o m p o r t a m i e n t o  y c u a n d o  

e s t a  d e s c i e n d e  p o r  d e b a j o  d e  d e t e r m i n a d o s  l i m i t e s  e l  a n i m a l  

s e  a l e t a r g a .

No s e  h a n  o b s e r v a d o  e n  l a s  d o s  e s p e c i e s  e s t u d i a d a s  

s o m a s  n e u r o n a l e s  m a r c a d o s  e n  l o c a l i z a c i o n e s  t a l e s  com o é r e a  

v e n t r a l  t e g m e n t a l ,  s u b s t a n c i a  n i g r a  o l o c u s  c o e r u l e u s .  S i n  

e m b a r g o ,  s e  h a  o b s e r v a d o  l a  p r e s e n c i a  d e  n e u r o n a s  m a r c a d a s  

e n  e s t e  ú l t i m o  n ó c l e o  e n  G e k k o  e  I g u a n a  C B r u c e  & 

E u t l e r ,  l S B ^ a ) . E n  a l g u n o s  e j e m p l a r e s  d e  P o d a r e i s  t a m b i é n  

h a n  s i d o  o b s e r v a d a s  a l g u n a s  n e u r o n a s  m a r c a d a s ,  p e r o  e n  

e s t o s  c a s o s  l a s  i n y e c c i o n e s  a f e c t a r o n  t a n t o  a i  c o r t e x  

d o r s a l  com o a  l o s  n ú c l e o s  o l f a t i v o s  a n t e r i o r e s  o a i  

e s p e s a m i e n t o  p a l e a l .
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4 . 3 . -  A F E R E N C IA S  E X C L U S IV A S  AL C CPTEX ED E 5A L

L a s  a f s r e n c i a s  e x c l u s i v a s  a l  c o r t e x  d o r s a l  s e  

o b s e r v a r o n  f u n d a m e n t a l m e n t e  c u a n d o  l a s  i n y e c c i o n e s  d e  HRP 

f u e r a n  e f e c t u a d a s  e n  l a s  p o r c i o n e s  l a t e r a l e s  y r o s t r a l e s  d e  

e s t a  r e g i ó n  c o r t i c a l . S e  t r a t a  d e  l o s  n ú c l e o s  o l f a t i v o s  

a n t e r i o r e s ,  e l  n ú c l e o  e s f é r i c o  y  e l  á r e a  t r i a n g u l a r i s , l a s  

d o s  p r i m e r a s  a f e r e n c i a s  p r e s e n t a n  u n a  n a t u r a l e z a  o l f a t i v a ,  

m i e n t r a s  q u e  l a  d e  l a  t e r c e r a  n o  h a  s i d o  e s p e c i f i c a d a  h a s t a  

e l  m o m e n to .

4 . 3 . 1 . -  A F E R E N C IA  DESDE LOS NUCLEOS C L F A T IU C S  A N T E R IO R E S

S e  h a  o b s e r v a d o  e n  e l  p r o c e s o  e x p e r i m e n t a l  q u e  l a s  

a f e r e n c i a s  d e s d e  l o s  n ú c l e o s  o l f a t i v o s  a n t e r i o r e s  s o b r e  e l  

c c r t e x  d o r s a l  a b a r c a n  f u n d a m e n t a l m e n t e  l a s  p o r c i o n e s  

r o s t r a l e s  d e  l a  s u b r e g i ó n  D 3  s i e n d o  d o s  l o s  s u b n ú c l e o s  

r e s p o n s a b l e s  d e  t a l  p r o y e c c i ó n ,  u n o  d e  l o c a l i z a c i ó n  d o r s a l  

y  o t r o  s i t u a d c  p e r i v e n t r i c u l a r m e n t e . T a l e s  a f e r e n c i a s  no  

h a n  s i d o  d e s c r i t a s  e n  o t r a s  e s p e c i e s  d e  r e p t i l e s .

L o s  n ú c l e o s  o l f a t i v o s  a n t e r i o r e s  r e c i b e n  

p r o y e c c i o n e s  d e s d e  l o s  b u l b o s  o l f a t i v o s  p r i n c i p a l  y 

a c c e s o r i o  e n  r e p t i l e s  C H a l p e r n ,  1 3 7 6 )  y m a m í f e r o s  C P r i c e  £  

P o w e l l ,  1 3 7 7 ) .  A d i c i o n a l m e n t e ,  t a m b i é n  s e  h a  o b s e r v a d o  l a  

p r e s e n c i a  d e  s o m a s  n e u r o n a l e s  m a r c a d o s  e n  e s t a  f o r m a c i ó n  

t r a s  i n y e c c i o n e s  d e  HRP e n  b u l b o  o l f a t i v o  p r i n c i p a l  

C A m i g u e t ,  c o m u n i c a c i ó n  p e r s o n a l ) .
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4 . 3 . E . -  A F E R E N C IA S  DESDE EL NUCLEO E S F E R IC O

A l  i g u a l  q u e  o c u r r e  c o n  l o s  n ú c l e o s  o l f a t i v o s  

a n t e r i o r e s ,  l a  a f e r e n c i a  d e l  n ú c l e o  e s f é r i c o  s e  o b s e r v ó  

ú n i c a m e n t e  c u a n d o  l a s  i n y e c c i o n e s  d e  HRP s e  e f e c t u a r o n  e n  

l a  p o r c i ó n  c a u d a l  d e  D 3 . G e n e r a l m e n t e ,  e s t a s  i n y e c c i o n e s  

p r e s e n t a r o n  d i f u s i ó n  a l  c o r t e x  l a t e r a l ,  s i n  e m b a r g o ,  t r a s  

i n y e c c i o n e s  r e s t r i n g i d a s  e n  e s t a  ú l t i m a  r e g i ó n  c o r t i c a l  n o  

s e  o b s e r v ó  m a r e a j e  r e t r ó g r a d o  e n  e l  n ú c l e o  e s f é r i c o ,  com o  

p r e v i a m e n t e  h a b i a  s i d o  s e ñ a l a d o  C M a r t i n e z  G a r c í a  e t  a l . ,  

Í S B E ) ; e n  o t r o s  e s t u d i o s ,  e n  c a m b i o ,  e s t a  p r o y e c c i ó n  h a  

s i d o  a t r i b u i d a  a l  c o r t e x  l a t e r a l  C B r u c e  & E u t l e r ,  1 9 B 4 a 3 .

E l  n ú c l e o  e s f é r i c o  r e c i b e  u n a  p r o y e c c i ó n  d e s d e  e l  

b u l b o  o l f a t i v o  a c c e s o r i o  C G o ld b y  & G a m b l e ,  1 9 5 7 ;  H a l p e r n ,  

1 9 7 E ) ,  l a  c u a l  o r i g i n a  l a  h i p e r t r o f i a  d e l  n ú c l e o .  E l  b u l b o  

o l f a t i v o  a c c e s o r i o ,  a  s u  v e z ,  r e c i b e  i n f o r m a c i ó n  d e s d e  e l  

c r g a n o  v o m e r o - n a s a l . E s t e  h e c h o  p e r m i t e  c o m p a r a r  a l  n ú c l e o  

e s f é r i c o  c o n  e l  c o m p l e j o  a m i g d a l i n o ,  y l a  p r o y e c c i ó n  d e l  

m is m o  s o b r e  e l  c o r t e x  d o r s a l  p u e d e e  r e p r e s e n t a r  u n a  v í a  d e  

e n t r a d a  d e  l a  i n f o r m a c i ó n  o l f a t i v a  a c c e s o r i a  a  l a  c o r t e z a  

c e r e b r a l .

4 . 3 . 3 . -  A F E R E N C IA  DESDE EL AREA T R IA N G U L A R IS

E s t a  a f e r e n c i a  f u é  a t r i b u i d a  e n  p r i n c i p i e  a l  c o r t e x  

l a t e r a l  C M a r t i n e z  G a r c í a  e t  a l . ,  1 9 9 E ) ,  s i n  e m b a r g o ,
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mientras e l  n ú m e r o  d e  n e u r o n a s  m a r c a d a s  t r a s  i n y e c c i ó n  d e  

HRP e n  e s t a  & r e a  c o r t i c a l  f u é  muy b a j o ,  l a  f r e c u e n c i a  d e  

l a s  m is m a s  a u m e n t a  n o t a b l e m e n t e  c u a n d o  l a s  i n y e c c i o n e s  s e  

e f e c t u a r o n  e n  D 3 .

L a  n a t u r a l e z a  d e  e s t e  n ú c l e o  y s u  e v e n t u a l  

c o m p a r a c i ó n  c o n  l o s  d e l  h i p o t é l a m o  d e  m a m í f e r o s  n o  h a  s i d o  

d e t e r m i n a d a  e n  r e p t i l e s ,  e l  ú n i c o  d a t o  d i s p o n i b l e  s e  

r e f i e r e  a  s u  e f e r e n c i a  s o b r e  e l  n ú c l e o  d o r s o m e d i a l  d e l  

t á l a m o ,  e l  c u a l  a  s u  v e z  e s t a  e n v u e l t o  e n  l a  i n t e g r a c i ó n  d e  

i n f o r m a c i ó n  d e  d i s t i n t a s  m o d a l i d a d e s  C H o o g l a n d ,  1 9 B 2 3 .
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4 . 4 . -  £ F £R E í:C .I ftS SEL . CO R T E X  DOESOn E D I f iL

E1 t r a n s p o r t e  a n t e r ó g r a d o  d e  HRP d e s d e  l o s  s o m a s  

n e u r o n a l e s  s i t u a d o s  e n  e l  l u g a r  d e  i n y e c c i ó n  h a s t a  

s u s  t e r m i n a l e s  a x ó n i c o s  p e r m i t e  d e f i n i r  l a s  á r e a s  d e  

p r o y e c c i ó n  d e  l a  z o n a  i n y e c t a d a .  En  l a s  m e n c i o n a d a s  á r e a s ,  

e l  p r o d u c t o  d e  r e a c c i ó n  s e  p r e s e n t a  d e  u n  modo p u n t i f o r m e  

d e l i m i t a n d o  z o n a s  e n  l a s  q u e  e s  p o s i b l e  d i s t i n g u i r  

t r a y e c t o s  a x ó n i c o s  c o r t o s  q u e  e n  m u c h o s  c a s o s  p r e s e n t a n  

v a r i c o s i d a d e s  .

C u a n d o  l a s  i n y e c c i o n e s  s e  e f e c t u a r o n  e n  e l  c o r t e x  

d o r s o m e d i a l  l a s  á r e a s  d e  m a r e a j e  a n t e r ó g r a d o  s e  l o c a l i z a r o n  

e x c l u s i v a m e n t e  e n  l a  c o r t e z a  c e r e b r a l  y  s e p t u m .  T o d a s  l a s  

e f e r e n c i a s  d e  e s t a  r e g i ó n  c o r t i c a l  s o n ,  p o r  D t r a  p a r t e ,  

b i l a t e r a l e s  y o c u p a n  l a s  m is m a s  z o n a s  e n  a m b o s  h e m i s f e r i o s .

S e  h a  o b s e r v a d o  m a r e a j e  a n t e r ó g r a d o  e n  a l  c o r t e x  

m e d i a l ,  c o r t e x  d o r s a l ,  s e p t u m  e  i n c l u s o  e n  e l  p r o p i o  c o r t e x  

d o r s o m e d i a l . D i c h o  m a r e a j e  o c u p a  z o n a s  o b a n d a s  b i e n  

d e f i n i d a s .  E s t a s  m is m a s  b a n d a s  p r e s e n t a n  u n a  r e a c c i ó n  

i n t e n s a m e n t e  p o s i t i v a  c u a n d o  s e  a p l i c a  a l g ú n  m é to d o  

h i s t o q u l m i c o  p a r a  l a  d e t e c c i ó n  d e  a c e t i l  c o l i n e s t e r a s a s ;  

d e l  m is m o  m o d o , t a m b i é n  p r e s e n t a n  r e a c c i ó n  p o s i t i v a  a 

e s t e  e n z i m a  l a s  n e u r o n a s  d e l  e s t r a t o  g r a n u l a r  y l a  c a p a  

p l e x i f o r m e  i n t e r n a  d e  e s t a  r e g i ó n  c o r t i c a l  C T i n e o  e t  a l . ,  

1 S 9 3 ,  1 S B 7 ) . $ 1  m is m o  t i e m p o ,  t o d a s  l a s  z o n a s  d e

p r o y e c c i ó n  d e  l a s  n e u r o n a s  p i r a m i d a l e s  d e  l o s  c a m p o s  C £ 3  y  

CS4 t a m b i é n  a p a r e c e n  i n t e n s a m e n t e  m a r c a d a s  c u a n d o  s e  a p l i c a
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l a  m i s m a  t é c n i c a  C S t o r m - n a t h i s e n  £  E i a c k s t a d ,  1 9 6 4 ;  

G e n e s e r - J e n s e n , 1 3 7 2 ) .

4 . 4 . 1 . -  E F E R E N C I A S  SOBRE EL  CORTEX H E D I  AL

L a  a f e r e n c i a  o b s e r v a d a  d e s d e  e l  c o r t E x  d o r s o m e d i a l  

s o b r e  e l  c o r t e x  m e d i a l  o c u p a  l o s  t e r c i o s  y u x t a g r a n u l a r e s  d e  

a m b a s  c a p a s  p l e x i f c r m e s  y a  n i v e l e s  c a u d a l e s  a l  p u n t o  d e  

i n y e c c i ó n  u n a  e s t r e c h a  b a n d a  e n  l a  p o r c i ó n  c e n t r a l  d e  l a  

c a p a  p l e x i f o r m e  e x t e r n a .  L a s  d o s  p r i m e r a s  c o r r e s p o n d e n  a  

l a s  o b s e r v a d a s  e n  o t r p s  r e p t i l e s  S q u a m a t a  m e d i a n t e  t é c n i c a s  

d e  d e g e n e r a c i ó n  a n t e r ó g r a d a  C U c n e i d a  £  E b b e s s o n ,  1 S S S ;  

L o h m a n  £  M e n t i n k ,  1 9 7 2 ;  L o h m a n  £  U a n  UJo e rd en  U e r k l e y ,  1 S 7 B ;  

B u t l e r ,  1 9 7 6 ;  ü l i n s k i ,  1 9 7 6 ) ;  s i n  embargo, en ninguno de 
l o s  c a s o s  s e  h a c e  r e f e r e n c i a  a  l a  b a n d a  i n t e r m e d i a  d e  los 
n i v e l e s  c a u d a l e s .

D a d a  l a  d i s t i n t a  i n t e n s i d a d  d e l  m a r e a j e  

a n t e r ó g r a d o  e n  l a s  d i s t i n t a s  b a n d a s  d e  e f e r e n c i a  s e  h a  

p o d i d o  d e d u c i r  q u e  l a  p r o y e c c i ó n  d e s d e  e l  c o r t e x  

d o r s o m e d i a l  s o b r e  e l  c o r t e x  m e d i a l  e s t a  o r g a n i z a d a  

t o p o g r á f i c a m e n t e .  L o s  n i v e l e s  r o s t r a l e s  d e l  c o r t e x  

d o r s o m e d i a l  p r o y e c t a n  f u n d a m e n t a l m e n t e  a  l a  z o n a  T im m  

n e g a t i v a  d e  l a  c a p a  p l e x i f o r m e  i n t e r n a  C l / 3  y u x t a g r a n u l a r ) 

a l o  l a r g o  d e  t o d a  l a  e x t e n s i ó n  d e l  e j e  a n t e r c - p o s t e r i o r , 

y e n  m e n o r  g r a d e  a  l a  b a n d a s  i n t e r m e d i a  d e  l a  c a p a  

p l e x i f o r m e  e x t e r n a ;  m i e n t r a s  q u e  l o s  n i v e l e s  c a u d a l e s  

p r c y e c t a n ,  f u n d a m e n t a l m e n t e  a i  1 / 3  y u x t a g r a n u l a r  d e  l a  c a p a
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plexiforme externa a todos los niveles rostrales y a la 
banda intermedia de esta misma capa a todos los niveles 
caudales del eje anteroposterior.

Respecto a las neuronas responsables de esta 
proyección, se ha observado que el principal mareaje 
retrógrado tras inyecciones de HRP en el cortex medial se 
localiza en el estrato de somas, estas neuronas son además 
las ónicas que aparecen marcadas contralaterélmente, por lo 
que podrían ser estas las responsables de la proyección 
CPoch et al., 1585} . Por otra parte en este estudio se ha 
observado también que algunas neuronas de la capa 
plexiforme interna del cortex dorsomedial envian su axón 
mediálmente, perdiéndose el mismo en el seno de las bandas 
de mareaje anterógrado, por lo que dichas neuronas también 
podrían contribuir a esta proyección.

Al igual• que se señala en los estudios de 
degeneración esta proyección es homDtópica sobre el cortex 
medial de ambos hemisferios CUoneida & Ebbesson, 1959; 
Lohman & Hentink, 1972; Lohman & Uan UJoerden Uerkley, 1575; 
Butler, 1975; ülinski, 1575}.

Si se compara al cortex medial de reptiles Squamata 
con la fascia dentata del hipocampo de mamíferos, esta 
última región recibe únicamente proyecciones
intrahipocámpicas bilaterales desde las neuronas del campo 
CA4, las cuales forman una banda que ocupa el 1/5 
yuxtagranular del estrato molecular CGottlieb & Couan, 
1973; Suanson et al., 157B, 1551; Lüest et al., 1979;
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Laurberg, 1373; Laurberg S Sorensen, 13B1; Demeter et al., 
1905:) .

4.4.2.- EFERENCIAS SDBRE EL CORTEX DORSAL

Un segundo grupo de fibras que parte del cortex 
dorsomedial sigue un curso lateral formando una banda de 
mareaje anterógrado en la zona Timm negativa de la capa 
plexiforme externa que abarca las subregiones DI y D2 del 
cortex dorsal tanto ipsilateral como contralateralmente. El 
limite lateral de la banda de eferencia coincide con el 
mareaje retrógrado en el estrato granular de la subregión 
D2 ipsilateral, por lo que las proyecciones entre el cortex 
dorsomedial y la subregión D2 son reciprocas.

Esta proyección no ha sido referida en ninguno de 
los trabajos previas sobre conexiones de reptiles con 
técnicas de degeneración. Sin embargo en Gekko e Iguana 
mediante inyecciones de HRP en el cortex dorsal se ha 
observado la presencia de somas neuronales marcados ' en el 
cortex dorsomedial pero sólo ipsilateralmente CBruce & 
Butler, 19B4aD. En Podareis y Gallotia , en cambio, el 
mareaje retrógrado se presenta bilateralmente.

Esta proyección parece similar a la que en 
mamíferos realizan las neuronas piramidales del campo CA3 a 
través de la llamada colateral de Schaffer. Dicha 
proyección es bilateral y se restringe al campo CAI en el 
que forma bandas de eferencia sobre los estratos radiatum y
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oriens CRamón y Cajal, 1904; Gottlieb & Coman, 1973; 
Suianson et al., 197B, 19B1; Laurberg & Sorensen, 1981D..

4.4.3.- EFERENCIA SOBRE EL PROPIO CORTEX DORSQHEDIAL

En todos los ejemplares en los que se administró 
HRP en el cortex dorsomedial ' se observaron somas 
neuronales marcados en el propio cortex dorsomedial de
ambos hemisferios. En el hemisferio ipsilateral el mareaje 
retrógrado se presentó incluso fuera del área de difusión. 
Adicionalmente, en estos ejemplares se observó un mareaje 
de eferencias que abarcó parte de la zona Timm negativa de 
la capa plexiforme externa de este área cortical en ambos 
hemisferios. En el hemisferio contralateral, el mareaje 
retrógrado se localizó exclusivamente en el estrato de
somas, mientras que en el ipsilateral se observaron
neuronas marcadas tanto en el estrato de somas como en
ambas capas plexiformes.

Dos tipos neuronales aparecen marcados en la capa 
plexiforme externa unas se sitúan siempre en la zona Timm 
negativa en la cual extienden sus árboles dendriticos, 
mientras que otras se localizan en la zona Timm positiva.

Las neuronas localizadas en la zona Timm negativa, 
cuando se aplica el método de Golgi, se presenta con un 
plexo axónico en esta misma zona CHartinez Guijarro, 19B5D; 
adicionalmente, en las neuronas marcadas con HRP este axón 
presenta una trayectoria inicial descendente que se pierde
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en la proximidad del estrato de somas. En estudios de 
inmunocitoquimica se ha observado que este tipo neuronal 
podría utilizar GAEA como neurotransmisor CSchuerdtfeger & 

LOpez Barcia, .18885 . Por último hay que señalar que este 
tipo neuronal se sitúa en la zona de eferencia del propio 
cortex dorsomedial de cuyas neuronas de proyección podría 
recibir contactos sinópticos.

Las neuronas marcadas en- la zona Timm positiva de 
la capa plexiforme externa también presentan un axón 
descendente y muestran reacción inmunocitoquimica positiva 
al BABA CLorente B Schwerdtfeger, comunicación personal).

Las neuronas marcadas en la capa plexiforme interna 
presentan una morfología entre triangular y fusiforme 
similar a alguno de los tipos neuronales de la capa 
plexiforme interna del cortex medial como se ha descrito en

I

estudios con la técnica de Bolgi CLacey, 1978; UJouterlood,
\

1981; Berbel, 1981; Martínez Guijarro, 19855. Tanto en las 
observaciones con el método de Bolgi como mediante mareaje 
con HRP, el axón presenta una trayectoria ascendente 
perdiéndose en el estrato de somas. Hay que señalar que 
estas neuronas se localizan en la zona de proyección de las 
fibras Timm positivas de las que reciben contactos 
sinópticos CMartinez Guijarro, 19B55. Algunos de los tipos 
neuronales marcados en esta capa presentan un axón 
ascendente que acaba en un plexo en el estrato dé somas del 
cortex dorsomedial. Dicha observación coincide con las 
realizadas con el método de Bolgi CRamón y Cajal, 19175.



- 239 -

□tros tipos neuronales, presentan en cambio, un axón 
dirigido hacia el estrato de somas del cortex medial.

Tanto las neuronas de la capa plexiforme externa 
como las de la interna nunca aparecen retrógradamente 
marcadas cuando se administra HRP en alguna de las zonas de 
proyección del cortex dorsomedial CEruce & Butler, 1984a; 
Martínez García, 19B4; Poch et al., 19B5? por lo que 
podrían ser consideradas como interneuronas que elaboran y 
modulan la información de las neuronas bipiramidales c 
neuronas de proyección del cortex dorsomedial. De hecho, 
algunas de estas neuronas de las capas plexiformes han sido 
identificadas como GfiBAérgicas CSchuerdtfeger & López 
García, 19B6? mientras que otras son acetilcolinesterasa 
positivas CPoch et al., 19B4; Tineo et al., 19B7?.

Por último, las neuronas marcadas en el estrato de 
somas podrían corresponder al tipo bipiramidal, aunque no 
se descarta la posibilidad de que intercaladas entre estas 
pueda existir algún tipo de "neuronas de los cestos” 
(Martínez Guijarro et al., 1985?.' Las neuronas 
bipiramidales aparecen marcadas a lo largo de toda la 
extensión del cortex dorsomedial incluso en zonas muy 
alejadas del punto de inyección cuando este se centra en el 
propio cortex dorsomedial y en los niveles caudales al 
punto de inyección cuando esta se efectúa en el cortex 
dorsal.

Por otra parte cuando se efectúan inyecciones de 
HRP en el propio cortex dorsomedial se observa la salida de



- 240 -

tres grupos de axones eferentes uno de los cuales se 
incurva y asciende a través de la superposición medial 
dando lugar a una banda de eferencia sobre la zona Timm 
negativa de la capa plexiforme externa del cortex 
dorsomedial, esta última banda de eferencia se continua con 
el cortex medial.

Aún cuando la comprobación real de la existencia de 
esta proyección, del cortex dorsomedial sobre si mismo debe 
ser realizada a nivel de microscopía electrónica, se pueden 
aportar algunos datos en favor de esta hipótesis. Por una 
parte, es frecuente observar en la banda de eferencia sobre 
el cortex dorsomedial varicosidades y engrosamientos 
periódicos que hacen suponer la existencia de contactos 
sinápticos, por otra parte, en los niveles más rostrales 
las fibras que dan lugar a esta banda de eferencia toman 
una trayectoria oblicua acabando en la propia región 
cortical, es decir, no se continúan con la eferencia 
señalada en el cortex medial.

Como se acaba de señalar en la zona Timm negativa 
de la capa plexiforme externa del cortex dorsomedial donde 
se sitúa la banda de eferencia del propio cortex 
dorsomedial se localizan las neuronas horizontales que 
también aparecen retrógradamente marcadas, por lo que la 
proyección de las neuronas bipiramidales podría incidir 
tanto sobre el árbol dendritico apical de las neuronas 
bipiramidales como sobre las neuronas horizontales, 
estableciéndose de este modo circuitos reciprocos entre
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ambos tipos neuronales.
La existencia de circuitos recíprocos en el propio 

cortex dorsomedial no ha sido citada con anterioridad en 
otros reptiles. Incluso en estudios mediante técnicas de 
degeneración CLohman & Hentink, 1972} se señala que la 
proyección desde el cortex dorsomedial sobre la capa 
plexiforme externa del cortex medial procede directamente 
desde las capa plexiforme interna desde donde los axones 
cruzarían directamente el estrato de somas de esta región 
cortical. No obstante, en los primeros estudios realizados 
con técnicas de Golgi CRamón y Cajal, 1917} se describe la 
existencia de colaterales axónicas ascendentes que 
atraviesan el estrato de somas para acabar en la porción 
más superficial de la capa plexiforme externa del propio 
cortex dorsomedial.

En el hipocampo de mamíferos, por otra parte, se 
han descrito una serie de proyecciones intrínsecas dentro 
de cada subregión. De tal modo que se definen dos tipos 
neuronales básicos: interneuronas y neuronas de proyección. 
Las primeras proyectan sobre las segundas que a su vez lo 
hacen fuera de la propia subregión formándose de este modo 
circuitos de retroactivación y retroinhibición CAndersen et 
al., 1963; Buszaki & Eidelberg, 1992}. Estos circuitos 
podrían estar también representados en la corteza cerebral 
de reptiles Squamata por las conexiones reciprocas entre 
las neuronas bipiramidales y las que aparecen aisladamente 
en las capas plexiformes. Por otra parte, también es
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pasible la existencia de proyecciones reciprocas entre 
neuronas bipiramidales en el propio .cortex dorsomedial, 
estos tipos de conexiones han sido ya observados en el 
hipocampo de mamíferos entre las neuronas piramidales de la 
misma subregión mediante datos electrofisiológiccs CHac 
Uicar 8 Dudek, 19B03 .

La proyección contralateral sobre el cortex 
dorsomedial ya habla sido observada incluso con técnicas de 
degeneración CUoneida & Ebbesson, 19E9; Lohman & Hentink, 
1972; Lohman & Uan Uoerden Uerkley, 197E; Ulinski, 197B; 
Eutler, 197B; Bruce 8 Butler, 19B4a3.

En el hipocampo de mamíferos dos son,
fundamentalmente los tipos neuronales que presentan una 
proyección contralateral: las neuronas piramidales
modificadas del campo CA4 y las neuronas piramidales del 
campo CA3. 3in embargo, mientras la proyección 
contralateral de CA4 se restringe*al érea dentada la de CA3 
abarca tanto la propia CA3 contralateral, como CAI, 
localizándose la eferencia en ambos'casus en les estratos 
radiatum y oriens CEottlieb & Couan, 1973; Swanson et al., 
1978, 1SB1; Laurberg 8 Sorensen, 19813. La situación es
similar en los reptiles Squamata ya que en ambos casos las 
proyecciones contralaterales se localizan fuera de la
región Timm positiva.
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4.4.4.- EFERENCIA SOERE SEPTUM

La banda de eferencia bilateral sobre la región 
septal ocupa la porción más dorsal de esta región a niveles 
comisurales y postcomisurales en la que no se observa 
producto de reacción cuando se aplica el método de Timm y 
que en cambio es positiva al método histoquimico de 
detección de acetil colinesterasas CTineo, comunicación 
personal3.

Esta proyección no ha sido descrita en ninguno de 
los estudios realizados en reptiles Squamata, únicamente en 
serpientes se ha señalado la existencia de una proyección 
similar a la descrita en el presente trabajo, pero que 
en este caso ocupa la mayor parte de la porción dorsal de 
la región septal CUlinski, 19753. Sin embargo, en el
mencionado estudio no se consiguieron inyecciones 
restringidas al cortex dorsomedial, por lo que la eferencia 
descrita podría corresponder, en parte a las proyecciones 
de las áreas corticales adyacentes, posiblemente el cortex 
medial.

En mamíferos, las distintas regiones del asta de
Ammon dan lugar a una proyección topográfica sobre el
núcleo lateral del septum, sin embargo, mientras que la
proyección desde el campo CA3 es bilateral, la procedente 
del campo CAI es estrictamente ipsilateral CSiegel et al., 
1974; Chronister & De France, 1979; 5wanson & Cowan, 19793. 
Es necesario señalar que únicamente el cortex medial y el
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cortex dorsomedial dan lugar, en Squamata, a una proyección 
bilateral sobre la región septal, restringiéndose la
procedente del cortex dorsal al éirea latero-ventral del 
septum ipsilateral.
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4.5.- EFERENCIAS DEL CDRTEX DDRSftL

A diferencia de le señalado para el cortex 
dorsomedial, que ai menos en lo referente a esquema de 
conexiones parece una región homogénea, las distintas 
subregiones del cortex dorsal presentan proyecciones 
eferentes distintas. Este hecho queda patente, sobre todo, 
cuando se realizan inyecciones de HRP en alguna de las 
áreas de proyección de esta región cortical.

Es necesario destacar que, a diferencia de lo que 
ocurre con el cortex dorsomedial, algunas de las 
proyecciones no han sido comentadas previamente en otros 
trabajos, del mismo modo, algunas de las eferencias 
señaladas previamente no han sido observadas en las dos 
especies estudiadas; probablemente existan ambos grupos de 
proyecciones y tales discrepancias pueden ser atribuidas a 
la heterogeneidad propia de esta región cortical.

Por otra parte, en algunas casos no ha sido 
posible determinar que subregión del cortex dorsal da lugar 
a algunas eferencias, ya que no ha sido posible la 
inyección de HRP en dichas áreas de eferencia con objeto 
de marcar retrógradamente la subregión del cortex dorsal 
responsable de dicha subregión. Por ello, en primer lugar 
se discutirán estas eferencias y posteriormente las 
eferencias comprobadas retrógradamente de cada subregión 
del cortex dorsal.
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4.5.1.- GENERALIDADES

Tres sen las eferencias que no han podido ser 
determinadas mediante mareaje retrógrado, dichas eferencias 
son el núcleo accumbens, en núcleo dorsolateral anterior 
del télame y varios núcleos hipotalámicos.

Tras inyecciones de HRP en la porción rostral del 
cortex dorsal se observó mareaje anterógrado en el núcleo 
accumbens, sin embargo el mareaje terminal en esta región 
no es muy prominente. Dicha eferencia ha sido observada 
también en Tuninambis CLohman & Mentink, 1372; Lohman & 
Uan Uoerden Uerkley, 1375).

En mamíferos, también se ha observado una eferencia 
desde el subiculum al núcleo accumbens CSwanson S Coman, 
1377; Heibach S Siegel, 1377; Groeneuiegen et al., 1332). 
Este núcleo ha sido considerado como un puente de unión 
entre el sistema limbico y el sistema moter recibiendo' 
aferencias allocorticales y talémicas no especificas y 
proyectando a su vez con componentes del sistema 
extrapiramiúal tales como el globus palidus Cuugensun et 
al., 1SBQ; Eroeneuegen & Russchen, 1304).

La proyección desde el cortex dorsal sobre el 
núcleo dorsolateral anterior no ha sido referida 
anteriormente en ningún orden de reptiles, no obstante en 
los primeros estudios citoarquitectónicos, mediante 
técnicas de impregnación argéntica, se señala la existencia 
de un tracto corticc-talémico que se dispersa precisamente
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en el n.d.l.a. y que al igual que la ruta observada 
mediante transporte retrogrado es medial respecto a la 
stria medullaris CRamón y Cajal, 1917'. Dicha proyección 
abarca las dos subregiones en las que ha sido dividido este 
núcleo talámico.

Por otra parte, como se ha señalado anteriormente 
Capartado 4.2.5 de discusión! el cortex dorsal recibe una 
aferencia que se origina en este núcleo talámico, por lo 
que las proyecciones entre ambos son reciprocas Formando un 
circuito cerrado que recuerda al circuito de Papez CPapez, 
1937!. Como el n.d.l.a. también proyecta sobre el cortex 
medial CLohman & Uan Uloerden Uerkley, 1978; Bruce & Butler, 
1984a!, este circuito cerrado se desarrolla a dos niveles: 

cortex dorsal-n.d.1.a.-cortex dorsal y 
cortex dorsal-n.d .1.a .-cortex medial-cortex dorsal 
En mamíferos, el origen hipocámpico de la eferencia 

sobre los núcleos anteriores del tálamo se localiza 
fundamentálmente en el subiculum y en menor medida en el 
campo CAI Cheibach & Siegel, 1977;- Sikes et al., 1977; 
Schwerdtfeger, 1984!.

Por último, también se ha observado una eferencia 
desde el cortex dorsal sobre el área dorsal hipotalámica y 
la porción dorsal del núcleo periventricular del hipotálamo 
a través del fornix precomisural; esta proyección también 
ha sido observada en Tuninambis mediante degeneración 
anterógrada CLohman S Uan Uloerden Uerkley, 1975!, en esta 
especie también se ha descrito una eferencia sobre el área
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lateral hipotalémica a través del fornix precomisural, sin 
embargo, en los ejemplares utilizados en el presente 
estudio, dicha proyección no ha sido observada, lo cual no
implica su inexistencia dada la heterogeneidad de la
región.

En mamíferos, las eferencias hipotalémicas del
hipocampo se originan fundamentalmente en el subiculum, 
aunque también en el campo-CAI CMeibach S Siegel, 1977; 
Swanson & Couan, 1977; Schwerdtfeger, 19B43. Por ello
se podría comparar a algunas subregiones del cortex dorsal 
con el subiculum o el campo CAI del asta de Ammon del 
hipocampo.

4.5.2.- PROYECCIONES DE LA SUBREGION MEDIAL CD13>

)

De los resultados observados, DI parece ser la
\ ' ¿mica subregión del cortex dorsal que presenta proyecciones

bilaterales a través de la comisura paleal anterior. Tales
eferencias han sido comprobadas tanto mediante transporte
anterógrado como retrógrada y acaban en el cortex
dorsomedial y en las subregiones DE y D3, asi como sobre la
subregión DI contralateral.

Tras inyecciones de HRP en el cortex dorsomedial se 
han podido diferenciar dos tipos neuronales marcados en DI: 
las neuronas del ”cell píate” ipsilaterálmenté y las 
pirámides modificadas del estrato granular
contralaterálmente.
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Las neuronas del ”cell píate** sólo aparecen 
marcadas ipsilateralmente, presentando un axón que se 
dirige al estrato de somas del cortex dcrs umBuioi• Espe 
mareaje retrógrado también ha side observado en Gekko e 
Iruana CBruce & Eutler, 19B4aD tras inyecciones de HRP en 
el cortex dorsomedial.

Por otra parte, las pirámides modificadas del 
estrato granular aparecieron marcadas bilateralmente cuando 
la inyección se centró en el cortex dorsomedial, pero no 
cuando la inyección se restringiuó al cortex medial CPoch 
et al., 19B5).

Estos hechos indican que se trata de una proyección 
bilateral de DI sobre el cortex dorsomedial, lo cual esta 
en aparente contradicción con los resultados aportados por 
Bruce y Butler C13B4aD según los cuales tras inyecciones de 
KRP en el cortex dorsomedial los únicos somas que se marcan 
retrógradamente en DI se localizan ipsilateralmente y de - 
una manera escasa.

La eferencia de DI sobre el cortex dorsomedial 
abarca, posiblemente, la totalidad de la capa plexiforme 
interna a niveles caudales al punto de inyección no
continuándose dicho mareaje en el cortex medial, lo cual
concuerda con los resultados obtenidos mediante mareaje
retrógrado CPoch et al., 19B5D. No obstante también se ha 
observado una banda de eferencia en la zona Timm negativa 
de la capa plexiforme externa de esta región cortical.

La eferencia de DI sobre las restantes subregiones
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del cortex dorsal, en el hemisferio ipsilateral, abarca la 
mitad yuxtagranular de la capa plexiforme externa y la 
practica totalidad de la interna.

En el hemisferio contralateral la eferencia de DI 
se localiza en la porción más superficial de la capa 
plexiforme externa tanto del cortex dorsomedial como del 
cortex dorsal, aunque también se han observado axones con 
engrosamientos periódicos entre los somas neuronales de DI 
contralateral.

Los datos bibliográficos referentes a conexiones 
intracorticales en otros reptiles Squamata hacen escasa 
referencia a este tipo de proyecciones de la subregión 
medial, sin embargo, en Tuoinambis se ha observado que 
parte de las conexiones comisurales proceden del cortex 
dorsal CUoneida & Ebbesson, 19693. En el presente estudio 
se ha observado que únicamente la subregión medial da lugar 
a proyecciones bilaterales a través de la comisura paleal 
anterior. Por otra parte, se han descrito somas neuronales 
marcados bilateralmente en el cortex dorsal tras 
inyecciones de KRP en el cortex dorsomedial y en la porción 
lateral del cortex dorsal CBruce 5 Eutler, IBBHaD .

Al igual que la proyección del cortex dorsomedial 
sobre el cortex dorsal las procedentes de la subregión DI 
se asemejan al sistema de colaterales de Schaffer con 
origen en las neuronas piramidales de CA3 del hipocampo de 
mamíferos, dichas neuronas proyectan bilateralmente a los 
campos CAI y CA4 y contralateralmente a CA3 CRamón y Cajal,
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1304; Gottlieb & Couan, 1373; Swanson et al., 1373, 1381;
Laurberg & Scrensen, 1331). Sin embargo, en mamlfeeros CA3 
da lugar a una proyección bilateral sobre el núcleo lateral 
del septum, dicha conexión no ha sido observada en las dos 
especies de Lacértidos estudiadas.

Por último un dato nuevo aportado en el presente 
estudio se refiere a la eferencia de la subregión DI sobre 
los bulbos olfativos principal y accesorio. En mamíferos, 
se ha señalado la posibilidad de una proyección similar 
desde el campo CAI sobre los bulbos olfativos, aún cuando 
no se descarta la posibilidad de que tal aferencia tenga 
lugar sobre los núcleos olfativos anteriores CDe Olmos et 
al., 1373).

4.5.3.- PROYECCIONES DE LA SUEREGIDN INTERMEDIA CD2)

La subregión D2 del cortex dorsal presenta dos
tipos de eferencias, unas sobre el cortex dorsomedial y el 
cortex medial y otra sobre el septum dorsal; ambas
proyecciones son estrictamente ipsilaterales.

La proyección de D2 sobre las áreas corticales 
dorsomedial y dorsal, tal como se observa mediante mareaje 
retrógrado, tiene su origen en las neuronas piramidales del 
estrato de somas. Estas neuronas se localizan siempre en 
una. posición rostral respecto al punto de inyección y en 
cortes transversales se presentan siempre agrupadas en las
porciones mas laterales de la subregión limitando con la
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adyacente D3.
Las neuronas de la subregión DE también presentaron 

mareaje cuando las inyecciones de HRP se efectuaron en el 
cortex medial CPoch et al., 1S85); sin embarga, en estos 
casos las neuronas con producto de reacción aparecían 
aisladas a lo largo del estrato de somas. Incluso en los 
casos de inyecciones en el cortex dorsomedial con difusión 
al cortex medial se pudo constatar la presencia de ambos 
patrones de mareaje. Esta proyección esta, por lo tanto, 
organizada topográficamente.

En Gekko e Iguana CEruce & Butler, 19843) 
también se señala la presencia de somas retrógradamente 
marcados en la subregión lateral, sin embargo, no se 
comentó una diferenciación clara de las subregiones 
intermedia CDE) y lateral CD3) del cortex dorsal. Es 
posible, por otra parte, que en estos ejemplares, 
pertenecientes a familias distintas del orden Squamata, no 
exista una separación clara de ambas subregiones.

En las inyecciones efectuadas en la subregión DE 
se observaron bandas de mareaje anterógrado en la mitad 
interna de la zona Timm negativa de la capa plexiforme 
externa del cortex dorsomedial y dos bandas en la mitad 
externa de la capa plexiforme externa del cortex medial. 
Dicho modelo de eferencias se corresponde con las 
observadas en otros reptiles Squamata CLohman & Mentink, 
197E; Lohman & Uan Uloerden Uerkley, 1976; Butler, 1976). 
Sin embargo, hay que señalar que el cortex lateral da lugar
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s  u ¡na e f e r e n c i a  s o b r e  e l  t e r c i o  e x t e r n o  d e  l a  c a p a  

p l e x i f o r m e  e x t e r n a  d e l  c o r t e x  m e d i a l  C H a r t i n e z  G a r c í a  e t  

a l . ,  2 9 9 8 2  p o r  1 c  p u s  l a  p r o y e c c i ó n  d e l  c o r t e x  d o r s a l  s e

p o d r í a  r e s t r i n g i r  a  l a  p o r c i ó n  i n t e r m e d i a  d e  e s t a  c a p a

p l e x i f o r m e  com o h a  s i d o  s u g e r i d o  p r e v i a m e n t e  CLohm an & U a n  

U J o e r d e n  U e r k l e y ,  1 9 7 6 D .

L a  e f e r e n c i a  d e  DE s o b r e  e l  s e p t u m  d o r s a l ,  e s  

e s t r i c t a m e n t e  i p s i l a t e r a l  y o c u p a  l a  p o r c i ó n  l a t e r o - v e n t r a l  

a  n i v e l e s  m e d i o s  y  r o s t r a l e s  y  l a  p o r c i ó n  d o r s a l  a  n i v e l e s  

c a u d a l e s .  E s t e  r e s u l t a d o  c o n c u e r d a  c o n  l o s  o b s e r v a d o s  

p r e v i a m e n t e  e n  o t r o s  r e p t i l e s  S q u a m a t a  CLohman & f l e n t i n k ,  

1 9 7 B ;  L o h m a n  & U a n  U l o e r d e n  U e r k l e y ,  1 9 7 6 ;  U l i n s k i ,  1 9 7 5 )  . 

H a y  q u e  s e ñ a l a r  q u e  e l  c o r t e x  d o r s o m e d i a l  y e l  c o r t e x

m e d i a l  t a m b i i n  d a n  l u g a r  a u n a  p r o y e c c i ó n  S E p t a l ;  e s t a s

p r o y e c c i o n e s  p r e s e n t a n  u n a  o r g a n i z a c i ó n  t o p o g r á f i c a  d e  t a l  

m o d o  q u e  no  e x i s t e  s o l a p a m i e n t o  e n t r e  e l l a s  c o n  e x c e p c i ó n  

d e  l a  p r o y e c c i ó n  d o r s a l  q u e  s e  s o l a p a  c o n  l a  p r o v e n i e n t e  d e  

l a  p o r c i ó n  d o r s a l  d e l  c o r t e x  m e d i a l  q u e  e s ,  a  s u  v e z ,  l a  

q u e  p r o y e c t a  a  l a  s u b r e g i ó n  i n t e r m e d i a  d e l  c o r t e x  d o r s a l  

C P o c h  e t  a l . ,  1 9 8 5 ) .

En  m a m í f e r o s  d o s  r e g i o n e s  h i p o c é m p i c a s  o r i g i n a n  

p r o y e c c i o n e s  i p s i l a t e r a l e s  s o b r e  l o s  n ú c l e o s  l a t e r a l e s  d e l  

s e p t u m :  e l  c a m p o  CA3 y  e l  c o m p l e j o  s u b i c u l a r  C S i e g e l  e t  

a l . ,  1 9 7 4 ;  S w a n s o n  & C o w a n ,  1 9 7 9 ;  S u ia n so n  e t  a l . ,  1 9 8 1 )  l o s  

c u a l e s  p o d r í a n  s e r  c o m p a r a d o s  a  l a  s u b r e g i ó n  DE d e l  c o r t e x  

d o r s a l .

En  r e p t i l e s  S q u a m a t a ,  e l  s e p t u m  o r i g i n a  e f e r e n c i a s
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hipotalémicas sobre las áreas lateral y preóptica, asi como 
sobre el núcleo periventricular CHoogland et al., 13793. 
Por Id  tanto, al igual que ocurre en aves CKrayniak 6 

Siegel, 1978 a y b3 y en mamíferos CSiegel et al., 1974, 
1375; Suanson & Cowan, 19733, también en reptiles, el 
septum Deupa un punto clave en el Funcionamiento del 
sistema llmbico ya que recoge la información procesada en 
la corteza cerebral limbica y a su vez proyecta sobre el 
hipctálamo controlando de este modo la salida endocrina de 
dicho sistema.

4.5.4.- PROYECCIONES DE LA SUBREGION LATERAL CE33

Se ha observado un modelo de conexiones distinto 
para las porciones rostral y caudal de la subregión lateral 
del cortex dorsal por lo que a continuación van a ser 
tratados por separado.

4.5.4.1.- Eferencias de la porción rostral

La porción rostral de D3 origina dos proyecciones 
distintas: sobre el cortex lateral, y sobre la porción 
lateral del núcleo esférico.

Cuando se inyectó HRP en los niveles rostrales del 
cortex dorsal se observó un mareaje similar a terminales 
axónicos en la subregión dorsal del cortex lateral, este 
mareaje se localiza en la capa plexiforme externa a lo
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largo de toda la extensión rcstrocaudal de la mencionada 
subregión; adicionalmente tras inyecciones en el cortex 
lateral se han observado neuronas marcadas en la porción 
rostral de D3 Cñmiguet, 1385). Dicha proyección es 
reciproca ya que como se ha señalado en el apartado 4.2.3 
de discusión el cortex lateral origina una proyección sobre 
la porción rostral de D 3 .

Esta proyección no ha sido referida con 
anterioridad en otras especies reptilianas, en cambio, en 
mamíferos se ha comprobado la existencia de una proyección 
reciproca entre área entorrinal y subiculum
CHjorth-Simonsen, 1371; Steuard, 1375; Kohler et al., 1378; 
Llyss, 1381; Schuierdtfeger, 1334; Kohler, 1385; Uan Groen, 
Bt Lopes da Silva 1385; Uan Groen et al., 1385). Si se 
considera al cortex lateral comparable al ¿rea entorrinal 
en función de sus aferencias olfativas y sus eferencias 
sobre el cortex medial Cfiartlnez-Garcia et al., 1385), se 
tiene que considerar a la porción rostral de D3 comparable 
u homólogo al subiculum. Tal homología viene reforzada per 
el hecho de que las eferencias sobre el núcleo accumbens, 
n.d.l.a. e hipotélamo Ccomparables con las del subiculum de 
mamíferos) se originan fundamentalmente en los niveles 
rostrales donde D3 presenta su máximo desarrollo.

También se observó una eferencia desde D3 sobre la 
porción lateral del núcleo esférico. Como se ha 
señalado en el apartado 4.4.2 de este capitulo de 
discusión, en esta misma localización se encuentran también
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las neuronas que originan una eferencia sobre la porción 
rostral de D3 por lo que las proyecciones entre D3 y el 
núcleo esFérico son reciprocas.

4.5.4.2.- Eferencias de la porción caudal

En contraposición con lo observado para la porción 
rostral las eferencias de la porción caudal de D3 se 
relacionan fundamentalmente con estructuras olfativas; de 
tal modo que se han observado proyecciones sobre los bulbos 
olfativos (principal y accesorio} y porción posterior de 
la cresta ventricular dorsal CPDUR o núcleo amigdalino 
externo}.

La proyección sobre los bulbos olfativos ha sido 
determinada mediante transporte retrógrado tras inyecciones 
de HRP en estas estructuras. Esta proyección no ha sido 
observada en ninguno de los estudios realizados en reptiles 
Squamata, no obstante, en los estudios de degeneración 
realizados en serpientes se ha observado una eferencia que 
procede del núcleo esférico y que acaba en las capas 
plexiformes granular e interna del bulbo olfativo accesorio 
CHalpern S Silfen, 1S74; Uoneida & Sligar, 1S7S; Halpern, 
1330}. Por lo que la degeneración observada podría deberse, 
también a la lesión de 03 caudal que se encuentra juste per 
encima del núcleo esférico.

En mamíferos, los bulbos olfativos reciben 
aferencias fundamentalmente de estructuras amigdalinas,
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aunque se ha apuntado la posibilidad de que también el
caimpo CAI contribuya al control de la información olfativa
a través de una proyección directa sobre el bulbo olfativo
accesorio CDe Olmos et a l ., 1S7B).

Por último, también se ha observado una proyección 
sobre la porción posterior de la cresta ventricular dorsal 
CPDUR) dicha eferencia abarca la porción latero-caudal del 
DUR hasta la aparición del núcleo esférico. Esta eferencia 
ha sido descrita también en Tuninambis CLohman & Uan 
UJoerden Uerkley, 1S7E) aunque en este caso el POUR fué 
referido como núcleo amigdalino externo. El modelo de
conexiones del PDUR no ha sido estudiado con profundidad en 
reptiles. Tan sólo se han observado aferencias desde el
ADUR CUlinski, 13B3) y eferencias sobre el hipotélamo
CHalpern & Silfen, 1374; Uoneida & Sligar, 1373; Halpern,
1380). Por ello, cualquier intento de comparación de esta
proyección de D3 con alguna descrita previamente en 
mamíferos seria mera conjetura.
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4.6.- CENSIDEPACIDNES FINALES

Los resultados obtenidos en el presente estudio, 
Junto con los aportados por otros autores permiten esbozar 
un modelo básico de organización de las conexiones de la 
corteza cerebral y su comparación con el modelo de 
conexiones del sistema iimbico de Mamíferos y Aves.

La principal aferencia sensorial a la corteza 
cerebral de reptiles Squamata es la olfativa, la cual se 
recibe a través del cortex lateral que recibe la 
información directamente del bulbo olfativo principal 
CHalpern, 1S5B, ülinski & Petersson, 1881;
Martinez-Garcia et al., 1S8E2. El cortex lateral, a su vez, 
proyecta al cortex medial, cortex dorsal y pasiblemente 
también al cortex dorsomedial Cver apartado 4.2.22. Esta 
proyección es comparable a la proyección del árEa 
entorrinal sobre la fascia dentata y el asta de Ammon.

Esta información olfativa es procesada en la 
corteza cerebral a distintos niveles: interneuronas en las 
propias regiones corticales, interconexiones entre las 
mismas y conexiones extratelencefálicas.

En el primer nivel se han detectado somas 
neuronales de proyección intrínseca en las áreas corticales 
medial, dorsomedial y subregiones DI y D2 del cortex 
dorsal. Algunas de estas neuronas han sido identificadas 
como GABAérgicas CSchuierdtf eger & López-Earcia, 1SB72. Por 
otra parte, al menos en el cortex dorsomedial, también han
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sido observadas interconexiones entre las propias neuronas 
de proyección.

Las interconexiones entre las distintas áreas 
corticales se asemejan muchD a las conexiones intrínsecas 
en el hipocampo de mamíferos a través de la cascada de 
información fascia dentada-> CA4 y CA3-> CAl-> subiculum y 
las vias secundarias de retroceso CA4-> fascia dentada y 
subiculum-> CAI. En reptiles esta cascada de información se 
origina en el cortex medial el cual proyecta 
topográficamente sobre el cortex dorsomedial y el cortex 
dorsal mediante una eferencia Timm positiva que se asemeja 
al sistema de proyección de las fibras musgosas; a su vez, 
el funcionamiento del cortex medial esta regulado por las 
eferencias que sobre él Emiten el cortex dorsomedial y la 
subregión D2 del cortex dorsal, la primera bilateral y 
general y la segunda ipsilateral y topográfica. A su vez el 
cortex dorsomedial y la subregión DI del cortex dorsal 
proyectan bilateralmente sobre las subregiones DE y D3 
respectivamente.

Esta información procesada en la corteza cerebral 
Esta a su vez sometida a control por otras estructuras 
limbicas, concretamente por el núcleo dorsolateral anterior 
del tálamo, cuerpos mamilares y por el núcleo del rafe 
superior. Dichas proyecciones también tienen lugar en el 
hipocampo de mamíferos, aunque en este caso las 
proyecciones sean más complejas interviniendo además otras 
estructuras como el locus coEruleus y el área ventral
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tegmental.
Por último, la información procesada en la corteza 

cerebral sale de ella siendo las estructuras receptoras 
de esta información ya procesada: el núcleo accumbens,
núcleo dorsolateral anterior del tálamo, septum e
hipotálamo. Los núcleos accumbens y dorsolateral anterior 
reciben eferencias desde la porción rostral de la subregión 
D3 del cortex dorsal en virtud de lo cual se la ha 
comparado al subiculum. El cortex medial, cortex 
dorsomedial y la subregión DE del cortex dorsal proyectan 
sobre el septum de un modo topográfico; los dos primeros 
bilateralmente y el tercero ipsilateralmente; en mamíferos 
también existe una proyección topográfica de los campos CA3 
y CA4; sobre el septum que a su vez proyecta sobre el 
hipotálamo regulando la secreción de las hormonas 
hipcfisarias, sin embargo, no proyecta la fascia dentada. 
Por último el cortex dorsal constituye la principal salida 
hipotalámica de la corteza cerebral siendo sus subregiones 
DE y posiblemente D3 rostral las responsables de tales
eferencias. En mamíferos, tales proyecciones corresponden 
al subiculum y campo CAI.

Por otra parte la porción caudal de la subregión D3 
juEga un papel lateral en el modelo de conexiones de la 
certeza cerebral, estando implicada en conexiones
fundamentalmente olfativas al recibir protecciones cal 
núcleo esférico y proyectar a su vez a les bulbos
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CONCLUSIONES
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1.- Las areas corticales dorsomedial y dorsal reciben 
aferencias desde el cortex medial, cortex lateral, porción 
vertical del núcleo de la banda diagonal, núcleos del lecho 
de la comisura anterior y del fascículo prosencefálico 
medial, núcleo dorsolateral anterior del tálamo, cuerpos 
mamilares y núcleo del rafe superior.

2.- La proyección del cortex mBdial sobre el cortex 
dorsomedial y el cortex medial está organizada 
topográficamente y coincide por el área ocupada por los 
terminales axónicos Timm positivos, por lo que el cortex 
medial es homologadle a la fascia dentada del hipocampo de 
mamíferos.

3.- El cortex lateral proyecta fundamentalmente sobre 
el cortex dorsal y, en menor medida, sobre el cortex 
dorsomedial. Como el cortex lateral recibe su principal 
proyección desde el bulbo olfativo principal, la eferencia 
de este área cortical sobre las áreas paléales dorsomedial 
y dorsal es comparable a la del área entorrinal sobre el 
asta de ammon y subiculum del hipocampo de mamíferos.

4.- En los núcleos del lecho de la comisura anterior y 
del fascículo prosencefálico medial, asi como, en la 
porción vertical del núcleo de la banda diagonal . se 
observaron pocas neuronas marcadas retrógradamente tras 
inyecciones de HRP en las áreas corticales dorsomedial y
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dorsal, pero este mareaje fufe constante en todos los 
ejemplares estudiados. La proyección desde el núcleo de la 
banda diagonal es comparable a la que tiene lugar en 
mamíferos entre el complejo SBptum medial-banda diagonal y 
el hipocampo.

5.- La pars magnocellularis del núclBO dorsolateral 
antBrior del tálamo proyecta sobre el cortBx dorsal. En 
inyecciones restringidas al cortex dorsomedial Se
observaron muy pocas neuronas marcadas en este núcleo, y en

\algún caso no se observó tal marcaJb , por lo que 
posiblemente este núcleo no proyecte al cortex dorsomedial. 
Esta proyección es comparable a la de los núcleos
anteriores talámicos sobre el hipocampo de mamíferos.

\)

6.- Los cuerpos mamilares presentan una doble 
proyección sobre las áreas corticales dorsomedial y dorsal. 
Por una parte el núcleo mamilar lateral que proyecta 
ipsilateralmente, y por otra el núcleo supramamilar que 
proyecta bilaterálmente. Este último núcleo no ha- sido 
definido con anterioridad.

7.- El núcleo del rafe superior da lugar a una 
proyección dispersa sobre las áreas corticales dorsomedial 
y dorsal. La mayor parte de axones que dan lugar a esta 
proyección recorren el tronco cerebral por el lado 
contralateral pasando al ipsilatBral a través de la



~ SB4 -

decusación supramamilar.

B.- El cortex dorsal recibB proyecciones especificas
desda el núcleo esférico, núclBDs olfativos anteriores y 
érea triangularis del télamo, dichas proyecciones no han 
sido referidas con anterioridad reptiles Squamata.

9.- El cortex dorsomBdial origina eferencias 
bilaterales homotópicas sobre el cortex medial, cortex 
dorsomedial, cortex dorsal y septum.

10.- La proyección del cortex dorsomedial sobre el 
cortex medial esta organizada topográficamente. La porción 
rostral proyecta sobre el 1/3 yuxtagranular de la capa 
plexiforme interna a todos los niveles dando lugar también 
a una estrecha banda intermedia en la capa plexiforme 
externa del cortex medial, mientras que la porción caudal 
da lugar ademas a una banda de eferencia en el 1/3 medio de 
la capa plexiforme externa. Esta proyección es comparable a 
la del hilus sobre la fascia dentada en el hipocampo de 
mamíferos.

11.- En el cortex dorsomedial se forman una serie de 
circuitos intrínsecos entre las neuronas bipiramidales del 
estrato de somas y las que aparecen aisladamente en ambas 
capas plexiformes. Estas proyecciones son similares a las 
que en el hipocampo tienen lugar entre las neuronas de
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proyección y las interneuronas. Adicionálmente las neuronas 
bipiramidales también originan una proyección contralateral 
sobre la zona Timm negativa de la capa plexiforme externa, 
No se descarta la posibilidad de que existan proyecciones 
entre las neuronas bipiramidales del mismo hemisferio.

12.- La eferencia del cortex dorsomedial sobre el cortex
dorsal abarca las subregiones medial e intermedia, las 
cuales, a su vez, proyectan sobre b 1 cortex dorsomedial por 
lo que tienen lugar una serie de circuitos reciprocas entre 
ambas.

13.- El septum recibe una eferencia bilateral desde el
cortex dorsomedial la cual abarca la porción más dorsal de 
esta región que es negativa a la técnica de Timm.

14.- El cortex dorsal es un área heterogénea de tal modo
que cada subregión presenta un patrón de eferencias 
distinto.

15.- Se han observado proyecciones de distintas
subregiones del cortex dorsal sobre el núcleo accumbens, 
núcleo dorsolateral anterior del tálamo y sobre el área 
dorsal y la porción dorsal dBl núcleo periventricular ambos 
en el hipotálamo.

IB.- La subregión medial del cortex dorsal proyecta
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bilateralmente a las áreas corticales dorsomedial y dorsal 
U sobre los bulbos olfativos principal y accesorio.

17.- La subregión intermedia presenta proyecciones 
estrictamente ipsilaterales sobre las árBas corticales 
dorsomedial y medial y sobre el septum dorsal. Esta última 
proyección abarca todos los niveles del eje rostro-caudal, 
de tal modo que en los niveles medios y rostrales ocupa la 
porción latero-ventral, mientras que en los niveles 
caudales ocupa la porción más dorsal.

IB.- La porción rostral de la subregión lateral presenta 
proyecciones reciprocas sobre el cortex lateral y también 
sobre el área lateral del núcleo esférico.

19.- Por último, la porción caudal dB la subregión 
lateral proyecta sobre la región posterior de la cresta 
ventricular dorsal CPDUR) y sobre los bulbos olfativos 
principal y accesorio.
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