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1.1.- fa A ]

El telencé&falo acuparla po;qi@nrrmas raostral del
cersbro de reptiies y ha sido sido subdividido en dos
partes: los hemisferios cerebrales que constituyen la
porcion anterior, par, hipertrofiada y evaginada; y el
telenceéfalo medio que forma wuna zona de transito entre
telencéfalo y diencefalo.

Los hemisferios cerebrales se evaginan
secundariamente y forman los bulbos oclfativos principal y
accesorio, aunque estos dltimos no se encuantran presentes
en los ordenes Quelonia y Crocodilia. Los bulbos olfativos
se unen al resto del telenceéfalo mediante 1los pedunculos
olfativaos. '

El resto de los hemisferios cerebralés se puedé
subdividir en dos porciones: ei 'palib que es  dorsal
respecto al ventricu;c lateral; y el subpalioc gQue es
ventral respecto al mismo.

El pelioc o cofteza cerebral constituye una l#&mina
dorsal que se encuentra dividida en tres areas dispuegtas
longitudinalmente: el cortex medial, el cortex dursal y el
cortex lateral. Adicionalmente, algunos autores ‘ccnsideran
a la porcion inmediatamente ventral respecto al ventriculo
lateral, la cresta ventricular dorsal (DUR) como parte del
palio en virtud de su origen embrionaric (Northcutt, 1378),
én este trabajo, en razon de su localizacion anatdmica, se

consideraréd como parte del subpalia.
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La porcion mas rostral del subpalio esta ocupada
por los niclens olfativos antériofeé, los cuales en
ccasiones se encuentran pressntes incluso en los pedunculos
olfativos.

La parte mediel del subpalio asta ocupada
dorsalmente por los nucleos septales y ventralmente por el
niclec accumbens y el tuberculo olfativo gque se continua
caudalmente con los nucleos de la banda diagonal.

A su vei, la parte lateral del subpalioc se pueds
subdividir en dos 4areas: un 4area dorsal, 1ls cresta
ventricular dorsal (OUR) y un &rea ventral, el estriado. El
OUR se puede subdividir en dos porciones una porcion
anterior (AOVR) y una porciotn basal (BOUR); esta uvltima, a
su vez se divide en el nécleo esférico g en una parte
postericr (POVR) que comprande ) varios nicleos gue
constituyen el complejo amigdalino.-Ei;estriado;“ por otra
parte, se divide en una parte dorsai Yy una parte ventral.

El telencefalb medio esta formado por - los
Fasciculos prosencefalicos lateral (LFB) y medial (MFB), el
nicleo del lecho del MFB (bMFBJ), nicleo del lecho de 1la
comisura anterior (bACY y 1los nicleos preopticos gue
constituyen una zona de transito con el hipotalamo y para
diversos autcores es considerado como parte del mismo
(Cruce, 1874).

Las distintas areas y regiones del telenceéfalo
aparecsn representadas en la Figura 1.1.

Clasicamente y atendiendo sobre todo a criterios de
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conexiones, cada una de las mencionadas regiones del
telencefalo ha sido enmarcada dentro de alguno de 1los
principales sistasmas neuronales. La porcion anterior de 1la
cresta ventricular dorsgl» (ADVR)  recibe proyecciones
sensoriales talamicas, proyectando a su vez al estriado
(Hoogland, 1877, 1S981; Lohman y Van Woerden Verkley, 1878;
Bruce y Butler, 1884b; Ulinski, 1SB4). Del mismo modo,
también se ha registrado actividad visual en el
espesamiento paleal (Andry & Northcutt, 1876), asi como
aferencias visuales talaaicas (Bruce & Butler, 18B%a). En
base a estos datos, el AROVUR y el espesamiento paleal han
sido fFuncionalmente comparados al neopalioc de mamiferos.

El sistema olfativo lo forman los bulbos olfativos
principal y accesorio, los nicleos olfativos anteriores, sl
nicleo esfericu‘u el cnrtex_ lateral, el cual ha sido
comparado al cortex piriforme y/o éhtorrinal (Ulinski &
Kanarek, 1873; Halpern & Silfen,» 1974; Ralparh, 19786,
1880; Ulinski & Peterson, 1S88B1; nartinﬁz Garcia et al,,
1886; Amiguet, 18B66).

Por bltimo, las adreas corticales medial Q' dofsal,
asi como‘sl septum, han sido enmarcadas en un sistema de
conexiones junto con los nicleos anteriores talamicos, sl
hipotalamo y el nocleo del rafé (Lohman & MHMentink, 1872;
Lohman & Van Woerden Verkley, 1876, 1878; Hoogland et al.,
1878; Butler, 1880; Lohman et al., 1983, Bruce & Butler,
1S84a). Este ejJe cortico-septo-diencéfalo-mesencefdlico

corresponde a2l concepto clasico de sistema limbico (Nauta &



-5 -

Karten, 1870; Lohman et al., 1883).

Sobre las anteriores afirmaciones generales es
necesario realizar algunas puntualizaciones. Dichas
consideraciones son validas ;pﬁra‘ el nfdén Squamata. En
Quelonia, en el cortex dorsal o general se ha pddidn
registrar actividad ‘alectrica tras estimulacion
visual (Belekhova, 1978) y recibe proyscciones del ntcleo
geniculado lateral (Hall y Ebner, 1870; Hall at al., 1876;
Duimet at al., 1985; Ulinski, 1986) 1lo cudl confiere a esta

region paleal cierto caracter neocortical.

El palio o corteza cerebral de reptiles ha sido
dividide topcdr&fica u‘,cifoarquitectﬁnicamente-~ en tres
areas: cortex medial, cortex dorsal y cortex lateral.
Adicionalmente, en el extremo latero-rostral del cortex
dorsal se hﬁ descrito una nueva 2zona de esmpagquetamiento
cslulaf laxo: el espesamientoc paleal; y en sl borde dbrsal
del cortex medial se puede diferanciﬁr una nueva region
cortical el cortex dorsomédial cuyos somas se disponen en
continuidad con los del cortex medial apnque su tamafio
es sensibiemente superior y su empagquetamisnto mas laxo.
Las mencionadas regionss corticales han sido referidas de
distintos modos &8 1lo largo de los afios basandose

fundamentalmente en su homologia topogréafica con las
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regiones corticales de mamiferps. Dichas nomenclsturas se
resumen en el cuadro I.

En el presente trabajo se va a utilizar la
nomenclatura topograficé prohuéété pnf Ehbésson g Voneida
(19639) en Jupinambis pigropunctatus . Segun dicha
nomenclatura la corteza cerebral se divide en % ea&resas 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
D1 con empaquetamiento celular laxo, intermedia o©o 02 con
los somas dispuestos en un tnico estrato granular compacto
Y la subregion lateral o 03 1la cual presenta nuevamente
empaquetamiento celular laxoc. El cortex lateral tambien
presenta una clara division en dos subregiones atendiendo,
tambien al ampaquetamiéntu neuronal: la subregion dorsal o
Ll con los cuerpos neuronales mas b menos dispersos gy la
subregion véntral'bo LE_ con 1los samés dispuestos en
glomérulos. Posteriormente tambien ha sido subdividido el
cortex medial en treé‘porcidnes: Nl-l‘en la cual el estrato
‘de somas se incurva ventralmente, n1?a en la cual el
estrato de somas es paraleloc al sulcus 1nterhémisferico vl
Ml-3 en la cual el estrato de somas ses incurva dorsalments
(Beckers et al., 1971/1972).

En todas 153 regﬁones corticales se puede observar
un patron de laminacidn claroc. Dicha laminacién permite
distinguir 1los siguientes estratos o capas desde la

membrana glial hasta sl epeéndimo: membrana glial limitante
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superficial, capa plexiforme externa, estratoc de somas,
capa plexiforme interna, alveus y epéndiho. Este patron
sufre algunas modificacicones 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 1los estratos
granulares de las Areas 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 u
superpositio lateralis (Lange, 1811). Tambien 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 epéndimo dicha
formacion ha sido denominada ”"cell plate” (Unga:, 1806,
Butler, 1880).

Por otra parts, en el  cortex: latefél los somas
neuronales no sé disponen en un estrato ¢mico por lo gque en
ocasiones  resulta dificultoso definirc .las. capas
plexiformes. | |

En la figura 1.2 se 'reﬁresentan, en seccion
transversal las distintaé regiones, subregiones |y capas de
la corteza cersbral junto con la nomencletura utilizada en

el pressnte trabajo.



Generalmente se ha considarado que las distintas
regiones de la corteza cerehral de reptiles presentan una
organizacion mas simple que las correspondientes homdlogas
en el telencéfalo de mamiferos. A pesar de ello, 1la
informacion bibliografica acerca del modelo de conexiones
de las distintas areas paleales en reptiles es mucho mads
fragmentaria y en ocasiones contradictoria ﬁue la
disponible en las correspondientes areas de mamiferos. Este
hecho determina que 1la comparacién entre ellas sea 8n
muchos casos intuitiva y/o incompleta.

Dos son las razones que determinan la escasez de
informacion acerca de las progecéinne: de la énrteza
'cerebral de rept11e$ Squamata: |

~ El escaso numero de esﬁeciés estudiadas, siempre
pertenecientes a familias distintas. En este sentido, tan
s0lo han sido analizadas las proyecciones cprtipaleé. de
Iupinambis (Voneida & Ebbesson, 1863; Lohman & HMentink,
1S72; Lohman & Van Woerden Verkley, 1876, 1878) Gekko
(Butler, 1876; Bruce & Butler, 1984a) e ]Jguyang (Bruce &
Butler, 1884a) dentro del suborden Lacertilia y u;;;;; .
Ihamnophis (Ulinski, 1875, 1976) y ginﬁ;g (Reperant,
1976) dentro del suborden ofidia.

-La eséasa variedad de técnicas con las que se ha

abordado el trazado de cunexinnes corticales en reptiles. A



este respecto, unicamente se ha wutilizado 1la teécnica de
transporte retrogrado de peroxidasa de rabano (HRP) en tres
ocasiones (Reperant, 1876; Lohman y Uan UWoerden Uerklay,
1878; Bruce y Butlar,_lsaﬁa). En el resto de los casos =l
problema ha sido abordado mediante técnicas de lesion
seguida de impregnacion argentica selectiva de terminales
anterogradamente degenerados.

Segtn los datos bibliograficos el modelo de
conexiones de las &reas corticales medial, dorsomedial y
dorsal se asemeja, con alguna reserva, al qua presenta la
formacion hipocampica de mamifmsros (Lohman & Mentink, 1872;
Lohman & Van Woerden Verkley, 1976, 1878; Ulinski, 1876;
Lohman et al., 1883), mientras que el cortex lateral de
reptiles parece corresponder al cortex entorrinal y/o
piriforme vde mamiferns (Gamble, 1852; Halpern, 1876;
U}inski & Peterson, 1981; Martinez Garcia et al., 19B6).

Las conexiones de la corteza cerebral de reptiles
Squamata se presentan a . dosr niveles: intracorticales y
aXtrécorticales, g con fines puraméﬁte>-expositiéos estas
ultimas se van a dividir en aferencias y eferencias del

sistema cortical.
1.3.1.- CONEXIONES INTRACORTICALES
El cortex medial recibe proyecciones bhilaterales

desde el cortex dorsomediel, e ipsilateralmente desde el

cortex dorsal y el cortex lateral. Estas proyecciones se



presentan de un modoc laminar socbre la capa plexiforme
externa, de tal modo que el'corﬁsx lateral proyecta sner'
el tercio distal, el cortex dorsal sobre el tercio
intermedio y el cortex dorsomedial sobre el tercio internc
asi csmo sobre la capa plexiforme interna (Lohman &
Mentink, 1872; Lohamn & Uan Woerden Verkley, 1876; Ulinski,
1876; Bruce y Butler, 1S84a; Hﬁrtinez Garcia et al., 19B86).
Por otra parte, sl cortex medial dg lugar a eferencias
homolaterales sobre el cortex dorsal y el cortex
dorsomedial en una proyeccitn masiva gque abarca de 18
mitad a los 2/3 proximales al estrato de somas de las
capas plexiformes externas y las capas plexiformes internas
(Lohman y Mentink, 1872; Lohman Yy Van UWoerden Verkley,
1976, ‘u11nsk1, 18765, tambien han sido descritas una
proyeccion sobre el cortex lateral |y scbre la poreion
laterodorsal de 1a bresta 'Qentricular dorsal (Lohman &
Mentink, 1872). I
El cortex dorsaomedial recibe prouec;iones
intracorticales fundamehtalmante'desde el cortex medial
del cortex dorsomediai 'hontfalatefal (Lohémn ‘g ‘Mentink,
1872; Lohman & Van Woerden Verkley, 1876; Ulinski, 1876;
Butler, 1876). Tambien  ha sido descrita una progeccion
desde‘el cortex dorsal (Bruce & Butler, 1984a; Olucha et
al., 188Sb). Por otra parte, todas las eferencias del
cortex dorsomedial son bilaterales y terminan en el cortex
medial, y en el propio cortex dorsomedial (Uoneida &

Ebbesson, 1863; Lohman & HMentink, 1872; Lohman & Uan



Woerden Verkley, 1976; Ulinski, 18976); adicionalmente se
han descrito eferencias sobre el cortex dorsal (Bruce &
Butler, 198%a; Dlucha et al., 1985b) |y sobre la porcién
dorsal del cortex lateral (Butler, 1976).

Las aferencias intracorticales del cortex dorsal
proceden del cortex medial (Lohman & Mentink, 1872; Lohman
& Van Woerden VUerkley, 18976; Ulinski, 1876) y del cortex
dorsomedial (Bruce y Butler, 1S8%a; Olucha et al., 1985). A
su vez, el cortex dorsal proyecta sobre el cortex medial
(Uoneida & Ebbesson, 1969; Lohman & Mentink, 1872; Lohman &
UVan Woerden VUerkley, 1876) sobre el cortex dorsomedial
(Bruce & Butler, 1884a; Olucha et al., 1S85) y sobre el
cortex lateral (Lohman & Mentink, 1872; Amiguet, 1886).

El cortex lateral recibe proyecciones del cortex
medial y del ;ortex dorsal (Lohman & Mentink, 1972; - Laohman
7& Van woerden-Uerkieg, 1976) y a su vez proyecta al cbrtex'
medial"(Ulinski,'lS?S;.ﬂartinez Garcia et al., 1985) y al
cortex lateral contralateral (Halpern, 1376; Nartlnaé
Garcia et al., 1986). | |

Lasvdistintas proyecciones intracbtticales han sido

representadas en la figura 1.3.
1.3.2.- EFERENCIAS EXTRACORTICALES
Las proyecciones eferentes de la corteza cerebral

de reptiles Squamata han sido estudiadas fundamentalmente

mediante técnicas de degeneracidn. Dichos estudios sesfialan
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claramente la existencia de dos grupos de eferencias
extracorticales: las_del cortex media; Yy cortex dorsal
sobre septum 2 hipotalamo y las del cortex lateral que por
su parte son claramente olfativas. La Utnica eferencia
descrita del cortex dorsomedial 1lo ha sido mediante el
método de Golgi observandose axones de las celulas
bipiramidales que se adentrean en la porcion dorsal del
septum (Ramon y Cajal, 1817).,

El cortex medial proyecta hilateralmente al septum
dorsal precomisural (Lohman & Mentink, 1872; Ulinski, 1875;
Lohman & Uan UWoerden Verkey; 18763 Yy scbre el nucleo
periventricular del hipotalamo y porcién laterodorsal de la
cresta ventricular dorsal anterior C(ADUR)D (Lohamn &
Mentink, 18723.

El cortex dorsal presenta 'varios . .grupos de
eferencias cuyos somas neuronales de origen se localizan en
distintas areas de esta region cortical; sin embarbo,
parece ser que todo el cortex dorsal proyecta sobre el
¥septﬁm dorsal a niveles postcomisurales y snhrsvjel septum
ventral a nivelaé comisurales u precohisurales '(Ulinski,
1875). Llas neurcnas localizadas a ‘niveles rostrales
progectan a traves del fornix postcomisural al nucleo
periventricular del hipotalamo y las situadas a niveles
caudales lo hacen a travées del fornix precomisural al
nicleo preoptico del hipotalamo. Por dltimo, la porcion
lateral del cortex dorsal progecta al nucleo amigdalino

externo (PDUR) y nicleoc accumbens (Lohman & Uan Woerden



Verkley, 13878).

Las eferencias extracorticales del cortex lateral,
si las hay son fundamentalmente olfativas, Se ha sefialado
la posibilidad de una proyeccién sobre el estrato granular
del bulbo olfativo principal y sobre la porcitn externa de
la rama horizontal del ntcleo de la banda diagonal
(Amiguet, 1886).

Las distintas eferencias extracorticales han sido

resumidas en la Figura 1.4.
1.3.3.- AFERENCIAS EXTRACORTICALES

El estudioc de las aferencias extracorticales a la
corteza cerebral de reptiles del orden Sgquamata sdlamente
ha sido pcsibIe‘tras el desarrollo de técnicas de trazado
- de conexiones mediénte el 1,transporté Arefrbgradov' de
marcadores tales qdmc peroxidasé de rabano fﬁRP).' |

"En Qinggg aspis (Reperant, 1876) se ha descrito
una aferenc;é desQe'la poféi&n dorsal del-septum Asobré 'él
cortex dorsal. Diché prdyaccibn también ha sida“ ob;efvada
en Jupingmbis (Lohman & Van Woerden Uerklég, 1978). Sin
embargo, posteriormente se ha ssfialado la posibilidad de
que la presencia de cuerpos neuroconales retrogradamente
marcados en la region septal se deba a errores técnicos
(Hoogland et al., 1878).

En Jupjinambis se sefiala la existencia de tres

proyecciones extratelencefalicas sobre las areas corticales



. maedial, dorsomedial y dorsal: el niclso dorsolateral
anterior (NOLA)Y del talamo, 1los cuerpos mamilares y el
nécleo del rafe superior. E1 NIOLA prouecﬁa al cortex medial
y &l cortex dorsal, mientras que el cortex dorsomedial
recibe las aferencias de los cuerpos mamilares y del nucleo
del rafe superior (Lohman & Uan Woerden Verkley, 18978).
En un estudio mas reciente realizado en Gecko e
Iguene , se ha ohservado que todas las 4&areas corticales
reciben aferencias tanto de los cusrpos mamilares como del
NOLA, adicionalmente se ha sefialado gque este tiltimo nucleo
esta dividido en dos pbrciones: la pars magnocellularis y
la pars parvocellularis, las cuales dan lugar a distintas
proyecciones sobre las diferentes regiones corticales
(Bruce & Butler, 1SB84a). Sin embargo, en Pgdarcis no se
han observado aferencias al cortex lateral ni desde el NDLA
ni desde los cuerpos mamilares (Martinez Garcia et al.,
1986) . | | |
| Tamb}en en QGekko 8 Jguana se ha observado que
el nicleo del rafe superior progecta 7subré fal- corﬁex
medial, cortex dorsomedial y cortex dorsal. .nientras que
el locus coeruleus, tegmentum ventral y nucleo parvicelular
medial, dan origen a sendas proyecciones sobre el cortex
dorsal, el cual tambien recibe aferencias del nucleo béSal
del telencéfalo, nicleo de la banda diagonal y ntcleo del
lecho de la comisura anterior. HMientras que el cortex
medial y el cortex dorsomedial son receptoras de

proyecciones procedentes del nucleo pregptico del



hipotalamo (Bruce & Butler, 1S84a).

Todas las aferencias descritas anteriormente se
refieren Ffundamentalmente a las araaé paleales medial,
dorsomedial y dorsal. El cortex lateral, por otra parte
esta envuelto en un sistema de proyecciones distinto gue
presentan un caracter olfativo. De tal modo que la mayor
aferencia a esta region cortical tiene su origen en el
bulbo olfativd principal (Heimer, 18963; Halpern, 1975;
Ulinski & Peterson, 1881; Martinez Garcia et al., 1986).
También se han descrito aferencias al cortex lateral desde
el nicleo del tracto olfatorio lateral, nucleo amigdalino
ventral y rama horizontal del nécleo de la banda diagonal
(Martinez Garcia et al., 1985; Amiguet, 1SBB).

Las distintas aferencias extracorticales de 1la

corteza cerebral han sido resumidas en la figurail.s.
1.3.4.~ COMPARACION CON OTROS GRUPOS DE REPTILES

La organizaciﬁn' de la- ;prtaza cérébral ;en ‘los-
distintos ordenes de reptiles difiere ndtablemante tanto en
lo referente a su citoarquitectonia como al sistema de
proyecciones que presentan. Respecto =a los aspectos
citoarquitectonicos ya se ha sefialado anteriormente que, a
diferencia de los reptiles Sgquamata, tanto Quelonia como
Cocodrilia no presentan un cortex dorsomedial diferenciado
como tal, al mismo tiempo en estos grupos no existe una

delimitacion clara entre las tres areas corticales (medial,
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dorsal y lateral), en las cuales los somas neurgnales se
disponen periventricularmente.

Debido precisaménte a la dificil delimitacidn
citoarquitectdnica de las areas corticales su modelo de
conexiones intrinsecas no ha sido abordado‘ tanto en
Quelonia como en Cocodrilia. Por el contrario si se han
estudiado en tortugas las afersncias a la corteza cerebral,
fundamentalmente al cortex dorsal o general. Segim estos
datos dicha region recibe proygecciones aferentes
fundamentalmente del nd&cleo geniculado 1lateral (Hall y
Ebner, 1870; Duimet et al., 13984). Este dato concuerda con
los resultados electrofisiologicos segun los cuales el
cortex dorsal procesa informaciotn visual (Belekhova, 1973).
Adicionalmente también se han observado aferencias desde
los nicleos anteriores talamicos, nucleo del rafe y nucleos

del telencéfalo basal (Ouimet at al., 189B4)

1.%.— EL_SISTEMS TInn POSITIVO DE REPTILES Y MAMIFERQS

El método de Timm (Timm, 1958; Danscher & Zimmer,
1878; Danscher, 1881) permite demostrar la pressncia de.
metalas' pesados, fundamentalmente 2inc, en cortes
histologicos. Dicha técnica ha sido ampliamente utilizada
para la descripcion anatédmica de regiunes cerébrales ricas
en 2inc (Molowny, 1880; Lopez Garcia et al., 1883).

En 1la corteza cerebral 'y septum de reptiles

Squamata se han descrito una serie de 4areas gque muestran



una marcada reaccion positiva cuando se aplica el
mencionado métodoc de Timm. Dichq marcaje comprende el
tercio intermedio de la capa plexiforme interna del cortex
medial, los 2/3 proximales al estrato de somas de 1la capa
plexiforme externa del cortex dorsomedial y su capa
plexiforme interna excepto alveus, 1la mitad proximal al
estrato de somas del cortex dorsal y su capa plexiforme
intefna excepto alvéus‘uﬂpor tltimo la porcion dorsal del
sseptum, excepto una estrecha banda en las porciones mas
dorsales 2 nivel comisural y postcomisural (fig. 1.8)
(Ketelslegers, 136S; Holdﬁng & Lopez Garcia, 1878; Lépez
Barcia et al., 1883a).

La presencia de la reaccién de Timm en estas zonas
ha sido correlacionada con el contenido en Zinc en las
mismas (Molowny, 18B0). Estas wismas zonas cdrrespondan a
las zonas de prbgedcibn del cortex medial (Lohman &
'nentink, 1872; Ulinski, 13975, £S7B; Lohman & Uan woefden
Verkley, 1876; Poch et al., 1885),

Cuanﬁo se analizan las mencionadas area5» Timm
pdsitivas corticales y septales en microscopia slactronicé'
se ha obssrvado que diché reaccion es debida a la presencia
del producto de la reaccién en el interior de las vesiculas
sinépticas de un tipo particular de terminales axdnicos.
Este hecho es particularmente evidente cuando se aplica una
modificacion especial del método de Timm paré ‘microscopia
electronica: el metodo sulfhidrico-osmio (Lopez Garcia et

al., 1883b, 18B4). Los terminales axotnicos Timm positivos
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dan lugar a contactos sinapticos asimétricos sobre las
espinas de las dendritas apicales y basales de las neuronas
bipiramidales de las éraas dcrsdmédial y dorsal, sobre 1las
neuronas de la capa plexiforme:interna ‘del cortex medial
Yy sobre las neuronas septales (Soriano, 1880; Molowny,
. 1980; nMartinez Guijarro et al., 1884)>,

En mamiferos, el métodoc de Timm ha permitido
definir el sistema de proyeccitn de las fibras musgosas del
hipocampo, las cuales aparecen intensamente marcadas. Este
sistema de proyecciones abarca el campo CAY y el stratum
lucidum del campo CA3 del asta de Ammon (Timm, 1858; Haug,
1874; 2immer y Haug, 1978). Los analisis efectuados en
microscopia electrénica muestran que estas regiones estan
ocupadas por los contactos sinapticos de las fibras
musgosas, .las cuales dan lugar a terminales axonicos
grandes que forman sinapsis de pasc sobre las_ espinas de
las dendritas apicales de 1as‘neuronas piramidales de CA3 y
sobre las dendritas apicales y basales de las neuronas de
CAa4, los contactos sinapticos son aSimefricos con vesiculas
esfeéricas en‘el interiaf de las cuélas se '1oca1iza el
precipitado de plata cuando se aplica el metodo de Timm en
microscopla electrénica (Blakstad & Kjaerheim, 139B61;
Laastch & Cowan, 1966; Haug, 1S67; Perez Clausell &
Danscher, 13985).

El sistema de fibras musgosas del hipocampo y su
proyeccion sobre CA3 y CAY esta organizada topogrgficamenta

aproximadamente sobre su mismo nivel segim el elje
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rostro-caudal, de tal modo que practicamente no existe
solapamiento en la proyeccién de las neuronas granulares de
regiones adyacentes segim este mismb eje (Rambn y Cajal,
1911; Lorente de No, 1834; Blakstad et al., 1870; Amaral,
1978; Swanson et al., 19783,

La eaxistencia de un sistema de proyscciones
histoquimicamente comparables, en base a su contenido en
2inc, ha pmsrmitido homologar a las areas corticales medial,
dorsomedial y dorsal de reptiles Squamata con la formacidan
hipocampica de mamiferos, de tal modo que el cortex medial
corresponderia a la fascia dentada y los cortex dorsomedial
y dorsal al asta de Ammon (Molowny & Lopez Garcia, 1878).

Sin embargo, 1l1la proyeccitn Timm positiva es
tnicamente una de las que tienen lugar tanto en 1la
‘FormaciOn hipocampica como en la corteza cerebral de
reptiles y para elf establecimientno . de homolcgias' entre
ambos sistemas es necesaria la comparacitn de  las

conexiones globales de ambos modelos de prganizacion.
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1.5.- A AMIEN A Y J ua

A pesar de la extension con 1la cual han sido
estudiadas las conexiones de 'la corteza cerebral de
reptiles Squamata, dicho estudio se puede considerar
incompleto, atm actualmente, debido & dos aspectos: en
primer lugar, este problema ha sido abordado casi
exclusivamente mediante técnicas de degeneracion, aunque en
algunos casos se hayan utilizado técnicas de Golgi y de
transporte retrogrado de HRP; y en segundo 1lugar, el
estudio no ha sido exhaustivo por cuanto en muchas
ocasiones no se ha prestado atencion a la topografia de las
proyecciones o a las distintas prouyecciones que pudieran
presentar las distintas subregiones de un area cortical
como por ejemplo el cortex dorsal.

En el presente trabajo se pretende estabiecer el
modelo de conexiones de las &reas corticales dorsomedial y
‘dorsal mediante tecnicas de transporte anterogrado y
retrogrado de HRP. Comprobando, en ia‘medida de lo posible,
las aferencias definidas mediante tranépcrte retroérado con
las eferencias observadas con transporte anterogrado y
considerando asimismo la topografia de las progecciones
observadas.

Se han escogido para su estudio las areas
corticales dorsomedial y dorsal ya que son receptoras de un
sistema de proyecciones Timm positivo similar al sistema de

proyecciones de las fibras muspgosas, por lo que se puede
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establecer "a priori” una comparacion entre estas dreas
corticales y las regiones recepturas de las fibras musgosas
en el asta de Ammon del hipocampo de mamiferos.

En el establecimiento del modelo de conexiones se
prestaré especial atencion en primer lugar al .nrigen> del
sistema Timm positivo con objeto de comparar dicha region
con la fascis dentada; y en segundo lugar, las proyecciones
exclusivas de cada subregicn permitiran comparar =a las

mismas con las distintas subregiones del asta de Ammon.
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Fig. 1.1.- Estructura general del telencéfalo de reptiles
Squamata en vision dorsal (a) y en cortes transversales
(b-g>J.

Abreviaturas: ACC, ntcleo accumbens; ADVR, porcidn anterior
de la cresta ventricular dorsal; BDh, porcion horizontal
del niclec de la banda diagonal; BO, 1 ndcleo de 1la banda
'diagonal; BOVR, porcion basal de 1la cresta ventricular
dorsal; bMFB, nucleo del lecho del fasciculo prosencefalico
medial; BOA, bulbo olfativo accesorio; BOP, bulbo olfativo
principal; ca, comisura anterior; CD, cortex dorsal; com,
cortex dorsomedial; CE,cerebelo; CL, cortex lateral; CN,
cortex medial; cpa, comisura paleal anterior; EST,
estriado; 1fb, fascliculo proseﬁcefalico later31§ hfb,
fasciculo prosencefalico medisl; NE, ndcleoc esfeérico; NOA,
nucleos olfativos anteriores} sm, estria medullaris; SP,
septum; st: a terminalis; TO, tubérculo olfativo; IUP,

techos opticos
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Fig. 1.2.- Estructura y divisiones de la corteza cerebrsal
de Gallotia stehlinii en una seccidn transversal a un
nivel medio.

Abreviaturas: alv, alveus; bNFé, ndcleo del lecho del’
fasclculo prosencefalico medial; CD, cortex dorsal; Di.
subregitn medial del cortex ’dorsal; ne, subregion
intermedia del cortex dorsal; D3 subregiétn laterzl; CDH,
cortex dorsomedial; CL, cortex latefal; L1, subregion
dorsal del cortex lateral; L2, subregiotn ventral del cortex
lateral; CM, cortex medial; DB, ntcleo de 1la banda
diagonal; DUR, cresta wventricular dorsal; EP, engrosamiento
paleal; es, estrato de somas de las correspondientes &reas
corticales; EST, éstriado; pe, capa plexiforme externa de
las cdrrespondientes ﬁreas ccfticales; pPi, éapa plexiforme
interna de las correspondientes areas corticales; pim, caﬁa

plexiforme intermedia; SP, septum



FIGURA 1.2



Fig. 1.3.- Esguema de congxioness int:acﬁrticalas an
reptiles Sguamata. 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; CcL,

cortex lateral; CM, cortex mediel; cpa, comisura paleal

anterior; DUR, cresta vsntricular dorsal; sm, stria

medullaris; SP, septum.



ennou



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 g8l cortex medial

y en el cortex dorsomedial y en el izquierdo las del cortex
dorsal.

Abreviaturas: ACC, nucleo accumbens, ALH, area lateral

hipotalamica; CD, cortex dorsal; COM, cortex dorsomedial;

CL, cortex lateral; CH, cortex medial; cpa, comisura palsal

anterior; DVUR, cresta wventricular dorsal; fxpo, fornix

postcomisural; fxpr, fornix precomisural; PUH, nucleo-

periventricular del hipotalamo; SPd, septum dorsal; = SPv, .

septum ventral
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Fig. 1.5.- Aferencias extracorticales a la corteza cerebral
de reptiles Squamata représentadas en cortes
longitudinales. En el esquema superior se representan las

aferencias talémicas y telencefalicas y en el esguema
inferior las que se originan en el hipotalamo Yy en el
tronco cerebral. Abreviaturas: BOA, bulbo olfativeo
accesorio; BOP, bulbo olfativo principal; ca, comisura
anterior; CD, cortex dorsal; CDM, cortex dorsomedial; CL,
cortex lateral; CM, cortex medial; DLA, ntcleo dorsplateral
anterior del talamo; LC, 1locus coeruleus; MB, huclens
mamilares; NE, ntcleo esférico; NRS, -nucleo del 'rafe
superior; G0, quiasma oﬁtico; ARU, ndcleo rotundo; 5P,

septum; UT, nucleos del tegmentum ventral
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Fig. 1.6.- Areas Timm positivas en la corteza cerebral y
septum de Podarcis hispanica . En el esgquema se
representan tres secciones transversales a un nivel
anterior, medio y posterior. Como se puedes observar el
marcaje abarca fundamentalemente las areas corticales
dorsomedial y dorsal y el septum dorsal. En el esguema se
han omitido las regiones con un marcaje de Timm debil.
Abreviaturas: ; CD, cortex dorsal; CDM, cortex dorsomedial;
CL, cortex 1lateral; CM, cortex medial; DUR, cresta
ventricular dorsal; NE, nucleo esferico; SP, éaptum

Ejes de referencia: D, dorsal; V, ventral; R, rostral, C,

caudal; L, lateral; M, medial
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El proceso experimental seguido se compone
basicamente de cuatro pasos: a) inyecciodn estereotaxica de
la psroxidesa de rabanu (HRP),‘ b) tras el tiempo de
supervivencia adecuado sacrificio de los animales mediants
perfusion cardiaca seguida de extraccion y fijacitin de 1los
cerebros por inmersion, c) obtencidn de secciones del
encéfalo, detecciodn histogquimica de la HRP y montaje de las

series histologicas y d) estudio de las mismas.

€.1.~ EJENPLORES DE EXPERIMENTACION

Durante el proceso experimental se wutilizaron wun
total de 37 ejemplares de los cuales § fueron de Gallotia
steblinii capturadeos en Las Palmas de Gran Canaria y 1los

2l restantes de Eodargis hispanica capturados . en

Burjassot (Valencia). Los ranimaies fueron mantenidos en
cautividad en terrarios preparados al efecto hasté el
momento de la operacion y ﬁurante el periodo postoperatorio

y alimentados con una dieta a base  de D:nggnhili'

melanogaster y larvas de Jenebrio monitor .
2.2.~ INYECCION ESTEREQTAXICA DE HRP
2.2.1.- EL APARATO ESTEREQTAXICO

Con objeto de efectuar una inyeccidn precisa del

enzima, se disefio un aparato de estereotaxia que permitiera



_30—

la fijacion del animal y al mismo tiempo fuera soporte del
sistema de inyeccion y micromanipulacidn.

El equipo de estereotaxia sé montt sobre una mesa a
la cual se afiadieron 250 kgr de peso y que asentaba sobre 4
camaras de aire cpmprimidn. De tal modo se logro aislar en
gran medida la mesa de operaciones de las vibraciones dsl
suelo.

El aparato de estereotaxia se monto sobre una tahla
de fresar AEG mod. 347 que permite un movimiento controlado
en dos direcciones perpendiculares de la placa base con una
precision de S0 #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
sujecion de los meatos auditivo y en 81 tercero se monto
una pinza para la Ffijacion del hocico. Con estos 'tres
puntos de sujecion el’ cranec del animal estaba
perfectamente fijo a la placa base.

Sobre el vasﬁago verﬁical se montd el sqﬁipo de
micromanipulacion e iﬁgeccicn con posibilidad dé mnvimieﬁto
en todas las direcciones. El1 equipo de micrpmanipulaciOn
esta formado por un manipulédor hidraulico Narishige
mod.M0-103 con una precision de 2 um. Dicho equipo consta
de tres cilindros de desplazamieﬁto, de 1los .cuales se
utilizaron dos para el movimiento del sistema de inyeccion
segln los ejes lateral y de profundidad, mientras que el

tercero fué utilizado para mover el enbolo de una Jeringa



de 1 #l1 de capacidad

El equipo de inyecciotn, que fugd disefiado al efecto,
consta de una pieza de metacrilato ﬁue sirve de sujecion de
la jeringa Hamilton y la micropipeta y a la cual se acopla
del mismo modo uno de los cilindros del manipulador ei cual
se utiliza para el desplazamiento del embolo

Ademas, se disponia de una fuente de luz fria y de
un microscopio estereoscopico Nikon mod. SMZS con una

magnificacion maxima de 40 diametros.
2.2.2.— PREPARACION Y LLENADD DE LAS MICROPIPETAS

Las micropipetas fueron confeccionadas a partir de
tubos de vidrio de 3 mm de diametro mediante un estirador
vertical Narishige mod. PN2. Las micropipetas se cortaban a

una distancia aproximada de 1 mm del cuelloy se sellaban
con grasa de silicona con una antelacidﬁ minima de 24 horas
a la operacion quiruvrgica, en los momentos previos a la
inyeccion, las micropipatasvse ;leﬁahan con la snlucian de
perokidasa mediante_una Jéringa Hamilton mod. 7001N. El
sistema Jjeringa Hamilton-micropipeta servira posteriormente

para efectuar la inyeccitn 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 soluciotn de dimetil sulfoxido (DMSO)
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al 2% y en una solucion de saponina al 10%. A su vez se
utilizaron distintas concentraciones de HRP que oscilaron

entre el 2% y el 30%.
2.2.%.- LA INTERVENCION QUIRURGICA

Previamente a 1la intervencion quirurgica los
animales fueron anestesiados. La anestesia utilizada para
la inyeccion de HRP fueé la misma que para la perfusion
posterior. Se utilizaron primero vapores de eter etilico y
posteriormente la anestesia se completaba con pentobarbital
sodico que se inyectaba intraperitonsalmente a razon de

0.0375 mgr/gr de peso del animal.
2.2.%.1.- Preparacion del campo de inyeccidn

Tras 1la queciﬁn: del animal al aparato de
estereotaxia se procede a la preparacion del campo de
opera:ian. El' primerA.paso dél mismo consiste -eh la
eliminécibn de las escamas corneas mediante uﬂé “lanceta u
unas pinzas, posteriormente y con el mismo instrumental
se quita la fina piel que recubre la superficie del craneo.
Durante esta fase son frecuentes las hemorragias las cuales
pueden ser Facilmente cortadas mediante la aplicacion de
lamihas de fibrina (Sponjastan).

Una vez el huesoc queda al descubierto se procede a

la trepanacion del mismo para lo cual se hace uso de un
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torno de marqueteria con una fresa esEaricé de 1 mm de
diametro. La trepanacidn se efectud de un>modﬁ intermitente
hasta que el hueso comienza a qﬁebfarse, en este momento se
comienzan & gquitar las astillas haciendo uso de unas pinzas
Finas hasta dejar liﬁpio el orificio practicado apareciendo
de este modo la ectomeninge a la vista.

La ectomeninge, al igual gque la endomeninge puede
cortarse de diversas formas, la que ha dado 'meJores
resultados es mediante una lanceta hematoléogica. Practicado
un pequefio corte, el resto se separa mediante unas pinzas
Finas quedando a la vista la endomeninge. Una de las formas
de romperla es dejandola secar durante S minutos, otra
manera es mediante la sujecion con unas pinzas y el corte

mediante la punta de una micropipeta ©o el bisel de una

‘aguja de jeringa.
2.2.4.2.~ Implantacion de 1a'micrdﬁipeta

 Una Qez‘preparadn el campo’péra la ingecciQn de.HRP
se proéede al acercamiento de la microﬁipeta al lugar de
inyeccion, para lo cual se toman coordenadas
estereotaxicas partienda, como punto de referencia, del
punto de uniotn de las placas parietales con la placa
pineal. Se efectuaron inyecciones en distintos puntos de la
corteza cerebral localizados bajo las placas parietales,
occipitales, Yy en algin caso baJa» la placa pineal. Como

coordenada de profundidad se tomd 1a superficie cerebral
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practicandose inyecciones desde SO a 100 um en Pgpdarcis u
desde 70 a 150 en Gallotia .

Una vez implantada la micropipeta en el interior
- del cerebro se procede a la inyeccitn de HRP accionando el
cilindro del manipulador que mueve el embolo. En el
proceso experimental se inyectaron desde 5§ hasta 20 nl de
la solucion de HRP. Las inyecciones se efectuaron en varias
veces inyectandose la primera vez S nl y cada S minutos §
nl hasta completar el volumen de inyeccion deseado. En este
momento se dejaba difundir la solucion con 1la micropipeta

en el interior durante un tiempo de 10 minutos.
2.2.%.3.- Sellado de la herida

Concluida la inyeccitn se retira la micropipeta y
se prqcede al sellado de la herida, para lo cual se cubre-
la misma dcn cera de dentista y posteriormente con éemento
de dentista.

Posteriormente se retira'el animal del 'aparato de
estereotaxia se marca Yy se coloca en un terrafio’ preparado

al efecto para animales pperados.
2.2.4.4.- Tiempo de supervivencia
Despues de la intervenciodn 1los animales fueron

mantsnidos an los terrarios durante tiempos de

supervivencia que oscilaron entre 2 horas y 11 dias aun
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cuandc el tiempo de supervivencia mas utilizado fua el de B
dias. Los animales anestesiados con eter se recuperaron
inmediatamente, mientras que 1los que recibieron una

inyeccion adicional de pentotal 1la recuperacitn oscilaba

entre 3 y 12 horas.

2.3.- EIJACION
2.3.1.- SOLUCIONES UTILIZADAS

1) Suero salino: ClNa 0.8 % en agua destilada
2) Tamptnn Fosfato 0.2M pH 7.4
-POtHENa o.an........Q..1o cc
-PO4HNae2 O0.2M...........40 cc
3) Fijador de Karnovsky (Graham & Karnovskg, 1965)

-Paraformaldehido_al 8.33 2.{..........15 cc

-ggua destilada".l'.’....".l"....ll‘.30 cc
-Glutaraldehida 25 R R S cc
-Tampon fosfato 0.2M pH 7.&,,...;......50 cc

Préparaciﬁn: El fijador de Karnovsky se
prepara segin el orden especificado anteriorments.,
Para disolver el Paraformaldehido es necesario calentar la
solucion hasta 700 C en un agitador magnatico, cuando se
llega a esta temperatura se afiaden a la solucitn uhas gotas
de NaOH 1IN hasta que esta quede traslucida. Posteriormente
se deja enfriar y se afiaden el resto de componentes.

AJustando el pH de la solucitn a 7.4
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1) Solucioén tamponada de lavado
—S8CAr0SA. s tsertsraraserserssssineses.10 gr |
-Agua destilada....ivitteeeeeiersees .80 CC
~Tampon fosfato 0O.2M pH 7.4, ...........50 cc

£.3.2.- PERFUSION

Tras anestesiar a los animales se les .abre
rapidamente la caja tcrﬁcica quedando de este modo el
corazén al descubierto, en este momento se quita el
el pericardio mediante un corte en el mismo introduciendose
posteriormente en el corazon una aguja de cateter, es
necesario aliviar 1la presion del torrente circulatorio
mediante varios cortes en el higado. Posteriormente se
inyecta a traves del cnrazon_el suero salinarhasta que los
tejidos queden'blanquecinas, se necesitaron de 5 a 10 cc
paré Egggtg;g, v alrededof de 20 cc para Gallotia .
Posteriormente y por el mismo conductp ~se introduce el
- fijador de Karnovsky (soluﬁion £) inyectandose alrédedor de

40 cc para Podarcis y alrededor de 100 cc para 1 Gallgtia

hasta que el animal estuviese completamente rigido.
2.3.3.~ EXTRACCION DEL CEREBRO
Finalizada la perfusion se procede a la extraccion

del cerebro, para lo cual se decapita al animal y se

practican tres cortes, uno por detras de las- placas
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occipitales y los otros dos siguiendo los bordes laterales
de las placas parietales y frontal hasta llegar al hocico.
Posteriormente se levantan las blécés 'cfaneales dorsales
quedando las ectomeninges al descubierto, las cuales se
quitan con ayuda de unas pinzas finas.

A continuaciotn se practica una incision en el hueso
escamoso introduciendo la punta de la tijera a traveés de la
medula espinal, posteriormente se separan las dos mitades
gquedando de este modo el cerebro al descubierto el cual
tras cortar los nervios craneales y el quiasma optico queda

suelto y ya se puede extraer.
2.3.%.- POSTFIJACION Y LAVADO

Una vez extraido el cerebro 'se deposita en un
frasco con soluc;bn :da‘ Karnovskg (solucisn VE) a Yo C
durante un tiempo que'vafib entre 3 y 12 horas; aunque la
mayoria permanecieron en esta soluciétn durante 4 horas.

Posteriormente se procedit al _lavado del Ffijador
pasando los cerebros a la solucitn de lavadortsolucion 3 a
4o C durante un tiempo variable superior a las B horas e
inferior a 48. La funcion de la sacarosa en la solucidn de
lavado es la de crioproteccion al evitar la formacion de

critales de hielo durante la congelacion posterior.
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2.t.- REVELADQ DE [A HRP

2.1.1.- MICROTOMIA DE CUNBELQCIDNV

Para ia realizacion de 1las series de cortes se
dispone de una platina de congelacion elactrica Xomatsu
mod. MAR-101 acoplada a un microtomo _Reitchert-Jung mod.
OM-P. Se obtuvieron series de cortes de S50 #m desde los
pedunculos olfativos hasta 1los niveles posteriores al
cerebelo y en algunos casos se cortaron ademas 1los bulbos
olfativos.

La congelacion se realiza 1o mas rApidamenﬁe
posible para evitar la formacién de critales de hielo en el
intérior del tejido. La superficie del corte, en cambio ha
‘de estar parcialmeente descongelada parall evitar una
exceéiva resistencia al paso de la cuchilla, |

| Los cortes se recogen en tampén fosfato 0.1M pH 7.4
en sacarosa al 5% en bandejas de pocillos en el fondo de
los cuales se ‘pfactica:on una serie de orificios paré 
permitirc el Elujb entfe el ﬁocillo y la bandeja en la cual

se depositaban las distintas soluciones.
2.%.2.- REACCION HISTOQUIMICA
En el proceso experimental se utilizaron tres

técnicas histnquimicas para el revelado de la HRP con

distintos cromobgenos y/o estabilizantes: ad) el primero con
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diamino benzidina (DAB) como cromogeno (La VUail & La Vail,
185743, b) el segundo con tetrametil benzidina (TMB) como

cromogeno y nitroprusiato sadico fNPS) comoc estabilizante
(Mesulam, 1978) Yy c) el tercero utilizando tetrametil
benzidina (THB) como cromégeno Yy heptamolibdato amdnica
(HMA) como estabilizante (Olucha et al., 1885). Esta tiltima
técnica fue puesta a punto expresamente para el
presente estudio, y ademas fua la mas utilizada. En algunos
casos se obtuvieron series paralelas que se revelaron con

dos de los métodos sefialados.
2.%t.2.1.~ El metodo de DAB (La Vail & La Vail, 1374)

A) Sﬁluciones
1.~ Solucian tampon
-Tampon fosfato O.éH pH 7.&...,..150‘cc
-Agua aéstiléda...;...;...;.......50 cc
2.- Solucidn de p:eincubacidn’
| ~Diamino benzidina'(Sigma)...;...so‘mgr
-Splucibn’'l CEBMPBRY.............100 cc
3.- Agua oxigenada
-Agua oxigenada (1104vol.).......0.3 cc
-Agua destilada.......c¢000......100 cC
B) Procedimiento
Los cortes recogidos en tampon fosfato con sacarosa
se lavan dos veces en la solucitn 1 durante 30 segundos

cada vez en agitacion. Posteriormente se pasaron a 1la



solucion de preincubacion de DAB (solucitdn 2) durante 20
minutos. Transcurrido este tiempo se afiade a 1la solucitn
anterior 1 cc de agua cxigenaﬁa (éoluﬁibn 33 por cada
100cc de medio de incubacion (splucién 2) hasta que el
agua oxigenada en el medic de incubacitn alcance una
concentracion de 0.006 %. Los cortes adquieren una
tonalidad parda de fondo y en el lugar de ingecciotn marron
oscura. Concluida la reaccion histoquimica 1los cortes se
lavan mediante vearios bafios de agua destilada y se montan

en portaobjetos untados con gelatina alumbre de cromo.
2.4.2.2.- E1 método TMB-NPS (Mesulam, 1878)

A)Soluciones

1.~ Tampdn acetatoc pH 3.3

-Acetato sodico 1M . .c.00vees.....100 CC
“CIH IMiursinrenneenesneesnneness S5 CC
-Agua destilada............hasta 500 cc

Es necesario ajustar el pH de esta
solucién a 3.3

2.~ Solucion de nitroprusiato sodico (NPS)

-NPS (Merck o Sigma)............100 mgr
-Tampdn acetato (soclucion 1).... S cc
‘—Agua destilada....vcievvee00.4..92.5 CC

3.- Solucion de tetrametil benzidina (TMB)
-TnBSigma...ttti.“lt"lI.lO"I'Smgr

~Alcohol absolutD..i v 2.5 CC
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La TMB se disuelve en estufa a 0o C
‘t.,~ Medio de incubacion
-Solucibn‘dé NPS (spol. 2).......97.5 cc
-Solucion de THMB (spl., 3)....... 2.5 ccC
Las soluciones 2 y 3 se preparan por
separado en £l momento del revelado y
se mezclan en ese momento. La solucion
debe tomar una coloracion azulada, las
tonalidades verdosas y marrones indican
contaminacion del medic;
S.- Solucitn de agua oxipgenada
-Agua oxigenada (100 vol.).......0.3 cc
-Agua destilada.....cceo000.0....100 CC
6.~ Solucién de lavado
-Tampon acetato (sol. 1)......... 5 ccC
-ﬁéua destilada....cve0ss0e0.0... 35 CC
B) Procedimiento
Los cortes recogidos en tampon fosfato-sacarosa se
lavaron mediante B bafios de agua destilada dé 30 segundos
cada uno en agitacion. |
Tras 1los bafios de lavado, los cortes son
transferidos a la solucitn de incubacitn (sol. 4) durante
20 minutos. Transcurrido este tiempo se afiade cada S
minutos 1 cc de 1la solﬁcion de agua oxigenada (sol. 5) por
cada 100 cc de medio de incubacitn hasta que el1 punto de
inyecciobn aparezca con un color azul oscuro. La reaccion

histoquimica va acompafiada de la formacion de gran numero
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de cristales aciculdres qus se depositan alrededor de los
cortes. Generalmente se necesitaron 3 cc de soluciotn ds
agua oxigenada para compleﬁar la réaccioﬁ histoquimica.
Posteriormente, los cortes se pasan por sendas
bafios de lavado (sol. B6) 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.

2.4.2.3.- El método THB-HMA (Olucha et al., 1885a)

A) Soluciones
1.- Tamptn fosfato pH 6
' -Fosfato monosédico 0.2M..........50 cc
' ~Agua destilada......c.e0000.0....50 CC

-NaOH 1IN afiadir hasta que el pH de 1la
solucion llegue hasta 6.0

2.—- Solucitn de heptamolibdato aménico (HMA)D
~HMA (Panreack);..;..........;..ESO mgr
~Tampon FosFato pH 6 Csol. 13...97.5 cc

3.- Solucion de tetrametil benzidina CTMB)
-TMB Sigma...........;....,...... S mgr
-Alcohol absolutoD......cvveeve...2.5 CC
Al igual que en el casoc anterior la
solucién de TMB debe prepararse en el
momentoc de la reaccién en estufa a

40oC



4.~ Medic de incubacion
-SoluciOn de HMA (spl.2)........87.5 cc
-Soluciﬁn dé fﬁB (éni.B)........ 2.5 cc
5.~ Solucion de agua aoxigenada
-Agua oxigenada 110 vol. ....... 0.3 cc
-Agua destilada......csss0.:.:... 100 cC :
~B) Procedimiento | _

Los cortes facogidos en tampoﬁ_?dsfato a pH 7.4 con
sacarosa se pasan por un lavado previo coﬁ agua destilada
durante 30 segundos y posteriormente por dos lavados con
tampotn a pH 6 (sol. 1), A

A continuacion se procedse a la  reaccisn
histoquimica transfiriendo los cortes a la solucidn de
incubacion (sol.4) durante 20 minutos. Transcurrido este
tiempo se afiaden 2 cc de 1la solucitn de agua Anxigenéda
(s0l.5) por cadé 100 cc de medio de inéubaciOﬁ cada S
minutos, hasta gue elrpuntﬁ de iﬁueccioﬁ apar;zcér con un
color azul 1ntenso; El medio de incubacitn ha de permanecer
duranté el transcurso - dé - la reaccién j-histoqﬁimica
traslucido, lés coloraciones azuladas inﬁican"contamihaéion
del mismo. El agua oxigenada en el médio de incubacion
puede alcanzar concentraciones de hasta 0.09 %.

Tras 1la reaccion histoquimica los cortes son
trasferidos a la solucion de tampon fosfato a pH BE y tras
un breve lavado en agua destilada son montados en

portacbjetos untados con gelatina alumbre de cromo.
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2.4.3.- MONTAJE DE LAS SERIES Y TINCION DE CONTRASTE

A) Soluciones
1.- Gelatina
-Gelatina molida.....c..000e00.0.. ¥.5 gr
-Agua destilada......¢v00¢0.....1000 cC
Para disolver la gelatina se calienta
al bafio maria dejandose enfriar

posteriormente hasta temperatura

ambiente

2.- Alumbre de cromo

-Alumbre de cromo al 4%.........38.5 cc
—=Ftalato de dibutilo...civve e 1 cc
-Timoliilill.l'llvlllliliii'..lll °-1~gr

3.- Solucion de trabajo

-Solucion de gelatina (sol. 1)J.. S ecc
-Solucién de alumbre (sol. 2)... 5 cc

-Agua destilada....cvsse0....... 100 cC
4,- Coloracién de cnntrasﬁer con azul de
toluidina para DAB |

-Azul de toluidina ......¢0s.... 0.5 gr

~Agua destilada......cc00e0..... 100 cC
S.- Coloracion de contraste con rojo neutro
para TMB-NPS

-RoJo nmeutro....covvevvrinenrenes 1l gr

-Agua destilada......ce0000e0... 95 cC

-Tampén acetato a pH 3.3
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(solucion 1 del apartado 2.7.2.2) S cc
6.~ Coloracitn de contraste con rojo neutro
para TMB-HMA

“RoJO MBULLD. i vt v tarssssoanns 1l gr

-Agua destilada...,.+sees000..... 100 CcC

B) Procedimiento

Los portaobjetos sobre los cuales se montan las
series de cortes se mojan previamente en la solucitn de
trabajo de gelatina alumbre de cromo (sol. 3) tras lo cual
se dejan secar en una estufa a 40oC.

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

A continuacion se procede =a la tincion de
contraste para lo cual previamente ses  lava el excesoc de
gelatina coﬁvalcohol de 70 % durante 30 segundos, un 1a§adu
posterior con agua~destiladarg Finalmente se cubren 1los
portaobjetos con el colorante de contraste correspondiente
segon la teécnica utilizada (sols. 4, S5 y 6) durants 1
minuto. Transcurrida la diferenciacibn.se lava el colorante
con alcohol de 70 % primero y de S6 % posteriormente este
tltimo ademas sirve para eliminar el exceso de  colorante.
Se considera que los cortes estan bien diferenciados cuando
adquieren un color azul tgnue 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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Iras la coloracitn y 1la diferenciacién posterior
los cortes son deshidratados en alcohol abscluto, aclarados
en Xileno y cubiertos con. cubrecbhbjetos en los que se

depositan varias gotas de agente de montaje CDPX o

Eukitt).
2.5.- UD10 A

Las series histolégicas fueron estudiadas vl
fotografiadas en su caso con un Fotomicroscopio 2eiss 111 y
algunas de ellas dibujadas con un micrnécopic Dlympus
equipado con cémara clara.

En el estudio de las series se atendi6 en primer
lugar al punto de inyeccién valorandose Ffundamentalmente
las difusiones a las areas adyacentes al punto ds
inyeccion, asi como la magnitud de lé f,ingeﬁciﬁn.
Posteriormente se estudio 1a‘-lncalizac1on.’de los somas
neuronales marcados retrogradamente ¢ los Easciculos que
utilizan>sus axones hasta alcanéar ell punto de iﬁgecciﬁn
para io cual resulto ﬁug util el dibujo de'las series.

Las eferencias se estudiaron a dos niveles: las
localizadas en el hemisferio de inyeccion y las localizadas
a una distancia considerable respecto al mismo. Las
primeras no representaron ningun problema debido a la
intensidad del marcaje antertgradoc mientras gque para
cbservar las segundas generalmente fue necesario la

utilizacion de objetivaos de 40 o 100 aumentos salvo en 1os
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casos de inyecciones masivas.
Siempre que fue posible se efectuaron inyecciones
de comprobacion en las zonas en las cuales aparecia marcaje

anterogrado.
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pto. tiempo

himero especie cromdgeno inyec. difus., superv. afer efer

2108 G. s. THMB-HMA D2-D3 DI1-DVR 7 d +++ 4+
2110 G. s. TMB-HMA M2 ~ HM1-D1 8 d +4++ +4++
ABREVIATURAS:

G.s.: Gallotia stehlinii

we

P.h.: Podarcis hispanica 3

DAB:diamino benzidinas
p:HMA-DAB: series paralelas reveladas con diamino benzidina
¥y tetrametil benzidina-heptamolibdato amonicos;
p:HMA-NPS: series .paralelas reyeladas con tetrametil-
benzidina-nitroprusiato  sbdico 'y 'fetrametii
~benzidina-heptamolibdato ambnico;
THBhHHA} tet:ame;ilAbenziding-heptamoiibdato anbniéo:

TMB-NPS: tetrametil Benzidina—nitroprusiato sbdicos

pto. inyec.: punto de inyeccidn;

D: cortex dorsals

D1: subregién medial del cortex dorsalj

D2: subregidtn intermedia del cortex dorsalj
D3: subregidén lateral del cortex dorsalj;

: cortex lateral;
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M1l: cortex medial;

M2: cortex dorsomedial.

difus.: &rea de difusidn}

‘DVR: cresta ventricular dorsals

NCA: ndcleos olfativos anteriores.

tierpo superv.: tiempo de supervivenciai
d: dias

h: horas

afer.: aferenciass

efer: eferencias
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Antes de considerar la localizaciOn 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. De entre ellos se han
considerado como mas impnétantes los que afectan al area de
difusion, el tiehpo de supervivencia, Yy la técnica de

deteccitn de 1la perdxidasa inyectada.
3.1.1.- AREA DE DIFUSION N

En el desarrollo experimental del presente trabajo,
en el mejor de los casos se han obtenido areas de difusidn
de 200 um de diametro. En la figura 3.1 aparecen dibujados
mediénte camafa glara ejemplares - rep;esentétivos de
ingeccidnes mas o meﬁos restringidas en las distintas
regiones o subregiones corticales. No obstante, &n muchos
casos fué nécasétio el estudio de eJempléres de ingecciones
masiQas Do con ingecciones en zonas de _solapémiénto entre
dos areas para asegurar la existencia de una determinada
proyeccion,

Los parametros que mas afectaron al area de
difusion fueron el vnlumeh de solucion inyectada y 1la
concentracion de la HRP en dicha solucion.

Respecto al volumen inyectado los mejores

resultados se obtuvieron con volumenes de 20 nl en el caso



- 8585 -

de Ballotia stehlinii y de 10 nl en el caso de
Podarcis hispanica . No obstante, es ne;esaric sefialar
que dichos voltmenes varian considerablemente dependiendo
de otros factores comoc son la concentracion de HRP ©o el
diametro de la micropipeta.

La concentracion de HRP que ha sido ohservada como
optima en el presente trabajo oscila entre el 15 y 8l 20 %
(p/v) de HRP en dimetil sulfoxido (DMSO) al 2 %¥ o saponina
al 10 %X. Concentraciones superiores de HRP impidén la
salida de 1la soclucitn a travées de la punta de la

micropipeta.
3.1.2.- TIEMPOS DE SUPERVIUVENCIA

Los tiempos de supervivencia 6ptimos para el
estudio de las conexiones neuronaies en este = modelo )
eXperimental, tanto en lo referente a'aferenciés como en lo
gque respecta a eEérencias, deben ser suﬁericres a 4 dias.
Los tiempos inferiores tan sclo ﬁermiten él éstﬁdio de lasv'
conexiénes referidas al hemiéferiﬁ donde se ingecio 'él
enzima. No obstante, hay que sefialar que se puede observar
la presencia de marca en el interior del cuerpo neuronal ya
desde las 2 horas despues.de la administracion del enzima
en las zonas proximas al punto de inyeccién (Fig. 3.2 b).
.Pcr otra parte, el transporte antefﬁgrado se hace patente
con anterioridad al retrodradn, de tal modo que se puede

ocbservar marcaje puntiforme en el hemisferio ipsilateral a



- 5 -

la inyeccitn ya desde las 12 horas y sin embargo, somas
neuronales en la misma regitn no son obhservables hasta
transcurridas las 24 horas (Fig. 3.2 a).

Los tiempos de supervivencia largos (superiores a ‘4
dias) favorecen una buena acumulacitn des la peroxidasa en
las neuronas situadas incluso en los puntos mas alejadas
respecto al de inyeccion, conservandose al mismo tiempo 8l
marcaje correspondiente al transporte anterogrado
(Fig. 3.2 by ©J.

El tiempo de supervivencia mas largo ha sido el de
10 dias, en el cual tan sdlpo se observa un ligero descenso
en la cantidad de producto de reaccion presente en el punto

de inyeccion.
3.1.3.- DETECCION DE LA TRAZA

En-ei desarrollo experimental se han utilizado tres
técnicas de deteccion de la HRP: Diamino Benzidina (DAB),
Tetrametil 'Benzidiﬁa‘—Nit:oprusiato Sedico ’fuc'.rnB-SNFJ Y
IetrametiliBanzidina-Heptamolibdato Ambnico (THB-AHMD.

La DAB da lugar a un producto de reaccion de color
marréon oscurc de mayor o menor intensidad segun el grado de
incorporacion de 1la tréza. Este producto de reaccion es de
grana fino y se presenta de forma difusa tanto en el soma
neuronal como en axones Yy dendritas de neuronas bien
marcadas (Fig. 3.2 a y b)

La teécnica produce un marcaje de fondo de modo que
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el teJjido aparece con una tonalidad parduzca, lo cual, en
determinadas ocasiones dificulta la observacion de
estructuras neuronales marcadas. o

El metcdo THMB-NPS -da un producto de reaccidn de
color azul oscuro y de forma granular, siendo perfectamente
perceptible en campo claro. Por otra parte, dos componentes
artefactuales son inherentes al presente meétodo: la
constante presencia de un precipitado acicular cristalino
~en el interior del tejido y la intensa retraccidn de 1los
cortes, causa directa de los bajos pHs (3.3-3.7) a los
cuales tiene lugar la reaccion histoquimica (Fig. 3.2 c© y
dl.

Cuando a los cortes de tejido se aplica el metodo
TMB-AHM, el producto de reaccitn aparece con una intensa
coloracibn_aiul—verdpéa en forma de gruesos gfanulos. La
caracteristica mas sobresaliente de este ultimd metodo - es
la précticé ausencia‘qE’arteFactos;'tan solo una.‘paquaNa'
retraccion del tejido debido a que el PH al cual ‘tiene
lugar 1la réacciion esta ’1igeramente .pof "débaJd idel

Fisiolégico (pH B) (Fig. 3.2 e)



Fig. 3.1.- Inyecciones representativas en las distintas

adreas corticales.

a) Gallptia stehlinij , sjemplar B45; inyeccién en el
cortex dorsomedial con difusion al cortex medial.

b) Ballotia stehlinii , ejemplar B37; inyeccion en el
cortex dorsomedialcon difusicn a2 la subregion D01 del cortex
- dorsal.

c) Podarcis  hispanica , ejemplar SB2; inyeccion en la
subregion 03 a niveles caudales con difusion a D01 y 0O2.
d) Podarcis hispanjca , ejemplar 1420; inyeccidn en 1la
subregion D2 del cortex dorsal.

e) Podarcis 'nisganigg', ejemplar 858; inyeccion en la
subregion D3 del cortex dorsal, con difusion =l coftex
lateral. _

£ Podarcis ~ hispanica , ejemplar 8B86; inyeceion

restringida en el cortex lateral.






Fig. 3.2.- Reultados comparativos de las tres teécnicas - de
peteccion de HRP utilizadas.

a) DAB. Marcaje anterbgrado"en el cortex dorsomedial
ipsilateral a 12 horas de supervivencia (Barra de
referencia 100 um) |

b) DAB. NarcaJe.tetrOQradutan el cortex dorsomedial tras
inyeccion de HRP en la misma regit¢n cortical y 2 horas de
supervivencia (Barra de referencia S50 um)

c) TMB-NPS. Marcaje antererado'en la regiton septal tras
una inyeccitn masiva que abarcd las Aareas corticales
medial, dorsomedial y dorsal §y 3 dias de supervivencia.
(Barra de referencia 100 um) v

d> TMB-NPS. Harcajeb retrogrado fan el hﬂciea del rafe
superidr en el mismo ejemplar qué el representado en (e).
(Barra de referencia 100um)

e) TMB-HMA. Marcaje anterbgrado'g retrdgradbfen_'sl' cortex
medial ipsilateral tras ingeccicn en el cortex dorscmedial

y B dias de supervivencia. (Barra de referencia 50 um)
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3.2.- E - QuI ONICA DE LAS AREAS
DORSOUEDIAL Y _DORSAL

Las areas corticales dorsomedial y dorsal de las
dos especies de reptiles Squaméta estudiadas presentan un
desarrollo particular a lo largo de los sjes rostro-caudal
gy medio-lateral por lo que conviesne, antes de adentrarse sn
el modelo de conexiones que presentan, hacer una referencia

a la confbrmacibn de los mismos.
3.2.1.- EL CORTEX DORSOMEDIAL

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

En .;ortes transversales se observa una clara
estratificacibn en el cortex dorsomedial a cualquisr nivel,
de tal modo que se pueden apreciar tres capas que desde la
mebrana glial hasta el ependimo sﬁn: la capa plexiforhé
externa, el estrato de somas 9 13 capa ple#ifofme interna
(Fig. 3.3). En 1la capa plexiforme externa se pusden
observar dos areas con texturas ligeramente distinta: una
superficial ocupada por fibras que cursan en direccion
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 1la porcion periependimaria de la capa

plexiforme interna se situan un conjunto de fibras
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mielinicas denominadas “alveus” (Fig. 3.3 cJ.

Por otra parte, la extension del cortex dorsomedial
es distinta a lo largo del eJe»rostro?caudél. Esta region
cortical comienza a aparecer rostralmente a niveleé
precomisurales entre el cortex dorsal y el cortex medial,
presentando una escasa longitud (Fig. 3.3 a). A niveles
comisurales, el cortex dorsomedial se extiende lateralmente
sobre el cortex dorsal apareciendo una capa plexiforme
intermedia entre ambas regionaes corticalses (Fig. 3.3 b y
c). Por ultimo, a nivelaes postcomisurales el darea
dorsomedial ocupa la mayor parte de la superficie dorsal de

la corteza cerebral (Fig. 3.3 e2.

3.2.2.~ EL CORTEX DORSAL

El esquemza de estratificécibn del cortex dorsal es
basicamente el mismo que el Vobsarvado "para el ‘cnrtex-
dorsomedial. De tal modo que de la membrana glial hasta el
epénﬁimo se pueden definir una cépa plexiforme externa un
estrato de somas Yy una capa plexiforme iﬁterna; no
obstante, la organizacian de cada una de las capas varia en
cada una de las subregiones de esta region cortical
(Fig. 3.4).

El cortex dorsal comienza a aparecer rostralmente
entre las areas medial y lateral antes de la aparicion del
cortex dorsomedial. En los niveles medios (comisurales),

esta region cortical presenta su maxima extension ocupando
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la practica totalidad de la extensitn dorsal de la corteza
cerebral. En los niveles caudales, él cortex dorsal se
desplaza lateralmente al misho tiemﬁc/qhé él cortex lateral
se hace ventral hasta desaparecer. El cortex dorsal
desaparece posteriorments a la vez qus se sxpansiona el
cortex dorsomedial (Fig. 3.4 d).

En el cortex dorsal se pueden diferenciar tres
subregiones que en el sentido mediolateral son: la
subregion medial (D1), la subregion intermedia (D2) y la
subregion lateral (D3).

El extremo rostral del cortex dorsal esta ocupado
por la subregion D3 que se continua hasta los  niveles mas
caudales. Esta subregitn esta a su vez dividida en dos
porciones una rostral que presenta unos somas ~ con
empaquetamiento laxo (Fig. 3.% a) y una porcion caudal con
somas ligeramente mas pequefios y dispuestos de un modo mas
compacto (Fig. 3.4 d3. |

En los niveles en los cuales aparece el cortex
dorsomedial comienza a diferenciarse la subregion D2 eﬁ el
extremo medial del cortex dorsal en la que los somas se
disponen en un estrato compacto de 2 a 4 celulas de espesor
observandose asimismo una inflexion entre las subregiones
D2 y D3 C(Fig. 3.4 b).

En los niveles comisurales aparece la subregion
medial (D1) que se continua con D2. En esta subregion 1los
somas neuronales se disponen laxamente de tal modo gque 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
subregion esta2 ocupada por gran nﬂﬁero de somas neuronales
de formas diversas que se “extienden hacia porciones
mediales constituyendo el denominado "cell  plate”. D1 se
extiende fasta los niveles mas caudales apareciendc en 1los
mismos en continuidad con la subregion lateral

(Fig. 3.4 c y dJ.



Fig. 3.3.- Citoarquitectonia del cortex dorsomedial y su
deéarrollo a lo largo del eje rostro-caudal.

a) nivel rostral, b) nivel comisural, c) nivel caudal.
Dbservese gque el cortex dcrsomediél se extiende por encima
dei cortex dorsal en los niveles mas caudales.
Abreviaturas: alv, alveus; CD, cortex dorsal; CDM, cortex
dorsomedial; CM, cortex medial; ep, ependimo; es, estrato
de somas; pl ex, capa plexiforme externa; pl in, capa
plexiforme interna; pl im,  capa plexiforme intermedia.

\

Barra de referencia 200 um.



FIGURA 3.3

plex
CDM
v
Bim
$ CM k. « ® plin & (:*.v—fi
1w . w Toxk - %
alv
ep

CP

o
«



Fig. 3.4.- Citoarquitectonia del cortex dorsal y su
desarrollo a lo largo del eje rostro-caudal. DObservese el
orden de aparicion de las distintés subregiones del cortex
dorsal.

Abreviaturas: CM, cortex medial; CD, cortex dorsal; CDM,
cortex dorsomedial, CL, cortex lateral; Dl, subregion
medial; D2, subregion intermedis; D3c, porcion caudal de la
subregion lateral; D3r, porcion rostral de 1a spbregidn
lateral; es, estrato de somas; pl ex, capa plexiforme

externa; pll in, capa plexiforme interna. Barra = de

referencia 200 um.
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3.3.- AFE AS A LA M A a

Con fines expositivos ias afefehcias comunes a las
areas dorsomedial y dorsazl han sido representadas en dos
grupos: aferencias telencefalicas (cortex medial, cortex
lateral y estructuras del telencéfalo basal) en 1la Ffigura
3.5; y aferencias extratelencefalicas (nicleo dorsolaterzal

anterior del talamop, cuerpos mamilares y nicleo del rafe)

en la fFigura 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 difusion
del enzima abarcé tnicamente algunas de las subregiones del
cortex dorsal;,se observé la constante presencia de somas
retrbgradamente marcados en el cortex medial. Dichos somas
neuronales se localizan Ffundamentalmente en el estrato
granular, y muy ocasionalmente en las capas piexiformes
externa e interna. | | |

Se han observado 4 tipos-de neOronas marcadas en el
estrato de somas, a las que se ha denominado: a) alargadas
grandes, | bl granulares pequefias, cl fusiformes
superficiales y d) triangulares superficiales.

a) Alargadas grandes (Fig. 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 dendriticos'QUé pafﬁen de los polos
de la celula y se dirigen hacia las capas plexiformes
externa e interna donde se ramifican, aunque en ocasiones
es posible observar la salida de dos ramas dendriticas que
parten del extremo basal de la neurona y se ramifican en la
capa plexiforme interna. El axon parte, tambieén del polo
basal y se. pierde en la capa plexiforme interna.

b) Branulares pequefias (Fig. 3.6 b)), Es el tipo
neuronal que con mayor frecuencia aparece marcado dentro
del conjunto de las que constitugen el estrato granular del
cortex medial. Presentan un soma fusiforme o poligonal de
10 um de diametro aproximadamente; estas naurnﬁas no ocupan
una localizaciotn precisa dentro del ~estrato granular, de
tal modo que se las puede observafvtantn en la superficie
externa como en la interna o en el interior del citado
-estrato. En el mejor de los casos, se pueden obse:var los
segmentos iniciales tanto de sus arborizaciones dendriticas
como de la prolongaciébn axtnica, que permite definir la
tipologiza neuronal. Presentan dos- ramas dendriticas que
parten del polo apical y se pierden en la capa plexiforme
externa; en ocasiones, también es posible observar alguna
corta dendrita basal. El1 axtn sale del polo basal hacia 1la
capa plexiforme interna.

c) Fusiformes superficiales (Fig. 3.6 rc). Estas

neuronas aparecen marcadas en cualquiera de las subregiones



- 72 -

del cortex medial y en todos los niveles (rostro-caudales)
en los que es posible observar nsuronas marcadas. Se
localizan en el limite antfa ai éstéaﬁovda‘somas g la capa
plexiforme externa y presentan una morfologia entre ovalada
y fusiforme orientandose con su eje mayor paralsloco a la
superficie del estrato de somas. De los dos Vpolos parten
sendas dendritas que se ramifican a2 1lo largo de 1la
superficie de separacidon de 1los estratos de somas y
plexiforme externo.

d) Triangulares superficiales (Fig. 3.6 d). Se
situan en el limite entre el estrato de somas Yy 1la 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 este estrato con la
capa plexiforme externa. Del veértice basal pérte Qna
prolongacion con aspecto de axén que se dirige a 1la -capa
plexiforme interna y de los vértices apicales parten dos
dendritas que se ramifican en la capa hlexiforme externa.
Estasrneuronas presentan un diametro ~aproximado - de 15-20
um, | |

Aunque aparentemente las neuronas retrogradamente
marcadas se localizan a lo largo de cualquier subregion dsl
cortex medial (M1-1, Mi-2 y M1-3) existe una clara
topografia en la localizacion de somas neuronales marcados
tras inyecciones restringidas en el cortex dorsomedial y en
el cortex dorsal.

En los ejemplares gque presentan una inyeccion de
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HRP restringida al cortex dorsomedial los somas neuronales
marcados se .lacalizan fundamentalmente en la porcion
vertical del cortex medial cuando‘la ingécciOn se localiza
en los niveles medios gAcaudales'glen~la porcion vertical y
dorsal cuando esta se centra en 1los niveles rostrales
(Fig. 3.7 a).

Por otra parte, cuando 1la ingyecciedn de HRP ée
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 inyeccion afecta
tmicamente a los niveles rostrales (D3 rostral) el marcage
retrogrado se localiza Ffundamentalmente en la porcion
ventral del estrato de somas; mientras que si afecta
a los niveles medios Yy caudales (D1 y 02) 1los somas
marcados $e localizan en_la'porcion dorsal del estrato - de
somas (Fig. 3.7 b y ©J. |

En lo reférente a la disfribuéion da‘ neuronas
marcadas a lo largo del sje rostro-caudal del cortex medial
témbién se aprecian difarendias cuando se comparan
eJempléres inyectados en las dos regiohesV' corticale$
estudiadas. Cuando la inyeccidn ée efectud en el cortex
dorsal, las neuronas marcadas en el cortex medial se
localizaron preferentemente en los niveles de inyeccidn o
en lds caudales al mismo, mientras que, tras inyeccionas en
el cortex dorsomedial aquellas se localizaron en los
niveles de inyecciotn o en los rostrales (Fig. 3.8).

En algunos ejemplares en los que el enzima Ffué
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inyectado en el cortex dorsomedial s2 observaron neuronas
retrogradamente marcadas en la capa plexiforme interna del
cortex medial, estas neuronas prééaﬁtanlﬁn'axmn ascendente
que se ramifica en la capa plexiforme - externa del propio
cortex medial. No obstante en los casos en ilns que la
inyeccion se restringio al qprtex dorsomedial no se observo

la presencia de marcaje en estos tipos neuronales.
3.3.2.- EL CORTEX DORSOMEDIAL

Tanto en los ejemplares en los que el enzima se
inyecto en‘el cortex dorsal como en los que se administro
en el cortex dorsomedial se observd constantemente la
presencia de neuronas retrogradamente marcadas.an el propio
cortex do:scmegial taﬁto en el hemisferio de 1ngeccibn'comc
en el contralateral (fig. 3.9). Sin embargo, dicho Vma:caje_
no fue observad; cuando el area de difusitn se restringio a.
la subregion lateral.del cortex dorsal tanto en niveles
rostralés como caﬁdales} |

"En el hemisferio contralateral los - somas
neurona;és se localizan exclusivamente en el estrato de
somas (Fig. 3.8 a y c3, mientras que, en el hemisferio
ipsilateral, cuando 1la inyeccitn afecta uUnicamente .al
cortex dorsal las neuronas marcadas se situan en el estrato
de somas (Fig. 3.9 b) y cuando ‘aquella se centré en el
cortex dorsomedial se cbservaron neuronas marcadas tanto en

las dos capas plexiformes como en el estrato de somas, aun
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en localizaciones distantes al punto de inygeccian (Fig.
3.8d, ey F).

Cuando las ingeccinneslsa efectﬁérén en el cortex
dorsal las neuronas retrogradamente marcadas en el cortex
dorsomedial se localizaron exclusivamente a niveles
caudales al punto de inyecciodn tanto en el hemisferio
ipsilateral como en el contralateral (Fig. 3.9 a y b). Por
otra parte cuando las inyecciones se centraron sn el cortex
dorsomedial se observaron neuronas marcadas tanto en los
niveles mads rostrales como en los mas caudales respecto al
punto de inyecciotn en el hemisferio ipsilateral, mientras
que en el contralateral estos somas se localizaron
fundamentalmente en los niveles proximos &al punto de
inyeccion segun el eje rostro caudal (Fig. 3.8 c y dJ.

Las neuronas marcadas en el estrato »de somas
presentan la misma,'morfnlngia  tanto en el hemisferio
‘ipsilateral como en el contralateral Y tanto tras
inyecciones en el cortex dorsomedial como cuando estas se
bentrén en el cortex”dorsalg Sus sdmas presentan una fbrma
redondeada o poligonal de 15 a 20 um de diametro de 1los
cuales parten dos grupos de dendritas, uno apical Yy uno
basal, que se ramifican profundamente en las capas
plexiformes externa e interna y cuyo axétn parte del polo
basal del soma.

En la capa plexiforme externa se pueden observar
dos tipos neuronales marcados uno 1localizado en la zona

Timm negativa y el segundo en 1la Timm positiva. Las
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neuronas localizadas en la zona Timm negativa presentan un
soma fusiforme con dos grupos de prolongaciones que parten
de ambos polos del cuerpo nadrbﬁai Q éé éxﬁienden en dicha
zona Timm negativa, adicionalmente, en ocasiones se observa
una prolongacion que se dirige al estrato de somas
(Fig 3.8 £,

Las neuronas localizadas en la zona Timm positiva
presentan una morfologia redondeada o triangular con dos
prolongaciones similares a dendritas que se dirigen hacia
la zona Timm negativa y una prolongacion basal qQque se
dirige hacia el estrato de somas (Fig. 3.3 e).

En la capa plexiforme interna los tipos neuronales
que aparecen marcados presentan una morfologla mas variada,
adicionalmente, resulta dificultoso diferenciar 1los tipos
neurconales pertenecientes a esta capa del cortex
dorsomedial, réspecto dé los de la misma capa ﬂal cdrtex
medial adgacente; |

Las neuronas marcadas en la capa plexifnrme interna
del cortex dorsomedial se localizan preferentemeﬁte en los
niveles caudales al punto de inyeccitn, siendo en estos
niveles en los que esta capa alcanza un mayor grado de

organizacion, asi! como un mayor volumen Yy poblacion

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
observo la presencia de somas neuronales marcados en el
cortex lateral. Estas neuronas se localizan exclusivamente
en la subregion dorsal de la mencipnada area cortical (L1
la cual se caracteriza por presentar sus somas neuronales
laxamente empaquetados (Fig. 3.10),

Cuando la inyecci®n de HRP se efectua en el cortex
dorsomédial los somas neuronales que presentan producto de
reaccion se localizan de un modo disperso dentro del cortex
lateral (Fig. 3.10 a) y se localizan preEerentémente en
niveles rostrales al puntc de ingeccidn encontrandose
neuronas marcadas hasta los niveles &n los gque el cortex
lateral es la unica region cortical presents.

Por otra parte, cuando la inyeccion se efectua en
el cortex dorsal el numero de neuronas retrogradamente
marcadas en el coftex lateral es muy superior al observado
tras ingecciones en .dorsomedial.' Por otra parte,' a
diferencia de lo que ocurre con inyecciones en el cortex
dorsomedial, cuando estas se efectuan en el cortex dorsal
el marcaje rétrbgradc presente en el cortex lateral se
puede observar tanto a niveles rostrales como a niveles
caudales (Fig. 3.10 b y cd.

Sobre la base de su marcaje con HRP se han podido
diferenciar dos tipos de somas qué envian sus axones al
cortex dorsomedial y al cortex dorsal: neuronas b;polares (a]
fusiformes y neurconas triangulares o pglobulares; estos

tipos neuronales aparecen aproximadamente con la misma
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frecuencia.

Las neuronas triangulares y las globulares se
localizan en el seno dal estfaﬁo de’sbmaé,v pressentan tres
ramificaciones dendriticas que parten de los vértices del
soma neuronal de uﬁ modo radial y en ocasiones se puede
observar la salida de una prolongacion similar a un axon
que presenta una trayectoria ascendente (Fig. 3.11 a).

Las neuronas fusiformes se orientan con su eje
mayor paralelo a la membrana glial, son neuronas
superficiales gque generalmente se presentan aisladas en las
porciones superficiales y externas de la subregiétn L1.
Normalmente presentan dos ramas dendriticas que parten de
los dos polos del soma y en ocasiones se gbserva la salida
de un axon ascendehta que se pierde en 1la proximidad del
cuerpo neuronal (Fig. 3.11 bl.

Tanto‘en inuecciones en el cortex dorsal como en el
bdorsomedial, se pueden observar en el corték lateral gran'
numero de axones marcados, los cuales se pueden diferenciar
en dcs.grupos:'un prihet grupo, entra en el cortex lateral,
por la porcidn mas spperficial de 1la capa pléxiforme
externa incurvandose a distintos niveles de la subregion L1
y un segundo tipo de axones llegan a esta region cortical a
traves de la superpositio lateralis, estos axones penetran
en el estrato granular contorneando, en algunos casos 1los
glomerulos de los somas neuronales de la subregion wventral
Lz, incurvandose posteriormente hacia la cresta

ventricular dorsal, a traves de la cual presentan una
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trayectoria en direccion ventral.

Cuando se inyectd HRP en el cortex lateral se
observd un marcaje de eférenciés éoﬁrérlés' areas paleales
dorsomedial y dorsal, este marcaje es mucho mas prominente
sobre esta ultima area que sobre la primera. En los niveles
en los que aun no aparece el cortéx dorsomedial, 1la banda
de eferencias del cortex lateral cubre 1la porcitn mas
externa de todas las &reas 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 marcaje, sin embargo en la porcion
mas externa de su capa plexiforme externa se pueden
observar axones que presentan engrosaminetos periodicos
(Fig. 3.11 ©c); este tipo de marcaje sobre el co:tex
dorsomedial se puede observar incluso en los niveles mas
caudales. | | | |

| La bandé de eferencia sobre el cortex dorsal se va
haciendo progresivamente mas lateral hacia niveles caudales
~ abarcando Dnicamenfa las subregiones ne g 'ﬁB tanto a
niveles rostrales éomo caudales ocupando la porcitn mas

superficial (Fig. 3.12 a y b).
3.3.4.- ESTRUCTURAS DEL TELENCEFALO BASAL
Tres estructuras aparecen con somas neuronales

marcados en posiciones ventrales respecto a 1los nucleos

septales y en posiciones mediales respecto a 1los nicleos
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del estriado ventral a niveles del telencé&falo caudal: el
niclec del 1lecho del fasciculo prosencefalico medial
(bnMFB), el nicleo del lechﬁ de. ia cdmisura anterior
(bnCAY y 1la porcion vertical del nuclesc de la banda
diagonal. Este patron de marcaje no se observa en todos las
eJemplares inyectados, tanto en el cortex dorsal, como en
el dorsomedial, adicionalmente él numero de neuronas
marcadas en cada caso es muy inferior, en proporcién al que
presentan otros ntcleos o estructuras, sin embargo, se han
observado neurcnas marcadas en estas localizaciones en
algunos casos en los cuales 1la inyeccidn se restringis
exclusivamente a las &reas objeto de estudio.

En el bnMFB las neuronas retrogradamente marcadas
representan un escasc porcentaje respecto al total de
neuronas que conforman este nucleo, aparecen constantemente
tras inyecciones en él cortex dorsal y en msnof ptoporcian
cuando estas se centran en el cortex dorsomedial, aundde en
algunc de estos casos la difusidn no 1llegd al cortex
dorsai. Sus cuerpus neuronales .presentan 'una mcrfoldgia
alargada triangular o fusifbrme con su eje mayor paralelo a
la Fiéura interhemisférica, aunque en algunos casos adoptan
una posicitn oblicua respecto a esta 1linea de referencia
(Fig. 3.13 a, b y cJ.

| En lo que respecta al tracto que pqsds dar lugar a
esta proyecciétn, es dificil observar 1la salida de 1los
axones marcados desde el soma neuronal, de cualquier modo,

es preciso sefialar que a través de este nucleo cruzan
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numerosas fibras marcadas gque constituyen el llamado
fasciculo prosencefalico medial, por otra parte del extremo
caudal de este nicleo se ha podidb 6bsér§af la presencia ds
axones gque se& integran en el tracto cortico-habenular
anterior (Fig. 3.13 d»)

También en muchos ejemplares tanto con inyeccidn en
el cortex dorsomedial como en el cortex dorsal se
observafon somas neurcnales marcados en la porcion vertical
del nitcleo de la banda diagonal, aunque 81 numeroc de
neuronas marcadas cuande la inyeccidtn ss centra en el
cortex dorsomedidl es muy inferior al observado cuando esta
se centra en el cortex dorsal. Los somas neuronales se
situan fundamentalmente en la porcién dorsal del nucleoc Yy
presentan una morfologla fusifarme con el sJje mayor
paralelo a la Eisgra interhemisfeyica (Fig. 3.13 ©).

Las neuronas mardadas del nucleo del lecho de la
comisura anterior se localizan venkralmente tespeéto a la
mencionéda comisura y presentan una morfologia fusiforme
alargada cqnvsu eJerﬁégor péralelp respectq a las‘ fibras-
suprayacentes en cortes transversales, 'mienﬁras que' en
cortes longitudinales presshtan un aspecto granular. Al
igual que ocurre con las neuronas del nucleo accumbens
estas neuronas aparecen constantemente marcadas trasr
inyecciones en el cortex dorsal y con menor frecuencia
cuando estas se centran en el cortex dorsomédial, sin
embargo, el nimero de somas marcados en esta 1ocaliza¢iOn

es muy escaso (Fig. 3.14).
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3.3.5.- LA PROYECCION TALAMICA

La unica estructura talamica en 1la cual se
chservaron somas neuronales retrogradamente marcados tanto
en inyecciones en el cortex dorsomedial como en inyecciones
en el cortex dorsal fué el nucleo dorsolateral anta;ior. En
este nicleo las neuronas marcadas se presentan tanto ipsi
como contralateralmente. Sin émbargo el nimero de somas
marcados contralateralmente es siempre muy inferior al del
talamo ipsilateral. Del mismo modo, cuando la inyecciodn se
restringit al cortex dorsomedial el nGmero de neuronas
marcadas fué siempre muy inferior al marcaje obtenido en
este niucleo cuando la inyeccion afectd al cortex medial o
al cortex dorsal.

En ‘el nlicleo vdorsolateral - anterior se puedéh
diferenciar dos subregiones atendiendo al tamafic de sus
somas nedronales y al_empaquetamiento dé los mismos{ la
"pars magnocellUIaris" g ia "bars parvocellularis5.j La.
primera, cuyos éomas presentan un tamafio relativamente
mayor Yy una distribucion mas 1laxa se localiza en las
porciones ventrales y caudales del nicleo; mientras que la
pars parvocellularis presenté somas pequefios con un  mayor
empaquetamiento que se localizan en las porciones dorsales
y rostrales,

Cuando 1la inyeccion se efectus en el cortex

dorsomedial con difusion al cortex medial las neuronas que
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aparecen retrogradamente marcadas se localizan
preferentemente en la pars parvocellularis siendo muy
escasas las localizadas en la magndcéilﬁléris (Fig. 3.156
ajd.

Por otro lado, las inyecciones en las distintas
subregiones del cortex dorsal mostraron un marcaje
retrogrado localizado en la pars magnocellularis (Fig. 3.16
bJ.

Dos tipos neuronales aparecen con producto de
reaccion en el interior de su soma: aslargadas grandes y
granulares pequefias. Las neurcnas alargadas grandes se
localizan exclusivamente en la pars magnocellularis,
presentan un soma neuronal FfFusiforme o triangular, del
cuerpo neuronal parten 3 o S prolongaciones dendriticas de
un modo radial que sé bifurcan en angulas mug' abiertos
(Fig. 3.16 c). Las neuronas granulares pequeﬁaé presentan
asimismb un cuerpo neuronal redondeado o triangular dsl
cual parten 2 o 3 prolongaciones dendriticas y se localizan
tanto'envla pars magnocéllularis como en la parvocelluléris
(Fig. 3.16 d). o -

En los casos en los cuales es posible observar 1la
salida del axon, este parte del poio ventral del soma en
los dos tipos neuronales observados. Los axones que parten
desde los distintos puntos del nucleo dorsolateral anterior
se reunen en el extremo ventro lateral del nucleo dando
lugar al pedunculo dorsal del fasciculo prosencefalico

lateral (LFB) (Fig. 3.17 d). Desde esta localizacién los
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axones marcados presentan una traygectoria en sentido
ventrolateral hasta integrarse con el resto de fibras dsl
LFB en el limite dorsal del hipotalamo donde se incurvan
adquiriendo una trayectoria longitudinal hasta llegar a los
niveles en los cuales aparece la comisura anterior (Fig.
3.17 c). A este nivel las neurcnas procedentes del talamo
contralateral se integran en la comisura anterior
alcanzando de este modo el hemisferio ipsilateral donde se
incurvan tomando de nuevo unz trayectoriz en sentido dorsal
ascendiendo hacia la corteza cersbral por una via
medial a traves del septum o0 por una vea lateral a
traveés de la cresta ventricular dorsal (Fig. 3.17 ).

Las fibras que 1llegan hasta los niveles de la
comisura anterior procedentes del talamo ipsiléteral se
dividen en dos grupos antes de ascender a la corteza
cerebral, las fibras de uno de ellos 1llega al palio
medianté una ruta medial mientras qué- la otra 1o hace
mediante una ruta lateral (Fig. 3.17 b). Llas primeras
atraviésan la comisura anteribr transversalménte haéta
alcanzar el septum - caudal donde se uﬁen a lés
contralaterales, algunas de estas Ffibras presentan un
grueso calibre 1lo 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 perdiendose entre
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las bandas de eferencias. Las que 1llegan al nivel del
cortex dorsomedial atraviesan la capa plexiforme interna
hasta llegar al estrato de somas donde se incurvan
ligeramente para atravesar la zona. Timm positiva de la caps
plexiforme externa llegando a la Timm negativa donde se
vuelven a incurvar tomando una trayectoria paralela a 1la
membrana glial en sentido lateral dirigiendose al cortex
dorsal (Fig. 3.17 a)J.

Las fibras que siguen una trayectoria lateral
continuan en el LFB hasta niveles precomisurales donde
toman una ruta ascendente a través de la crasta ventricular
dorsal (DUR) atravesandolo hasta llegar al sulcus lateralis
del ependimo donde algunas de estas Fibras bordean algunos
cuerpos neuronales de la subregitn ventral del cortex
lateral (L1) pasando posteriormente & traves de 1la
superpositio lateralis hastsa llegar al cortex dorsomedial o
al cortex medial segun los casos (Fig. 3.17‘53.'

Todas 1las rutas de proyecciones descritas se
'presentan tanto en 165 casos en los que las ingebciones‘ se
efectuaron en el cortex dorsomediai, como en aguellos en

los que el enzima se administro en el cortex dorsal.
3.3.6.~ LOS CUERPOS MAMILARES

En todos los ejemplares en los que se inyectd HRP
en el cortex dorsomedial o en las subregiones medial e

intermedia (D1 y D2) del cortex dorsal se obhservaron somas
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neuronales marcados en los cuerpas mamilares del
hipoté&élamo caudal.

En los cuerpos mamilares‘ ée ‘pﬁeden distinguir
citoarquitectonicamente y en  funcién de su modeloc de
conexiones dos nicleos: el nucleo mamilar medial y el
lateral; el primero de localizacion ventrocaudal rodea el
reéeso infupdibular hipofisario, mientras que el segundo
pocupa uﬁa‘posicidn mas lateral y dorsal, Jjusto por debajo
de la decusacitn supramamilar. 0Oe ellos tnicamente el
nticleo mamilar lateral presents marcaje retrogradoc en las
distintaslningecciones de HRP practicadas (Fig. 3.18i.
Qdicionalmeﬁte, tambien sB ha considerado como
perteneciente a la formacion mamilar un niclec par, que se
localiza Justo por encima de la decusacion supfamamilar d
que en 1o'suces§vo sera rafarido como nucleo supramamilar.
Dicho nticleo presenta también marcaje réﬁrbgrado pero
bilateral (Fig.\3.18).

En el nicleo mamilar lateral los somas neuronales
retrogradamente marcadds ﬁréséntan'una morfblogié fusifnrme‘
con dos troncos dendritiéos principalés qbe salen de ambos
polos del‘cuerpo neuronal y estan orientadas de Fforma que
su eje mayor es pafalelov»a las fibras que Forman 1la
decusacion supramamilar. -

Las neuronas marcadas en el nucleo supramamilar
presentan una morfologia similér'a las del mamilar lateral,
aungue el contorno de su soma es mas 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 neurconas se orientan con _
su eJje mayor paraleloc a las ‘fibfaé> QUe compnen la
decusacion supramamilar.

Es necesario sefialar que el numero de neuronas
marcadas en el niclec mamilar lateral fué en todos 1los
casos muy superior al marcaje en el niclea supramamilar.

En ningtn caso se pudieron seguir directamente 1los
axones procedentes de los cuerpos mamilares desde su salida
del cuerpo neuronal, sin embargo, si que FfFue posible el
trazado de dos tractos de Fibras marcadas que desds 1los
cuerpos mamilares alcanzan la corteza cerebral 1llegando
hasta los respectivos puntos de inyeccitn: el primero de
ellos es el fasciculo prosencefalico medial (MFBY,
integrado Fundamentalmente pqr axones de grueso calibre
entre los cuales_se. encuentran también axones de 'menpf
diadmetro; el segundo esta Formado por fibras que alcanzan
la corteza cerebral a traveés del fornix postcomisural.

Los axﬁnes que se intégran en- el fornix
postcomisural  presentan, - al igual que las del MFB,
un grueso calibre por lo que en algunos casos fue
posible su seguimiento hasta el puntoc de inyeccion. Estas
Fibras presentan una trayectoria inicial entre los cuerpos
neuronales (Fig. 3.18 d) para ascénder posteriormente hasta
el nucleo periventricular del hipotdlamo 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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nicleo ascendiendo hasta llegar al area dorsal
hipotalamica (Fig 3.18 b y c), ingresan en el fornix
postcomisural hasta alcanzar el érea ‘pfoﬁptica, medial a
niveles comisurales cruzando las comisuras e ingresandoc en
el telenceéfalo por detras de las mismas (Fig. 3.19 a). En
esta localizacibn 1los axones toman una trayectaria en
sentido caudo-rotral cruzando la formacitn septal =
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 1la citada
region cortical por donde ascienden en sentido
rostro-caudal hasta alcanzar el cortex dorsomedial en
primer lugar Yy el cortex dorsal posteriormente (Fig. 3.18
bl.

Las Eibraé del HMFB asciendep desde 1los cuerpos
mam;lares hasta el limite dorsal del hipotalamo donde se
situan medialmente resﬁecto é las que constituyen el L?B y
posteriormente toman una trayectoria caudo-rostral
ingreéaﬁdp en el teieﬁcefalo a niveles postcomisurales. La
tragectdria de estas fibras sera descrito con mayor detalle
en el épartado siguiente correspondiente al nucleo del rafe
(apartado 3.2.7).

Por ultimo, es de destacar que tan sdlo cQando las
inyecciones afectaron a las subregiones medial e intermedia
del cortex dorsal fueé posible observar neuronas marcadas en
los cuerpos mamilares, no obhservandose tal marcaje en los

casos de inyecciones restringidas a la subregion lateral
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del cortex dorsal o en inyecciones en el cortex lateral con

difusitn al cortex dorsal.
3.3.7.— EL NUCLED DEL RAFE

En todos los ejemplares en los que se inyectd HRP
en las areas corticales dorsomedial y dorsal se encontraron
somas neuronales marcados en el nucleo del rafe superior.
Dicho nicleo se localiza en el tronco del ancéfalo en el
limite rostral del romboencefalo.

En Ballotia stehlinii el niclec del rafe esta
formado por dos 1lineas de ceélulas centrales |y algunas
neuronas alrededor de las dos 1lineas centrales. En este
mnicleoc las neuronas marcadas se situan fundamentalmente en
- la linea contralateral respecto al hemisferio de. ingeccidn
aunque también se . han observado somas con prodUCtb :de
reaccion en la 1inea‘ipsilatera1 g en la region perifériﬁa
del ntcleo (Fig. 3.20 a).

En Podarcis hispanica , en cambio, el nocleo
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 (Fig. 3.20 b),

Dos tipos neuronales aparecen Amarcadcs en este
nicleo: uno de gran tamafio que se localiza siempre en 1la
masa central y otro mas pequefio que se puede presentar en

cualquiera de las subdivisiones anteriormente establecidas.
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Las neuronas grandes presentan un cuerpoc neuronal
entre fusiforme y globular que en la magor parte de 1los
casos se orienta con su eje magdrrpérpéhdiéuiar a la linea
media de esta formacion; del cuerpo neuronal parten dos
grupos de prolongaciones que salen de los dos polos de la
célula uno se dirige hacia la formacitn ipsilateral y otro
hacia la contralaterél, de este  Ultimo grupo se pueden
distinguir dos tipos de prolongaciones, unas Son dendritas
que se bifurcan en angulos agudos, Yy otra es el axon (Fig.
3.20 b). |

El otro tipo neuronal es de menor tamafio aunque
mucho mas frecuente que el anterior y puede presentarse en
distintas formas tales como fusiformes, triangulares o
granulares no tiene una orientacion definide en el nucleo y
-puede presentar dos o tres prolongaciones de las cuales_una
es ellaxon,
| El  axén de las neuronas localizadas
contralateralmente parte lateralmente dirigiéndcse hacia el
borde inferior Vdel tronco cerebral, aungque los tramos
iniciales de algunos axones sea ascendente (Fig. 3.21 e).
Por otra parte, de las neuronas que se localizan
ipsilateralmente el axon 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 nucleo del rafe se
situan en la base del tronco cerebral bordeando

lateralmente los nudcleo intrapedunculares donde toman una
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- trayectoria en sentido rostral, por 1lo gQue en cortes
transversales las fibras marcadas a estos niveles presentan
una longitud muy corta, caSi puhthél}' A niveles mas
rostrales las fibras rodean la salida -de 1los axones gque
constituyen la salida del tercer par craneal hasta alcanzar
la decusacitn supramamilar por daonde pasan al hipotdlamo
ipsilateral donde ingresan en el Ffasciculo prosencefalico
medial (MFB) (Fig. 3.20 c y Fig. 3.21 d). Las Ffibras que
integran el MFB, entre las que se encuentran algunas de
grueso calibre, ascienden a través del hipotalamo hasta
alcanzar los niveles comisurales (Fig. 3.21 a y b).

la mayor parte de axones procedentes del
nicleo del rafe ingresan en la corteza cerebral por niveles
caudales atravesando la comisura paleal posterior, aunque
sin integrarse en la misma (Fig. 3.21 a). Algunas de estas
Fibras ingresan directamente en el alveus del cortex medial
desde donde atraviesan lé"capa plexiformé interna- y el
estrato de somas hasta llegar a la capa plexiforme externa.
Dtras, en bambio. basaﬁ directamente a la capa pléxiforme
externa del cortex medial, la mayor parte de estos axones
presentan un grueso calibre y emiten colaterales axonicas
que acaban en el estrato de somas de esta regidn cortical
(Fig 3.21 a). Posteriormente los axones ascienden hasta
alcanzar el cortex dorsomedial y el cortex dorsal.

La mayor parte de axones procedentes del nicleo dsl
rafe recorren el tramo del tronco cerebral por el lado

~contralateral al de inyeccion pasando al ipsilateral por la



_sa—

decusacitn supramamilar, sin embargo, tambieéen se han
observado algunos axones que acaban en el nécleo del rafe y
que recorren el tronco cerebral por el lado ipsilateral a
la inyeccidn.

En algunos ejemplares, los axones marcados
procedentes del nicleo del rafe presentan a 1lo largo de
toda su trayectoria hasta la - corteza cerebral

engrosamientos periddicos muy prominentes.



Fig. 3.5.- Esquema gque reprasenta las aferencias
telencefalicas a las areas corticales dorsomedial y dorsal.
a) en vista dorsal b, c y d) en cortes transversales. En el
hemisferio derecho se han representado las aferencias desde
el cortex medial, potcicn,verticél del nicleo de 1la banda
diagonal, ntcleo del 1lecho del Ffasciculo prosencefalico
medial y nicleo del lecho de la comisura anterior; y en el
hemisferio izquierdo la aferencia desde el cortex lateral.

Abreviaturas: bCA, ndcleo del 1lecho de la comisura
anterior; bMFB, nmcleo del lecho del fFasciculo
prosencefalico medial; CD, cortex .dorsal; CDM, cortex
dorsomedial; CL, cortex lateral; CM, cortex medial; vDIB,

porcion vertical dei nicleo de la banda diagonal
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Fig. 3.6.- Somas neuronales retrogradamente marcados en el
estrato de somas del cortex medial. En Gallotia
stehlinii ejemplar BS53

a) neurona granular pequefia. Barra de referencia 20 um

b} neurona triangular grande. Barra de referencia 20 um

c) neurona fusiforme superficial. Barra de referencia 20 um
d) neurona triangular superficial. Barra de referencia €0
um

Abreviaturas: es, estrato de somas; pl ex, capa plexiforme

externa; pl in, cepa plexiforme interna
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Fig. 3.7.- Topografia de aferencias del cortex medial sobre
las areas corticales dorsomedial y dorsal.

a) inyecciotn en el cortex dorsomedial en Gallotia

stehlinii . Observese 1la localizacion de los somas

neuronales marcados en la porcion vertical del estrato de
somas. Barra de referencia 300 um.
b) inyeccidn en el cortex dorsal a nivel caudal en
Podarcis hispanica . En este caso el marcaje retrogrado
se localiza en la porciétn dorsal. Barra de referencia
100 um,
c) inyeccion en el cortex dorsal &8 nivel rostral en
Podarcis hispanjca . En este caso las neuronas marcadas
retrbgradamente se localizan en las porciones dorsal y
ventral del estrato dé somas. Barra de referencia 300 um.

- Las Fflechas sefialan la 1localizacion de 1los somas
neuronales marcados retrogradamente, mientras que el
asterisco sefiala eferencias desde el lugar de ihgeccion

correspondiente
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Fig. 3.B.—- Dibujos con cé&mara clara en 1los que se
representa la localizacion de las neuronas retroégradamente
marcadas en el estrato de somas del cortex medial tras
inyecciones en: a) cortex dorsomedial (ejemplar 847
Ballotia stehlinij ) presentandose 1la inyeccidn en el
tercer nivel, b) cortex dorsomedial (ejemplar 1371
Podarcis i_an' )} presentandose la inyeccidn en el
tercer nivel, ¢) cortex dorsal (ejemplar SgB Podarcis
hispanice > hresentandose la inyeccidon en el primer nivel.

Observese que el marcaje retrogrado se localiza en los
niveles proximos al  puntoc de- ingeccidn cuando esta se
centra en el cortex dorsomedial mientras'que las inyediones

en el cortex dorsal dan 1lugar a marcaje masivo en 1los

niveles caudales..
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Fig. 3.8.- nNicrofotografias que muestran el marcaje
retrbgradn en el cortex dorsomedial tras inyecciones en el
cortex dorsal Yy en el cortex dorsomedial

a) marcaje retrogrado ({) en el estrato de somas del cortex
dorsomedial contralateral tras inyecciétbn en el cortex
dorsal. Barra de referencia 100 um

b) el mismo caso gque en -a- pero en el hemisferio
ipsilateral. Barra de referencia 100 um

c) marcaje retrogrado ({) en el estrato de somas del cortex
. dorsomedial cﬁntralateral tras inyecciotn en el propio
cortex dorsomedial. Barra de referencia 200 um

d) marcaje retrdgrado en el estrato de somas (f) y en 1la
capa plexiforme 4interna (A ) del cortex dorsomedial
ipsilateral tras inyeccion en el propio cortexvdcrsomedial.
Barra de referendia 200 um

e) neurona marcada en la zona Timm positiva de la capa
plexiforms externa del cortex dorsomedial ipsilateral- t;as
inyeccitn en esta misma regién. Barra de referencia 30 um
F> neurona' marcada en la localizacion seﬁalada en el
recuadro de -e- entre las =z2onas Timm positiva y Timm

negativa. Barra de referencia 30 um






Fig. 3.10.- HMicrofotografias qgue muestran el marcaje
retrogrado en el cortex lateral.

a) inyeccitm en el cortex dorsomedial en Gallotia
stehlinii ; observesé la clara- subdivision delu-ccftex
lateral en una subregion dorsal (L1) de empagquetamiento
celular laxo u una subregion ventral (L2) de
empaquetamiento denso. Los somas neuronales marcados (1) se
localizan exclusivamente en la subregion dorsal. Barra de
referencia 200 um

b) inyeccion en el cortex dorsal en Pgdarcis hispanica ;

en esta microfotografia se muestra un nivel relativamente
. \

rostral del cortex lateral en el que la subregion LE;

aparece libre de marcaje retrogrado. Barra de referencia '

100 um

c) inyeccion en el cortex dprsal en Podarcis bispanica ;
en esta microfotograflia se muestra un nivel rélativamenta
caudal del cortex laterél en el gque ya no .aparece la

subregion L2. Barra de referencia 100 um
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Fig. 3.11.- Nicrofotografias de somas neuronales y axones
marcados con HRP.

a) neuronas triangular (a) y globular (b)) marcadas en
la subregion L1 del cortex lateral tras inyeccitdn en el
cortex dorsomedial. Barra de referencia 50 um

b) neurona fusiforme localizada encima de la subregidn L2
tras inyeccitn en el cortex dorsomedial. Barra de
referencia S0 um

c) marcaje anterogrado de axones en el cortex dorsomedial
tras inyeccion en el cortex lateral; observese que algunos
de estos axones  presentan ‘engrosamientos periodicos

(Flechas). Barra de referencia S0 um
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Fig. 3. 12.- HMNicrofotografias gque muestran el marcaje
antertgradoc (k) en el cortex dorsal, a nivel rostral (a) y
a nivel caudal (b) tras inyecciotn de HRP en el cortex
lateral. Observese que el marcaje anterdgrado ocupa una
mayor extension de 1la capa plexiforme externa a nivel
rostral que a nivel caudal, no apareciendo tal marcaje en

la subregion D1. Barras de referencia en a) 100 um en b)

100 um
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Fig. 3.13.- Dibujo con camara clara (a) y microfotografias
(b, c, d) que muestran el marcaje retrogradoc en el nucleo
del lecho del fasciculo prosencefalico medial (hMFBY y en
la porcion vertical del nucleo de la banda diagonal (vDB).
En -d- se representan ademas algunos axones que parten de
estos nicleos telencefalicos subcorticales y acceden a 1la
corteza cerebra; a través del tracto cortico-habenular
anterior Ctcha). (l) somas neuronales marcados, ¢ty axones

marcados. Barras de referencia:en b, c y d) 100 um
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Fig. 3.14%.- Dibujo con camara ciara (a) y micrufatﬁgrafias
(é nivel caudal (b)) y a nivel rostral (c)) gue muestran el
marcaje retrogrado en el nicleo del lecho de 1la comisura
anterior (bCA). Observese que los somas neuronales marcados
se localizan bilateralmente.

C ‘ ) neuronas marcadas, ¢ { ) axones marcados

Barras de referencia en b) y c) 100 um
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Fig. 3.15.- Esguema en el que se representan las aferencias
extratelencefalicas a las areas corticales dorsomedial y
dorsal y sus respectivas vias de proygeccion .en barte
longitudinal (a) y en cortes transversales (b-f).

Abreviaturas: ca, comisura anterior; CD! Fortgx dorsal;
CDM, cortex dorsomedial, CL, cortex lateral; CM, cortex
medial; cpa, comisura paleal anterior; OLA, nuc}eo
dorsolateral anterior del talamo; ds, decusacion
supramilar; 1fb, Ffasciculo prosencefalico iateral; _HB,
cuerpos mamilares; mfb, Ffasciculo pfqéencéfalicb medial;

NR, ntclec del rafe; fxpo, fornix postcomisural
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Fig. 3.168.- nMicrofotografias que muestran el marcaje
retrogrado en las dos subregiones del nlclec dorsolateral
anterior del talamo: pars magnocellularis (pm) y pars
parvicellularis (pﬁ)

a) inyeccion sn el cortex dorsomedial con bastante difusion
al cortex medial y subregitn medial del cortex dorsal
observese que las neuronas marcadas retrogradamente se

localizan en la pars parvicellularis. En los casos de

inyeccion restringida al cortex dorsomedial el
marcaje retrogrado es mucho menos prominente.
Ejemplar 2132 Podarcis hispanica . Barra de referencia
200 um

b) inyeccion en la porcion latero-rostral QBI cortex dorsal
de Podarcis bhispanica (Ejemplar 85S). Observese que el
marcaje en la pars magnncellularisv es complementarioc del
observado en a. Bara de referenc}abeoo um

c) neurconas globulares grandes de la pars magnocellularis
en la que se pueden observar tambien neuronas de peqguefio
tamafio como la que aparece recuadrada gque ha sido ampliada
en b. Barra de referencia S50 um

d) neurona triangular pequefia de la pars magnocellularis,
este tipo neuronal también esta presenteb en la pars

parvicellularis. Barra de referencia 20 um
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Fig. 3.17.- Dibujos realizados con cama:a clara en los que
se representa la ruta seguida por 1los axocnes procedentes
del nucleo dorsclateral anterior. Dichos axones alcanzan la
corteza cerebral por dos vias (lateral (1) y medial(m)).

Ejemplar B847 (Gallotis stehlinii






Fig. 3.18.- Marcaje retrogrado en los cuerpos mamilares
hipotalamicos. Dicho marcaje se localiza tanto en el nucleo
mamilar lateral (ML) ipsilateralmente, como en el nucleo
supramamilar (SM) bilateralmente. Este uwultimo nticleo se
situa por'encima de la decusacitn supramamilar (dsm) en la
gue se observan axones marcados procedentes del ntcleo del
rafe superior.

ad odarci hispanica . Barra de referencia 100 um

b) Gallotia stehlinii .'Barra de referencia 200 um
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Fig. 3.18.- Dibujos realizados con cémara clara en los que
se representa la ruta seguida por un axétn que acaba en los
cuerpos mamilares (MB) y que ha sido seguido hasta la capa
plexiforme externa del cortex medial (CH) en el ejemplar
B4S de [Gallotia stehlinji . Observese que este axdn
(flechas) utiliza el fornix postcomisural (fFxpo) como via

de acceso a la corteza cerebral.
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Fig. 3.20.- HMicrofotografias gque muesstran el marcaje
retrogrado en el nucleo del rafe superior tras inyecciones

de HRP en el cortex dorsomedial y el cortex dorsal.

a) inyeccidn en el cortex dorsomedial de ptis
stehlinii (ejemplar B47) en la que se muestra la

\lateralidad.del niucleo del rafe, de tal modo, que las
neuronas marcadas se localizan en la linea contralateral
a la ingeccipn (l), épareciendo la ipsilateral ( t> con
escaso marcaje. Barra de referencia 200 um

by somas neurcnales marcados en el nocleo del
rafe tras ihgecéioﬁ en el cortex dorsal de Podarcis
hispanica CeJemﬁ&ar 5285._Barra de':eférencia 100 um.

cJ) axones marcagcs procedentes del ntcleo del rafe que

atraviesan la decusacién supramamiiar (ds). Barra de

referencia 100 um
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Fig. 3.21.- Dibujos realizados con camara clara en los que

se representa la trayectoria de los axones marcados desde

el nuicleo del rafe superior. Observese que la mayor parte
de los axones discurren por el tronco cerebral por el lado
contralateral, pasando al dienceéfalo ipsilateral a traves

de la decisacitn supramamilar (ds) integrandcse - finalmente

en 8l fasciculo prosencefalico mediai (mfb2
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3.4.- 2] X va EL CORTEX DORSOMEDIAL
3.4.1.- CORTEX DORSAL

En todos los ejemplares en los cuales se inygecto
HRP en el cortex dorsomedial se observaron  somas
neuronales marcados en las subregiones medial e intermedia
del cortex dorsal, no se observd en ningln caso marcaje
retrogrado en la subregion lateral (Fig. 3.22 a).

En la subregion medial (D1) los cusrpos neuronales
que incorporan HRP se situan en dos localizaciones: el
estrato de somas bilateralmente Yy la capa plexiforme
interna ipsilateralmente (Fig. 3.22 b y cJ.

Las neuronas marcadas en el estrato de somas de 1la
subregion D1 se localizan unicamente en los niveles . de
ingéccién y en los ligeraménte rostrales al mismo,’-aunque
es neceéario sefialar que este marcaJe- s8 présento en
ejemplares en los que la difusitn ¢nicamente abarcd 1las
vcapasb.bléxiformes externas de ; las  areas ”ﬁcrticales
dorsomedial y medial. Estas neuronas .'preséntan una
morfologia triangular alargada D fusiforme con el eje mayor
iigeramente oblicuo respecto al estrato de somas; del
cuerpo neuronal se puede obhservar la salida da.dcs o tres
segmentos dendriticos qgue .se ramifican en‘ ias‘ capas
plexiformes externa e interna respectivamente. Cuando es
posible observarlo, el axoén parte del polo basal

dirigiendose medialmente (Fig. 3.22 cJ.
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Ademas de las neuronas del estrato de somas tambieén
se ha cobservado marcaje retroéogrado en las que conforman el
denﬁminado "cell plate” localizado en la capa plexifome
interna del cortex dorsal, el cual a niveles caudales se
situa por debajo de la sub:egibn D1. Las neuronas marcadas
en esta localizacion presentan un cuerpo neuronal glohular
o fusiforme del cual parten radialmente hasta 4
prolongaciones dendriticas que corren a paralelas a 1la
membrana ependimaria. Adicionalmente en algin. caso se ha
cbservado una prolongacion que presenta un cursoc ascendente
que parece terminar en 1la capa plexiforme interna del
cortex dorsomedial (Fig. 3.22 cJ.

El marcaje retrogrado mas prominente del cortex
dorsal se presenta en la subregion intermedia (D2). Las
neuronas mércadas de esta localizacion se situan
exclusivamente en la porcioen lateral de la subregiﬁn'én,'su
limite con la subregion lateral (Fij. 3.22 a).i' | |
| Llas neuronas marcadas en esta lucalizacion
presaﬁtan'un ¢uerpoAﬁeuronal de morfologia ’tfiangular del
cual parten 3 ramificéciones dendriticas _dds del polo
apical y una del polo basal o a la inversa (una del polo
apical y dos del polc'basali. El axdn parte del polo basal
dirigiendose medialmente a través del alveus y emitiendo
colaterales axtnicas a nivel del cortex dorsomedial y del

cortex medial.

En todos los casos tanto en Gallotia stehlinii

como en Podarcis hispanjca el marcaje retrogrado en la
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subregitn D2 se loclizo en niveles rostrales respecto al

punto de ingeccion (Fig. 3.23).



Fig. 3.22.- Marcaje retrogrado en el cortex dorsal tras
inyecciones de HRP en el cortex dorsomedial.

a) cortex dorsal ipsilateral; observese gque los cuerpos
neuronales marcados se localizan en las subregiones D1 y
D2, también se observa marcaje retrogradoc en 1lpos somas
neurcnales de 1las capas plexiforme interna del cortex
dorsomedial (1), Barra de referencia 300 um

b) subregiotn D1 ipsilateral; observese que algunos de 1los
somas neuronales (‘ ) marcadqs. se lqcalizan en la. éapa
plexiforme'inferna y presentan un axon -ascendehte < *);
Barra de referencia 20 um |

c) cortex dorsal contralateral; 105 somas neuronales
marcados (Tjse localizan en la subfegion Dl y presentan-una

morfologlia fFusiforme. Barra de referencia 100 um
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Fig. 3.23.- Localizacion topografica del marcaje retrogrado
en la subregion D2 del partex dorsal Bn cortes
transversales (a, b, ©) y longitudinal (d). Observese que
el marcaje retrogrado se localiza siempre sn los niveles

rostrales al punto de inyeccitn gue se localiza en el

cortex dor§omedial (p.i.J

a, b, c) (Gallotia stehlinii (ejemplar B46), niveles muy
rostral (a), rostral (p) Y ligéramente caudal al punto de
inyeccioén (c); observese que en este ultimo nivel el

marca)e retrogrado es muy escaso. Barra de referencia

200 um

d)> Podarcis pispanica ' Cejemplar S71) en. corte

longitudinal. Observese 1la localizacién del punto de

inyeccitn y el marcaje retrogrado. Barra de referencia

200 um
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3.5.- NCIf X uasS A RSA

Cuando se efectuaron inyecciones de HRP en el
cortex dorsal se observd marcaje retrogrado en tres nucleos
gue no apareclian con somas neuronales marcados cuando las
inyecciones se efectuaron en el cortex dorsomedial. Dichos
ndcleos éuercn el nucleo esferico, el Area triangular;s Y
los nicleos olfativos antericres- o Formacidn retrobulbar
(Fig. 3.24). Dicho marcaje se cbserve con mayor prcminehcia
cuando las inyecciones se centraron en la subregién lateral

del cortex dorsal (D3) a niveles rostrales.

3.5.1.- NUCLEO ESFERICO

El mafcaje retrogrado del nocleo esfériqu se
presenta fundamentalmente en 'somés vneqronalg; 'due‘ se
localizanr en 1a$ pbrciones ventrolateraleé del mismo
siempre en las neuronas situadas'en el estrato mu:al_ y en
todos los casos observados-el marbaje-‘es 'bilaferal' (Fig,r
3.25 a). | c

Las neuronas marcadas presentan una morfologia
triangular o grandlar generalmente con dos o tres
prolongaciones dendriticas. El curso de los axanes'marcados
es imﬁreciso,vno obstante se& pueden observar t;auectos
cortos de estos en las proximidades de las neuronas
marcadas que se dirigen latero-rostralmente hastav alcanzar

el borde lateral del hemisferio. Las neuronas marcadas Een

v
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el hemisferio contralateral, en cambio, dirigen sus axones

al hemisferio ipsilateral a traveés de la comisura anterior.

3.5.2.- AREA TRIANGULARIS

Esta regidn se localiza en el extremoc rostral 'del
talamo en posicioﬁ medial respecto a la stria terminalis y
lateral respecto al fasciculo prosencefalico medial CMFB).
Los somas néuronales marcados se localizan siempre en el
lado ipsilateral a la inyeccidn.

En algin caso el marcaje de estas neuronas Fue muy
prominente observandose en estos casos imagenes de tipo
golgi de las neuronas marcadas. Dichas neuronas presentan
un aspecto fusiforme 6 triangular con dos o tres
prolongaciones dendriticas respectivamente. E1 —axdn parte
léteralmenta uniendosé . con ;aS< Fibras del . Fascicplo'

prosencefalico medial procedentes del nuclso del fafe (Fig.

3.25 b
3.5.3.- NUCLEOS OLFATIUOS ANTERIORES

Los nucleos olfativos anteriores vse localizan en
las porciones anteriures del telencefalo dorsal antes de la
aparicion de las a&reas corticales dorsal y medial Justo
por delante de la porcion anterior de la cresta ventricular
dorsal (ARDUR). Tras inyecciones en D3 se observaron somas

neuronales marcados en la porcion ventral de este nudcleo,
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dicho marcaje se presentt en todos 1los casos enmascarado
por un marcaje de eferencias'(Fig;‘B.ES cl.

Las neuronas marcadas en la porcion ventral se
situan rostralmente respecto al ADVUR limitando medialmente
con el ;entriculo lateral. Las neuronas qhe presentan
marcaje en esta localizacitn son de aspecto poligonal a
granular con tres o cuatro ramas dendriticas que parten
radialmente del soma. Los axones de astas neuronas parten
en direccion ventro-caudal hasta llegar al borde lateral
del telencéfalo donde se une con 1las Ffibras del tracto
olfativo lateral llegando a 1la subregiotn D3 del cortex

dorsal de un modo lateral.



Fig. 3.284.- Esguema en el gque se representan las aferencias
exclusivas del cortex dorsal en corte longitudinal (a) y
transversales (b, c, dJ).

Abreviaturas: AT, arsa triangularis; CO, cortex dcrsalg
CDM, cortex dorsomedial; CL, cortex lateral; CH, cortex

medial; NE, nucleo esférico; NOA, = nucleos olfativos .

anteriores.
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Fig. 3. 25.- HMarcaje  retrogrado exclusivo del cortex
dorsal.

a) nucleo esféerico ipsilateral (NE). Observese que el
marcaje retrogrado c(l) se localiza en 1a porcion lateral
del nicleo. Barra de referencia 400 um

b) &rea triangularis (AT). Observese que los somas
neuronales marcados se localizan entre las Ffibras del
fasciculo prosencefalico medial (mfb). Barra de referencia
100 um

c) nucleos olfativos | éhteriores»'-(NDR). El marcaje
retrogrado (1) se localiza entre él maréaje anterogrado Ck)

muy prominente. Barra de referencia 100 um
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3.6.- FERENCIAS D CORTEX OMEDIAL

Las distintas inyecciones de HRP trajeron consigo,
ademas del marcaje de somas neuronales cuyos axones
proyectan o pasan a través del area inyectada, un denso
punteado de granulos de producto de reaccion no ligado. a
somas neuronales y que delimitan perfectamente zonas de
proyeccion dicho  marcaje de eferencias se presents a
tiempos de supervivencia inferiores al marcaje retrégrado.

En el caso del cortex dorsomedial, el marcaje
antertgrado se 1localizd exclusivamente en estructuras
telencefalicas (Fig. 3.26), exactamente en las mismas
regiones de ambos hemisferios aunque la densidad del
marca)Je anterogrado fué siempre mayor en el hemisferio

ipsilateral que en el contralateral.
3.6.1.- SALIDA DE AXONES EFERENTES

ﬁel punto de inyeccién en el cortex dd:scmediél 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 dohde forma una
banda de eferencia en lé porcion yuxtagranular de la
mencionada capa.

El segundo grupoc 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 superposicién medialq Cuando alcanzan las 'capas .
plexiformes externas el haz de Ffibras se divide en dos
grupos que se dirigen medial y lateralmente situandose
éobre el cortex dorsomedial y dorsal respectivamente. -

- Por ultimo, el tercer grupo de fibras entran en el
alveus cortical y se dirigen hacia 1la comisura paleal
anterior. Durante esta corta t;agectoria 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 axbnicas
hacia las areas paleales medial y dorsomedial. Finalmente
estas Fibras ascienden entte los somas de la subregion
medial del ;offex dorsal a;abando -en la cépai plexiforme

externa de esta misma region cortical.
3.6.2.- EFERENCIAS SOBRE EL CORTEX MEDIAL

En el cortex medial se pueden observar tres bandas
de eferéncias tras inyecciones de HRP en el cortex
dorsomedial. Tanto en el hemisferioc de ;ngeccion coho’en el
contralateral,‘siendo en este ultimo el marcaje mucho ménos
prominente. En la capa plexiforme externa se observan dos
bandas de eferencias una ocupa el 1/3 yuxtagranular y la

segunda es una dseslgada banda que se situa entre el 1/3
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yuxtagranular 4y el 1/3 intermedio. En la capa plexiforme
interna la banda de eferencia ocupa la zona yuxtagranular
Timm negativa (Fig. 3.27).

La banda situada en el 1/3 yuxtagranular de la capa
plexiforme externa se localiza fundamentalmente en - 1los
niveles de inyeccion y en 1los rostrales al mismo y se
continua con una banda sobre la 2zona Timm negativa del
cortex dorsomedial. Dicha banda fFue particularmente
prominenete cuando las inyecciones se efectuaron en
los niveles caudales del cortex dorsomedial (Fig. 3.27
a-c). En los ejemplares en los cuales la inyeccion de HRP
se centro en los niveles rostrales, esta banda de eferencia
presentd un marcaje anterogrado notablemente inferior al
cbservado en la capa plexiforme interna (Fig. 3. 27 d-fF3.

La delgada banda de eferencia entre el 1/3 medio y
el 1/3 yuxtagranular en la'capé'plexifbrme externa siempre
se'presenta a niveles caudalés al punto de ingeccicﬁ siénﬁa
esta banda cqntinua con la yuxtagranular. Ent:e eli denso
" marcaje similarva terminales axOnicoé 1] puedeh ubéarVaf enr
esta banda tfagectos axbnicns‘ largos nriéntadcs
paralelamente al estrato de somas (Fig. 3.27 cJ.

La banda de eferencia en la capa plexiforme interna
presenta un mayor espesor en las porciones dorsales
(subregicn M1-3) y se estrecha progresivamente hacia las
porciones ventrales (M1-1) y es complementaria de la banda
Timm positiva en esta capa plexiforme del cortex medial. Es

en todos los caspcs mas prominente en los niveles rostrales
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a2 la inyeccitn que en los caudales al mismo, aunque también
en estos Ultimos es perfectamente observable (Fig. 3.27 d-
£). Por ultimo la intensidad del marcaje de esta banda es
independiente de la localizacion del punto de inygeccion a
lo largo'del eje rostro-caudal.

En los tres casos, las fFibras marcadas en las dreas
de proyeccion del cortex dorsomedial sobre el cortex meﬁial
presentan una trapgectoria tortuosa <con engrosamientos
perioddicos y varicosidades que hacen suponer la existencia
de contactos sinapticos con botones de paso.

En las mismas zonas del cortex medial contralateral
se observa un marcaje anterogrado similar - gue ocupa ias
mismas bandas que las descritas . en el hemisferio
ipsilateral. Sin embargo, hay que sefialar que el marcaje de
eferencia que se presenta en la capa plexiforme interna es
en todos los casos mucho mas CUﬂSplCUD qua el de las bandas
de la capa plex1fcrme externa.- .

Las axones procedentes del cortex dcrscmedial que
originan la prngeccibn cnntralateral sobre el. cortex medial‘
ingresan en la corteza cerebral a traves del alveus donde
pueden observarse fFibras que f priginan colaterales
ascendentes que se dirigen a la capa plexiforme interna del
cortex medial. Asimismo, se han observaﬁo' 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 dnnde\ toman una trayectoria

paralela al mencionado estrato.



- 1585 -

3.6.3.- EFERENCIAS SOBRE EL CORTEX DORSAL

Desde 1la capa plexiforme interna del cortex
dorsomedial parte un grupo de fibras ascendentes que se
localizan en su tramo inicial en la superposicion medial
entre las &areas corticales dﬁrsomedial 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
(Fig. 3.28 aJ.

A lo largo de esta banda de eferencia 1los axones
presentan varicosidades y engrosamientos periodicos y gSEf
encuentran'eétrechamente agrUpadosrsobre las subregiqpes4nl
gy D2 .ddndé subgecén.vsomaé neurohéles' que '.;ncorﬁofan
retrbgradaménte el enzimé. En la subregion D3 el marcaje
anterogrado si esta'pfesénte se confunde con -los axones
procedentes del nicleo dorsolatéfal,antsrior quailiegan al
cortex dorsomedial por vié lateral.

Respecto a 1la topografia de esta ﬁrogecciﬁn
practicamente coincide con el marcaje‘retrogrado obhservado
en la subregitn D2, por lo tanto, el marcaje anterogradoc se
localiza fundamentalmente a niveles rostrales del cortex
dorsal, sin embargo, este marcaje no es tan prominente a

niveles muy rostrales.



- 156 -

En el cortex dorsal contralateral se puede observar
“también la presencia de axones eferentes en la misma
localizacion topografica que en él cortex dorsal
ipsilateral, no obstante, el marcaje en este casc no s tan
conspicuo como en el hemisferio ipsilateral. Los axones
gue forman la proyeccion contralateral proceden del alveus
y llegan hasta 1la zona de proyeccion a traves de 1la
superposicion medial.

En ocasiones fué posible observar algunos axones
en el hemisferio contralateral gque parecen envolver 1los
cuerpos neuronales de la subregion medial del cortex
dorsal. Este hecho es también observable en hemisferio
ipsi;eteral, sin embargo, en el contralateral se puede
observar ademds que el axon que recorre un corto trayecto
entre losvsomas_de DI vuelve a ascender hacia la ‘capa
- plexiforme externa 1o¢alizandose pﬁsferiormente en la ,zona‘
Timm negatiQa.AEn hingﬂn caso se nbseraran éxcnes ma:bados

sobre la subregion 03.
3.6.4.~ EFERENCIAS SOBRE SEPTUM

De las fibras que descienden a través del alveus
al lleéar al nivel del septum dorsal se observa la salida
de ;olaterales axénicos que se dirigeﬁ lateralmente a 1la
mencionada regiotn septal. Estas fibras se incurvan al
llegar a la proximidad del ventriculo lateral tomando una

trayectoria ascendente paralela a la pared ependimaria
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dirigiendose hacia niveles mas caudales y dorsales donde
forman una banda de eferencia hug delgada en el limite mas
dorsal del septum (Fig. 3.28 bh),.

En el hemisferio contralateral, del haz de Ffibras
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 porcidn mas dorsal del
septum postcomisural donde puede observarse marcaje
anterodgrado disperso en 1la misma localizacion que el

descrito en el septum ipsilateral.
3.6.5.- EFERENCIAS SOBRE EL PROPIO CORTEX DORSOMEDIAL.

Rlgunos de los axones marcados gque ascienden por la
sgperposic;an medial sl llegar a la zona Timm negativa de.
la capa plexiforme"extefna‘ se  incurvan .'media;menté_
presentando una tragectcriaApa;aiela a la membrana gliél;
En esta localizacibtn los axones presentan varicosidades
engrcsamientos peribdiccs; por lo que se pueden intsrpfetér'
como una banda dé eferencia;.ia.cuél ée coﬁtinua a niveies
rostrales ﬁon 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 1la extensidn
rostro-caudal del cortex dorsomedial. A -niveles muy

anteriores al punto de inyeccion 1la banda de eferencia



- 158 -

ocupa la mitad interna de la zona Timm negativa quedando la
mitad externa libre de marcaje (Fig. 3.e3 ajl. En
este sentido, cuando acaba rostraimente el cortex
dorsomedial estas FfFibras parecen tener una trayectoria
descendente como envolviendo rostralmente la zona Timm
positiva.

En los niveles proximos al punto de inyeccion la
citada banda abarca la totalidad de la zona Timm negativa
(Fig. 3.28 cJ). En los niveles ligeramente caudales a 1la
inyeccion éa observa una segregacion de dos grupos de
fibras, unas se continuan con la banda de eferencia del 1/3
yuxtagranular del cortex medial y otras se continuan con la
banda de eferencia de 1los niveles caudales del cortex
medial (Fig. 3.23 c).

Por ultimo, en ;os ~niveles caudales respecto al
punto de ingeccibn la banda de eferencia abarca toda la
zona Timm negativa (Fig. 3.29 c©). o |

En el hemisferio contralaﬁeral se observan dos
tipos de fibtaérque llegan. éi' cortex dorsomedial. “Unas
'asciendeﬁ'désde el .élveus haéta. alCanzaf la zona Timm
negativa donde toman una‘tragectoria paralela a la membrana
glial, a lo lérgo de todo su‘recorrido los éxones presentan
engrosémientus periﬁdiccs similares a botones de paso. El
segundo grupo de Eibfas proceden de 1la capa  plexiforme
externa del cortex medial y se dirigen directamente a 1la
zona Timm negativa de la capa plexiforme externa del cortex

dorsomedial.



Fig. 3.26.- Esquema en Bl que se repraesentan las eferencias
del cortex dorsomedial en vista dorsal (a) y sn corte
transversal (bh). Observess que las Areas de proyeccién san
las mismas en ambos hamisfarios.

Abreviaturas: CD, cortex dorsal; CDM, cortex dorsomedial;
CL, cortex lateral; CHM, cortex medial; D1, subregion medial
del cortex dorsal; D2, subregion infarmedia del cortex
dorsal; D3c, porcion caudal de 1la subregidn lateral del
cortex dorsal; D3r, porcién rostral de la subregidan lateral

del cortex dorsal; SP, septum.
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Fig. 3.27.- Marcaje anterogrado en el cortex medial tras
inyeccion de HRP en el cortex dorsomedial cuando esta
inyeccion se localiza a niveles caudales (a, b, ©) y a
niveles caudales (d, e, £). Observese que las bandas de
eferencia de la capa plexiforme externa son mas prominentes
cuando las inyecciones se localizan a niveles caudales. La.
banda del 1/3 proximal al estréto de somas dé. la capa
plexiforme externa ( b‘):se presenté a . niveles rostraies,
mientras que la que forma la bandav.intermedia, C f ) se
localiza a niveles caudales. Por otra parte, la banda de la
capa plexiforme interna ( * ) se localizéj fundamentalmente
a niveles rostraies y se encuentra igualmente presente en

" ambos casos. Barras de referencia 500 um
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Fig. 3.28.- Marcaje anterotgrado sn el cortex dorsal (a) y

en el séptum dorsal (b) tras inyecciotn de HRP en el cortex

dorsomedial. DObservese gque la eferencia sobre el cortex

dorsal coincide con el limite lateral de 1la subregion D2
donde se localiza también el marcaje retrdgrado. En el
septum dorsal la eferencia ocupa la zona dorsal Timm
negativa; las puntas de flecha éeﬁalan los limites

aproximados de la proyecciétn., Barras de referencia: sesn - al

100 um en b) 100 um



FIGURA 3.28



Fig. 3.28.- Evolucion rostro-csaudal del marcaje de
eferencias sobre el propio cortex dorsomedial ipsilateral (
). Observese gque 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 inyeccion el marcaje de eferencias ocupa la

totalidad de esta zona Timm negativa. Barra de referencia

300 um



FIGURA 3.29
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3.7.- F 1A RSA

Cuando las inyecciones de HRF se centraron en el
cortex dorsal se obtuvieron ﬁatrones.de marcaje anterogradoc
distintos dependiendo de la subregiotn del cortex darsal
afectada por la difusion del enzima. En algunos casocs fue
posible comprobar el origen exacto de las  eferencias del
cortex dcrsai mediante inyecciones en 1las zonas de
proyeccion,

Por octra 'parte, algunas de 1las eferencias del
cortex dorsal solo fueron observadas tras inyecciones
masivas de HRP gque afectaron a mas de una subregion. Por
ello, se trataran en principio las eferencias no
especificadas y é'continUaciDn las eferencias de las ‘trés
‘subareas del écrtex~ﬁursa1 (médial»d D1, intermedia o.DE 'y
lateral o D3) por séparado; o | | | |

En 1la figura 3.30 aparecen representadas las
.diétintas efgrencias del corﬁéx.ddrsal que no pudierch - ser
comprobadas_medianﬁe méfcajé rétrﬁgrado»siné qﬁe solameﬁté 
fueron observadas mediante inyecciones masivas en el cortex
- dorsal. El marcaje anterogrado en estos casos se observd en
el nicleo accumbens, nuicleos olfativos. anteriores, nucleo
dorsolateral anterior del talamo y distintos ndcleos
hipotalamicos. En estas regiones no fueé posible ingeﬁtar
"HRP con objeto de comprobar dichas proyecciones mediante

marcaje anterogrado, lo cual permitiria, por otra parte,
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definir la o las subregiones del cortex dorsal responsables
de estas eferencisas.

Cuandoc se inyectd HRP en los niveles rostrales del
cortex dorsal se observaron algunas fibras que bordean el
sulcus lateralis del ventriculo lateral Q*se incurvan para
alcanzar el DUR el cual atraviesan hasta llegar al estriado
ventral desde donde se dirigen hacia niveles rostrales,
localizandose finalmente en el ntclec accumbens donde se
observa un debil mércaje de eferencias en el cual
ocasionalmente se oObservan varicosidades axtnicas con
engrosamientos peritdicos. Dicho marcaje abarca todos 1los
niveles del nucleo éccumbens (Fig. 3.31 a). Algunos de
estos axones eferentes rodean el ventriculo medialmente y
danllugat fFinalmente a un campo de eferencias en 1los
nicleos anteriores del talamo (Fig. 3.25 c©).

En las dos 'sﬁbrEgionas "del nucleo dorsoiateral'
ahterior del talémo v$e  obsérvo‘ unv marcaje puntiforme
bilateral en la mayor paffe dé los ejemplares inyectados en

el cortex dorsal. En este hu;lenrtalamico, el marcaje de

| eferencias se puede cﬁservar entre los cuerpos neuronales
marcados retrﬁgradaménte y cbn.independencia de los mismos
(Fig. 3.31 b).

La ruta seguida por 1los axones eferentes es
distinta a la que presentan los que proceden de este nicleo
4y proyectan sobre la corteza cerebral, de tal modo que
mientras estos wltimos presentan una trayectoria ventral

ingresando en el pedtmculo dorsal del LFB y posteriormente
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en el MFB, 1los primeros se dirigen dorsalmente hasta
alcanzar la superficie dorsal del talamo localizandase
lateralmente respecto a la stria medullaris (Fig. 3.31 D)
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 dividiendose
en dos ramas una de las cuales decusa hacia el hemisferio
contralateral (Fig. 3.31 c¢J) dirigiendose 1las dos hacia
niveles wventrales y formando Ffinalmente un area de
eferencias sobra el area dorsal hipotald&mica (Fig. 2.31 d>
y sobre  la porcien interna dorsal del - nucleo

periventricular (Fig. 3.31 ).
3.7.1.- EFERENCIAS DE LA SUBREGION MEDIAL (D1)

La subregitn D1 del cortex dorsal se dispone en su
magor} parte por debajo del cortex dorsomedial en la
superposicion medial. Este hecho, unido a las escasas
dimensiones queg presenta impidio cbtener inyecciones
restringidas en la misma. 8Sin embargo, en algunos
ejemplares fueé posible la deduccidn del modelo de

proyecciones de 01 a través de inyecciones con escasa
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difusion a las zonas adyacentes, asi como por ttanspurté
retrogrado cuando el enzima se aplicd en las zonas de
proyeccion de esta subregion. Eﬁ la figura 3.32 se
’representan las distintas eferencias de Dl1.

Cuando se efecturon'ingeédidnésrde HRP en Dl se
" observé un intensc marceje puhtifcrme bilateral en el
cortex dorsomedial y el resto de subregiones del cortex
dorsal. En el cortex dorsomedial ipsilateral, a niveles
caudales, el marcaje abarca la ‘totalidad de la capa
plexiforme interna y una estrecha banda en el limite de 1la
zona Timm positiva de la capa plexiforme externa (Fig. 3.35
a). Por otra parte, en las restantes subregioneé del cortex
dorsal el marcaje antertgrado se 1localiza en 1la mitad
yuxtagranular de la capa plexiforme externa y en la capa
plexifofme internma (Fig. 3.33 =al). En el  hemisferio
ccntralateral-el‘marcaje anterogrado Eormé una estrecha
banda superficial en las capas plexifnrhes externas de'blas
areas corticales dorsdmedial y dorsal (Fig. 3.33 bl.

Cuando se efectuaron 'ingeccicnes de HRP en el
cortex dorsomédial y en ei cortex dorsal se 4observo  unf
marcaje bilateral de somas neﬁronales en la subregion Dlv
éontralateral (Fig. 3.22 c). En estos casos de los lugares
de inyeccion-difusidn se podia observar la salida de axones
que bordean el alveus por los niveles mas caudales del
ventriculo lateral y se dirigen wventralmente hacia la
porcitn caudal de 1la comisura paleal anterior gue se

observe un intenso marcaje de axones los cuales cruzan
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dicha comisura e ingresan en el alveus en sus niveles mas
caudales dirigiendose posteriormente hacia la subregion Di.

También se observe marcaje retrogrado en D1  cuando
se efectuaron inyecciones de HRP en el bulbo olfativo
accesorio, sin embargo enréstos tésbsrlaé neurgnas marcadas
se localizaron exclusivamente en el hemisferio ipsilateral

(Fig. 3.40 aJ.
3.7.2.- EFERENCIAS DE LA SUBREGIDN INTERMEDIA (D2)

Los somas neurcnales de la subregion intarmedia del
cortex dorsal tan sotlo aparecieron marcadas cuando 1as
inyecciones se efectuaron en el cortex dorsomedial o en el
cortex medial, este marcaje se presentd exclusivamente en
el hemisFerio ipsilateral.

Cuando las inyecciones se efectuaron en la prcpié
p2 se. observéron~ una serie de regiones de marcaje
anterogrado: el cortex dorsomedial, el cortex medial y _el
septum (Fig. 3.34).

| En el cdrtex dbrsomedial el-marcaJe de eferencias
procedente de D2 pcupa ia mitad interna' de la2 zonza Timm
negativa de la capa plexiforme externa la cual se localiza
a niveles caudales respecto al punto de inygeccion, as?
como la totalidad de 1la capa plexiforme interna (Fig.

3.35 aj.
En el cortex medial el mercaje anterégrado ocupa

los 2/3 externos de la capa plexiforme externa a niveles
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caudaleé al punto de inyeccién observandose una distinta
intensidad de marcaje en el 1/3 externo y en el 1/3 medio
de esta capa plexiforme (Fig. 3.35 b y c). Es necesario
sefialar que en algunos de estos casos la difusiétn abarco
también al cortex lateral, en losrcaSDE En los cuales 1la
inyeccitn se restringit® a esta regitn cortical se observa
una banda de eferencias que ocupaba exclusivamente el 1/3
externo de la capa plexiforme externa del cortex medial
(Fig. 3.35 c©), y por otra parte, los axones que Forman esta
benda discurren a traveés de la porcion éuperficial de 1la
capa plexiforme externa del cortex dorsal,

Los axones que dan lugar a la eferencia sobre la
region septal se localizan en Bl alveus cortical a niveles
caudales al punto de inyeccitn desde donde entran en 1la
'regiOn septal &a niveles postcomisurales. El marcaje
anterogrado eﬁ la region septal se localiza exclusivamente
en el hemisferic ipsilateral Formando una zoné de :maraJe
que ocupa la porcidn dorsal del septum en los niveles mas '
caudales, mientras que a niveles mas rostrales se localiza
en la porcion central del area septal presentando una forma
trianguler, Jjusto pcr'encima dzl n&cles sccumbzns. Esta
area de eferenciz abarca todos los niveles septales del eje

roétrc—caudal (Fig. 3.36).
3.7.3.- EFERENCIAS DE LA SUBREGION LATERAL (D3D

En la subregitn D3 se observd un distinto modelo de
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eferencias en las porciones rostrales y caudales, de tal
modoc que, mientras que tras inyecciones de HRP en las
porciones rostrales se observd marcaje de eferencias en el
cortex lateral y en el nucleo esfeérico; cuando aguellas se
centraron en las porciones caudales el marcaje de
terminales se observt en la porcidn posterior de la cresta
ventricular dorsal (POUR), adicionalmente tras inyecciones
en los bulbos olfativos se observs marcaje retrogrado
en la porcitn caudal de D3 (Fig. 3.37).

En el cortex lateral la eferencia procedente de 03
rostral ocupa una banda en la porcion yuxtagranular de la
capa plexiforme externa ée la subregion dorsal (L1d
fundamentalmente hacia niveles caudales (Fig. 3.3B b).
‘Adicionalmente, tras inyecciones en el cortex lateral se
observo marcaje retrogrado el - estrato de somas de D3
rostral (?ig. 3.38 a),.

A Por otra'parte, en ingecbiones realizadas en las
porciones rostrales del cortex dorsal (D3) con difusion al
cortex lasteral se cbse:varcn axones. déscendentés- que se
dirigen ventro-caudalmente hasta aicahzar los niveles” del
nucleo esfeérico donde se incurvan medialmente para formar
un area de marcaje puntiforme entre 1los somas neuronales
devla porcitn lateral de este nucleo (Fig., 3.33 a y b).
Tras inyecciones masivas en la porcion rostral del cortex
dorsal se observod tambieén 1la presencia de marcaje
puntiforme entre 1los somas neuronales de la porcion

ventre-lateral del nicleo esférico contralateral, en
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estos casos tambieén se advirtiéd 1la presencia de axones
marcados en la comisura antericr. Dicho marcaje no fue
observado cuando las ingeccionés de HRP abarcaron
tnicamente al cortex laterzl.

Cuarde se efectuaron inyecciones de HRP en las
porciones caudales de D3 ss observaron algunas fibras que
presentaban una trayectoria lateral llegando al sulcus
lateralis del ventriculo lateral e incurvandose
ventralmente ingresaban en la porcidn caudal de la cresta
ventricular dorsal (PDUR). En esta regitn dan lugar a un
marcaje puntiforme y disperso hasta 1los niveles mas
caudales en 1los -cuales esta region es desplazada
lateralmente por el nucleo esferico (Fig. 3.38 ©).

Por tltimo, tras inyecciones de HRP en 1los bulbos
olfativos se observaron neuronas retrogradamente marcadas
en la ﬁorcion céﬁdal de D3. En ihgeccianes‘mug :estringidas
a la porciotn mas foétral del bulbo olfativo principal el
marcaje retrogrado en D3 fue muy escaso pero evidente, sin,
'embargo,. el marbéje mas prcminenté' se obtuvo = tras
inyecciones masivas en bulbo o©lfativo principal Y

accesorio (Fig. 3.40 b).



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 (ad y
en cortes transversales (b, c, d, ).

Abreviaturas: ACC, nudcleo accumbens; ADH, &rea dorsal
hipotaléamica; CD, cortex dorsal; CDM, cortex dorsomedial,
CL, cortex 1lateral; CH, cortex medial; DLA, nucleo
dorsolateral  anterior del talamo; NOA, nuicleos
plfativos anteriores; fxps, Ffornix postcomisural; PUH,

nucleo periventricular del hipotalamo
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Fig. 3.31.- Marcaje de eferencias tras inyecciones en el
cortex dorsal

a) nucleo accumbens (ACC). Barra de referencia 100 um

b) nucleo dorsolateral anterior del talamo (OLA). Las
fibras eferentes proceden del tracto cortico-talaémico ch>

que es ligeramente lateral respecto a la stria medullaris.

Barra de referencia 100 um
c) marcaje hilateral del fFornix postcomisufal by, el cual
da lugar a un eferencias sobre el area dorsal hipotalamica
(ADH) y la porcion dorsal del nocleo periventricular (PUH),
Barfa de referencia 300 um

d> marcaje de eferencias (#) en el area dorsal hipotalamica

contralateral. BaRra de referencia 100 um






Fig. 3.32.- Esgquema en el gque se representan las eferencias

de la subregion D1 del cortex dorsal en vista dorsal (a) y

en corte transversal (b).

Abreviaturas: BOAR, bulbo olfativo =&sccesorio; BOP, bulbo
clfativo principal; CD, cortex dorsal; CDH, cortex
dorsomedial; CL, cortex lateral; CH, cortex medial; D1,
subregion medial del cortex dorsal; ne, subregion
intermedia del cortex dorsal; D3c, porcitn caudal de la
subregion 1ater§1 del corfex dorsal; D3r, pdréibn rostral

de la subregiotn lateral del cortex dorsal.
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Fig. 3.33.- Eferencias OK) de la subregitn D1

a) sobre la subregiotn D3 ipsilateral a nivel rostral. Barra
de referencia 100 um

b> en el hemisferio contralateral sobre el cortex
dorsomedial y las subregicnes D1 y D3 caudal del cortex
dorsal. Observese también el marcaje retrogrado (A) en 1la

subregion D1 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 subregion D2 en corte longitudinal (a) transversales
(b, c, d) y en vista dorsal (e).

Abreviaturas: BOA, bulbo olfativo accesorio; BOP, - bulbo
olfativo principal; CD, cortex dorsal; con, cortex

dorsomedial; CL, cortex lateral; CM, cortex medial; SP,

septum.

’
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Fig. 3.35.- HMarcaje anterdgradao (L > sobre el ccrtéx
dorsomedial (a) y sobre el cortex medial (b,c) tras
inyeccion de HRP en la subregion D2.

a) eferencias sobre el cortex dorsomedial. Ocupan la
totalidad de la capé plexiforme ;nterna y una delgada banda
en la zona Timm negativa de 1la capa plexiforme externa.
Barra de refetencia 100 um

b y ©) niveles caudales del cortex medial tras inyecciones
en el cortex dorsal y en gl cortex lateral (c). Observese
que aparecen dos bandas, de ellas la mas externa tnicamente

aparece cuando la inyeccitn se restringe al cortex lateral.

Barra de referencia 100 um
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Fig. 3.36.- Desarrollo rostro-caudal de la eferencia ) de
la subregiotn D2 sobre la region septal. Los axones (flecha)
alcanzan el septum por niveles caudales (c), a niveles
intermedios ocupan la porcion dorsal del septum (b)Y y a

niveles rostrales ocupa un area central (a). Barra de

referencia 300 um
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Fig. 3.37.- Esquema en el que se representan las eferencias
de la porcion rostral (D3r) y de la porcion caudal (03c) de
la subregion lateral del cortex dorsalen corte longitudinal
(a) y cortes transversales (b, c); representandose 1las
eferencias dé D3r en el hemisferio derecho y las de D3c en
el hemisferio izquierdo.

Abreviaturas: BOA, bulbo o0lfativo accesorio; BOP, bulbo
olfativo principal; CD, cortex dorsal; con, cortex
dorsomedial; CL, cortex lateral; CM, cortex medial; D3c,
porcion caudal de la subregion lateral del cortex dorsal;
D3r, porcion rostral de la subregion lateral del ccrtex

dorsal; NE, nicleo esférico; PDUR, porcion caudal de 1la

cresta ventricular dorsal
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Fig. 3.38.- Proyecciones reciprocas entre gl cortex lateral
.4 la subregitn D3 rostral del cortex dorsal

a) inyecciotn restringida en el cortex .lateral. Dbéervess la
gfergncia sobre el cortex dorsal (%3, el debil marcaje
retrogrado en la subregien D3 ( ‘ J, 4y ealgunas fibras
marcadas retrogradamente (4). Barra de referencia 100 um

bl inyeccitn en el cortex dorsal. 0Observese el marcaje

retrogrado ( [ y el marcaje anterodgrado ¢ % ) en el

cortex lateral. Barra de referencia 100 um
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Fig. 3.38.- Marcaje anterdgrado en la cresta ventricular
dorsal (DUR) y hMCleo esferico (NE) tras inyeccion en la
subregitn D3.

a) inyeccidon masiva en el cortex dorsal. Observess que Bl
‘marcaJje anterogrado 0*) ocupa la.porcinn lateral del nucleo
esférico. Barra de referenc;a 200 um

b) inyeccion restringida a 1la porcion rostral del cortex
dorsal. Observese la presencia de marcaje puntiforme ch)
entre los cuerpos neuronales marcados retrogradamente € ).
Barra de referencia 100 um

E) inyeccion a nivel caudal. La eferencia ocuba la porcidn
latero—-dorsal de la porcibﬁ caudal de la cresta venfricular

dorsal (BDUR). Observese 1la presencia de Ffibras con

engrosamientos pefiodicos ct>. Barra de referencia 200 um
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Fig. 3.40.- Marcaje retrograﬁo cl) en el cortex dorsal tras
inyecciones de HRP en los bulbos olfativos. E1 marcaje de
eferencias aparece tanto tras inyecciones en el bulbo
plfativo principal como accesorio.

a) marcaje retrogrado en 1la .subregiOn bDl. Barra de
referencia 100 um

b) marcaje retrogrado en la subregion D3 caudal. Barra de

referencia 100 um
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La Clase Reptiles presenta un interés particular
desde el punto de vista de 1la evolucitn del sistema
nervioso de los vertebrados ya que de este grupo derivan
las Clases: Mamiferos y Aves. No obhstante, es necesario
comenzar con la asunciotn de qu él”hodéio de organizacion
del sistema nervioso de los reptiles actuales es con mucho
distinto del que presentaban los reptiles tronco de los
~qué'proceden los mamiferos y aves actuales; de tal modo,
que estos tres grupos de vertebrados - han presentado una
evolucion divergente e independiente entre si.

En el orden Sgquamata se ha definido un sistema
cortical con progecciones intrinsecas inténsamente
positivas a la reaccitn de Timm que abarcan 1las dreas
paleales .dorsomedial y dorsal y la porcion
dorsal gel_septum (Ketelslegers, 1868; HMolowny & .chez
, Barcia, 1878B). Este hecho permite establecer semejanzas
entre‘la; regiones implicadaé en el mencionado sistéma de
proyecciones u las correspondientes regiones del hipocampo
de mamlferos recehtoras de las fibras muSgosasv las . cuales
presenfan una marcada rsaccicn positiva cuando sa apli:a.el
métodb de Timm C(Timm, 185Bb; Haug, 1S74; 2Zimmer & Haug,
1878). Sin embargo, para la correcta comprension de tal
sistema, asl como su eventual homologacidn con el hipocampo
de mamiferos, es necesario establecer el modelo de
conexiones de cada areé implicada en este sistema Timm
positivo. | |

El presente trabajo se centra en el estudio de las
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conexiones de las areas paleales dorsomedial y daorsal y
tiene por obJjeto la determinaciédn de los somas de grigen
de las distintas aferencias a estas zonas asi como la
delimitaciotn de las zonas de eferencia de las mismas. Para
ello se ha utilizado la técnica de ingeccian g ~transporte

del enzima peroxidasa de rabano (HRP).
li.ll-‘. a N g

El analisis de 1las conexiones de la. corteza
cerebral de 1los reptiles Squamata ha sido abordado
unicamente con dos tipos de tecnicas: lesitn e impregnacion
argéntica selectiva de terminales Yy axones anterogradamente
degenerados (Voneida & Ebbesson, 1968; Lohman & HMentink,
19?2: Lohman & Van Woerden Verkley, 1976, 1878; Ulinski,
1975, 1876; Ulinéki -& Petersson, 1881) y transporte
retrogrado de HRPVCReperant, 1976; Lohman & UVan UWoerden
Verkley, 1878; Bruce & Butler, 1S84%a; Martinez Garcia et
al., 1586). |

La teécnica de lesianb y degeneracitn anterdgrada
pefmife deliminar las areas de proyeccion de una
estructuré determinada, sin embargo, presenta dos
limitaciones importantes: en primer lugar, es muy dificil
restringir la lesidtn a un &rea determinada, sobre tcdo en
la ccrtez-cerebral de reptiles, por lo que en muchos casos
se presenta un solapamiento con 1las proyecciones de las

regiones vecinas; por otra parte, no permite definir 1la
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morfologia y localizacion de los somas neuronales
responsables de una determinada progeccion, lo cual puede
ser problematico en la corteza cerebral de reptiles en 1la |
gue cada regitn puede presentar una variedad de tipos
neuronales distintos, los cualés poﬁéncialmente pueden dar
lugar a proyecciones distintas.

El método utilizado para 1la realizacion del
presente estudic fue el de inyeccidn Yy transporte del
enzima peroxidasa de rabanoc (HRP). La mencionada teécnica
tan s0lo ha sidao utilizada en su aspecto rsetroégrado para
determinar las aferencias a las distintas regiones
corticales. Sin embargo, el métcdo permite estudiar tantc
las aferencias al punto de ingeccidn como las eferencias
del mismo. De tal modo, que el enzima inyectado es
incorporado por los terminales axtnicos mediante un proceso
de endocitosis inespéclfica y por los axones  dafiados que
pasan ipbf el lugaf de inyeccion Y transportado
retrogradamente al cuerpo neuronai que de este modo aparece
marcado, o bien la HRP puede ser ihcofﬁoradaA por el scha_
neQronal o las dendritas y transportado anterﬁgfadamenﬁé
hasta los terminales sin&pticos de las zonas de progebcinn
del area 1ngectada (Hansson, 1873; la Vail & La Oail. 1974;
Turner & Hafris; 18745,

En el presente estudio las zonas de eferencia se
presentan con un denso marcaje puntiforme entre el que se
pueden observar trayectos axtnicos cortos varicosidades o

engrosamientos peritdicos similares a botones de paso. Sin
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embargo, hay que sefialar que en las eferencias a larga
distancia, por ejemplo las comisurales o las diencefalicas,
se observa siempre una menor densidad del producto de la
reaccion, por lo gque es posible asumir que parte de 1la
peroxidasa inyectada se queda én lé trayectoria de 1los
axones hasta £l lugar de proyeccion.

Por otra parte, 1las neuronas gque incorporan 1la
traza desde los terminales axonicos o fibras de paso Yy 1la
transportan retrogradamente hasta el soma neurgnal quedan
marcadas por la presencia de producto de reaccibtn en su
interior, adicionalmente 1la HRP puede ser tamkien
transportada a los segmentos dendriticos iniciales. Estas
figuras fueron particularmente frecuentes cuando se afiadit
dimetil sulfoxido (DMSO) o saponina a la solucidn de HRP
inyectada, corroborando de este modo los resultados de
otros autores (Keefer et al;,'1875; Donoso et al., 1877).

| También fue posiﬁle en muchos casoé seguir 1la
trayectoria de los axones desde él nmplec en el qgue se
encuentran lps somas neuronaiés marcados hasta el punto de
inyeccitn, auﬁﬁue en‘las prcximidades del mismc los axohes
se pierden en el seno de una marafia formada por fibras y
dendritas marcadas en 1la zona de inyeccion-difusidn.
Asimismo, en ocasiones un fasciculo sirve de via de
proyeccion de dos o mas nicleos, 1lo cual dificulta el
estudio de la entrada de un determinado tipo de axones a la
zona de inyeccidn.

La principal limitacion de esta técnica consiste en
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la incorporacion del enzima por parte de axones danados que
pasan a través de la zana de inyeccion pero que no
establecen contactos sinéopticos en la misma. Este problema
se puede reducir mejorando las condiciones de la operacion
quiruargica o quitando aditivos de la solucién de HRP, pero
en ningun caso se puede obviar totalmente CAdams, 1877;

Adams & UJarr, 1976; Hesulam, 1902).

4.1.1.- CONDICIONES DE INYECCION

Las condiciones o6ptimas de inyecciodon que permiten

un buen mareaje de aferencias y eferencias y una difusién
restringida son inyecciones de 20 ni para Gallotia y 10
ni para Podareis de soluciones de HRP al 15 . en DNSO al
2 . Las soluciones de HRP més concentradas no pueden ser

administradas a través de micropipetas finas y soluciones
menos concentradas no permiten un buen mareaje de
estructuras neuronales. En estas condiciones de inyecciéon
se pueden obtener éreas de difusiéon entre 200 y 500 um de

diametro. Hesulam C19B2) mediante inyecciones de 50 a 70 ni

de HRP al 20 obtiene didametros de difusién de alrededor
de 2 mm, sin embargo, la traza era inyectada a través de
una jeringa Hamilton, por lo que la diferencia
significativa entre ambos métodos puede ser debida a los

posibles escapes del sistema jeringa-Hamilton-micropipeta,
por una parte, y al menor dafnocerebral ocasionado al

administrar la HRP a través de micropipetas.
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El DMSO y la saponina permiten obtener una mejor
penetracion del enzima al interior de las estructuras
neuronales ya que su efecto tensoactivo desorganiza
parcialmente la membrana celular (Keefer et al., 187E;

Bonoso et al., 1877).
t.1.2.- TIEMPO DE SUPERVIVENCIA

En mamiferos y aves, el tiempo de supervivencia
descrito como idoneoc en el trazado de conexiones nerviosas
oscila entre gt y 72 horas segim la distancia de las
proyecciones que se pretende determinar, por otra parte el
enzima comienza a ser degradado a partir del So dia;
también se ha sefialado que 1la velocidad del transporte
antertgrado es de 4 a S veces superior a la que tiene lugar
“en sentido retrogrado (la Vail & La Oail, 1874; Mesulam &
Mufson, 1880; Mesulam,. 1882). Sin embargo, los tiempos de
supervivencia que se requieren tanto para. el transporte
antertgrado como para el retrogrado cuando se utiliza comd,
modelo experimental el berebro de reptiles son siempre
notablemente superiores. Cuando se trazan conexiones del
cerebro de reptiles con la técnica de HRP, tanto para el
sistema nerviosoc central cﬁmo para el 'pebiFErica, los
tiempos de supervivencia mas ampliamente wutilizados se
situan entre los 6 y 7 dias (Lohman & Van Woerden Verkley,
1878; Ten Donkelaar et al., 1980; Bruce & Butler, 1S84a-bl.

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
observaroh, en el hemisferio contralateral, axones marcados
por transporte anterdgrado, lo ﬁual es‘cmnsistents con la
hipotesis de una mayor velccidad para este tipo de
transporte (Nesulam; 1882Y. Por otra parte, s&lc se chserveo
una perdida de la actividad enzima&tica a partir de 1los 11
dias de supervivencia.

La menor wvelocidad del transporte axénico en
reptiles respecto a mamiferos y aves puede ser debida a un
metabolismo mas bajo derivado de la menor temperatura del

medio interno.
4.1.3.- EL REVELADO DE LA HRP

Si bien los protocoibs séguidos para “los procesos
de fijacion, inclusion y corte fueron.los mismos que los -
: déscritoé por la iiteraﬁufa, en el revelado histoquimico
posterior se utiliz® una Qariante técnica que éupune la
utilizacion de tetrametil benzidina (TMB) como cromogeno Uy
heptamolibdato aménico como estabilizante del producto de
la reaccion (Olucha et zal., 1385a).

Este método resulta ser una variante del ce
Mesulam (1878) y presenta unas mejoras teécnicas respecto a
este. Por una parte, la. estabilidad del producto de

reaccion posibilita que la incubacidn con el crmdgenc pueda
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realizarse a pHs mas proximos al fisioloegico (pH B, 1lo
cual evita la fuerte retraccion del tejido que tiene 1lugar
al seguir la teécnica convencional la cual transcurre a pHs
fuertemente a&cidos (pH 3.3). Esta retraccidn medida en
series paralelas reveladas con ahbas técnicas se cifra
entre el 30 y el 40 %.

Por otra parte, la utilizacion del heptamolibdato
ambnico en vez de nitroprusiato sddico como agente
estabilizante evita la formacion artefactual de cristales
aciculares que restan calidad a las imagenes obtenidas y
que en algunos casos pueden inducir a error.

Se estudiod por fin 1la sensibilidad relativa de
ambas técnicas, calculade mediante recuentos de somas
neuronales retrogradamente marcados en series paralelas del
mismo eJjemplar reveladas con ambos meétodos . Dichos
recuentos muestfan que la teécnica utilizada en el presente
estudio presenta una sénsibilidad ligeramente superior a lar
técnica convencional de TMB con NPS. Por otra parte, en
otros estudios reléﬁivos a la sensibilidad de las diversas
técnicas para'la.dghostraciﬁn de HRP, ha sido ampliamente
comprobado que las mas eficaces son aquellas en las cuales
se utiliza tetrametil benzidina como cromogeno (HMesulam &

Rosene, 1978; Morrell et al., 1SB81; Olsson et al., 1883).
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t.2.- RENCIAS & A AREA ICALES

DORSAL
%.2.1.- AFERENCIA DESDE EL CORTEX MEDIAL

En todos los ejemplares en los que se inyectd HRP
en el cortex- dorsomedial o en el cortex dorsal se
cbservaron somas neuronaleé marcados en el cortex medial. -

La existencia de una proyeccitin desde el cortex
medial sobre las &reas corticales dorsomedial y dorsal ha
sido probada mediante estudios de degeneracion en
Jupinambis (Lohman & Mentink, 1872; Lohman & Van UWoerden |
Verkley, 1876 y en TIhamngphis (Ulinski, 1976 y tambieé
mediante transporte retréogradoc de HRP conjug;da con
lectinas en Gekko e Jguanpa (Bruce & Butler, 19B84a). Sin
" embargo, no ha quedado definidé realmente la topdgrafia' de
la'prbgeccibn ni se han descrito los tipos neuronales gue
la originan.

 Las‘neuronaquue aparecen retrogradamente maréadas
en el cortex medial se situan en distintas subzonas. del
estrato de somas segun la localizacion del punto de
inyeccion, de tal modo que cuando la inygeccidn se centro en
el cortex dorsomedial o en la subregiotn medial del cortex
dorsal las neuronas marcadas en el cortex medial se
lpocalizan preferentemente en la porcidn vertical del mismo
en los niveles proximos al punto de inyeccion, como ha sido

referido en experiencias similares en kko e Iguana
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(Bruce & Butler, 1984a). 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 Yy ventrales del
estrato de somas a niveles caudalesral punto de inyesccion,

Los somas neuronales marcados en el cortex medisl
se situan fundamentalmente en el estrato de somas Yy en
menor proporcion en las capas plexiformes externa e
interna. Es necesario puntualizar que las neuronas marcadas
en la capa plexiforme interna solo aparecen en la zona de
imprecisa delimitacion entre las capas plexiformes internas
de las areas corticales dorsomedial y medial; en aguellos
ejemplares en los gque la inyeccitn se efectud en el cortex
dorsomedial

Las distintas formas neuronales gque aparecen con
producto de reaccion en el .estrato de somas del cortex
medial han sido reunidas en 'cuatro grupos: granulares
pequefias, alargadas grandes, triangulares _superficiales‘ 3|
fusiformes-sﬁperficiales.' |

ﬂas ¢91u1a5 granulares pedueﬁas corresponden, pdr
tamafic y arborizacion dendritica primaria a las neuronas de
tipo m1-D (Regidor, 1877), de tipoc 4 (Lacey, 1878)J,
neuronas Cl1 y C2 (Wouterlood, 18B81) y neuronas piramidales
del coritex medial (Guirado, 18823. En todos los casds estas
ceélulas presentan un soma redondeado y pequefio (alredesdor
de 10u de diametro) del que parten una o varias dendritas

apicales y basales que se ramifican en ambas capas
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plexiformes; el axtn es descendente y se pierde a escasa
distancia del estrato de somas.

las neuronas que han sido caracterizadas como
alargadas pgrandes corresponden a los tipos neuronales
definidos como: ml-E (Regidor, 1577), neuronas C£3 y C4
(UWouterlood, 18812, neurcna bipiramidal pequefia (Berbel,
1881) y neurcna candelabro (Guirado, 1S8B2) en trabajos con
la técnica de Grlgi. En todos los casos se ha descrito 1la
salida desde el cuerpo nepronal de una dendrita apical gue
se ramifica en la capa plexiforme externa y sobre la gque se
observan espinas dendriticas, sin embargo este detalle no
se ha observado mediante el marcaje con HRP, adicionalmente
del polc basal parten wuna o wvarias dendritas que se
ramifican en la capa plexiforme interna, el axon parte del
polo basal del cuerpo neufonal o del tramo inicial de wuna
dendrita basal y se pierde a escasa distaﬁcia del soma en
la capa'plexiforme internaQ Sin embargo, también se -han
ocbservado colaterales que alcanzan la capa plexiforme
externé del cortex mediél §Regidor, 19773 y bolateraies ﬁue
acéban T en el | ﬁortex dorsomedial (Befbel," 1981;
Martinez-Guijarro et al.,IISB& b);

Las neuronas fusiformes superficiales presentan la
misma fForma que las de 1la capsa plexiforme externa, no
obstante, en los estudios con la técnica de Golgi 1las han
diferenciado como tipos neurcnales distintos, este tipo
neuronal se corresponde con los tipos: ml-A (Regidor,

19773, clase 1 (lLacey, 1878), celulas hcrizontales de
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plexiforme externa (Berbel, 18981) y ceélulas T1 (Wouterlood,
18813 mediante estudios con Golgi. Este tipo neuronal
presenta un soma fusiforme orientado paralelamente al
estrato de somas y con dos ramas dendriticas que parten de
los polos de la ceélula que se extienden pegadas al limite
externo del mencionado estrato, mediante marcaje con HRP
tras inyeccion en el praﬁio cortex medial se ha observado
gue el axbn atraviesz el estratoc de somas hasta llegar a la
capa plexiforme interna donde se incurva 180c y vuelve a
ascender haste llegar & la capa plexiforme externa donde se
pierde en una banda de eferencia sobre el propioc cortex
medial (Poch, comunicacidn personzl). En imagenes de Golgi
se ha descrito una trayectoria similar para wuna de las
dendritas de este tipo neuronal (Wouterlood, 1881).

El tipo neuronal definido como triangular
superficiai corresponde a las formas: ml-B (Regidor, 1877),
celulas T2 (Wouterlood, 18B1) y neuronas triangulares del
borde superficial (Buirado, 1882). En las descripciones con
la tecnice de Golgi este tipo neuronal se presenta cCcon un
soma triangular uno de cuyos vertices se dirige al interior
del estrato granular del gque parte una dendrita basal que
acaba en la capa plexiforme interna, de 1los otros dos
vertices parten sendas dendritas que se ramifican en la
cepa plexiforme externa; el axon es descendente y se pierde
en la capa plexiforme interna.

En algunos ejemplares en los gque el enzima Se

inyectt en el cortex dorsomedial con cierta difusion &l



cortex medial se cbservaron algunas neuronas marcadas en la
capa plexiforme interna en la zona limitante entre ambas
adreas paleales. Estas neuronas se corresponden con los
tipos neuronales ml-H (Regidor, 1877), tipo estrellado de
plexiforme interna (Berbel, 1881) y al tipo 52 (Wouterlood,
18813, El axtn de estas neurcnas es ascendente y se pierde
en el estrato de somas del cortex medial. En algunos casos,
mediante inyeccidn de HRP sé ha ocbservado que el axdn de
estas neuronas llega a atravesar el estrato de somas
ramificandose en la capa plexiforme externa.

N La comparacisdn de los tipos neuronales marcados
mediante HRP con las figuras obtenidas mediante técnicas de
Golgi resulta sencillo cuando se trata de ejemplares
pertenecientes al Suborden Lacertilia. Mientras que en el
Suborden 0OFidia 1los tipos morfolégicos son  ligeramente
distintos, en. este Suborden el tipo neuronal predominante
no es el granular o alargado, sino el denominade “"celula
candelabro™ (Ulinski, 1874; Guirado, 1882).

Las neuronas superficiales del estratoc de somas y
las de la capa plexiforme externa se pueden localizar a 1lo
largo de toda la extension del cortex medial tanto en
ingecciones en el cortex doréomedial como en el cortex
dorsal. En algunos caspos se ha sefialado que los axones de
estas neuronas se pierden en el senag de una banda de
eferencia localizado en le capa plexiforme externa del
cortex medial, dicha bande se continua con el cortex

dorsomedial y algunas porciones del cortex dorsal (Poch et



- gle -

al., 1885>. Las zonas en las cuales aparece este marcaje
son claramente Timm negativas, por otra parte estos mismos
tipos neuronales han sido descritos como CABARergicaos
(Schuerdtfeger y LOpez Garcia, 1886), por 1lo que estas
neuronas podrian ser las responsables de una progyeccion
inhibidora sobre algunas &reas envueltas en el sistema Timm
positivo.

los tipes neuronales que mas frecuentemente
aparecian marcados tras inyecciones de HRP en 1las 4&reas
corticales dorsomedial o dorsal fueron el granular pequefic
4y el alargado grande los cuales aparecen agrupados o bien
en la porcion vertical, cuando 1la inyeccion se efectua en
el cortex dorsomedial, o bien en las porciones dorsal oy
ventral cuando esta se centra en el cortex dorsal.
Adicionalmente, cuando se inyecta HRP en la porcion
vertical del cortex medial se ha observado un marcaje de
eferencias en el cortex dorsomedial mientras que cuandoc la
inyeccitn se efectua en porcidn dorsal del cortex medial el
marcaje antertgradoc se localiza en las subregiones
intermedia o lateral del cortex dorsal (Poch et al., 1885).

Cuando se aplica el metodoc de Timm para la
deteccitn de metales pesados (fundamentalmente Z2inc) en el
cerebro de reptiles Squamata se definen una serie de
regiones corticales y septales intensamente positivas a la
mencionada técnica, dichas areas abarcan las capas
plexifbrmes internas de las areas paleales dorsomedial Yy

dorsal y los 2/3 internos de las capas plexiformes externas



de las mismes regicnes, asl coms le porcién dorsal del
septum precomisural (Ketelsleggers, 188S; NMolocwny Y Lopsz
Garcia, 1978; lepez Garcia et al., 1983a); estas regiones
Timm positivas se corresponden con las areas de marcaje
anterogrado cuando se inyecta HRP en el cortex medial. Como
el tipo neuronal que mayoritariamente aparece con marcaje
retrogrado es el granular pequefic posiblemente sean estas
las neuronas responsables de esta proyeccitn Timm positiva.

En el hipocampo de mamiferos se ha descrito un
sistema intrinseco de proyecciones: ”las fibras musgosas”.
Dicha proyeccion se origina en las ceélulas granulares de la
fascia dentada cuyos axones dan lugar a contactos
sinapticos en el estratum lucidum del campo CR3 y sobre las
dendritas apicales y basales de las neuronas del campo CAY
(Ramon y Cajal, 1811; lLorente de N¢, 1834; Blackstad et
al., 1870; Amaral, 1978; Swanson et al., 1878). Esta zona
de proyeccion de las fibras musgosas se caracteriza por
presentar una reacciotn intensamente positiva cuando se
aplica el meétodo de Timm (Timm, 1858; Haug, 1974>.

Las Fibras musgosas dan lugar & terminales axonicos
grandes e irregulares con vesiculas redondeadas estos
terminales dan lugar a contactos sindpticos asimétricos
sobre las espinas dendriticas de las neuronas piramidales
de CA3 y las piramides modificadas de CAY% (Blackstad y
KJjarheim, 1S61i; Hamlyn, 1862J; en ellos el precipitado de

la reaccion de Timm se presenta en el interior de las

vesiculas sindpticas (Peérez Clausell y Danscher, 1885). Del
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mismo modo, los terminales axonicos 7Timm positivos de
reptiles dan lugar a contactos sin&pticos asimeétricos
sobre las espinas dendriticas de las neuronas bipiramidales
de las a&reas corticales dorsomedial y dc:sal en los gque el
precipitado de la reaccitn de Timm se pfesanta en el
interior de vesiculas esféricas (lLopez Garcia et al.,
1883b; Martinez Guijarro et al., 18SB4a).

Sobre la base de 1lo anteriormente expuesto, el
cortex medial de reptiles Sguamata es  perfectamente
comparable con la Ffascia dentads del hipocampo de
mamiferos. Sin embargo, es necesario puntualizar algunos
extremos al respecto de esta posible homologila.

En primer lugar, en el cortex medial existen varios
tipos neuronales que dan lugar a eferencias ‘citoquimica y
topograficamente distintas, como acaba de ser demostrado,
mientras que en la fascia dentada practicamente sblo existe
un tipo neuro%al de proyeccion: las ceélulas granulares.

Por otra parte, =algunas proyecciones del cortex
medial no se presentan en el restringidc sistema de las
Fibras musgosas, tal es el casc de la proyeccion bilateral
del cortex medial sobre el septum dorsal (Lohman & Mentink,
1972; Lohman & VUan Woerden Verkley, 1876; Ulinski, 1875;
Poch et al., 1985%). Se puede concluir, sin embargo, que en
el cortex medial existen varios sistemas de los cuales solo

unoc es homologable al sistema de Ffibras musgosas GQue se

origina en la fascia dentada del hipocampo de mamiferos.
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“.2.2.- AFERENCIA DESDE EL CORTEX LATERAL

En el cortex lateral ss observés la costante
presencis de somas neurcnales marcados tanto en los casos
en los gque las inyecciones afectaron al cortex dorsomedial
como en agquellos en los que esta se centrd en cualguiers de
las subregiones del cortex dorsal. Esta proyeccitn ha sido
comprobada mediante transporte antertgrado tras inyecciones
en el cortex lateral.

Las neuronas que aparecen marcadas se localizan
siempre en la subregidtn dcrsal del cortex lateral (L132
(Ebbesson & Uoneida, 1968) y se presentan en un mayor
numero cuando las inyecciores se centran en las subregiones
D2 y D3 del cortex dorsal que cuando se efectuan en el
cortex dorsomedial o en la subregion medial. Dichas
neuronas presentan una morfologila entre Fusiforme y
triangular que corresponde pcsiblemehta al tipo 1A de las

figuras de Bolgi (Regidor, 1877

A\
.

El marcaje retrogradoc cuando las inygecciones sé
efectuan en el cortex dorsomedial se presenta
funéamentalmente en neurcnas situadas rostralmente respectc
al punto de inyeccion mientras que cuando estas se centran
en el cortex dorsal las mencionadas neuronas‘se localizaron
& los mismos niveles o incluso a niveles caudales. Estos
hechos parecen indicar gque los axones se dirigen en sus

primeros tramos en sentidc medial o medic-rostral dando

lugar a la proyeccitn sobre el cortex dorsal para
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incurvarse posteriormente tomando un sentidoc medio-caudsal
sobre el cortex dorsomedial. Estos resultados estan de
acuerdo con los aportados por otros autores mediante
degeneracibn antersgrada (Lohman y Mentink, 1872; Ulinski,
1876; Ulinski y Petersson, 13881),

Cuandc se efectuaron inyecciones de HRP en el
cortex lateral se observo un marcaje anteragrado
diferencial sobre las a&reas paleales dorsomedial y dorsal,
de tal modo que mientras en el cortex dorsal el marcaje de
terminales ocupa la mitad externa de la capa plexiforme
externa (es decir la zona Timm negativa) de la subregitn D2
g 03, en la subregion 01 y en el cortex dorsaomedial sdlo
se gbservaron algunos axones en la zona mas superficial gue
presentaban engrosamientos periddicos similares a botones
de paso; dicha estructura ha sido detectada en esta
misma locelizacion mediante microscopia electrodnica
(Hartinez Guijarro, 1885).

La existencia de una proyeccion desde el cortex
lateral sobre las é&reas paleales darsomedial y dorsal no ha
sido comentada en ninguno de los estudios sobre conexiones
intracorticales con teécnicas de degeneracion en 1los gue
unicamente se sehala la progeccibdn scbre sl cortex medial
(Lohman y Mentink, 1872; Butler, 1878, 18B0; Ulinski, 1375;
Ulinski y Petersson; 1280)., Sin embargo, en tcdos lcs caseos
se pbserve el pasc de los axones a traves de las zones
superficiales de las areas paleales dorsomedial y dorsal,

por lo que la degeneracion de los mismos podria enmascarar
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la presencia de terminales en las mencionadas zonas.

Las zonas ocupadas por la proyeccion lateral en
las &reas paleales medial y dorsomedial son negativas a las
tecnicas histoquimicas de Timm (Lopez Garcia et al.,
18B3a) y de deteccitn de Acetil-colinesterasas (Tineo
comunicacion personal). Sin embargo, la banda de eferencia
sgbre el cortex dorsal es positiva para esta ultima
técnica, por otra parte, esta zona también esta ocupada por
la eferencia procedente del cortex dorsomedial por 1o que
tal positividad podria deberse a esta dltima proyecciun,

El cortex lateral recibe una proyecciétn masiva
del bulbo olfativoc principal (Halpern, 1858, Ulinski y
Petersson, 18B1) y a su vez proyecta masivamente sobre el
tercioc externo de la capa plexiforme externa del cortex
-medial <(lohman y Mentink, 1872; Butler, 1876, 1880;
Ulinski, 1376; Ulinski y Petersson 1881; Martinez GBGarcia
et ali, 1986); ya que el cortex medial es considerado, al
menos en parte, homologo de la fascia dentada (como acaba
de ser expuesto en el apartado anteriorl), su aferenbia
desde el cortex lateral seria comparable a la progeccion
del &rea entorrinal medial scbre la fascia dentada a traveés
de la via perforante.

Sin embargo, la fascia dentada no =®s la unica
estructura hipocémpica que recibe proyeccidn desde el &drea
entocrrinal, de tal hodo gue la porcion lateral de este drea
proyecta al stratum lacunosum—-moleculare del ésta de Ammon

(Andersen et al., 1871; Hjorth-Simonsen, 1876; teward,
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18786; Habets et &l1., 1880; Ruth et sl., 1982). Como se ha
observado previamente también la proyeccidn del cortex
lateral sobre las areas paleales dorsomedial Yy dorsal
termina en la porcion mas superficial del arbol dendritico
apical de las neurcnas bipiramidales, con lo gque esta
proyeccion seriz funcionalmente similar 2 la descrita en
mamiferos y tendrias, por tanto, Justificacidn evolutiva.
Ccmo se ha sefialado anteriormente, eh mamiferos
existe una clara segregacidtn de las proyecciocnes desde
el cortex entorrinal sobre el hipocampo (porcistn lateral
sobre el asta de Ammon y porcion medial sobre la fascia
dentada). Tal segregacidn no ha sido observada en 1la
subregion dorsal del cortex lateral (L1), sin embargs, la
banda de eferencia sobre el cortex dorsal se interrumpe
bruscamente cuando aparece el cortex dorsomedial en el que
sclo se observan unas pocas fibras que se continuan con la
banda del cortex medial. Este hecho, unido a la
heterogeneidad de la subregidn ohservada en los estudios
con tecnicas de Golgl permiten suponer que las neuronas
responsables de la proyeccitn spbre el cortex dorsal sean
distintas de las que dan lugar a la proyeccidn sobre

las a&reas corticales dorsomedial y medial.
4.2.3.— LAS AFERENCIAS SUBCORTICALES

Los nucleos del lscho del Fasciculo prosencefdlico

medial (bMFB) y de la comisura anterior (bCAY y la porcion
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vertical del nucleo de la banda diagonal aparecen con un
escaso numerc de neuronas marcadas tras ingecciones de HRP
en las areas corticales dorsomedial y dorsal. Es necesario
sefialar que en muchos casos la asignacion de alguno de 1los
somas marcados a alguno de estos tres nilclenos resultd
sumamente dificultosa debido Ffundamentalmente a gque no
existe una delimitacion clara entre ellos; esta dificultad
es mucho mas evidente en cortes longitudinales -en 1los
cuales se observa una continuidad entre estos 4 el nucleo
pregptico.

La existencia de una proyeccitn subcortical de esste
tipo sobre las &reas corticales dorsomedial y dorsal solo
ha sidoc observada en Gekko e Iguana (Bruce y Butler, 18B4a)d
tras ingecciones de HRP en el cortex dorsal peroc no en el
cortex dorsocmedial. Esto Gltimo estea en aparsnte
contradiccion con lo observado en el presente estudio ya
que se observarcon neuronas marcadas en &l nicleo de la
comisura anterior incluso en 1los casos dé inyecciones
restringidas al cortex dorsomedial, los otros »naclecs N0
siempre presentan neuronas retrOQeramente marcadas.

En tortugas, mediante inyecciones de HRP en el
cortex general (que ocupa la misma localizacidn topogréafica
que el cortex dorsal de Sgquamata) también se han observado
somas neuronales retrogradamente marcados en el telenceéfalo
basal en una localizacidn similar al nucleo del lecho del
‘fascliculoc prosencefalico medial (Ouimet at al., 1398%5).

Es posible que el escaso marcje retrogrado de las
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neuronas localizadas en estos nucleos cuando la ingeccion
se efectua en el cortex dorsomedial sea debido a la rotura
de axones de pasc hacis el cortex dorsal, no obstante, esta
escasez también se observa cuando la inygeccién se efectua
en esta wltima regidn cortical. La baja proporcidn de somas
marcados podria ser interpretada comoc resultado de una
aferencia no sobre las neuronas de proyeccion sino
posiblemente sobre sus interneuronas. De hecho en mamiferos
parte de la proyeccitn del complejo septum medial-banda

diagonal se efectua sobre neuronas GABA-eérgicas del

En mamlfercs, el complejc septum mediali-banda
diagonal parece ser el sistema generador de un ritmo

hipocampico de h=z

W

frecuencia: g1 ritmoc theta (Bufic y

Cu

Sarcia Austt, 1978). Segun los datos anatdmicos este ritmo
se manifiesta por una inervacion doble (colinérgica y no
colinérgica) de las neuronas septales socbre la Ffascisa
dentada y campo CA3 del hipocampo y se efectuaria tanto
spbre las neuronas de proyeccidn como schre interneuronas
(Cherubini et al., 18B2). Los datos electrofisioclfgicos =a
este respectoc sobre reptiles son muy fragmentarios, no
obstante, un ritmo theta similar al existente en mamiferocs
ha sido detectado en el cortex general de tortugas

(Belekhova, 18782,
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t.2.4.- LA AFERENCIA TALAMICA

El nucleo dorsoclateral anterior (n.d.l.a.) da lugar
a la Unica proyeccion talamica sobre el cortex dorsal y
posiblemente también sobre el cortex dorsomedial en las dos
especies de lLacertidos estudiadas. Este marcaje fueé siempre
bilateral, aungue el numero de neuronas marcadas
ipsilateralmente fu&é siempre superior a las marcadas
contralateralmente. ARl mismo tiempo se ha observado la
existencia de una eferencia desde el cortex dorsal sobre
este nucleo talamico, lo cual va a ser discutido en el
apartado de eferencias de esta regiotn cortical (apartado
4.6.17,

Segun los resultados ohservados el n.d.l.a.
presenta una clara parcelacitn, de tal modoc que cuando la
inyeccion afecta al cortex dorsomedial con difusidn &l
cortex medial los sohas neurponales " marcados se localizan
fundamentalmente en la pars parvocellularis. Mientras que,
cuendo la ingeccibn se centra en las Subreéiones D2 o O3
este marcaje se corncentra en la pars magnocellularis. Por
otra parte, cuandoc la inyeccidn se restringid sl cortex
dorsomedial o con difusiotn a la subregicén 01 se observoc un
escasc marceaje de este nucleo talamico.

Estos resultados concuerden con los observados en
Eekko e Iguanz (Bruce & Butler, 1884a). Sin embargo, en

esos ejemplares se sefiala gque la proyeccion desde n.d.l.

m

incide scbre todas las regiones corticales, incluyenda el
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cortex lateral (Bruce & Butler, 18B4a2; mientras que en

inambi mediante teécnicas de degensracidn no se
cbservaron campeos de terminales ni en el cortex lateral, ni
en el cortex darsomedial (lLohman & Usn UWoerden Verkley,
18783. En las dos especies estudiadas cuandoc la inyeccion
afectd Unicamente al cortex dorsomedial se observaron muy
pocos somas neurcnales marcados en esta region  taladnica,
inclusc en un ejemplar noc se cbservo marcaje retrogrado. Al
mismo tiempo, en alguno de estos ejemplares fué posible el
seguimientc de alguno de los eaxones procedentes del
n.d.l.a. hasta su entrada en cortezs cerebral, debido a su
grueso calibre. Dicho axotn, al llegar al cortex dorsomedial
& traves de aslveus se incurva dorsalmente atravesando la
capa plexiforme interns, el estrato de somas y 1la capa
plexiforme externa hasta llegar & la zona Timm negativa,
donde se invurva de nuevo para alcanzar la misma capa del
cortex dorsal. Por ellec, aun cuandc es posible la
existencia de una debil prOgecciGn desde - este nlcleo
talémico sobre el cortex dorscmedial lo mads probable sea
gue el marcaje retrégrada observado sea dehido a2 la
interrupcitn de fibres de peso que acaban en el cortex
dorssl.,

Los dsatos obtenidos en reptiles Squamata u
observados también en aves (Bencwitz & Karten, 18783,
contrastan con les aportados en RQuelcnios en los gque el
cortex genersl, ampliamente comparado con el cortex dorsal,

recibe su principal proyeccion talamica desde el ndcleo
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geniculado lateral, y no desde los nucleos anteriocres (Hall
& Ebner, 1870,; Belekhova, 1873).

Por otro lado, la comparacion con las afesrencias
talamicas scbre el hipocampo de mamiferos resultan mas
dificiles de interpretar; de tal modo que mientras en
reptiles Squamata la Unice aferencia tzlédmice a la corteza

cerebral tiene su origen en el n.d.l.a., en mamifercs

[

son varios los nuclecs gque proyectan al hipocampo: nacleo
periventricular, paratenial, reuniens, antero-dorsal ]
anteromedial; de ellos, Unicamente el nlclesc reuniens
presenta una proyeccion bilateral (Domesick, 1872; Shipley
& Sorensen, 1875; Henkerham, 1878; UWyss et al., 18738). Por
otra parte, mientras la proyeccién desde el nécleo reuniens
se restringe a la region subicular y campo CA1 no ha sido
estudiado el modo de terminacitn de lps restantes nudcleos
talamicos.

En anfibios, por otra parte, los nucleos anteriores
del ta&lamo proyectan bilateralmente a las areas paleales
medial y dorsal (Neary, 1984%; Wicht & Himstedt, 18862,
Las fibras gque dan lugar a esta proyeccion, al igual gue
ocurre en los reptiles estudiados, wuwtilizan el fasciculo
prosencefalico medial (MFB) y la comisura anterior.

Los nlcleos anteriores talémicos en mamiferos
pertenecen al denominado circuito de Papez (Papez, 1837),
el cual presenta un flujo ciclico de la informacisn entre
los citados nicleos anteriores, los cuerpos mamilares, el

guyrus cinguli, el &rea entorrinal y el hipocampo, gque en
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principic se postulo ser el sustrato morfolégico de 1la
emocion, aungue esta hipdtesis ha sido ampliamente
cuestionada. Por otra parte, los nucleos anteriores Junto
con el nicleeo reuniens no  rec informacitn sensorisl
primaria o unimodal (Henkerham, 18782, Del mismc modoc, en
reptiles Sgquamatz el niclec dzorsclateral anterior recibe
aferencias talémicas inespecificas, aungue tambien
sensoriales indirectas a través de la medula espinal y el
torus semicirbularis (Hoogland 1881, 1882) 1las cuales
podrian ser la entrada de informacidn sensorial no olfativa
al sistema limbico. Esta hipottesis viene reforzada por el

hecho de que en anfibiocs los nuclenos anteriores talamicos

reciben informacidn visual (Wicht & Himstedt, 1986).

4.2.5.~- LA AFERENCIA HIPOTALAMICA

La proyeccién hipotalamica scbre las areas
corticales dorsomedial y dorsal tiene su origen en los
nicleos mamilares, concretamente en el ndcleo mamilar
lateral y en el niucleoc supramamilar. Este tiltimo nicleo no
ha sido referido como tal en ninguno de los trabajos
referentes a la citoarquitectonia de la zona, de tal modo
que tnicamente han sido mencionados como pertenecientes a
los cuerpos mamilares, los nicleos mamilares mediales y los
laterales (Campos Ortega, 1871; Cruce, 1874%; Quiroga,
1879; Subhedar & Rama-Krishna, 18B43); sin embargo, la

constante presencia de algunas neuronas marcadas en
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posicion dorsal respectc a la decusascitn supramamilar tras
ingyecciones en les distintas subregiones de la corteza
cerebral indica clarameﬁte gue estas neuronas son distintas
de las pertenecientes al nocleo ‘periventricular
supragyacente.

Por otra parte, mientras el nuclec supramamilarc
grigina una proyeccion bilateral, el mamilar lateral ds
lugar a una aferencia estrictamente ipsilsteral, el némeroc
de neuronas marcadas en este nlclec es, en cambioc muy
superior al observado en el supramamilar.

La existencia de una aferencia desde los cuerpos
mamilares a la corteza cerebral no ha sido referida en
Quelonios (Juimet et a2l., 18BS5), peroc si en otros reptiles
Sgquamata tales como Topinambis (Lohman & Van UWeoerden
Verkley, 18783, gekko e Igusna (Bruce & Butler, 1S84a).
En todos los casos esta proyeccion ha sido definide
mediante transporte retrogrado de HRP. Sin embargo,
mientras en’ Upinambi sg sefiala que la proyeccion
mamilar es bilateral e incide Unicamente schre el cortex
dorsomedigl, en [(Eekko e Igusns el marcaje retrégrada
fue ogbservadc unicamente en el hipotalamo ipsilateral, tras
ingecciones en cada una de las areas corticales incluyendo
al cortex lateral. La existencia de wuna proyeccion dokle
(ipsilateral desde el mamilar lateral y bilateral desde el
supramamilar) explicaris las discrepancias iniciales &l
respecto.

Un hecho destacable es gque en aves también se ha
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detectado una proyeccidn mamilar sobre la cortsza cerebral

n

(Benowitz & Xarten, 1876; Berk & Hawkin, 18853,

En mamiferos, los cuerpos mamilares han sido
incluidos dentro del denominado circuito de Papez (Papez,
1837). Sin embargo, la caracterizacitn de la progecciodn
sgbre el hipocampo no fué& ochservada hasta la utilizacidn de
métodos de transporte de trazadores (Segal & Landis, 1974;
Pasquier & Reinosoc, 1978, 1S78; Amaral & Cowan, 1880; Uyss
et al., 18B0). Esta proyeccidn presenta dos campos de
terminales axbnicos scbre la formacidn hipocémpica: en la
fascia dentada y en el extremo subicular del campo CA3,
donde da luger a sinapsis asimetricas tipicamente
excitadoras (Dent et al., 1983; Stubfield & Cowan, 18B84),

El significado funcional de esta proyesccion
hipotélamo-hipccampica no ha sido determinada con
exactitud. La estimulacion del nucleo supramamilar de
memiferos evoca una inhibicicdn de las neurcnas granulares
de la fFascia dentada (Segal, 1978). Este hecho contrasta
con los estudios de microscopis electrénica sefialados
anteriormente. Buzsaki (1884) lo explica sgbre la
posibilidad de que la progeccidn mamilar se efectue sobre
interneurcnas inhibidoras. Un hecho anatbmico que apoya la
anterior hipbdtesis es el escaso numero de neuranas
retrogradamente marcadas tantoc en mamiferos como en aves y
reptiles, sobre todo si se comparan con las progecciones
csftico-corticales en Sqgquamata o intrahipocampicas en

mamiferos.
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4.2.68.- LA AFERENCIA ROMBOENCEFALICA

El ndcleo del rafe superior constituye el uUnico
centro romboencef&lico en el que se han detectdo neuronas
retrogradamente marcadas tras ingecciones de HRP en las
areas paleales dorsomedial y dorsal. Estas neuronas se
localizan tanto en las dos agrupaciones centrales de la
linea media como en una localizacidn excentrica respecto a2
las mismas. Es posible por otra parte, que exista mas de un
tipo neurcnal que contribuya a esta proyeccion.

Los resultados obtenidos en el presente estudio
concuerdan con los aportados en otras especies de reptiles
Squamata con la misma teécnica (Lohman & Uan UWoerden
Verkley, 1878; Bruce & Butler, 18S84a). Sin embargo, en
ninguno de los trabeajus previos se ha descrito el cursoc de
los axones desde el tronco del encéfaloc hasta la corteza
berebral. En las dos especies de reptiles estudiadas las
fibras que se originan en este nicleo presentan un Qgruesoc
calibre por lo que es posible seguirlss inclusac en el
interior de las bandas de eferencias, hasta los lugares de
ingyeccion.

La caracteristica mas notable de la trayectoria de
esta proyeccitn es gque la mayor parte de axones presentan

una trayectoria inicial a traves de la mitad corntralatersal

del +tronc

0
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mamilares para pesar 2l diencéfalo ipsilztsr-zl =z traves de



lz cecusacisdn supramamilar integrandose posteriormente en
el fasclculeo prosencefalico medial (MFB). Mientras gque unos
pocos llegan a los cuerpes mamilares & travées del tronco
cerebral ipsilateral reuniendose con los anteriores en la
decusacitn supramamilar. Es tambieén de destacar la
dispersion de 1los axpnes en su entrada a la corteza
cerebral, en la que es frecuente la emisitn de colaterales
axbnicas; este hecho Jjuntc con la intensided con la que los
somas neurcnalsé incorporan HRP parecen indicar gue la
progeccion no es puntual sino dispersa.

Una proyeccidbn similar con origen en el noclesc del
rafe ha sido descrita tantoc sobre el cortex general de
Quelonios (Quimet et al., 1885) como sobre el hipocamps de
mamiferos (Segal & Landis, 1374%; Pasgquier & Reinoso, 1977,
1878; UWyss et al., 18978),.

Las neurcnas del nuacleo del rafe han sido
‘identificadas como serotoninergicas tanto en reptiles
Squamata (VUolters et al., 1979; Hoogland et al., 1388B4%) como
en Quelonios (Parent & Poirier, 1871; Parent et al., 1881;
Veda et al., 18B3; QOuimet et al., 1Sé5) c mamiferns (Moore

& Halaris, 13875>.

En mamiferos, el niclec del rafe superior regula la
actividad global del hipocampo, cuya base anatbmica es
posiblemente la dispersitn de sus tesrminales axdnicos
(Moore & Halaris, 138752, Tel dispersion también ha sido
postulada para esta proyeccion en Gasllotis y darci

b

por lo que su accibn sobre la corteze cerebral podria ser



- 229

similar. Por otra parte, se ha demostrado que los nucleos
del rafe de mamiferos regulan el ritmo Tetha, la
termorregulacién y la primera fase del suefio, algunos
aspectos emotivos y es una de las vias de entrada de
informaciéon polisensorial indirecta al hipocampo CGray,
1377; Uinocur, 19B0; UJerner £ Eienek, 19B53 . Una funcion
similar de este nécleo tendria una gran importancia en la
fisiologia de reptiles sobre todo en lo referente a
termorregulacion y suefno, ya que estos animales regulan su
temperatura corporal mediante el comportamiento y cuando
esta desciende por debajo de determinados Ilimites el animal

se aletarga.

No se han observado en las dos especies estudiadas
somas neuronales marcados en localizaciones tales como érea
ventral tegmental, substancia nigra o locus coeruleus. Sin

embargo, se ha observado la presencia de neuronas marcadas

en este ultimo nécleo en Gekko e Iguana CBruce &
Eutler, ISB?*”a). En algunos ejemplares de Podareis también
han sido observadas algunas neuronas marcadas, pero en
estos casos las inyecciones afectaron tanto ai cortex
dorsal como a los nucleos olfativos anteriores o ai

espesamiento paleal.
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4.3.- AFERENCIAS EXCLUSIVAS AL CCPTEX EDESAL

Las afsrencias exclusivas al cortex dorsal se
observaron fundamentalmente cuando las inyecciones de HRP
fueran efectuadas en las porciones laterales y rostrales de
esta region cortical. Se trata de los nucleos olfativos
anteriores, el nucleo esférico y el area triangularis, las
dos primeras aferencias presentan una naturaleza olfativa,
mientras que la de la tercera no ha sido especificada hasta

el momento.

4.3.1.- AFERENCIA DESDE LOS NUCLEOS CLFATIUCS ANTERIORES

Se ha observado en el proceso experimental que las

aferencias desde los nucleos olfativos anteriores sobre el

ccrtex dorsal abarcan fundamentalmente las porciones
rostrales de la subregion D3 siendo dos los subnucleos
responsables de tal proyeccién, uno de localizacioéon dorsal
y otro situadc periventricularmente. Tales aferencias no

han sido descritas en otras especies de reptiles.

Los nucleos olfativos anteriores reciben
proyecciones desde los bulbos olfativos principal y
accesorio en reptiles CHalpern, 1376) y mamiferos CPrice £
Powell, 1377). Adicionalmente, también se ha observado la
presencia de somas neuronales marcados en esta formacién
tras inyecciones de HRP en bulbo olfativo principal

CAmiguet, comunicacién personal).



- £31 -

4.3.E.- AFERENCIAS DESDE EL NUCLEO ESFERICO

Al igual que ocurre con los nucleos olfativos
anteriores, la aferencia del natcleo esférico se observé

unicamente cuando las inyecciones de HRP se efectuaron en

la porcién caudal de D3. Generalmente, estas inyecciones
presentaron difusién al cortex lateral, sin embargo, tras
inyecciones restringidas en esta ultima regién cortical no
se observé mareaje retrogrado en el nucleo esférico, como

previamente habia sido sefialado CMartinez Garcia et al.,
iSBE); en otros estudios, en cambio, esta proyeccién ha
sido atribuida al cortex lateral CBruce & Eutler, 19B4a3.
El ndcleo esférico recibe una proyeccién desde el
bulbo olfativo accesorio CGoldby & Gamble, 1957; Halpern,

197E), la cual origina la hipertrofia del nutcleo. EI bulbo

olfativo accesorio, a su vez, recibe informacién desde el

crgano vomero-nasal. Este hecho permite comparar al nucleo
esférico con el complejo amigdalino, vy la proyeccion del
mismo sobre el cortex dorsal puedee representar una via de
entrada de la informacion olfativa accesoria a la corteza

cerebral.

4.3.3.- AFERENCIA DESDE EL AREA TRIANGULARIS

Esta aferencia fué atribuida en principie al cortex

lateral CMartinez Garcia et al., 199E), sin embargo,
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mientras el nimero de neuronas marcadas tras inyeccion de

HRP en esta &rea cortical fué muy bajo, la frecuencia de
las mismas aumenta notablemente cuando las inyecciones se
efectuaron en D3.

La naturaleza de este nucleo y su eventual

comparacion con los del hipotélamo de mamiferos no ha sido
determinada en reptiles, el unico dato disponible se
refiere a su eferencia sobre el nucleo dorsomedial del
talamo, el cual a su vez esta envuelto en la integracion de

informacion de distintas modalidades CHoogland, 19B23.
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4.4.- £FE£REi:C.I ftS SEL .CORTEX DOESOnEDIfiL

E1 transporte anterégrado de HRP desde los somas
neuronales situados en el lugar de inyeccion hasta
sus terminales axénicos permite definir las areas de

proyeccién de la zona inyectada. En las mencionadas areas,
el producto de reaccion se presenta de un modo puntiforme
delimitando zonas en las que es posible distinguir
trayectos axoénicos cortos que en muchos casos presentan

varicosidades

Cuando las inyecciones se efectuaron en el cortex
dorsomedial las areas de mareaje anterogrado se localizaron
exclusivamente en la corteza cerebral y septum. Todas las
eferencias de esta regiéon cortical son, por Dtra parte,

bilaterales y ocupan las mismas zonas en ambos hemisferios.

Se ha observado mareaje anterégrado en al cortex
medial, cortex dorsal, septum e incluso en el propio cortex
dorsomedial. Dicho mareaije ocupa zonas o bandas bien
definidas. Estas mismas bandas presentan una reaccioén
intensamente positiva cuando se aplica algun método
histoqulmico para la deteccidon de acetil colinesterasas;
del mismo modo, también presentan reaccion positiva a
este enzima las neuronas del estrato granular y la capa

plexiforme interna de esta regién cortical CTineo et al.,
1893, 1SB7). $1 mismo tiempo, todas las zonas de
proyeccion de las neuronas piramidales de los campos C£3 y

CS4 también aparecen intensamente marcadas cuando se aplica
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la misma técnica CStorm-nathisen £ Eiackstad, 1964;

Geneser-Jensen, 1372).

4.4.1.- EFERENCIAS SOBRE EL CORTEX HEDI AL

La aferencia observada desde el cortEx dorsomedial
sobre el cortex medial ocupa los tercios yuxtagranulares de
ambas capas plexifcrmes y a niveles caudales al punto de
inyeccion una estrecha banda en la porcidén central de la
capa plexiforme externa. Las dos primeras corresponden a
las observadas en otrps reptiles Squamata mediante técnicas
de degeneracion anterégrada CUcneida £ Ebbesson, 1SSS;
Lohman £ Mentink, 1972; Lohman £ Uan UJoerden Uerkley, 1S7B;
Butler, 1976; ilinski, 1976); sin embargo, en ninguno de
los casos se hace referencia a la banda intermedia de los

niveles caudales.

Dada la distinta intensidad del mareaje
anteréogrado en las distintas bandas de eferencia se ha
podido deducir que la proyeccion desde el cortex
dorsomedial sobre el cortex medial esta organizada
topograficamente. Los niveles rostrales del cortex
dorsomedial proyectan fundamentalmente a la zona Timm

negativa de la capa plexiforme interna CI1/3 yuxtagranular)

a lo largo de toda la extension del eje anterc-posterior,
y en menor grade a la bandas intermedia de la capa
plexiforme externa; mientras que los niveles caudales

prcyectan, fundamentalmente ai 1/3 yuxtagranular de la capa
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plexiforme externa a todos los niveles rostrales y a la
banda intermedis de esta misma capa a todos los niveles
caudales del eje anteroposterior.

Respecto a 1las neuronas responsables de esta
progeccitén, se ha observedo gqgue élrvprincipal marcaje
retrogrado tras inyecciones de HRP en el cortex medial se
localiza en el estrato de somas, estas neuronas son ademas
las Unicas gque aparecen marcadas contralateralmente, por lo
gue podrian ser estas las responsables de la progysccidn
{Poch et al., 1885). Por otra parte en este estudioco se& ha
cbservado también gque algunas neuronas de la capa
plexiforme interna del cortex dorsomedial envian su axXdn
mediadlmente, perdiendose el mismo en el senoc de las bandas
ce marcaje anterogrado, por lo que dichas neurpnas tambieén
podrlan contribuir a esta proyeccion.

Al igual. que se sefiala en los estudios de
degeneracion esta proyeccion es homotépica sobre el cortex
medial de amﬁos hemisferios (VUoneida & Ebbesson, 186S;
Lohman & Mentink, 13972; Lohman & Van Woerden Verkley, 1876;
‘Butler, 1878; Ulinski, 187B).

Si se compara al cortex medial de reptiles Squamata
con la fascia dentata del hipocampo de mamiferos, esta
ultima regian recibe unicamente proyecciones
intrahipocampicas bilaterales desde las neuronas del campo
CA4, 1las cuales Fforman wuwuna banda que ocupa el 1/5
yuxtagranular del estrato molecular (Gottlieb & Couwan,

1973; Swanson et al., 1978, 1881; West et al., 1873;
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Laurberg, 13978; Laurberg & Sorensen, 139B1; Demeter et al.,
1885).

‘t.4.2.- EFERENCIAS SOBRE EL CORTEX DORSAL

Un segundo grupo de fibras que parte del cortex
dorsomedial sigue un curso lateral formando wuna banda de
marcaje anterogrado en la zona Timm negativa de 1la capa
plexiforme externa que abarca las subregiones D1 y D2 del
cortex dorsal tanto ipsilateral como contralateralmente. El
limite lateral de la banda de eferencia coincide con el
marcaje retrogrado en gl estrato granular de la subregion
D2 ipsilateral, por lo que las proyecciones entre el cortex
dorsomedial y la subregion D2 son reciprocas.

Esta ptbge:cibn no ha sido referida en ninguno ca
los trabajos' previos ‘Sdbe ‘consxionss de reptiles con
tecnicésyde-degeneré;iCn; Sin embargolen Gekko é' Iggang
mediante inyecciones de HRP_ en el cortex dorsal se ha
‘observado 1avprésen¢ia‘de sbmas'héurqnales.marcédcé‘ en el
cortex dorsomédiél pero vsclon ipsiiaterélments> (Bruce &
Bufler,»ISBHa), En Peodarcis y Gallgtis , en cambio, el
marcaje retrogrado se presénta bilateralmente.

Esta proyeccion parece similar a la gque en
mamiferos realizan las neuronas piramidales del campo CA3 a
través de 1la 1llamada colateral de Schaffer. Dicha
proyeccitn es bilateral y se restringe al campo CA1 en el

que forma bandas de eferencia sobre los estratos radiatum y
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4

oriens (Ramébn y Cajal, 1904%; Gottlieb & Cowan, 1973;

Swanson et al., 1878, 1881; lLaurberg & Sorensen, 13881).
4.4.3.- EFERENCIA SOBRE EL PROPIO CORTEX DORSOMEDIAL

En todos los ejemplares en los gque se administro
HRP en el cortex dorsomedisl - se observaron somas
neuronales marcados en el propio cortex dorsomedial de
ambos hemisferios. En el hemisferio ipsilateral el marcaje
retrogrado se presentd incluso fuera del 2rea de difusidn.
Adicionadlmente, en estos ejemplares se chservéd un marcaje
de eferencias que abarct parte de la zona Timm negativa de
la capa plexiforme externa de este area cortical en ambos
hemisferios. En el hemisferio contralateral, el marcaje
retrogrado se localizd exclusivamente en el estratoc de
somas, hisntrésr que en el ipsilate:a; se observaron
neuronas marcadas tanto en el estrato de somas ‘como  en
ambas capas plexifc:mes.

Dos tipos neurcnales aparecen marcados en ;é ‘capa
‘plexifofme exﬁérna Qnas se situan siempre en la zonar Timm
negativa en la cual extienden sus arholes 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 Bolgi, se presenta con un
plexo axbnico en esta misma zona (Martinez Guijarro, 18B5);
adicionalmente, en las neuronas marcadas con HRP este axtn

presenta una trayectoria inicial descendente gque se pierde
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en la proximidad del estratc de somas. En estudios de
inmunocitoquimica se ha observado que este tipo neuronal
podria utilizar GABA como neurotransmisor (Schwerdtfeger &
lopez Barcia, 188B6). Por ultimo hay que sefialar gue este
tipo neuronal se situa en larzbﬁa dé‘eferencia del propio
cortex dorsomedial de cuyas neuronas de proygeccidn podria
recibir contactos sinapticos.

Las neuronas‘marcadas en la zona Timm .positiQa de
la - cepa plexiforme externa también presentan un axén
descendente y muestran reaccion inmunocitoquimica positiva
al GABA (lLorente & Schwerdtfeger, comunicacion personal).

lLas neuronas marcadas en la capa plexiforme ihterna
presentan una merfologla entre triangular y Ffusiforme
similar a =alguno de los tipos neuronales de la capa
plexiforme interna del cortex medial como se habdesctito ?n
estudios con la tecnica de Golgi (Lacey, 1S78;’>wputérlcod,
1881;-Berbel, 1881;'Hartinez Guijarro, 1985).'Tanto en las
pbservaciones con el hetodo de Golgi como mediante marcaJe‘
cen HRP, el axoﬁ' pfesenta;'uha tfagéctcfié asﬁendente
.pefdiehdcse en el estrato de somas. Hay que seﬁalér gue
estas neuronas se localizan én la zona de proueccioﬁ de las
Fibras Timm positivas de las que reciben contactos
sinapticos Cha:tinez Guijarro, 1SB5). Algunos de los tipos
neuronales marbadcs en Bsta capa presentan un axon
ascendente gque acaba en un plexo en el estrato de somas del
cortex dorsomedial. Dicha observacion coincide con las

realizadas con el método de Golgi (Ramén y Cajal, 18173.
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Dtros tipos neurcﬁales, presehtan en cambig, un a%On
dirigido hacia el estrato de somas del cortex medial.

Tanto las neuronas de la capa plexiforme externa
comgo las de la interna nunca aparecen retrogradamente
marcadas cuando se administra HRP enraiéuﬁa de las zonas de
proyeccion del cortex dorsomedial (Bruce & Butler, 138B4s;
Martinez Barcia, 18B4; Poch et al., 1985) por lo Que
podrian ser consideradas como interneuronas gque elaboran Yy
modulan la informacitn de las neuronas bipiramidales o©
neuronas de proyeccion del cortex dorsomedial. De hecho,
algunas de estas neuronas de las capas plexiformes han sido
identificadas como GABRérgicas (Schuwerdtfeger & Lopez
Garcia, 1886) mientras que otras son acetilcolinesterasa
positivas (Poch et al., 1984; Tineo et al., 1887).

Por m;timo, las neuronas marcadas en el estrato de
somas pcd:lan ccrrasponder al tipo bipiramidal, aungque nNO
se descarta ia posibilidad de que intércaladas éntre estas-
pueda existir algdn tipo de “neuronas de 1los cestos”
(Martinez Guijarro et al., 1985). Las  neuronas
bipiramidales éparecen marcadas va 1o lérgo de tbdé‘fla
extension del cortex dorsomedial incluso én Zonas muy
alejadas del punto de inyeccitn cuando este se centfé-en el
propio cortex dorsomedial y en los niveles caudales al
punto de inyeccidn cuandc esta se efectua en el cortex
‘dorsal.

Por otra parte cuando se efectuan inyecciones de

HRP en el propio cortex dorsomedial se cbserva la salida de
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tres grupos de axones eferentes uno de los cuales se
incurva y asciende a través de la superposici®dn medial
dando lugar a una banda de eferencia sgbre la zona Timm
nega;iva de la capa plexiformg externa del cortex
dorsomedial, esta Gltima banda de eferencia se continua con

el cortex medial.

Aun cuandoc la comprobacién real de la existencia de

estez proyeccidn

, del cortex dorsaomedial

tn

ctre si mismo debe
ser realizada & nivel de microscopla electrdnica, sz pueden
aportar algunos datos er faver de sstz hipdbtesis. Por una
parte, es frecuente cbservar en la banda de eferencia sabre
el cortex dorsomedial varicosidades Y engrosamientos
peritdicos que hacen suponer la existencia de contactos
sinapticos, por otra parte, en los niveles mas rostrales
~las fibras gque dan lugar a esta banda de eferencia toman
uha 'trégebtoria oblicua acabando en la bropia VregiOnv

cortical, es decir, ' no se continuan con -la eferencia’

sefialada en el cortex medial.

- ~ o e e on - ->
ono S ala r an la zona T

de secfial " n

0

de la capa pleiifomeFEXterna del:cortex dorsomedial donde
se - situa lé ‘banda de eferencia del propio cortex
dorsomedial se localizan las neuronas horizontales que
tambien aparecen retrégradémenta marcadas, por lo gque la
proyeccion de las neuronas bipiramidales podria incidir
tanto sobre el arbol dendriticoc apical de las neuronas
bipiramidales como socbre las neuronas horizontales,

estableciendose de este modo circuitos reciprocos . entre
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ambos tipos neuronales.

La existencia de circuitos reciprocos en el propio
cortex dorsomedial no ha sido citada con anterioridad en
otros reptiles. Incluso en estudios Vmediante técnicas de
degeneracion (Lohman & Mentink, 1872) se sefiala que la
progeccitn desde el cortex dorsomedial scbre la capa
plexiforme externa del cortex medial procede directamente
desde las capa plexiforme interna desde donde 1los axones
cruzarian directamente el estrato de somas de esta region
cortical. No obstante, en los primeros estudios realizados
con tecnicas de Golgi (Ramén y Cajal, 1817) se describe la
existencia de colaterales axbnicas ascendentes que
atraviesan el estrato de somas para acabar en la porcion
mas superficial de la capa plexifcrme externa del propio
cortex dorsomedial.

En el hipoéampo de mamiferos, por ﬁtra parte, se
han descrito una sefie de progectiones intrinsecas dentro
de cada subregitn, De tal modo que se‘ definen dos tipecs
neuronales basicds:rinterneQronas Yy neurocnas de pfogéccich.,
Las primeras'prbgectan sobfe las segundas que a su vez . lo
hacen EQera de la propia subregion formandose de este modo
circuitocs de retroactivacion g retroinhibicion (Andersen et
al., 18B3; Buszaki & Eidelberg, 1882>.. Estos circuitos
podrian estar tambien 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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posible la existencia de proygecciones reciprocas entre
neuronas bipiramidales en el propioco cortex dorsomedial,
estos tipos de conexiones han sido ya observados en el

hipocampo de mamiferos entre las neuranas piramidales de la
misma subregiotn mediante datos electrﬁfisiolcgiccs (Mac
Vicar & Dudek, 1880).

La 'proyeccion contralateral sobre el cortex
dorsomedial ya habla sido observada incluso con técnicas de
degeneracion (Voneida & Ebbesson, 18B3; Lohman & Mentink,
1872; lLohman & VUan Woerden Verkley, 1876; Ulinski, 1876;
Butler, 1876; Bruce & Butler, 13984s).

En el hipocampo de mamiferos dos son,
Fundamentalmente los tipos neuronales que presentén una
progeccisn contralateral: las neuronas piramidales
modificadas del campo CAY% y las neuronas piramidales - del
campo CA3. Sin ' embargo, mientras la progecéicn
tohtralateral.de Cﬂéwsé'restrinQE‘al a&rea dentada la de CAR3
abarca tanto 1la propia CA3 contralateral, como CAl,
localizaﬁdosella eferencia en ambos Casos en los estratos
fadiatuﬁ y oriéns (Bottliéb & Cowan, 1873; Suanson et al.,
13978, 1881; lLaurberg & Sorensen, 1881>. La situacidn es
similar en los reptiles Squamata ya gue en ambcs casos las
proyecciones contralaterales ses localizan fuera ce 1la

- region Timm positiva.



- 243 -

4.4.4.- EFERENCIA SOERE SEPTUM

La banda de eferencia bilateral sobre la regiodn
septal ocupa la porcion méds dorsal de esta region a niveles
comisurales y pmst:omisurales‘ en la ﬁué no se observa
producto de reaccidn cuando se aplica el metodo de Timm y
gus en cambio es positiva al metodo histogquimico de
deteccitn de acetil colinesterasas (Tineo, comunicacign
personall.

Esta proyeccion no ha sido descrita en ninguno de
los estudios realizados en reptiles Squamata, Unicamente en
serpientes se ha sefialado la existencia de wuna proyeccion
sim;lar a la descrita en el presente trabajo, pero que
en este caso ocupa la mayor parte de la porcion dorsal de
la regitn septal (Ulinski, 1875); Sin embargo, en el
mencionado »estudip no se consiguierdn ingecciones
'restrihgidas al cortex dorsomédial; pcr lo que la eferencia
descrita podria corresponder, en parte a las proyecciones
dé las‘areas corticaleé adgacéntes, posiblemente el cortex
medial. | | |

En mamiferos, las distintas regiones del asta de
Ammon dan lugar a una proyeccion topografica sobre el |
nucleo lateral del septum, sin embargo, mientras que la
proyeccion desde el campo CA3 es bilateral, lal procecente
del campo CAl es estrictamente ipsilateral (Siegel et al.,
1874; Chronister & De France, 1979; Swanson & Cowan, 1873).

Es necesario seﬁalar'que tmicamente el cortex medial y el
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cortex dorsomedial dan lugar, en Squamata, a una proyeccign
bilateral sobre 1la regiotn septal, restringiendose la
procedente del cortex dorsal &al area latero-ventral del

septum ipsilateral.
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4.5.- N S

A diferencia de 1o sefialado para el cortex
dorsomedial, que al menos en 1lc referente & esguemna Je
conexiones parece una regién homégsﬁeé, las distintas
subregiones del bdrtex dorsal presentan proyecciones
eferentes distintas. Este hecho queda patente, sobre todo,
cuando se realizan inyecciones de HRP en alguna de las
areas de proyeccion de esta region cortical.

Es necesario destacar que, a diferencia de 1lo gqus
ocurre con el cortex dorsomedial, algunas de las
proygecciones no han sido comentadas previamente en otros
trabajos, del mismo modo, algunas de las eferencias
sefialadas previamente no han sido observaedas en las dos
especies estudiadas; probablemente existan ambos grupos de
proyecciones y tales discrepéhcias pueden ser atribuidas =a
la heterogenéidadbpropia de esta region ccrticél.

Por otra parte, en -alguncs casos no ha sido
posible determihar que subregion del cortex dorsal da lugar
a algunas eférencias, ga due no ha sido pcﬁibie la
inyeccion de HRP en dichas areas de eferencia con cbjeto
de marcar retrogradamente la subregion del cortex dorsal
responsable de dicha subregicn. Por ello, en primer lugar
se discutirédn estas eferencias y postericrmente las

eferencias comprobadas retrogradamente de cada subregidn

del cortex dorsal.
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4.5.1.— GENERALIDADES

Ires son las eferencias que no han podido ser
determinadas mediante marcaje retrogrado, dichas eferencias
son el nucleo accumbens, en ﬁmélec déréolateral anterior
del talamo y verios ndcleos hipotalamicos.

Iras inyecciones de HRP en la porcison rostral del
cortex dersal se observt marcaje anterdgrado en el nudcleo
accumbens, sin embargo el marcaJe.terminal en esta region
no es muy prominente. Dicha eferencia ha sido gobservada
también en Jupinambis (Lohman & Mentink, 1972; Lohman &
Van Woerden Verkley, 1878).

En mamiferos, también se ha observado una eferencia
desde el subiculum al nicleo accumbens (Swanscn & Cowan,
1977, Meibach & Siegel, 1977; Groenewegen et al., 1882).
Este ndcleo ha sido ccﬁsidsradc comoc un  puente .da unisn
entre el sistema limbico y el  sistema motcr recibiendog
aferencias allocorticales y talamicas no especificas y
' prbgectando -a"su- vez con  componentes del sistema
extrapiramidai tales como el globus palidus (logenson et

al., 188B0; Croensuwegen & Russchen, 1884),

La progyeccieén desde el cortex dorsal scbre el

nicleo dorsolateral anterior no ha sido referida
antericrmente en ningun orden de reptiles, no obstante en
los primeros estudios citoarguitectonicos, mediante
técnicas de impregnacién argéntica, se sefiala la existencia

de un tracto corticc-talamico que se dispersa precisamente
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en el n.d.l.a. Yy que =al igual que 1la ruta observada
mediante transporte retrdgrado es medial respectoc a la
stria medullaris (Ramébn y Cejal, 18172, Dicha proyeccion
abarca las dos subregiones en las que ha sido dividido este
nicleo talamico. |

Paor otra parte, como se ha sefalado anteriormente
(apartado 4.2.5 de discusion) el cortex dorsal recibs una
aferencia que se origina en este niucleo talamico, por 1o
que las proyecciones entre ambos son reciprocas Formando un
circuito cerrado que recuerda al circuito de Papez (Papez,
1937>. Como el n.c.l.a. también proyecta sobre el cortex
medial (Lohman & Van Woerden Verkley, 18S78; Bruce & Butler,
18B84%a), este circuito cerrado se desarrolla a dos niveles:

cortex dorsal-n.d.l.a.-cortex dorsal y
cortex dorsal-n.d.l.a.-cortex medial-cortex dorsal

En mamiferos, el origen hipocampico de 1#.EFerehcia
sobre los nuclecs anteriﬁresA del talamo :se'. localiéé:
fundamentalmente en el subiculum y en menor medida en el .
campo CAl (Meibach & Siegel, 1977; Sikes et al., 1877;
Schwerdtfeger, 158%5. o | -.

Por ultimo, también se ha observado una eferencia
desde el cortex dorsal sobre el &rea dorsal hipotalamica Yy
la'parciOn dorsal dei niiclec periventricular del hipoﬁalamc
a traves del fornix p;ecnmisural; esta prcgeccibnv también
ha sido observada en Jupinambis mediante degeneracidn
anterégrada (Lohman & Van Woerden Verkley, 18762, en esta

especie también se ha descrito una eferencia sobre 8l 4drea
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lateral hipotalamica a traves del fornix precomisural, sin
embargo, en los eJjemplares utilizados en el presente
estudio, dicha proyeccidn no ha sido ohservada, loc cual no
implica su inexistencia dada 1la heterogensidad de la
regidn.

En mamiferos, 1las eferencias hipotalamicas del
hipocampo se originan fundamentalmente en ei>'subiculum,
aunque también en el campo-CﬁiA (Meibach & Siegel, 1877;
Swanson & Cowan, 1877; Schwerdtfeger, 1984). Por ello
se podria comparar a algunas subregiones del cortex dorsal

con el subiculum © el campo CAl1 del asta de Ammon del

hipocampo.

'

4.5.2.- PROYECCIONES DE LA SUBREGION MEDIAL (D13

\
)

De lqs‘resultadDS'~observados, D1 paréce. ser la
. ﬁnita'subregion del corﬁex dorsai aue presenta prdgeﬁcionss'
bilateréles a traves de la comisura paleal anterior. Tales
eferéncias'hah sido quprobédas téntpvnmediantei tfénspprte
antércgradb' como retrogrédc o 'acabah “en el coftei
dorsomedial y en las subregiones e g-DS;vasi como sobre la
subregitn D1 contralateral. |

Tras inyecciones de HRP en el cortex dorsomedial se
han podido diferenciar dos tipos neurcnales marcados en Dl:
las neuronas del “cell plate” ipsilateralmehte y 1las
piramides modificadas del  estrato granular

contralateralmente.
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Las neuronas del “cell plate” sGlo aparecen
marcadas ipsilateralmente, presentando un axbn gus SE
dirige al estrato de somas del cortex dorscmedial. Este
marcaje retrogradc tamhieén ha sidc cbservado en Geklo e
Icuem= (Bruce & Butler, 18B84a) tras inyecciones de HRP en
el cortex dorsomedial.

Por otra parte, las piramides modificadas del
estrato granular apatecieron marcadas bilateralmente cuando
la inyeccion se centrd en el cortex dorsomedial, pero no
cuando la ingeccion sevrestringiuc 2l cortex medial (Poch
et al., 1885).

Estos hechos indican que se trata de una proyecciun
bilateral de Di sobre el cortex dorsomedial, lo cual esta
en aparente contradiccidn con los resultades aportados por
Bruce y Butler-(lsa&a) segun los cuales tras inyecciones de
HRP en.el cortex dofsomédial los unicos somas que se ﬁarcan
retrégrédamente en 01 se localizan ipéilateralmehte y de
una manera escasa.

La eferencia de D1 sobre el cortex dorsomedial
abarca, posiblemgnte, la totalidad de 1la capsa ﬁléiifofme
interna a niveles caudales al punto de inyecciébn no
continuahdose dicho marcaje en el cortex medial, 1lo cual
concuerda con los resultados obtenidos mediante marcaje
retrogrado (Poch et al., 1885)., No obstante también se ha
observado una banda de eferencia en la zona Timm negativa
de la capa plexiforme externa de esta regién cortical.

La eferencia de D1 sobreblas 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 hemisferioc contralateral la eferencia de D1
se localiza en la porcion més suﬁerficial de 1la capa
plexifofme externa tanto del cortex dorsomedial como del
cortex dorsal, aungque tambiégn se han observado axcnes con
engrosamientnos peritdicos entre los somas neurcnales de D1
contralateral.

lLos datos bibliograficos referentes a conexiones
intracorticales en otros reﬁtiles Squamata hacen escasa
referencia a este tipo de proyecciones de 1la subregidn
medial, sin embargo, en Jupinambis se ha chservado que
parte de las cpnaxiones comisurales proceden del cortex
dorsal (VUoneida & Ebbesson, 13863). En el presente estudio
sé ha_obsérvado‘que Unicamente la subregi@n 626131 da lugaf.
a pfogecciones'biléterales a traves de lé comisura 'palealv
anterior. Por otra parte, se han descrito spmas neuronales
'marcédcs _biiétefalmente - en el_ cortéxA'rdorsal " tras
ingeccionss de HRP en el'cdftex.dchUmedial y en la poréiOn
latefal del cortex dorsal (Bruce & EButler, 18B4a)d.
| Vﬂl igual que 1a‘broueccion del coftex dorsomedial
sobre el cortex dorsal las procedentes de la subregion 01
sé asemejan al sistema de colaterales de Schaffer con
origen en las neuronas piramidales de CA3 cel hipocampo de
mamiférms, dichas neuronas proyectan bilateralmente a los

campos CAl y CAY y contralateralmente a CA3 (Ramon y Cajal,
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1804; Gottlieb & Cowan, 1873; Swanson et al., 18738, 1881;
Laurberg & Socrensen, 188l1). Sin embargo, en mamifeerocs CA3
da lugar a una proyeccion bilateral sobre el ntcleo lateral
del septum, dicha conexitn no ha sidc cbhservada en las dos
especies de lacertidos estudiadas.

Por ¢ltimo un datc nuevec aportado en el presente
estudic se refiere a la eferencia de la subregitn D1 sobre
los bulbos olfativos principal y accesoric. En mamiferos,
se ha sefialado la posibilidad de una proygeccitn similar
desde el campo CAl sobre los bulbos olfativos, aun cuando
no se descarta la posibilidad de que tal aferencia tenga
lugar sobre los nucleogs plfativos anteriores (Oe Olmos et

al., 18783,
4.5.3.— PROYECCIDONES DBE LA SUBREGION INTERMEDIA (D23

“La subfegibn D2 del ‘cortexA dorsal presenta dos
tipos de eferencias, unas scbre el cortex dorsomedial y el
‘, cortex 'medial 59 otra sbbre el septum dotsal; - ambas
progecciones san estrictamenté ipsilaterales.

La progeccibn de D2 sobre las 4areas corticales
‘dorsomedial y dorsal, tal como se cbserva mediante marcéje
‘retrOgrado,»tiene su origen en las neuronas piramidales del
estratc de somas. Estas neuronas se locelizan _siempre en
une, posicidn rostrel respecto al punto de ingeccidn y en
cortes transversales se presentan siempre agrupadas en las

porciones mas laterales de la subregidn limitandoc con  la
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adyacente D3.

Las neuronas de la subregitn D2 también presentaron
marcaje cuando las inyecciones de HRP se efectuarcn en el
cortex medial (Poch et al., 1885); sin embargo, en estos
casos las neuronas con prodﬁcto dér feaccibn aparecian
aisladas a lo largo del estrato de somas. Incluso en los
cascs de inyecciones en el cortex dorsomedial con difusion
al cortex medial se pudo constatar la presencia de ambos
patrones de marcaje. Esta proyeccion esta, por 1lo -tanto,
organizada topograficamente.

En Gekko e ana (Bruce & Butler, 1384a)
tambien se seffiala la presencia de somas retrogradamente
marcados en la subregion lateral, sin embargo, no se
comentt wuna diferenciacitn clara de las subregiones
intermedia (DE) y lateral (D3) del cortex dorsal. Es
'ﬁosible,. por otra parte, Qué' env_‘estos eJemplares,
- pertenecientes ? Familias distihtas‘dei orden Squamata, no
exista una separacign clara de ambas subregiones.

' En ias ing_ccibﬁes efectuadas en 'la 'éubrégibn n2
se oﬁservaroh”baﬁdas»de marcaje antéfbgradc vén la mitad
interna de la zbna Timm negativa de 1la capa plexifo:me
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 Sguamata - (Lohman & Mentink,
1872; Lohman & Van Woerden Verkley, 1876; Butler, 18976).

Sin embargc, bay gque sefialar gque el cortex lateral da lugar
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s ujna eferencia sobre el tercio externo de la capa
plexiforme externa del cortex medial CHartinez Garcia et
al., 29982 por 1c pus la proyeccién del cortex dorsal se
podria restringir a la porcion intermedia de esta capa

plexiforme como ha sido sugerido previamente CLohman & Uan
UJoerden Uerkley, 1976D.

La eferencia de DE sobre el septum dorsal, es
estrictamente ipsilateral y ocupa la porcion latero-ventral
a niveles medios y rostrales y la porcién dorsal a niveles
caudales. Este resultado concuerda con los observados

previamente en otros reptiles Squamata CLohman & flentink,

197B; Lohman & Uan Uloerden Uerkley, 1976; Ulinski, 1975) .
Hay que senalar que el cortex dorsomedial y el cortex
medial tambiin dan lugar a una proyeccién SEptal; estas

proyecciones presentan una organizacion topografica de tal
modo que no existe solapamiento entre ellas con excepcion

de la proyeccion dorsal que se solapa con la proveniente de

la porcion dorsal del cortex medial que es, a su vez, la
que proyecta a la subregion intermedia del cortex dorsal
CPoch et al., 1985).

En mamiferos dos regiones hipocémpicas originan

proyecciones ipsilaterales sobre los ntcleos laterales del
septum: el campo CA3 y el complejo subicular CSiegel et
al., 1974; Swanson & Cowan, 1979; Suianson et al., 1981) los
cuales podrian ser comparados a la subregién DE del cortex
dorsal.

En reptiles Squamata, el septum origina eferencias
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hipotalémicas sobre las areas lateral y predptica, asi como
sobre el nicleo periventricular (Hoogland et al., 1879).
Por lo tanto, al igual que ocurre en aves (Krayniak &
Siegel, 1878 a y b} 4 en mamliferos (Siegel et al., 1874,
1875; Swanson & Cowan, 1878), tambieﬁ en reptiles, el
septum ocupa un punto clave en el funcionamiento del
sistema limbicc ya que recoge la informacidén prcceséda' en

la corteza cerebral limbica y a2 su vez proyecta sobre el

hipctalamo controlando de este modo la salida endocrina de

dichs sistema.
4.5.4%.— PROYECCICNES DE LA SUBREGION LATERAL (D3

-82 ha observado un modelo de conexicnes distinto
para las porciones rostral y caudal de la subregion lateral
del cortex dorsal por lo que a ccntihuacion van -a ser

tratadcs pof separado. .
4.5.4.1.- Eferencias de la porcion rostral -

La porcion rostral de D3 origina daos progeccionss
distintas: sobre el cortex lateral, y sobre la porcion
lateral del ntclec eéferica.

Cuanda se ingectb HRP en los niveles rostrales cdel
cortex dorsal se observed un marcaje similar a terminales
axbnicos en la subregicon dorsal del cortex lateral, esté

marcaje se localiza en la capa plexiforme externa a 1o
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largo de toda la extension restrocaudsl de la mencionada
subregitn; adicionalmente tras inygecciones en el cortex
lateral se han observado neurcnas marcadas en la porcion
rostral de D3 (Amiguet, 18B85). Dicha proyeccion es
recipreca ya gue como s2 ha séﬁalado'en4él apartadao 4.2.3
de discusiotn el cortex lateral agrigina una proyeccidn sobre
la porcidn rostral de 03,

Esta progeccion no ha sido referida con
anterioridad en otras especies reptilianas, en cambio, en
mamiferos se ha comprobado la existencia de una proyeccion
reciproce entre area enterrinal y subiculum
(Hjorth-Simonsen, 1871; Steward, 1876; Kohler et al., 1878B;
Wyss, 1881; Schuerdtfeger, 1884; Kchler, 198%5; Uan rocen,

Lopes da Silva 18B8B; Van Groen et al., 188B). Si se
considera al cortex lateral comparable al Aarea entorrinal
en funcion de sus aferénbias blfétivas y .Susl eferencias
sobre el cortex medial (Harﬁinez—sarcia et al.; 1985); se
tiene que considerar a la porcion rostral de D3 comparable
' u homc;cgo al subiculum. Tal-hdmologia-viene reforzada pcr
el hecho deique las eferencias soﬁre él nmcieo accumbens,
n.d.l.a. e hipotalamo (comparables con las dei subiculum de
mamiferos) se originan Ffundamentalmente en los niveles
rostrales donde D3 presenta su maéximo desarrollo.

También se cbservd una eferencia desde D3 sobre 1a
porcitn lateral del ndcleo esférico. Como se ha
sefialado en el apartado 44.4.2 de este capitulo de

discusion, en esta misma localizacidn se encuentran tambieén
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las neuronas gque originan una eferencia sobre la porcion
rostral de D3 por lo que las proyecciones entre 03 y el

nicleo esfeérico son reciprocas.
4.5.4.2.- Eferencias de la porcion caudal

En contraposicitn con lo observado para la porcion
rostral las eferencias de 1la porcidtn caudal de D03 se
relacionan fundamentalmente con estructuras oplfativas; de
tal modo que se han observado proyecciones sobre los bulbos
clfativos (principal y accesorio) y porcion posterior de
la cresta ventricular dorsal (PODVUR © nlcleo amigdalino
externo).

La proyecciodn sobre los bulbos olfativos ha sido
determinada mediante transporte retrégrado tras inyecciones
de HREP en estés estructuras. Esta 'progeccich'vnd ha sids
"observéda en ninguno de ‘l1os estudiﬁs realizadbs en repiiles
Squamata, no obstante, en los estudios de degeneracidn
realizadcsren sefﬁientes sé ha observado una eferencia que
-:procede delAnucleo esféribd' g ﬁﬁe acaﬁa en las cépas.
plexiformes granular e interna del bulbo olfativo accesorio
(Hélpern‘& Silfen, 1874; Uoneida & Siigar, 1873; Halpern,
1880). Por lo gque la degeneracion obserQada podria deberse,
tambitn a la lesion de ﬁ3'caudél gue =2 éncuent'a Justec peor
encima del nucleo esf2rico.

En mamiferos, los bulbos olfativos reciben

aferencias Ffundamentalmente de estructuras amigdalinas,
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aungque se ha apuntado la posibilidad de que tambieén el
campo CAl contribuyz al control de la informacisn olfétiva
a traveés de una proyeccion directa sobre el bulbo olfativo.
accesorio (De Olmos et al., 1878).

Por ultime, tambien ée hé nbservadc una proyeccion
sobre la porcion posterior de la cresta ventricular dorsal
(PDUR) dicha eferencia abarca la porcitn latero-caudal del
DVUR hasta la sparicion del nucleo esferico. Esta eferencia
‘ha sido descrita tambi&n en inambis (Lohman & Van
Woerden Verkley, 1978) aunque en este caso el POUR fue
referido cbmo nicleo amigdalino externoc. - El modelo de
conexiones del PDUR no ha sido estudiado con profundidad en
reptiles. Tan solc se han observado aferencias desde el
ADVUR (Ulinski, 1983) y eferencias sobre el hipotalamo
(Halpern & Silfen, 1874; Voneida & Sligar, 1873; Halpern,
1880>. Por ellc; cualquiér intento.de comparacion de 'esta
proyeccitn de D3 con alguna descrits preQiamente En

mamiferos seria mera conjetura.
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4.6.- ACION a8

Los resultados obtenidos en el presente estudio,
Junto con los aportados por otros autores permiten esbozar
un modelo basico de crganizaéian de 1éé conexicnes de la
corteza cerebral y su comparacitn con el modelo de
conexicnes del sistema limbico de Mamiferos y Aves.

La principal aferencia sensorial a 1la corteza
cerebral de reptiles'Squamata es la olfativa. la cuél se
recibe a traves del cortex lateral gque recibe la
informacitn directamente del bulbo olfativo principal
(Halpern, 1858, Ulinski & Petersson, 1881;
Martinez-Garcia et al., 1888). El cortex lateral, a su vez,
proyecta al cortex medial, cortex dorsal y posiblemente
también al cortex dorsomedial Cver apartado 4.2.2). Esta
prcgeccibnv es compérab;e a. lab' proyeccisn  del .'arsa
entcftinéi sobre ia Fésciardeﬁtata Y el asta de ﬁmmcn;-

Esta infnrmac;cn olfativa es procesada en la
coftézar:erebral a diétintos niveles: interneurbﬁas en las
prcpias‘ fegidnes vcarticales, interconexiones entre las
mismas y conexiones extratelencefalicas.

"En el primer nivel se han detectado somas
neuronales de proyeccidn intrinseca en las a&reas corticales
médial, decrsomedial y subregiones D1 y D2 del cortex
dorsal. Algunas de estas neuronas han sido identificadas
éomd GABAergicas (Schwerdtfeger & Lopez-Garcia, 1987). Por

otra parte, al menos en el cortex dorscmedial, también han
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sido chservadas interconexiones entre las propias neuronas
de proyeccidn.

lLlas interconexiones entre las distintas dreas
corticales se asemgjan muchoc & las conexiones intrinsecas
en £l hipocampo de mamiferos a través de la cascada de.
informacion fFascia dentada-> CAY y CA3-> CALI-> subiculum y
las vias secundarias de retroceso CA4~-> Ffascia dentada Yy
subiculum-> CAl. En reptiles esta cascada de informacidn se
crigina en el cortex medial el cual proyecta
topograficamente sobre el cortex dorsomedial y el cortex
dorsal mediante una eferencia Timm positiva que se asemeja
al sistema de progectiOn de lgs Fibras musgosas; a su vVEZ,
el funcionamiento del cortex medial esta regulado por las
eferencias que scbre &l emiten el cortex dorsomedial y la
subregion D2 del cortex dorsal, 1la primera bilaterzl y
general y la segunda ipsilaﬁeral g tﬁpografica. A su vez el
cortex dorsomedial y la subregitn D1 del cortex dorsal
progectan bilateralmente sobre las sqbregiones D2 y I3
réspe:ﬁivaﬁente. | -

Esta informacion procesada en la corteza cerebral
estz & su vez sometida a control por ctras estructuras
limbicas, concretamente por el nucleo dorsaolateral anterior
del t&lamo, cuerpos mamilares y pcocr el naclea cdel rafe
superior. Diches proyecciones también tienen lugar en el
hipocampc de mamifercs, aungue En este casc las
proyeccicnes sean ma&s complejas interviniendo ademas ptras

estructuras coms el locus coeruleus Yy el éarea ventral
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tegmental.
Por ultimo, la informacion procesada en la carteza»
cerebral sale de ella siendo las estructuras receptoras
de esta informacidn ya procesada: el nucleoc accumbens,
nicleo dorsoclateral anterior del talamo, septum e
hipotalamo. Los ntcleos accumbens y dorsoclateral anterior
reciben eferencias desde la porcitn rostral de la subregicén
D3 del cortex dorsal en wvirtud de lo cual se la ha
comparado al subiculum, El cortex medial, cortex
dorsomedial y la subregisn DE‘del cortex dorsal proyectan
scbre el septum de un mcdo topografico: los dos primeros
bilateralmente y el tercero ipsilateralmente; en mamiferos
también existe una proyeccion topografica de los campas CA3
y CA4Y sobre el septum que &a su vez progecta sobre el
hipotélamo regulando 1la secrecion de las hormonas
hipcfisariaé, sin embargo, no proygecta ia fasc;a dentada.
Por ultimo el corfex dorsal constituye la principal salida
hipotalamica de'larccrteza cerebral siendo sus subregiones
o2 y posibleﬁehte DB: foSt:al‘ilas teshoﬁsablesv de‘_téles
eferencias. Eﬁ mamiferos; taies' proyecciones corresponden
a2l subiculum y campo CAL, |
Por otra parte la_pcrciﬁn caudal de la subregion D3
Jjuega un papel lateral en el modelo de conexiones de 1la
ccrieza cerebral, estandc iﬁplicada =n conzxicnes
fundamentalmente oclfativas &l recibir procgyEccicnes el

nucleo esféricc y progectar s sz wez = los bulbos

Eem & 2
olfztives.,
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CONCLUSIONES
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l1.- Las @areas corticales dorsomedial y dorsal reciben
aferencias desde el cortex medisl, cortex lateral, porcion
vertical del nucleo de la banda diagonal, nucleos del lecho
de la comisura anterior y del fasciculo prosencefdlico
medial, nmclao dorsplateral anterior del talamo, cuerpos

mamilares y nucleo del rafe superior.

2.- - ‘Lé proyeccion del cortex medial sobre el cortex
dorsomedial y el cortex medial ests - grganizada
topograficamente y coincide por el &area ocupada por los
terminales“axcnicos Timm positivos, por lo que el cortex
medial es homologable a la fascia dentada del hipocampo de

mamiferos.

3.- | El cortex lateral progécta fundamentalmente sobre
el corték dorsal\'g, en menor medida, sobre ei cortex
dorsomedial. Como el cortex lateral recibe su principal
progecc;ﬁn desde el hulbo plfativp principal, la eferencia
de este &rea cortical sobre las areas paleales ddrsnmedial
y dorsal es compérable a la del area entocrrinal sobre el
asta de ammon y subiculum del hipocampo de mamiferos.

4.~ _En los nicleos del lecho de la comisura anteriar‘ y
del fasciculo prosencefalico medial, asi como, en 1la
porcioﬁ vertical del nucleo de 1la banda diagonal | se
observaron pocas neurocnas marcadas retrogradamente tras

inyecciones de HRP en las areas corticales dorsomedial y
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dorsal, pero este marcaje fugd constante en todos los
ejemplares estudiados. La proyeccion desde el nicleoc de 1la -
banda diagonal es comparable a 1la que tiene lugar en

- mamiferos entre el complejo septum medial-banda diagonal y

el hipocampo.

S.- lLa pars magnocellularis del nucleo dorsolateral
| anterior del ﬁalémﬁ proyecta sobre el cortex dorsal. En
inyecciones restringidas al cortex dorsomedial se
observaron muy pocas neuronas marcadas en este nucleo, y en
algin c;so no saﬁ_obssrvo tal marcaje, por 1o que
posiblemente este niclec no proyecte al cortex dorsomedial.
Esta proyeccion es comparable a la de los nucleos

anteriores talamicos sobre el hipocampo de mamiferos.

\
)

6.- Los cuéfpos - mamilares | presgntan una doble
_ prbgeccién sobre las areas corticales dorsomedial y dorsal.
Por una parte el ndcleo vmamilar ‘lateral que proyecta
ipsilateralmente, y por otra‘ el nﬂcled' subramamilar que

proyecta bilateralmente. Este ultimo nicleo no ha- sido

definido con anterioridad.

7.- El nucleo del rafe superior da lugar a una
proyeccitn dispersa sobre las areas ccrti;alés dorsomedial
y dorsal. La mayor parte de axones que dan lugar a esta
proyeccion recorren el tronco cerebral por el lado

contralateral pasando al ipsilateral a traves de la
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decusacion supramamilar.

B.- El cortex dorsal recibe proyecciones especificas
desde el nicleo esferico, nucleos olfativos antericres y
&rea triangularis del talamo, dichas progecciones no han

sido referidas con anterioridad reptiles Squamata.

8.~ El cortex dorsomedizl arigina gferencias
bilaterales homotopicas scbre el cortex medial, cortex

dorsomedial, cortex dorsal y septum.

10.- La proyeccion del cortex dorsomedial scbre el
cortex medial estéa organizada topograficamente. La porcion
rostral proyecta sobre el 1/3 guxtagranuiar de la capa
plexiforme interna a todos los niveles dando lugar tambieén
a una estrecha banda inﬁermedia en la capa blexiforme
externa del‘cortex medial, mientras que la porcion caudal
da lugar ademas a una banda de eferencia en el 1/3 medio de
la capa plekiforme externa. Estg proueccicﬁ es comparable a
la del hilus sobre la fascia dentada en el hipocampo de

mamiferas.

11.- En el cortex dorsomedial se forman una serie de
circuitos intrinsecos entre las neuronas bipiramidales del
estrato de somas y las que aparecen aisladamente en ambas
capas plexiformes. Estas proyecciohes son similares a las

gue en el hipocampo tienen lugar entre 1las néuronas de
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proyeccion y las interneuronas. Adiciondalmente las neurcnaé
bipiramidales también originan una proyeccitn contralateral
sobre la zona Timm negativa de la capa plexiforme externa,
No se descarta la posibilidad de que existan progecciones

entre las neurpnas 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, progyectan sobre el cortex dorsomedial por

lo que tienen lugar una serie de circuitos reciprocos entre

ambas.

13.- El septum recibe una eferencis bilateral desde el
cortex dorsomedial la cual abarca la porcion mas dorsal de

esta region que es negativa a la teécnica de Timm,

14,- El cortex dorsal es un area heterogeénea de tal modo

que cada subregitn presenta un patron de efa:encias

distinto.

15.- Se han observado proyecciones de distintas
subregiones del cortex dorsal sobre el nlcleo accumbens,
ntcleo dorsolateral anterior del talamp y scbre el A&area

dorsal y la porcitn dorsal del nicleo periventricular ambos

en el hipotalamo.

i6.- la subregitn medial del cortex dorsal proyecta
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bilateralmente a las areas corticales dorsomedial y dorsal

y sobre los bulbos olfativos principal y accesorio.

17.- La subregidn intermedia @ presenta proyecciones
estrictamente ipsilaterales sobre 1las 4areas corticales
dorsomedial y medial y sobre el septuh dorsal. Esta ultima
proygeccion abarca todos los niveles del eje rostro-caudal,
de tal modo que en los niveles medios y rostrales ocupa la
porcion latero-ventral, mientras que en los niveles

caudales ocupa la porciétn mas dorsal.

18.- La porcion rostral de la subregion lateral presenta
proyecciones reciprocas sobre el cortex lateral y tambien

sobre el &rea lateral del nldclec esfeérico.

18.- Por ultimo, 1la porcién caudal de la subregion
lateral proyecte sobre la regitn posterior de la cresta
ventricular dorsal (PDUR) y - sobre los bulbos olfativos

principal y seccesorio.
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