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Resumen

Uno  de los problemas fundamentales en la neuroanatomia moderna,  es el origen de la

neocorteza de los mamfferos. Una de los investigaciones necesarias y fundamentales para

dilucidar  esta pregunta,  es  el estudio  comparado  de  la organizaci6n de  las vias  visuales

principales en aves y mamiferos .

Nosotros  hemos  estudiado  el  sistema tectofugal  de  palomas  (Co/#77zbcr  /z.vz.cz)  y  ardillas

(ftyerrmapfez./z4s   Z}eecfee)/z.)   en   t6rminos   de   conectividad,   citoarquitectura   y   relaciones

topograficas   por  medio   de  tinciones   citoarquitect6nicas   clasicas   y   la  inyecci6n   de

trazadores retr6grados y anter6grados.

En aves, 1a via tectofugal se caracteriza por la proyecci6n interdigitada de las c61ulas de

la  capa  13   del  tectum  6ptico  sobre  las  diferentes  subdivisiones  del  nticleo  rotundus

localizado  en  el talamo;  1as  c61ulas rotundales  a su vez,  envian  sus  axones  a un nticleo

llamado Entopalio ubicado dentro de una estructura no laminar llamada Dorsal Ventricular

Ridge (DVR) en el telenc5falo palial. Esta estructura s6lo esta presente en reptiles y aves.

En  mamfferos,  1as  c51ulas  localizadas  en  las  capas  superficiales  del  coliculo  superior

(hom6logo  del  tectuni  6ptico  en  las  aves)  proyectan  a  varias  de  las  subdivisiones  del

complejo pulvinar ubicado  en el talamo.  En su lugar,  las  c5lulas  del  complejo pulvinar

envian sus axones sobre la corteza extraestriada en el 16bulo temporal.

Dadas  las  similitudes  en conectividad   entre los estadios retino-tecto-talamicos  de la via

visual   (y   tambi6n   auditiva)   en   maniferos   y   aves,   el   DVR   ha   sido   considerado

estructuralmente hom61ogo a la corteza extraestriada visual y auditiva en mamfferos.  Sin
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embargo, 1a homologia o  equivalencia estructural de la via tectofugal, en especial la del

nticleo rotundus y alguna de las divisiones del complejo pulvinar de mamfferos no ha sido

establecida.  Con  el  objetivo  de  aclarar  esta homologia hemos  querido  determinar  si  es

posible profundizar a nivel celular y organizacional, estas similitudes gruesas mencionadas

anteriormente.

Nosotros hemos demostrado  en este estudio las siguientes similitudes estructurales entre

las vias estudiadas:

1.  Las  c61ulas  del  coliculo  superior  en ardillas  que  originan la proyecci6n al  Pulvinar

caudal  se  ubican  en  la  capa  SGS3.  Estas  c5lulas  fueron  llenadas  intracelularmente  por

Luskch et al. 2003, demostrando una morfologia muy particular que es muy similar a las

c51ulas de la capa 13 del tectuni de la paloma proyectante al niicleo rotundus. En aves esta

proyecci6n  es  bilateral,  con un  5nfasis  mayor  en el tectum ipsilateral.  Esto  mismo  fue

demostrado por nosotros en la ardilla. La proyecci6n ipsi y contralaterales se originan de

las mismas c6lulas mediante rna colateral, resultado  que ha sido  demostrado para la via

tectofugal en palomas, y que resulta sugerido en nuestro estudio.

2.   Inyecciones  pequefias   de  trazadores  en  el  pulvinar  caudal  generan  un  marcaje

retr6grado de los cuerpos celulares mencionados en el punto anterior, en toda la superficie

tectal  en  ambos  hemisferios;  ademas  inyecciones  pequefias  de  trazador  en  las  capas

superficiales del coliculo superior generan un plexo de flbras poco denso pero que abarca

toda  la  superficie  del  nticleo  bilateralmente.   Estos  resultados   en  conjunto   sugieren

fuertemente que la topografia colo-pulvinar se organiza de una forma interdigitada, como
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fue demostrado para la paloma (Marin et al. 2003).

3. Nuestros estudios de doble marcaje demuestran que la proyecci6n rotundo entopalial

en palomas  se  organiza  de  forma topografica punto  a punto;  nuestros  experimentos  de

inyecciones  pequefias  de  trazadores  en  TP  sugieren  que  esta  topografia  se  conserva

tambi6n en la proyecci6n del pulvinar caudal a la corteza TP en la ardilla.

4. Una diferencia evidente en las dos vias es la ausencia de rna proyecci6n del entopalio

al nticleo rotundus, como la que se observa en la proyecci6n de la corteza TP al nticleo

pulvinar caudal.

Estos resultados sugieren fuertemente rna homologia estructural entre la via tectofugal

en  palomas  y  la  via  colo-pulvinar  en  mamfferos,  al  menos  hasta  el  nivel  del  ndcleo

rotundus,  hecho  que  mantiene  al  DVR  visual  como  posible  hom61ogo  de  la  corteza

extraestriada TP.

Se  ha  mostrado  que  la  via  tectofugal  en  aves  esta  involucrada  activamente  en  la

detecci6n del movimiento; su homologfa estructural con la via colo-pulvinar da pie para

sugerir   un   rol   funcional   similar   en  mamiferos,   en   especial   con   las   respuestas   al

movimiento   del  area  MT  en  la  corteza  extraestriada.  Nosotros  proponemos  que  las

propiedades de detecci6n de movimiento encontradas en el llamado "dorsal stream" en la

percepci6n visual de primates se basa, al memos parcialmente, en la proyecci6n indirecta

de la via colo-pulvinar a MT y no exclusivamente en la via retino-geniculo-V1.
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Abstract

The origin of the mammalian neocortex is one of the most relevant problems in modern

neuroanatomy.  A  fundamental  and  necessary  research  venue  to  elucidate  this  question

consists in the comparative study of the anatomical organization of the main fugal visual

in birds and mammals.

We have  studied the tectofugal  system of pigeons  (Co/"77cbcz  /z.1;z.cz)  and the  Californian

ground  squirrel  (ftyerJ72apfez./"s  beecfee);z.)  in  terms  of connectivity,  citoarchitecture  and

topographic  relations   by   means   of  classic   citoarchitecture   stains   and  reural  tracers

injections.  In birds,  the  tectofugal  pathway  is  featured  by  the  interdigitate  topographic

projection of the layer  13  tectal cells to the several rotundal subdivisions, located at the

dorsal thalamus; rotundal cells, in turn, send its axons to a telencephalic structure called

entopalliun,  which  is  cirscunscribed  within  a  pallial  telencephalic  domain  called  the

Dorsal Ventricular Ridge (DVR). This structure is present only in reptiles and birds.  On

the other hand in mammals, cells located at the superficial layers of the superior colliculus

(homologous  to  optic  tectuni  in  birds),  project  to  several  pulvinar  complex  divisions,

located at the dorsal thalamus. Mammals however, do not show any pallial structure with

nuclear  organization  ventral  to  the  neocortex,   receiving   afferents   from  the  sensory

thalamus like the DVR in reptiles. The pulvinar complex cells instead, send their axons to

the extraestriate cortex in the temporal lobe.

Given  the  hodological  similarities  between  the  retino-tecto-thalamic  stages  in  these

pathways  in birds  and  mammals,  the  visual  and  auditory  moiety  of birds  and reptile's
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DVR has  been considered homologous to the  auditory  and estraestriate visual  cortices,

despite the cytoarcitectonic differences between both structures. However the homology or

structural equivalence of the tectofugal pathway, specially the nucleus rotundus and one of

the  subdivisions  of the  pulvinar  complex  in  mammals  is  far  from  consensus  in  the

neuroanatomist's community. With the aim to clarify further this structural homology we

studied at cellular and organizational level the similarities just mentioned.

We have demonstrated the following structural similarities in the studied pathways:

1. The cells projecting to the caudal pulvinar in squirrels are located in the SGS31ayer of

the  superior  colicullus.  These  cells  were  intracelullary  filled  by  Luskch  et  al.   2003

showing a striking morphology very similar to the tectal layer  13  cells projecting to the

nucleus rotundus in the pigeon. This projection is bilateral, showing more emphasis in the

ipsilateral tectum. We demonstrated this features in the squirrel.

2.  Small tracer injections  in the  caudal pulvinar generate  a retrograde  labeling  of the

cells mentioned in the last point, they are distributed in the whole tectal surface in both

hemispheres;  besides  small  tracer  injections  in  the  superficial  layers  of  the  superior

colicullus generate a fiber plexus all over the extension of the caudal pulvinar despite the

location of the inyection site. These results strongly suggest the colo-pulvinar topography

is   organized   in   an  interdigitate   arrangement  in  the   same   way   as   in  the  pigeon's

tectorotundal pathway (Marin et al., 2003).

3.  Our double labeling  studies demonstrate the  organization of the rotundo  entopallial

projection  is  a  "point to  point"  topography;  the  experiments  of tracer  injections  in TP
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suggest this topography is conserved in the caudal pulvinar-TP projection.

4. The most striking difference between these two pathways is the absence of the back

projection to the rotundus from the entopallium, in comparison to the projection from TP

to the pulvinar seen in the squirrel.

These results strongly suggest the structural homology between the tectofugal pathway

in pigeons  and  the  colopulvinar pathway  in mammals,  at  least  at the  level  of nucleus

rotundus,  thereafter  the  DVR  could  be  considered  as  a  homologous  structure  of the

extrastriate cortex TP.

It has been shown that the tectofugal pathway is actively involved in motion detection;

its structural homology with the colo-pulvinar pathway supports a similar functional role

in mammals,  specially the  activity  of MT area in primates.  We  propose the  movement

detection  properties  in  the  dorsal  stream  of the  primates  visual  perception  is  partially

based in the indirect projection of the colo-pulvinar pathway to MT and not exclusively to

V1.
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1. INTRODUCC16N

1.1 La anatomfa comparada

El  estudio   comparado   del   sistema  nervioso  es  de  fundamental  importancia  para

establecer  el  origen  evolutivo  de  las  estructuras  que  lo  componen;  con  esto  se  hace

posible  la  reconstrucci6n  de  la  historia  de  cambios  estructurales  a  lo  largo  de  la

filogenia,   y   diferenciar   novedades   de   convergencias   o   paralelismos.   Ademas,   la

comparaci6n  de  los  diferentes  modos  de  vida  de  los  animales,  evidencia  la  enorme

plasticidad de ciertas estructuras y la perseverante conservaci6n de otras.

Dado  que  la  fisiologia  del  sistema  nervioso  esta  basada  fundamentalmente  en  la

estructura  y  conectividad  del  cerebro,  1os  estudios  comparados  permiten  extrapolar

funciones conocidas de estructuras, vias o sistemas hom6logos de rna especie o grupo

animal a otros donde su fisiologia aun no ha sido investigada.

1.2 El sistema visual de los vertebrados

Los  axones   de  las   c61ulas  ganglionares  de  la  retina  inervan  seis  blancos

especificos  en  el  cerebro  de  los  vertebrados  amniotas:   el  tectum  6ptico,  el

pretectum, el hipotalamo, el talamo dorsal, el talamo ventral, y el sistema 6ptico

accesorio (Nieuwenhuys et al.,  1998). El peso o enfasis relativo de cada una de.

estas proyecciones es variable dependiendo de la especie animal, y por su puesto,

de  su  modo  de  vida.  Estas  estructuras  retino  recipientes  a  su  vez  generan

eferencias a otros grupos neurales especificos, lo que da lugar a un conjunto de
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vfas   visuales   paralelas   segregadas,   organizadas   en   mayor   o   menor   grado

independientemente   unas   de   otras.   De   todas   estas   vias   nosotros   nos

concentraremos  en  aquellas  que  son  fugales  al  telenc6falo,   a  saber,  1a  via

talamofugal y la via tectofugal (figura 1).

La  via  talamofugal   comienza  con  la  proyecci6n  de   las   c6lulas   retinales

ganglionares sobre un ndcleo del talamo dorsal   (figura  1). En los anniotas no

mamiferos  las  c6lulas  fugales  de  este  nticleo  talamico  proyectan  a  la  regi6n

dorsal   del   telenc6falo   palial,   especificamente   a   una   corteza   dorsal   de

organizaci6n trilaminar (figura 2). En los maniferos esta proyecci6n termina en

la   corteza  estriada  ®arte   de   la  neocorteza),   y  presenta  rna  organizaci6n

hexalaminar (figura 2) (Butler & Hodos, 2005).

La  via  tectofugal  se  origina  a  partir  de  la  proyecci6n  de  las  ganglionares

retinales  al tectum 6ptico,  o  coliculo  superior como  es  llamado  en maniferos.

Esta  estructura  se  ubica  en  el  techo  del  mesenc6falo  y  presenta  en todos  los

amniotas   rna   organizaci6n   multilaminar.   El   tamafio   y   desarrollo   de   la

laminaci6n es variable entre las especies. En reptiles y aves, 1a proyecci6n fugal

al telenc5falo  se  origina desde una subpoblaci6n especifica de  c51ulas ubicadas

en  las   capas   mas   profundas   del  tectum.   Estas   c6lulas   envian   sus   axones

bilateralmente  a  un  ndcleo  especffico  del  talamo  dorsal,  llamado  el  nticleo

rotundus,  iinico  nticleo  tecto-recipiente  bilateral  en  el  talamo  que  proyecta  al

telenc6falo palial (Mpodozis  et al.,  1996.  figura  1).  La regi6n palial  que recibe



1os axones provenientes del rotundus corresponde a la parte anterior del Dorsal

Ventricular  Ridge  (DVR),  rna  estructura  de  organizaci6n  citoarquitect6nica

nuclear,  ubicada  ventral  a  la  corteza  (figura  2)  (Butler  &  Hodos,  2005).  En

mamiferos en cambio, 1a constituci6n anat6mica de la via tecto-fugal es memos

clara.   La existencia de un nticleo hom61ogo al rotundus es en general aceptada

en la literatura, pero  la identidad de este ndcleo  esta lejos  de  estar establecida

(Aboitiz & Montiel, 2007). Esto es asi debido a que existen varios ndcleos tecto-

recipiente en el talamo dorsal que proyectan a blancos paliales, y que por tanto

podrian   considerarse   hom61ogos   al   rotundus.   Los   ndcleos   propuestos   se

diferencian por recibir proyecciones  de  distintos tipos  celulares tectales, y por

proyectar diferencialmente a  distintas estructuras paliales. De entre estos ndcleos

propuestos destacan una divisi6n del complejo pulvinar (ndcleo pulvinar caudal)

que proyecta sobre la corteza temporal, y rna divisi6n del complejo intralaminar

(ndcleo  suprageniculado)  que proyecta subcorticalmente,  sobre la regi6n palial

de la andgdala (Aboitiz & Montiel, 2007).

1.3  Homologia del rotundus y homologia de la neocorteza.

En   1925  Nils  Holmgren,  propuso  que  el  DVR  es  hom61ogo   al  complejo

claustro-amigdaloide en mamiferos, basindose exclusivamente en la observaci6n

de  que  el  DVR deriva embriol6gicamente  del  mismo  primordio  neural  que  el

complejo claustro-amigdaloide, esta interpretaci6n es conocida co.mo la hip6tesis



claustro-amigdaloide  del  DVR.   Con  la  intenci6n  de  entregarle  un  sustento

hodol6gico   a  esta  hip6tesis,   se  ha  postulado   que  un  nticleo   del   complejo

intralaminar,  proyectante  a la  amigdala  seria hom6logo  al  rotundus  de  aves  y

reptiles.  Por  otro  lado,  Harvey Kart.en en  1966,  propuso  la homologfa entre  el

DVR y  la corteza temporal, basindose principalmente  en que las  aferencias  al

DVR en aves y reptiles y la corteza temporal en mamfferos reciben aferencias del

mismo nticleo talinico,  es  decir,  el rotundus y parte  del  complejo pulvinar de

mamiferos.  Esta  intexpretaci6n  es  conocida  como  la  hip6tesis  neocortical  del

DVR.

En este contexto, establecer la identidad del "rotundus mamiferiano" es de gran

relevancia, dado que resulta crucial para subsecuntemente establecer la identidad

de la regi6n palial mamiferiana que recibe las aferencias tecto-fugales, es decir,

la regi6n hom6loga al DVR de aves y reptiles.
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Figura  1.  Esquema  que muestra  simplificadamente  las  vias  tectofugal y talamofugal  en mamiferos y
reptiles/aves.  Modificado de Butler & Hodos, 2005.

Corteza visunl

Nucleo geniculado
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visual
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Wulst visual

Nucleo talanico 6ptico
principal (OPT)
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Figura 2. Esquema que muestra los blancos paliales de las vias talamofugal y tectofugal en aves, reptiles y
mamfferos. Modificado de Butler & Hodos, 2005.
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1.4 La via tectofugal en aves

El  sistema  retino-tectofugal  es  la  principal  via  que  media  la  percepci6n  visual  en

vertebrados   no   mamiferos.   En   aves   esta   via   es   muy   desarrollada,   colectando

aproximadamente  un  90%  de  los  axones  retinales  proyectan  en  forma  retinot6pica

precisa al tectuni contralateral (Mpodozis et al.,1995; Karten et al.,1997). En el tectum

los terminales  ax6nicos  de  la retina de  diferentes  morfologlas  segregan  en  seis  capas

especfficas dentro de la capa retinorecipiente superficial (Ran6n y Cajal,1911; Hunt &

Webster,1975; Angaut & Reperant,1976).

La proyecci6n  tectofugal  se  origina  exclusivamente  de  las  c6lulas  localizadas  en  la

capa  13  o  stratum griseum  centrale  (SGC)  1as  que proyectan bilateralmente  al ndcleo

rotundus  (Rt)  ubicado  en  el  talamo  dorsal  (flgura  9)   (Benowits  &  Karten,   1976;

Engelage & Bischof,1993; Mpodozis et al.,1996). Fibras colaterales de las c51ulas de la

capa 13 en ruta al Rt dejan terminales tambi6n en varios nticleos pretectales -los ndcleos

intrinsecos  del  tracto  tectotalamico-  los  cuales  a  su  vez  envian  proyecciones  que

descargan acido Y`-aminobutfrico  (GABA)  en el Rt (Ngo  et al.,  1994;  Mpodozis et al.,

1996).

EI Rt es el nticleo mas grande en el talamo en la mayoria de las aves. Este posee varias

subdivisiones anat6micas (figura 6), 'de acuerdo a diferencias regionales en propiedades

citoarquitect6nicas, histoquinicas, y hodol6gicas    (Benowitz & Karten,  1976; Nixdorf

and Bischof,1982; Martinez-de-la-Torre et al.,1990; Mpodozis et al.,1996; Marin et al.,

2003;   Redies   et   al.,   2000;   Hellmann   &   Gunturkun,   2001).   Estas   subdivisiones

6



anat6micas  pueden tener  rna  signiflcancia funcional,  desde  que  estudios  fisiol6gicos

muestran  que  las  neuronas  en  distintas  regiones  del  Rt  responden  especificamente  a

diferentes   dimensiones   visuales,   tales   como   color,   luminancia,   movimiento   y

profundidad (Revzin,1979; Wang et al.,1993). Tambi6n,1as lesiones en el Rt producen

serios  deficit  en  rna  variedad  de  tareas  visuales  que  involucran  intensidad  color,

reconocimiento  de  patrones  y  agudeza  visual  (Hodos  &  Karten,   1966;  Shimizu  &

Karten,1993; Laverghetta & Shimizu,1999).

Una variedad  de  estudios  han  demostrado  que  la tinica  fuente  de  proyecciones  del

tectuni 6ptico al nticleo rotundus en aves, proviene de una sola capa, el Stratum Griseum

Centrale  (SGC)  (Benowitz  &  Karten,  1976;  Hunt  &  Kunzle,  1976;  Mpodozis  et  al.,

1996;  Karten et al.,  1997).  Las  c6lulas de la capa SGC o  13  1uego  de la nomenclatura

introducida por primera vez   por Ram6n y Cajal (1911) serin llanadas "tectal ganglion

cells" (TGCs).

Karten et al.  (1997)  definieron dos distintas  subpoblaciones de neuronas tectales con

conexiones iinicas a divisiones especificas del nticleo rotundus, las TGCs tipo I y tipo 11.

La existencia de estas poblaciones pueden ser distinguidas claramente en el pollo. Se ha

demostrado  por  medio  de  t6cnicas  de  llenado  intracelular  (Luksch  et  al.,  1998)  rna

morfologia  especifica  para  estos  tipos  neuronales.  Las  TGCs  tipo  I  tienen  el  soma

situado en la sublamina exterior del SGC y terminaciones dendriticas especializadas que

fueron   siempre   encontradas   en   la   subcapa   5b.   Estos   "bottlebrush   dendritic

endings" (BDE) son la base citol6gica para la banda de material marcado con CTb en la
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capa 5bl luego de inyecciones de CTb en el ndcleo Rt (figura 3). Las neuronas SGC tipo

I  se  malcan  retr6gradamente  luego  de  inyecciones  de  CTb  en  las  divisiones  dorsal

=:r::![,ya:ea::r=Ldsod=:tsuLp°esrfi:c=P::::=r::::Sddee::ts::C4e=as(:::mc:rdcLuoL:;So::=;

indicando

(figura

TGCs

rna enorme  superposici6n de los campos receptivos de  c6lulas individuales

5).  Karten  et al.  (1997)  conclnyeron que  las  aferencias  retinales  directas  a las

tlpo I  se  originan  de  un  tipo  especial  de  c51ulas  ganglionares  con  un  soma

pequefi6 (4.5-6  Lim) y arbol dendritico muy pequefio tambi6n (25-40 LLm) (figura .4). El

6nico  de estas ganglionares se ubica en la capa 5b,  es radial con respecto a laarbol a

superfi e  tectal y  cada uno  forma ramas  laterales  con  delgados  drboles  laterales  que

termiT   en   botones.   El   dialnetro   de   estos   complejos   ax6nicos   es   de   1o   prm,

colocalizando precisamente con los BDEs de las neuronas de tipo I. (figura 7)

suLsa:eTn[r:tsa:I:°un[:ae:Lec;=bi°atsLesnuepnersfi::1:;:Canst:1:uaed::::pLaa;aiaa:n::runr:ndaes]:e::::

tipoll!semarcanretr6gradanenteluegodelnyecclonesdecTbenlasdivisiones

posteri6r  y  triangularis  del  Rt.  Aunque  las  dendritas  de  estas  neuronas  tienen  la
I

tendencia  de  terminar  en  las  capas  8  y  9,  sus  BDEs  no  muestran  rna  distribuci6n

restringlida como  los que muestran las neuronas del tipo  I;  sus  campos dendrfticos son

similar6s a

1os BDFs,

1os de las neuronas tipo I pero de forma elipsoidal. Basado en la posici6n de

las c61ulas tipo 11 no reciben aferencias monosinapticas desde la retina.
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Figura 4. Aferencias retinales en la capa 5b. A: terminal ax6nico representativo que fue marcado luego de
una inyecci6n de BDA en el tracto 6ptico. La inagen fue tomada de una secci6n transversal.  Se aprecia
que  los  teminales  arborizan  hnicamente  dentro  de  la  capa  5b.  a:  c6lulas  ganglionares  de  la  retina
marcadas  luego  de una inyecci6n de CTb  en el tectum contralateral.  Imagen tomada de rna secci6n de
retina en el plano horizontal. La mayoria de las ganglionares consisten en somas muy pequefios de 4.5-6
prm. Barra de calibraci6n en A=50 prm en 8=20 prm. Tomado de Luksch et al. (1998).

Figura 5. Reconstrucci6n de rna neurona del tipo I en el SGC en el tectum anterior de un pollo. Luego de
llenarla intracelularmente en una rebanada viva horizontal. En la reconstrucci6n se delinea la capa 5b y 13
para  orientaci6n.  Los  terminales  dendriticos  estin  restringidos  a  la  capa  5b  y  espaciados  de  manera
constante.  La estrella indica el  ax6n.  Grosor de la rebanada:  500  prm.  Barras  de  calibraci6n.  200  prm en
dibujo principal, 2 mm en el recuadro. Tomado de Luksch et al. (1998).
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Figura 6. Divisiones anat6micas del nticleo rotundus. A, 8:  inagenes digitales transversales a trav6s del
talamo de una paloma, inmunoreaccionada para proteina de uni6n a calcio (CaBp). La subdivisi6n dorsal
anterior  (Da)  esta  demarcada  por  un  plexo  denso  de  procesos  axonales  positivos  para  CaBp  (A).  La
subdivisi6n triangularis (T) esta demarcada por somas positivos para CaBp (a). La subdivisi6n centralis
(Ce) no presenta una reacci6n significativa para CaBp. C: Secci6n coronal del talano inmunoreaccionada
para parvalbtimina (PV). La divisi6n posterioris (Post) esta demarcada por un plexo denso de terminales
positivos  para PV.  D:  Secci6n  sagital  del talamo  reaccionada para  CTb,  1uego  de  una  inyecci6n  en  el
tectum ipsilateral. Los limites de las divisiones anterior, central y posterior estin claramente demarcadas
por la densidad diferencial de los plexos fomados por la fibras tectales entrantes. Barras de calibraci6n i=
1 mm. Tomado de Marin et al. (2003).

La propiedad mss relevante de la proyecci6n tectorotundal es la perdida completa de

topografia   "punto   a   punto"   de   la   proyecci6n   retinotectal.   De   hecho,   dadas   las

arborizaciones  de  gran tamafio  de  la TGCs,  el mapa espacial preciso  de  la superficie

tectal  se  engruesa  al  nivel  de  las TGCs  (Schmidt &  Bischof,  2001).  Sin embargo  un
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rearreglo  mss  radical  esta presente  en la proyecci6n de  las  TGCs  sobre  el Rt.  Varios

estudios ham mostrado  que inyecciones de trazadores confinadas al Rt marcan un gran

numero de TGCs distribuidas a lo largo de toda la superficie del tectum, incluyendo a

todos  los  miembros  de  rna  clase  particular  (figura  8).  No  se  ha  reportado  ninguna

variaci6n de la distribuci6n de la c61ulas a trav6s de la superficie del tectum de acuerdo a

la posici6n de la inyecci6n en el Rt. Inyecciones de trazadores anter6grado restringido a

rna porci6n del tectum marca rna cantidad de  axones  dispersos  sobre todo  el nticleo

(Benowitz & Karten,  1976; Nixdorf & Bischof,  1982; Ngo  et al.,  1994;  Karten et al.,

1997;  Deng  &  Rogers,   1998;  Hel|man  &  Gunturkun,   1999).   Se  ha  propuesto  una

topografia interdigitada para la proyecci6n de las TGCs sobre el Rt. Este modelo, que se

basa en inyecciones de trazadores retr6grados cristalinos en una subdivisi6n especffica

del Rt, propone que poblaciones intercaladas de TGCs que cubren toda la extensi6n de la

superficie  tectal proyectan  sobre  zonas  separadas pero  adyacentes  dentro  de rna sola

subdivisi6n (figura 9) (Marin et al., 2003).
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Figura  7.  Dibujo  esquematico  de  la  conectividad  y  morfologia  de  una  c6lula  del  SGC  tipo  I  y  los
terminales  de  las  c6lulas  ganglionares  de  la retina.  Los  recuadros  muestran  el  detalle  de un patron  de
conexi6n hipot5tico. Las dendritas de la c5lulas del SGC estin en negro y la ramificaci6n ax6nica de la
retina en gris. Tomado de Luksch et al. (1998).

1.4.1 Conexiones del nticleo rotundus con el telenc6falo

EI Rt provee de una proyecci6n masiva, via el "lateral forebrain bundle" (FPL)   a un

area del telenc5falo palial llamado el Dorsal Ventricular Ridge (DVR), dentro del DVR

las flbras terminan especificamente en la regi6n conocida como el   "core" del entopalio

(E)  (previamente  llamado  ectoestriado:  Reiner  et  al.,  2004)  (Karten  &  Hodos,  1970;

Benowitz  & Karten,  1976;  Nixdorf &  Bischof,  1982;  Watanabe  et al.,  1985;  Egedi  &

Tombol,   1993;  Engelage  &  Bischof,   1993;  Laverghetta  &   Shimizu,  2003).   Se  ha

mostrado la existencia de rna topografia zonal en esta proyecci6n,  en la cual distintas

regiones separadas en el eje anteroposterior del E, son aferentadas por los axones de una

subdivisi6n especifica del nticleo Rt QTixdorf & Bischof,  1982; Laverghetta & Shimizu,

2003, Krutzfeldt & Wild, 2004) (figura 10). EI Ec proyecta a su vez al cintur6n o banda
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perientopallial   (Ep,  previamente   conocido   como  banda  periectoestriatal;   Karten  &

Hodos, 1970), rna cubierta que rodea al E en las regiones dorsal y lateral y que posee un

grosor variable;  este  a  su vez  envia  sus  aferencias  a varias  partes  del  nidopalio  y  el

arcopalio (conocidos previamente como neoestriatum y archiestriatum respectivamente;

Karten & Hodos,1970; Watanabe et al,1985; T6mb61 et al.,1988; Husband & Shimizu,

1999). Estudios recientes muestran que algunas proyecciones al nidopalio y mesopalio y

estriado lateral son originadas directamente del Ec (Krutzfeldt & Wild, 2004; Husband

&  Shimizu,  1999).  Estudios  electrofisiol6gicos  han  mostrado  que  la  mayoria  de  las

neuronas en el E responden a estimulos en movimiento (Revzin,1970; Kimberly et al.,

1971 ; Engelage & Bischof,1997; Gu et al., 2002) pero un estudio psicofisico reciente ha

mostrado  que  s6lo  la parte caudal  del Ec es  sensible  al movimiento y  la parte rostral

tiene relaci6n con la percepci6n de la forma O\lyugen et al. 2004).
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Figura 8. Inyecci6n de CTb en el nticleo rotundus y el transporte en rotundus c.ontralateral y tectum. En el
recuadro  de  la derecha se muestra una inyecci6n en la subdivision centralis  del    ndcleo rotundus. A la
izquierda se muestra  como  el trazador se transport6 retr6grado-anter6gradamente. Note  que  forma una
imagen  especular  del  sitio  de  inyecci6n. Abajo  se muestra  el tectum  6ptico  con  c6lulas  de  la  capa  13
marcadas retr6gradamente. Note que lo cuexpos se ubican en toda la superficie tectal y la densidad celular
es mas alta en el tectum ipsilateral. BalTas de calibraci6n corresponden a lmm. Tomado de Mpodozis et al.
(1996).
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Figura 9. Modelo de la proyecci6n retino-tecto-rotundal. El modelo de Marin et al. 2003, propone que loci
distintos  pero  yuxtapuestos  dentro  de  una  subdivisi6n  (rojo,  azul  y  verde  en  rotundus)  reciben  de
poblaciones de TGCs  cuyos cuelpos  se distribuyen  en toda la  superficie tectal  pero que  se interdiStan
(rojo,  azul y verde en tectum),  de modo que cada locus en el rotundus esti representado todo el campo
visual. La retina proyecta al tectum en forma estrictamente topografica y las dendritas de algunos tipos de
TGCs  hacen  sinapsis  directas  con  ellas.  Note  que  las  TGCs  poseen  drboles  dendriticos  grandes  que
abarcan rna gran superficie tectal y que los BDEs provenientes de diferentes c6lulas se supeaponen.
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Figura 10. Diagrama que resume los resultados obtenidos por Laverguetta & Shimizu, (2003). De acuerdo
a estos  autores,  1a proyecci6n rotundo  entopalial se caracteriza por un  arreglo  zonal rostro  caudal:  cada
subdivisi6n  rotundal  proyecta  a  una  zona  entopalial  especifica,  conservandose  el  ordenamiento  rostro
caudal en la proyecci6n. Tomado de Laverguetta & Shimizu, (2003).

1.5 La via tectofugal en mamiferos

El  tamafio  y  desarrollo  del  tectum  6ptico  o  col±culo  superior  es  variable  en  los

diferentes ordenes de mamiferos. Este tamafio se puede correlacionar claramente con la

dependencia visual del animal en su modo de vida. La rata por ejemplo,  es un animal

principalmente  noctumo,  por  lo  tanto  posee  rna  retina  dominada  por  bastones  y

relativamente pobre en c5lulas ganglionares. Ademas  depende muy poco  de la visi6n,

siendo un animal principalmente olfativo y auditivo en su vivir. En canbio las ardillas

diurnas, aunque roedores tambi6n, poseen retinas dominadas por conos, ojos grandes y

dependen  principalmente  de  la  visi6n  en  su  modo  de  vida.  Asf,  si  comparamos  el

1
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desarrollo tectal de ambos animales, mos encontramos con un CS pobremente laminado y

pequefio en la rata,  en comparaci6n a un CS  grande con relaci6n al volumen cerebral,

may  desarrollado  y  con  capas  bien  deflnidas  en  una  ardilla.  De  hecho,  los  tamafios

relativos de ambos cerebros son muy similares pero el CS es  10 veces mas grande en la

ardilla de tierra que en la rata (Striedter, 2005), siendo el mas grande proporcionalmente

entre los mamiferos (Lane et al.,1971).

La proyecci6n de la retina al CS en ardillas es muy sustancial, consistiendo en cerca de

la  mitad  de  los  axones  de  todas  las  c61ulas  ganglionares  (Michael,  1973).  EI  CS  en

ardillas y la mayoria de los mamiferos es diferente al de primates, en que contiene un

mapa completo del espacio visual correspondiente a la retina contralateral (Lane et al.,

1971;  Kaas  et  al.,  1974),  tal  como  sucede  en  aves.  En primates  en cambio,  el  CS  no

contiene representaci6n completa de la retina contralateral sino que s61o del hemicampo

contralateral  (Lane  et  al.,   1973)  y  recibe  aferencias  sustanciales  desde  ambos  ojos

(Hubel et al.,1975).

La proyecci6n de la retina sobre e| CS esta restringida a las capas superficiales en la

mayoria de los mamiferos (stratum zonale (SZ), stratum griseum superficiale (SGS)   y

stratum  opticun  (SO)).  Otro  rasgo  condn  en  los  mamfferos  es  que  la  proyecci6n

retiniana es bilateral,  donde los axones que componen las proyecciones ipsilaterales y

contralaterales difieren en la cantidad, distribuci6n en las capas superficiales y patr6n de

ramificaci6n.  En  la  mayoria  de  los  mamiferos  la  proyecci6n  retinal  sobre  el  CS

contralateral termina sobre toda la extensi6n rostro caudal del  CS.  En contraste la via
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ipsilateral  es  mucho  mas  limitada en su distribuci6n.  La localizaci6n y tamafio  de  la

proyecci6n ipsilateral varia en los distintos ordenes de mamfferos, siendo muy escasa en

roedores  y  mas  extensiva  en primates,  lo  que podria correlacionarse  con  el  grado  de

frontalizaci6n ocular (Vega-Ztifiiga & Mpodozis, 2008, observaci6n no publicada).

Las  eferencias  del coliculo  superior son mtiltiples y  abarcan practicamente todas las

partes del sistema nervioso central; sin embargo existe una partici6n funcional y por lo

tanto  anat6mica  del  CS.  Las  capas  superflciales  del  coliculo  estin  relacionadas  con

centros  visuales,  en  cambio  las  capas  mas  profundas,  bajo  el  stratum  6ptico,  estan

interconectadas  con  diversas  areas,  incluyendo  centros  motores  relacionados  con  los

movimientos de los ojos ,y la cabeza.

Los blancos de las c6lulas fugales que se encuentran en las capas superficiales del CS

son  similares  entre  diferentes  especies  (Harting  et  al.,  1980;  Holstege  &  Collewijn,

1982; Benevento  &  Standage,  1983). Datos  de inyecciones  de trazadores  anter6grados

en las  capas  superflciales  del  CS  muestran que  los  axones  fugales  son primariamente

ascendentes  y  sus  blancos  principales  son  nticleos  pretectales,   el  complejo  lateral

posterior-pulvinar,  el  ndcleo  geniculado  dorsal  lateral,  el  nticleo  geniculado  lateral

ventral  y  el  nticleo  parabigeminal,  siendo  estos  dos  tiltimos  blancos  primarianente

descendentes.

La via fugal mas  sustancial proveniente  de las  capas  superficiales  del coliculo  es  la

proyecci6n  al  complejo  lateral  posterior-pulvinar.  En  el  gato  las  capas  superficiales

proyectan principalmente a la divisi6n medial del ndcleo  lateral posterior (Graybiel &
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Berson,1980; Abramson & Chalupa;  1988); en ardillas las capas superficiales proyectan

a  la  subdivisi6n  caudal  y  rostral   (Robson  &  Hall,   1977a);   en  rafpcrz.cr  estas  capas

proyectan  a  dos  divisiones  del  pulvinar  (Luppino  et  al.  1988);  en  los  primates,  estas

capas proyectan primariamente  al pulvinar inferior (Benevento  & Fallon,  1975c).  Las

cuerpos de las  c51ulas proyectantes a estos nticleos  se  encuentran principalmente en el

stratum griseum superficiale (SGS) y en ciertas especies en el borde superior del stratum

opticun (SO). Major et al. (2000) 11en6 intracelularmente algunas c6lulas ubicadas en el

SGS3  de  la  ardillas,  como  resultado  ellos  describieron  drboles  dendriticos  con  una

morfologia may similar a aquellos de las c61ulas proyectantes al Rt en aves (Figura 11).

Luppino  et  al.  (1988)  investigaron  las  proyecciones  tectales  al  pulvinar  en  rz4pczz.cz,

mediante inyecciones de trazadores anter6grados en el CS. Ellos observaron terminales

tectales  en toda la extensi6n de  la divisi6n dorso  caudal  del pulvinar,  sin importar la

localizaci6n de la inyecci6n en el SC. La divisi6n central en cambio, contenia parches

irregulares  y  con  poblaciones  de  terminates  mucho  mas  densas  que  los  vistos  en  la

subdivision dorso  caudal.  La distribuci6n  de  estos parches  varia concomitante  con el

sitio de inyecci6n en el SC. Ellos llamaron a la proyecci6n sobre la divisi6n dorso caudal

"difusa" y la proyecci6n sobre la divisi6n central "especifica", asumiendo que la primera

carecia de un topografia y que la segunda respondia a rna proyecci6n topografica.

En  la  ardilla  estudios  de  la  conectividad  del  pulvinar  caudal  ham  mostrado  que  el

ndcleo   se   organiza   en   tres   subdivisiones,   cada   una   presentando   un   patron   de

conectividad   diferencial   con   el   CS.   Robson   &   Hall   (1977a)   investigaron   las
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proyecciones  del  colfculo  sobre  el  pulvinar  mediante  inyecciones  de  trazadores  y

lesiones  en  las  diferentes  subdivisiones  del  ndcleo  pulvinar  y  el  CS.  Sus  resultados

indican que  existen tres  subdivisiones  en del ndcleo,  a saber, rna divisi6n caudal que

contiene neuronas  grandes,  que recibe  aferencias bilaterales  de  las  capas  superficiales

retino recipientes del CS; Una divisi6n rostro lateral que contiene c6lulas mas pequefias,

y que recibe aferencias ipsilaterales del coliculo; finalmente una divisi6n rostro medial

que no recibe aferencias del CS.

Recapitulando,  la  conectividad  de  la  divisi6n  caudal  del  pulvinar  con  el  CS  en  la

musarafia arboricola y en ardillas,  es  similar a la conectividad del ndcleo rotundus en

reptiles y aves con el tectum 6ptico. Estas correspondencias estructurales sugieren a esta

divisi6n del pulvinar  en mamfferos  como  candidato  para  la homologia con el nticleo

rotundus de reptiles y aves.
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Figura  11.  Reconstrucci6n  mediante  camara  hicida y  fotografias     de  las  c6lulas  tipo  I  en  el  SGS3  de
ardilla.  A:   c6lula  tipo   I   en  la  parte   inferior  del   SGS3   (rebanada   coronal,   lateral   a  la  izquierda).
Arborizaci6n dendritica es aproximadamente 2 mm de ancho. Al : imagen de campo oscuro de la secci6n
que contiene al soma. Barras de calibraci6n= 200 LLm. Tomado de Major et al. (2000).

1.5.1 Conexiones del Pulvinar con la corteza

Las  divisiones  del pulvinar reci6n descritas tienen aferencias y  eferencias  con zonas

especificas   de   la  corteza.   La  divisi6n  caudal   del  pulvinar,   que   recibe   aferencias

tectales"difusas"  segiin Luppino  et al.  (1988), proyecta y recibe terminales  de la zona

cortical temporo ventral (Tv) y el area 18 en rwpczz.cz; En ardillas sin embargo, la divisi6n
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caudal  del  Pulvinar que recibe rna proyecci6n bilateral  inespecffica del  SGS,  s6lo  se

conecta reciprocamente con el area temporo posterior (Tp) (Robson & Hall,1977a). Se

han  descrito  proyecciones  reciprocas  entre  las  areas  dorso  temporal  (Td)  y  18  con  la

divisi6n rostral  del  Pulvinar  en  rafpczz.cr,  que  recibe  la proyecci6n  especifica  del  SGC

(Luppino et al.,1998). La subdivisi6n equivalente en la ardilla es la antero dorsal; segtin

Robson & Hall (1977a)  esta recibe una aferencia ipsilateral del  SGC, y proyecta a las

areas  19  y  18;  el  area  17  y  las  areas  nombradas  anteriormente  son  la  fuente  de  las

proyecciones corticales a esta divisi6n. Ninguno de los estudios anteriores han mostrado

detalles de estas proyecciones. En particular la distribuci6n laminar en la corteza de las

aferencias y eferencias del pulvinar.

1.6 Problema General: el origen de la neocorteza

Un desarrollo evidente del telenc6falo es la formaci6n superficial de capas de c5lulas

nerviosas llamadas cortezas. Estas estructuras ocurren en varios grupos de vertebrados

no mamfferos, pero consiguen un desarrollo particular en los mamiferos. Aves ,y reptiles

poseen una corteza dorsal que se caracteriza por rna organizaci6n trilaminar. Este tipo

de  estructura  esta  ausente  en  el  telenc5falo  de  los  anfibios.  Formaciones  corticales

trilaminares  estali  presentes  tambi6n  en  el  telenc6falo  de  los  maniferos,  a  saber,  la

corteza  olfatoria  o  prepiriforme  y  la  corteza  hipocampal.  Sin  embargo  en  todos  los

mamiferos   estas   cortezas   "simples",   estin   separadas   por   una   formaci6n   cortical

altamente compleja de seis laminas, y que, debido a su aparici6n tardia en la evoluci6n

es  denominada  neocorteza,  la  cual  es  responsable  de  la  mayoria  del  incremento  del
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telenc6falo en la evoluci6n de los mamiferos.

En todos los amniotas el telenc6falo palial recibe aferencias sensoriales principalmente

desde  dos  tipos  de  nticleos  del  talano  dorsal:  el  lemnotalamo  y  el  colotalamo.  El

lemnotalamo   corresponde   a   aquellos   nticleos   que   reciben   aferencias   de   sistemas

ascendentes  le]rmiscales  o   directamente  de  las  c6lulas   sensoriales  (por  ejemplo  el

geniculado  dorsal  lateral  y  talamo  somatosensorial).  Los  ndcleos  colotalinicos  en

cambio, reciben aferencias  sensoriales desde el techo  del mesenc6falo  ®or ejemplo  el

nticleo rotundus en aves y el geniculado medial en maniferos)  (Butler,  1994a,b).  Esta

segregaci6n  en  el  talamo  es  conservada  tambi5n  a  nivel  del  telenc6falo  palial.  En

mamiferos  el lemnotalamo proyecta a la porci6n medial/dorsal  de la neocorteza, y en

reptiles  y  aves  este  grupo  talinico  proyecta  a  la  corteza  dorsal.   En  canbio,   el

colotalamo  en  mamfferos  proyecta  a  la porci6n  lateral/ventral  de  la  neocorteza.  Sin

embargo  en  reptiles  y  aves  este  grupo  talinico  proyectan  a rna  estructura palial  de

organizaci6n nuclear, que se ubica ventral a la corteza dorsal. Esta masa celular protruye

al ventriculo, raz6n por la que fue llamada el "Dorsal Ventricular Ridge" (DVR).

Esta dicotomia en las proyecciones sensoriales al telenc6falo palial entre reptiles/aves y

mamiferos plantea un problema al momento de elegir rna estructura en el telenc6falo de

reptiles y aves homologa a la neocorteza de maniferos.

Basindose  principalmente  en  las  correspondencias  hodol6gicas  antes  mencionadas

Harvey  Karten  en  1969,  propuso  la homologia de  la corteza lateral  auditiva y visual

extraestriada con el DVR de aves y. reptiles, mientras que las  cortezas mas dorsales y
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caudales corresponderian a la corteza dorsal de reptiles. En otras palabras esta hip6tesis

(hip6tesis  neocortical  del  DVR)  sugiere  que  en  el  ancestro  comtin  de  mamiferos  y

reptiles  existi6  rna  estructura  similar  al  DVR y  una  corteza  dorsal,  las  cuales  en  la

emergencia  del  linaje  mamifero  se  transformaron  para  dar  origen  a  las  partes  que

componen  la neocorteza.  Mientras  que  en  el  linaje  de  los  armiotas  no  maniferos  la

organizaci6n ancestral ha sido conservada  hasta el presente (figura 57, A).

Sin embargo  estudios  de patrones  de  expresi6n de  genes  reguladores han resucitado

rna hip6tesis  originalmente  propuesta por  Holmgren  (1925)  la  que  propone  al  DVR

como homologo al complejo claustroanigdaloide (CA), el cual incluye al claustro y la

regi6n palial de la amigdala conocida como amigdala basolateral. La principal evidencia

a favor de  esta teoria proviene  de  que  el DVR y  al  complejo  claustroamigdaloide  se

desarrollan del mismo primordio o locus telencefalico. Esto fue aparente para Holmgren

mirando secciones con tinci6n de Nissl de cerebros en desarrollo, y ha sido confirmado

por t6cnicas de hibridaci6n in situ de genes reguladores. Estos genes coexpresan en la

regi6n ventrolateral del telenc6falo palial de pollos y ratones, la que posteriormente se

desarrolla como DVR y CA respectivamente (figura 58).

En vista de estas diferencias, no ha sido facil determinar rna estructura homologa a la

neocorteza en amniotas no mamiferos. En otras palabras, 1a pregunta de la ancestria de

la neocorteza, o que estructura en el cerebro anniota ancestral le dio origen, no ha sido

resuelta aun,  despu6s  de dos  siglos  de  estudios  de neuroanatomfa y neuroembriologia

comparada.  Este problema se hace mas  complicado  aun por la ausencia de criterios y
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compartidos para establecer homologias en estructuras neurales.

1.7 La via tectofugal y sus implicancias en el problema del origen de la

neocorteza

Bruce & Neary (1995) postularon que existen evidencias hodol6gicas que sostienen la

hip6tesis  claustro  amigdaloide  del  DVR.  Uno  de  los  argumentos  centrales  que  los

autores  proponen  para  sostener  que  el  DVR  es  similar  a  la  amigdala  lateral  de

mamfferos, es que ambas reciben proyecciones de` ndcleos talamicos recipientes del CS/

tectuni  6ptico,  y  que  ambos  proyectan  al  estriado  y  la  amigdala  estriatal.  En  este

contexto,  un  punto   controversial  es  la  presunta  homologia      del  complejo  lateral

posterior/pulvinar (LPAIul) en mamiferos con el ndcleo rotundus de reptiles y aves. De

acuerdo a Bruce & Neary (1995), debido a que en mamiferos el nticleo proyectante a la

amigdala  lateral  pertenece   al   complejo   intralaminar,       estos  ndcleos   deberian  ser

considerados  hom6logos  al  ndcleo  Rt  de  reptiles  y  aves,  y  no  el  complejo  LP#ul.

Algunos  argunentos  en  esta  linea  han  salido  a  la  luz  recientemente.  Guirado  et  al.

(2005), observ6 que las proyecciones telencefalicas del complejo intralaminar posterior

del talamo de los mamiferos pueden ser comparado con las proyecciones telencefalicas

del   nticleo   Rt.   Mas   especificamente   los   autores   argumentan   que   el   nticleo

suprageniculado del rat6n recibe una proyecci6n bilateral desde las capas intermedias y

profundas del SC, por lo que ellos lo comparan con la proyecci6n tectorotundal en aves.

Este  nticleo  ademas,  comparte  eferencias  con  el  Rt  al  cuerpo  estriado,  1a  .amfgdala
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basolateral  y  el  claustrun.  Estas  ultimas  estructuras  como  antes  se  menciono,  se

postulan como homologas del DVR.

Por lo tanto si las correspondencias estructurales entre el nticleo rotundus en reptiles/

aves y alguna divisi6n del complejo intralaminar en mamfferos apoyan su homologia,

entonces la teoria claustro  amigdaloide del DVR se ve fortalecida. Por otro lado  si las

correspondencias   estructurales   entre   el  nticleo   rotundus   en  reptiles/aves  y   alguna

divisi6n del complejo pulvinar en mamiferos apoyan su homologfa, entonces la hip6tesis

de neocortical del DVR se ve fortalecida.

Con  estos  antecedentes  nosotros  planteamos  este  proyecto,  que  tiene  los  siguientes

hip6tesis y objetivos:
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2.  Hip6tesis

2.1 Hip6tesis general

1.   La  divisi6n  caudal  del  pulvinar  de  ardilla  es  hom61ogo  al  ndcleo  rotundus  en

aves y reptiles.

2.2 Hip6tesis especificas

1.   La proyecci6n  difusa  desde  el  coliculo  superior  a  la  divisi6n  dorso  caudal  del

pulvinar en ardillas es bilateral.  Se origina de las c6lulas descritas por Major et

al.   (2000),  y  se  caracteriza  por  una  organizaci6n  interdigitada  similar  a  la

encontrada en la proyecci6n tecto rotundal en ,aves.

2.   La proyecci6n rotundo entopalial en aves, tiene rna topografia "punto a punto"

entre cada divisi6n rotundal y su respectiva zona entopalial. La proyecci6n de la

divisi6n caudal del pulvinar sobre la corteza extraestriada de ardillas se organiza

de forma similar.
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3. Objetivos

3.1 0bjetivo general

-Clarificar  la  supuesta  homologia  estructural  entre  la  via tectofugal  en  aves  y  la via

colopulvinar en mamiferos.

3.2 0bjetivos especificos

1.   Describir  la  topografia  de  la  proyecci6n  rotundo   entopalial  en  palomas,  y

compararla   con   la   proyecci6n   divisi6n   caudal   del   pulvinar   a   la   corteza

extraestriada en ardillas.

2.   Resolver cuales c61ulas en el coliculo superior, proyectan a la divisi6n caudal del

pulvinar en ardilla.

3.   Caracterizar la topografia de la proyecci6n colo-pulvinar en ardillas.

4.   Determinar qu6 nticleo en el talamo dorsal de aves es el hom6logo estructural a

la divisi6n que recibe la proyecci6n topografica del coliculo superior en ardillas.
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4. Materiales y m6todos

4.1 Selecci6n del modelo animal

Las palomas han servido como modelo para estudiar el sistema visual de vertebrados

en  nuestro  laboratorio  desde  hace  ya  varias  d6cadas.  El  mundo  perceptual  en  estos

animales  es  principalmente  visual,  por  lo  que  rna  gran  proporci6n  del  cerebro  esta

dedicado  o  tiene relaci6n con la visi6n.  Estos  animales  son diurnos,  hecho  que se  ve

reflejado en su retina dominada por conos y con rna gran cantidad de ganglionares (2,4

millones   de   ganglionares;   Mpodozis   et   al.,   1995).   Su   gran   abundancia   y   facil

manipulaci6n experimental son otras.grandes ventajas de este modelo

Los modelos clasicos para la investigaci6n biol6gica has sido los roedores, en especial

ratas  y  ratones,  sin  embargo  para  un  estudio  comparado  del  sistema  visual,  estos

animales son inapropiados debido a que dependen muy poco de la visi6n en su vivir, lo

que conlleva que posean un sistema visual poco desarrollado. Hemos elegido a la ardilla

de  tierra  califomiana por  ser  un  animal  visualmente  activo  y  con  un tectum  6pti6o/

coliculo  superior  muy  desarrollado  y  bien laminado,  siendo  el  mas  grande  entre  los

mamiferos proporcional al volumen cerebral  (Van Hooser & Nelson, 2006).

Estos  animales  posen  retinas  dominadas  por  conos  (95%)  y  poseen  rna  excelente

visi6n dicr6mata mediada por conos azules y verdes. Ademas ellos usan la visi6n para

navegar en su ambiente, evitar predadores y buscar alimento, muy similar a la mayorfa

de las aves.
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4.2 Experimentos coli palomas

Veinticinco  palomas  adultas  (Co/2/J7?Z)cz  /z.vz.cr)  de  300-350  gr.  de peso  de  ambos  sexos

fueron usadas en estos experimentos.  Estos animales fueron obtenidos de un vendedor

local  y  fueron mantenidos  en  un vivario  de  la universidad.  Todos  los  procedimientos

experimentales fueron aprobados por el comit6 de Etica de la Facultad de Ciencias de la

Universidad de  Chile y  estin en concordancia con estatutos  sobre el uso  animales  en

experimentaci6n cientifica de la NIH.

Las  palomas  fueron  anestesiadas  profundamente  con  rna  mezcla  de  ketamina  y

xilazina (5  mgA{g) y fueron colocadas en la posici6n estereotaxica estalidar (Karten &

Hodos,1967) ?p un aparato estereotaxico especialmente disefiado, qu? no interfiere con

el campo visual del animal. La anestesia fue mantenida aplicando 30% de la dosis inicial

cada  2  horas  a  trav6s  de  una  cinula  intramuscular.   Luego   de  que  el  animal  fue

anestesiado y posicionado en el aparato estereotaxico, se expuso el craneo mediante una

incisi6n de  la piel,  y  dependiendo  del  experimento,  se practic6  rna craneotomia para

exponer el telenc6falo dorsal por sobre la localizaci6n aproximada del nticleo rotundus o

el entopalio.  Se realizaron inyecciones de diferentes trazadores  en estas  estructuras de

acuerdo  a  los  procedimientos  descritos  abajo.  Luego  de  las  inyecciones,  1as  heridas

fueron cubiertas, suturadas y tratadas con antibi6ticos locales. Durante el experimento,

el  latido  cardiaco  fue  monitoreado  constantemeute,  y  se mantuvo una temperatura de

40-42°C   mediante   una   manta   el5ctrica   termoregulada.   Durante   la   cirugfa   y
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recuperaci6n, todas las heridas y puntos de presi6n fueron tratados con un gel comercial

de lidocalna 5%.

En un primer set de experimentos, trazadores fluorescentes y liposoluble Dil   y True

Blue  fueron  inyectados  en  el  entopalio  de  18  animales.  Con  la  intenci6n  de producir

inyecciones pequefias, bien definidas y minimizar la difusi6n del trazador, estos fueron

inyectados  en su forma s61ida y  cristalina por medio  de un aparato  microinyector de

trazadores s6]idos (Marin et al., 2001). Resumidamente el microinyector consiste en una

aguja hipod6mica punta roma de 36-gauge, equipada con un bast6n interno movible el

cual esta conectado a un rna camara de presi6n similar a una jeringa. Cuando un pulso

de gas a presi6n es aplicado en la cinara, el bast6n se mueve hacia fuera y adentro en la

aguja, empujando un s6lido previanente cargado en la punta de la aguja. Para llevar a

cabo  las  inyecciones  el microinyector cargado  con el trazador y un microelectrodo  (1

MS2)  adherido  a  la  aguja,  fue  ajustado  en  un  micromanipulador  hidraulico  y  lu?go

estereotaxicamente   posicionado   e   introducido   en   el   entopalio.   Las   sefiales

electrofisiol6gicas fueron anplificadas (AM systems model 1800) y monitoreadas en un

osciloscopio  (Tektronix,  5113) acoplado a un monitor de audio. Los estfmulos visuales

fueron generados en un sistema computacional desarrollado en el laboratorio. Una vez

que   el   entopalio   fue   electroflsiol6gicamente   identificado,   1a   inyecci6n  fue  hecha

aplicando un tren de pulsos de presi6n d.e acuerdo a pal.ametros estimados previamente

(para detalles vcr Marin et al., 2001). La fuente de presi6n fue un tanque de N2 a 1000

psi,  la presi6n y  los  pulsos  fueron regulados  a trav5s  de un picospritzer hecho  en  el
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laboratorio.  Luegp  de  un periodo  de  3-5  minutos  post  inyecci6n  el  microinyector fue

retirado muy lentamente.

En un set separado  de experimentos, el trazador anter6grado BDA fue inyectado por

presi6n de aire en el nticleo rotundus. Pal.a llevar a cabo esto, pipetas de vidrio de  15 in

de diinetro de punta fueron llenadas con rna soluci6n al 1 % de BDA con buffer fosfato.

Luego   .de   5-10   dfas   de   sobrevivencia,   todos   los   animales   fueron   profundamente

anestesiados con una sobredosis de rna mezcla de ketamina y xilazina y perfundidos via

car6tidas con 500-800 ml de ringer de ave, seguido de  1000 ml de una soluci6n fria (10

°C) de paraformaldehido al 4% en 0..1 M buffel- fosfato ®H 7.2). Luego de la perfusi6n,

los  cerebros  fueron  extraidos  y  post  fijados  durante  una  noche  en  la  soluci6n  de

paraformaldehido, y luego transferidos a rna soluci6n..de sacarosa al 30% por 2-3  dias

con el prop6sito  de  crioproteger  el tejido.  Luego  los  cerebros  fueron montados  en  el

piano estereotaxico sobre la plataforma de un micr6tomo de congelaci6n, y se cortaron

secciones de 45 micrones en el piano transverso o sagital dependiendo del experimento.

En   los   casos   de   inyecciones   de   trazadores   fluorescentes,   1as   secciones   fueron

inmediatamente montadas y cubiertas usando rna soluci6n de .50% de glicerol en suero

salino de ave. En los casos de inyecciones de BDA, el tejido colectado fue procesado de

acuerdo  al  m6todo  avidita-biotina-peroxidasa  (ABC  Elite  Kit;  Vector).  En  todos  los

casos, algunas series seleccionadas fueron procesadas con tinci6n Nissl para un analisis

posterioi.. Las secciones fueron examinadas y fotografiadas usando rna calnara digital a

color   (Spot   Digital   Camera;   Diagnostic   Instrument)   acoplada   un   microscopio
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convencional epifluorescente (Olympus Bx 60). Dependiendo de el trazador usado, las

imagenes digitales fueron tomadas en canales monocromaticos azul o rojo, ajustando el

tiempo   de  exposici6n  de  la  cinara  de  manera  que  las  c61ulas  mas  intensamente

marcadas tuvieran el valor de pixel mas alto (255), manteniendo esta configuraci6n de la

cinara para todas las fotografias en un animal dado. Las fotografias fueron transfer.idas

a  Adobe  Photoshop  CS3   y  combinadas  para  reconstruir  la  secci6n  completa.  Las

secciones reconstruidas fueron dibujadas en otra capa, y se marco la posici6n de cada

c6lula en esa capa. La forma y trayectoria de los axones al interior del entopalio fueron

reconstruidos usando rna camara lucida montada en un microscopio Olimpus Bx61.

4.3 Experimentos con ardillas

Veintiocho  ardillas californianas adultas  (fper777apfez./#s' beecfeej/z.)  de peso  entre 400 y

700 gramos ,incluyendo machos y hembras, fueron usadas en este estudio. Todas fueron

atrapadas  de  acuerdo  a permisos  estatales  y usadas  en concordancia con la gufa para

animales  de  experimentaci6n  del  Comit6  de  Uso  y  Cuidado  Animal  de  UCSD.  Los

animales fueron anestesiados con rna mezcla de ketamina (50 mg/kg IM) y xilazina (10

mgAcg  IM).  La  anestesia  fue  mantenida  durante  la  duraci6n  del  experimento  (3  a  4

horas)   inyectando   10   0/o   de   la  dosis   inicial   cada   15   min.   Durante   la   cimgfa  y

recupei.aci6n, todas las heridas y puntos de presi6n fueron tratados con un gel comercial

de lidocalna 5%.

Una vez anestesiados los animates fueron pesados y rasurados en la secci6n del crineo
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a  ser  expuesta y  posteriormente  montados  en  un  aparato  estereotaxico  disefiado  para

roedores  (K6pf  instruments).  Una  vez  montados  se  les  expuso  el  area  del  craneo

necesaria mediante rna incisi6n de la piel y retracci6n de los mtisculos que obstruyen el

area; luego dependiendo del experimento una craneotomia fue realizada para exponer la

corteza temporal  posterior,  1a  corteza  sobre  el  coliculo  superior  o  la  corteza  sobre  el

complejo pulvinar. Para el caso de los experimentos de inyecciones del coliculo superior

'y  complejo pulvinar un microelectrodo  (1  MQ)  fue  ajustado  en un micromanipulador

hidraulico y  luego  estereotaxicamente posicionado  e introducido  en la estructura.  Las

sefiales electrofisiol6gicas fueron amplificadas (AM systems model  1800), monitoreado

en un  osciloscopio  (Telctronix,  5113)  acoplado  a un monitor  de  audio.  Los  estimulos

visuales   fueron   generados   con  un  pqu:tero   laser.   Una  vez   que   la   estructura  fue

electrofisiol6gicamente identificada rna pipeta de vidrio car.gada previamente con BDA

(Molecular Probes,10% en buffer fosfato 0.'1M) y/o CTb (List Biological Laboratories,

0.5%  en  buffer  fosfato   0.1M  )  fue  ajustada  al  manipulador  e  introducida  en  las

coordenadas y profundidad identiflcadas  auteriormente.  Luego  la inyecci6n fue hecha

aplicando un tren de pulsos de presi6n de acuerdo a parinetros estimados previamente y

de acuerdo al tamafio de la inyecci6n requerido. La fuente de presi6n fue un tanque de

N2  a  1000 psi,  la presi6n y los pulsos  fueron regulados  a trav6s  de un picospritzer 11

(General  Valve).  Luego  de  un  periodo  de  sobrevida  de  5-7  dfas,  las  ardillas  fueron

profundamente   anestesiadas  con  rna  sobredosis  de  la  mezcla  ketamina-xilazina  y

perftmdidas  a trav5s  del  coraz6n con  aproximadamehte  1  lt  de  ringer  salino  (0.9  %),
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seguido de 500-800 ml de una soluci6n de paraformaldehido al 4% en PB.

Luego de remover el cerebro del crineo, este fue dejado en la misma soluci6n por rna

noche y al dia siguiente trasferido a rna soluci6n de sucrosa al 30% en PB hasta que se

hunda.  Los  cerebros fueron cortados en el plano transversal a 40  prm   procesados con

t5cnicas  inmunohistoquinicas  para  revelar  a  distribuci6n  de  CTb  y/o  BDA  con  el

m5todo  de  avidina-biotina-peroxidasa.  Los  detalles  de  estos  procedimientos  han  sido

descritos en otros manuscritos (Shimizu et al,1994; Coolen et al,1999). Resumidamente

para  el  caso  del  CTb,  las  secciones  fueron  incubadas  con  anticuexpos  contra  CTb

(hechos  en  cabra,  a  rna  diluci6n  de  1:20.000),  seguido  de  un  anticuerpo  secundario

biotinilado (Vector laboratories, Burlingane, CA;I anti gota IgG, hecho en conejo, a rna

diluci6n de  1 :200). Luego el tejido fue tratado con una peroxidasa acoplada con avidina.

(Vector  ABC  kit)  y  por  ultimo  el  tejido  fue  expuesto  a  dianino  benzidina  como

crom6geno. Para el caso de BDA s6lo la peroxidasa acoplada con avidina y la diamino

benzidina fueron utilizadas dado que el trazador es biotinilado. Dos de seis series fueron

reaccionadas para CTb, otras dos para BDA y rna de cada rna de las series reaccionadas

fueron  contratefiidas  con  Giemsa para  revelar  los  cuexpos  ce.1ulares;  otra  secci6n  fue

usada de las  series sin reaccionar fue tratada con cresil violeta (tinci6n de Nissl) para

revelar la citoarquitectura.

Las   secciones   completas   fueron   dibujadas   usando   un   macroprojector   y   luego

escaneadas y digitalizadas en Adobe Photoshop. Material seleccionado fue fotografiado

usando un microscopio convencional epifluorescente (Olympus Bx 61) con una cinara
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digital a color acoplada y software (Spot Digital Camera; Diagnostic Instrument). Todo

el procesamiento fotograrico, anotaciones, reconstrucciones, y ensamblaje de figuras rue

hecho en Adobe Photoshop.
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5. Resultados

5.1 Anatomia de la via tectofugal

5.1.1 Deflnici6n y subdivisi6n del entopalio

El entopalio (E) de la paloma es rna estructura telencefalica palial que es el destiLo de

los axones pi.ovenientes del nticleo rotundus en el talamo. Para comenzar el estudio de

las  relaciones  topograficas  de  esta  via,  nosotros  quisimos  definir  los  limites  del  E

citoarquitect6nicamente  y  hodol6gicamente.  EI  E  se  ubica inmerso  en rna  estructura

palial  de mayor  dimensi6n llamada el nidopalio  (N);  el  borde ventral  del  entopalio  es

evidente, dado que limita con el subpalio o estriado lateral el cual es citoarquitect6nica y

citoquimicamente diferente (Smeets et al., 2000).

Krutzfeld  &  Wi`ld  (2004)  proponen que  la opacidad diferencial  de  el. E  en el Zebra

finch (rcze72z.ap.}/gz.cr gafffczfc7) es un criterio   consistente para definir los limites del nricleo.

Nosotros  en  una primera  aproximaci6n realizamos  cortes  sagitales  de  un  cerebro  no

inyectado y los montamos en agua pal.a fotografiarlos; en la zona del nidopalio donde se

encuentra el E se observa rna estructui.a de mayor opacidad que parece coincidir con los

1£mitess del E definidos en el atlas de la paloma Qcarten & Hodo.s,1967) (Figura 12, A4-

A6).  Estos  mismos  cortes  fueron  posterioimente  sometidos  a  rna  tinci6n  de  Nissl;

nuestras  observaciones  mos  llevan  a  concluir  que  el  E  no  presenta  una  partici6n

rostrocaudal ni dorsoventral evidente a partir de rna distribuci6n, tamafio y morfologfa

de  los  cuerpos  celulares  observada  en  el  tejido  con tinci6n Nissl  (Figura  12, A1-A3).

Esta tinci6n tampoco revel6 rna distinci6n clara en el lfmite dorsal del E. Antes bien, se
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puede observar rna homogeneidad celular la que hace muy dificil distinguirlo del resto

del N.

En  un  segundo  experimento  realizamos  el  mismo  procedimiento  pero  esta  vez  el

cei.ebro fue cortado en el piano transversal con la intenci6n de observar algi'm indicio de

partici6n dorso-ventral. El tejido fotografiado fresco mostr6  opacidad diferencial en la

regi6n del E (figura 12, 84-86) como era de esperarse por los cortes sagitales. El tejido

posteriormente  procesado  con  la tinci6n Nissl,  es  homog6neo  en  cuanto  a tamafio  y

densidad celular con el N, por lo que no muestra ningiin indicio de partici6n y los lfmites

del E no son claramente identificables por medio de diferencias citoarquitect6nicas.

Luego llevamos a cabo un segundo set de experimentos con el objetivo de conocer los

limites del E de acuerdo a sus aferencias desde el nticleo rotundus y ademas averiguar si

se  evidencia algtin tipo  de partici6n o  subdivisi6n del ndcleo  a partir de  la densidad o

cualidades de los terlninales rotundales.

Este experimento consisti6 en una inyecci6n triple de BDA que llen6 completamente el

m'icleo Rt. El trazador difundi6 ademas a algunas estructuras del talamo dorsal como el

OPT,  que  sin  embargo  no  constituyen  contaminaci6n y  son  `irrelevantes para nuestro

estudio,  debido  a que las proyecciones  del talamo  al  E provienen exclusivamente  del

nticleo  Rt  (Benowitz  &  Kalfen,1976).  Como  resultado  de  esta' inyecci6n  se  puede

observar  rna  marca  may  densa  de  terminalesi  en  el  E  (Figura  13:  A1,  81,  C1)  que

coincide con el area de mayor opacidad de la figura  12. Un analisis a mayor aumento

revela rna densidad diferencial de los terminales en el E.  Una regi6n anterior con una
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distinguible forma de gota de mayor densidad de terminales, es evidente en la parte mas

lateral del E (Figura 13: A2 y 82). La zona mss medial del E presenta rna zona anterior

de  mayor  densidad  de  terminates  pero  de  forma  lenticular  y  ocupando  solo  la parte

ventral anterior del E. (figura 13, C2).

La  regi6n posterior del E tambi6n presenta rna zona de mayor densidad de terminales

que delinean rna posible subdivisi6n. Esta tiene rna forma lenticular y ocupa la pal.te

doi.sal postei-ior del E (figui.a 13: A2, 82).  Sin embargo esta posible subdivisi6n abarca

rna porci6n central del E en el eje rostro caudal, y mss cerca de la linea media (figura

13, C2). La regi6n intermedia entre estas dos subdivisiones presenta rna densidad menor

de teiminales y en los cortes mas laterales se distinguen en ella rna regi6n ventral (de

mayor extensi6n) y rna regi6n dorsal de menor extensi6n formando un triangulo cuyos

lados son: el 1inite con el estriado y las subdivisiones anterior y posterior (figura 1.3 : A2

y 82). Esta regi6n central es similar a un trapecio en cortes mas cerca de la linea media,

que esta delineado tambi6n por los lfmites de las subdivisiones anterior y posterior y el

borde dorsal del estriado (figura 13, C2).

En  resumen,  1os  terminales  del  nticleo  Rt  en  el  E  dibujan  rna  estructura  cuyos

lfmitelimites   coinciden  con  los  sugeridos  por  la  opacidad   diferencial  en  el  tejido

montado en agua, y las diferencias en densidad de los terminales sugieren rna partici6n

1.ostro caudal del E, con tres divisiones presumibles: anterior, central y posterior.
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Figura  12.  Serie de  cortes transversales y  saedtales  a nivel  del  telencefalo de  la paloma identificando la
reri6n correspondiente al entopalio por opacidad diferencial. A4-A6:  serie de cortes sagitales a nivel del
telenc6falo montados en agua inmediatamente luego del corte. Note la zona central correspondiente al E
que  se  evidencia  por  su  mayor  opacidad.  A1-A3:  corresponden  a  los  mismos  cortes  anteriores  pero
tratados  con  una  tinci6n  Nissl.  EI  E  es  dibujado  con  linea  discontinua  siguiendo  la  zona  de  mayor
opacidad  en  A3-A6.  84-86:  serie  de  cortes transversales  montados  en  agua  evidenciando  el  E  por  su
opacidad diferencial. 81-83: los mismos cortes tratados con una tinci6n Nissl. EI E es dibujado con linea
discontinua  siguiendo la zona  de  mayor opacidad de  las  series  84-86.  Las  coordenadas  estereotckicas
antero posteriores y latero  mediales  aproximadas estin  indicadas  en la  esquina inferior derecha de  las
figuras A4-A6 y 84-86. La barra de calibraci6n corresponde a lmm. aplica para toda la figura.
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5.1.2 Topografia zonal en la proyecci6n rotundo entopalial

Luego  quisimos  comprobar la existencia de es.tas subdivisiones mediante inyecciones

localizadas  de  BDA  en  las  diferentes  divisiones  del  ndcleo  Rt.  Nuestros  primeros

experimentos  estuvieron  dirigidos  a la  divisi6n  Ce  del  nticleo  Rt;  una inyecci6n que

involucra principalmente  la regi6n doi.sal  de Ce pero  el trazador difunde levemente  a

parte de Post (figura  14, A)  genera un parche de terminales  en la regi6n dorsal  del E

manteniendo la regi6n anterior completamente libre de marca anter6grada (figura 14, 8).

Este  parche  sin  embargo,  no  es  homog6neo  en  su  extensi6n  dorso  ventral,  la regi6n

central del E contiene la zona mss gruesa del parche, con rna secci6n mas fina extendida

hacia la regi6n anterior del E, y  otra menos  extensa hacia caudal.  Sin embargo no  se

observan terminales en la mitad mas ventral del E, es decir el area mas pr6xima al limite

con el estriado lateral.

En un segundo experimento, 1a inyecci6n se localizo en la parte ventral de Ce (figura

14, C). Luego de esta inyecci6n el transporte anter6grado qued6 restringido a la regi6n

ventral del E. En concordancia con el experimento previo, la regi6n anterior quedo libre

de terminales (figura 14, D).
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A1 A2

C2

Figura 13. Fibras anterdgradanente marcadas en el E como resultado de una inyecci6n triple de BDA que
abarca  la totalidad  del  nhcleo Rt ipsilateral.  Columna izquierda:  microfotografias  de  cortes  sagitales  a
diferentes  hiveles  del  telenc6falo;  las  coordenadas  estereotaxicas  latero  mediales  esthn  indicadas  en  la
esquina  izquierda  inferior  de  cada  secci6n.  Note  la  zona  ausente  de  fibras  en  la  region  dorsal  del  E
indicada  con  rna  cabeza  de  flecha.   Columna  derecha:   composiciones  de  microfotografias  a  mayor
aumento  de  la  misma  secci6n  correspondiente  en  la  izquierda.  Las  regiones  caudal  y  rostral  que  son
inervadas  por  una  mayor  densidad  de  terminales  del  Rt  estin  delineadas.  Note  la  regi6n  con  menor
densidad  de terminales en  la parte central  del  E indicada con un  asterisco.  Barra de  calibraci6n  en  Cl
equivale a 1 mm. (aplica para A1-B 1) barra de calibraci6n en C2= 2 mm. (aplica para A2-C2).
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En  otro   experimento  la  inyecci6n  se  localizo  en  el  talamo  rostral,  involucrando

exclusivamente  a  la  divisi6n  Da  del  nticleo  Rt.  Esta  inyecci6n  produjo  un  marcaje

anter6grado restringido a la I.egi6n antei.ior del E que se asemeja a rna gota (figura 14,

E,  F)  dejando  el  resto  del  ndcleo  totalmente  libre  de  fibras  o  terminales.  Es  posible

observar  fibras   saliendo   del   E   con  direcci6n  oblicua  hacia  la  regi6n  dorsal   del

telenc6falo.  Estas fibras pueden ser 'producto  de que el deposito abarca rna regi6n del

talamo dorsal llamada nticleo  6ptico talamico principal (OPT),  el cual envia sus fibras

hacia la corteza dorsal o Wulst, las que corresponderfan con los axones reci6n descritos.

Finalmente  llevamos  a  cabo  rna  inyecci6n  de  BDA  localizada  en  Post.  Aunque  el

trazador   difundi6   1evemente   hacia   Ce,   el   transporte   anter6grado   se   localiza

principalmente en la parte posterior del E. Los terminales que se observan en la regi6n

mas medial del E es probablemente debido a la difusi6n del trazador a Ce (figuras 14, G

yH).

En resumen, estos resultados confirman la organizaci6n zonal en la proyecci6n rotundo

entopalial en el eje rostro caudal.  Se sugiere ademas que la divisi6n central del E posee

dos subdivisiones, rna ventral y otra dorsal.

Figura  14.  ®agina siguiente) Topografia zonal de la proyecci6n rotundo  entopalial.  Cortes sagitales  que
muestran inyecciones de BDA en diferentes regiones del ndcleo Rt y la localizaci6n de los teminales en
las diferentes zonas del ndcleo E en el telenc6falo. A': muestra una inyecci6n de BDA que abarca la parte
superior de la subdivisi6n Ce principalmente y en menor densidad la subdivisi.6n Post. 8: muestra el area
de terminaci6n de los axones rotundales correspondientes a la inyecci6n en A. Note que la marca se ubica
en la parte dorsal caudal del E y que la region anterior esta libre de teminales. C: muestra rna inyecci6n
de  BDA  en  la  regi6n  ventral  de  la  subdivision  Ce  del  ndcleo  Rt.  D:  muestra  la  localizaci6n  de  los
terminales retr6gradamente marcados, los que se encuentran circunscritos a  la regi6n ventral de entopalio.
E colTesponde a una inyecci6n que abarca rna gran parts del talamo anterior pero que solamente involucra
la subdivisi6n rostral del nticleo Rt; la marca anter6grada resultante de esta inyecci6n se muestra en F, y
corresponde exclusivamente a la regi6n ante.rior del E. G: muestra una inyecci6n en la region posterior del
Rt. H: muestra que los terminales resultantes de esta inyecci6n  se localizan solamente en la parte posterior
del  E.  La  barra  de  calibraci6n  corresponde  a   lmm.  Las  coordenadas  estereotaxicas  latero  mediales
aproximadas estin indicadas en la esquina inferior derecha.
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5.1.3 Topograffa "punto a punto" en la proyecci6n rotundo entopalial

Los  experimentos  de  BDA demostraron  la  existencia  de  una topografia zonal  en la

pi.oyecci6n  rotundo  entopalial.  A continuaci6n  nosotros  quisimos  saber  si  existe  una

topografia fina dentro de cada subdivisi6n del Rt y su correspondiente zona recipiente en

el  E.  Para  este  prop6sito  los  trazadores  liquidos  no  son rna buena  alternativa por la

dificultad de producir inyecciones pequefias y localizadas debido a su elevado grado de

difusi6n. Esta es la raz6n por la que utilizamos trazadores fluorescentes liposolubles (Dil

y True Blue) inyectados en estado s6lido cristalino.

En un primer  experimento  se realizo rna inyecci6n doble  de True Blue y Dil  en la

regi6n anterior del E. El cristal de True Blue se ubica hacia la regi6n lateral del m'icleo

en canbio el de Dil hacia la regi6p medial (figura 15). La dimensi6n de los cristales no

supera los 50 Ltm de diinetro y hay rna distancia de 100 prm entre ellos. Como resultado

de  estas inyecciones  se  distinguen cuexpos  celulares retr6gradamente marcados  que  se

ubican exclusivamente  en la subdivisi6n dorsal anterior del rotundus  (Da).  Es posible

distinguir  dos  grupos  de  c61ulas  bien  definidos  de  acuerdo  al  trazador  transportado:

aquellas marcadas con Ti.ue Blue  se ubican en la regi6n later.al  de Da,  en canbio  las

marcadas  con  Dil  se  ubican  en  la regi6n  medial  de  Da  sugiriendo  un  cierto  arreglo

topografico  en  la subdivisi6n.  Estos  grupos  se  supexponen  en la region  central  de Da

generando algunas c51ulas doble marcadas (figura 15).

En un segundo set de experimentos realizamos dobles inyecciones en la regi6n central

del  E.   La  figura   16   muestra  el   sitio   de  inyecci6n  y   los  resultados   de  un  caso
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representativo  donde el  cristal de True Blue se ubica mas  cerca de la linea media,  en

cambio  el  de Dil  100  prm mas hacia medial y  aproximadamente  100  LLm mas ventral.

Los grupos celulares retr6gradamente marcados en el Rt se ubican principalmente en la .

subdivisi6n centralis con algunas c6lulas en las subdivisiones posterior y triangularis, 1o

que es  consistente con la topografia zonal en la proyecci6n. Ademas los dos grupos se

segregan claramente de acuerdo a la posici6n de los cristales:  las c5lulas marcadas con

True Blue estali ventrales y laterales mientras que los somas tomaron Dil se ubican mas

mediales  y  dorsales  en  la  subdivisi6n  Ce  del  Rt.  La  proporci6n  de  c5lulas  doble

marcadas es muy baja comparado con el experimento de la figura 15.

En el siguiente set de experimentos realizamos dobles inyecciones en la regi6n caudal

del E. En este caso la figura 17 esquematiza el sitio de inyecci6n y los resultados de un

caso  representativo.  El cristal  de True, Blue  se ubic6mas mas  cerca de la linea media,

mientras que el cristal de Dil quedo ubicado  150  LLm hacia lateral y unos  100  prm mas

ventral.   Las   c51ulas  retr6gradamente  marcadas  en  el  Rt,   consistentemente   con  la

topograffa zonal se ubican exclusivamente en Post y pueden distinguirse claramente dos

grupos  celulares:  1as c5lulas marcadas  con Dil se ubican en la regi6n ventro  lateral de

Post,  en cambio  los  somata marcados  con True  Blue  se ubican hacia la regi6n dorso

medial de Post (figura 17) sugiriendo rna topografia mas fina dentro de esta subdivisi6n.

Con el objetivo de verificar la organizaci6n topografica dentro de las subdivisiones del

Rt  y  las  zonas   entopaliales   sugerida  por  los  resultados   anteriores,  realizamos  un

experimento  en  que  posicionanos  los  cristales  de  I)il  y  TB  a  memos  de  40prm  de



distancia uno de otro dentro de la zona media del E (figura 17). El cristal de Dil quedo

ubicado hacia la linea media y el cristal de TB hacia lateral y unos 50 LLm mas ventral.

tal  como  en  los  experimentos  precedentes  de  dobles  inyecciones,  se  distinguen  dos

grupos de c61ulas retr6gradamente marcadas seguli el trazador transportado. Las c6lulas

marcadas   se   ubicaron   mayoritariamente   en   Ce   con   algunas   c6lulas   en   Tr,

consistentemente  con la topografia zonal.  En este  caso  los  giupos  celulares no tienen

lfmites claros como  en los casos descritos anteriomente,  sin embargo  es evidente una

orientaci6n  correspondiente  con  la  posici6n  topol6gica  de  los  cristales  en  el  E.  Las

c61ulas marcadas con Dil tienden a estar mas dorsales que las c51ulas marcadas con TB.

La supexposici6n de los grupos es mucho mayor que en los casos anteriores y la cantidad

de  c51ulas  doble  marcadas  es  tambi6n  muy  superior,  lo  que  se  correlaciona  con  la

cercania de los cristales en el E, y con un arreglo topografico en la proyecci6n (figura

18).

Finalmente, realizamos un experimento de doble inyecci6n en la regi6n central del E

donde el cristal de Dil se ubica mas cercano a la linea media y el de TB a 500 LLm   de

distancia hacia lateral y unos  50  prm hacia ventral (figura  19).  En este caso los grupos

celulares  estin claramente definidos y se ubican principalmente en Ce aunque algunas

c6lulas aparecen en Tr. Las c6lulas marcadas con Dil se ubican en la regi6n dorsal de Ce

y Tr, el grupo de c61ulas marcadas con TB en cambio se ubica en la regi6n latero ventral

de  Ce.  La posici6n  de  |os  grupos  celulares  marcados  se  correlaciona  con  la posici6n

topol6gica de los  cristales en el E, ya que los limites de los grupos estin a  100  prm de
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distancia y no hay supeaposici6n ni evidencia de c6lulas doble marcadas, resultado que

es consistente tambi5n con un arreglo topografico en la proyecci6n (figura 19).

En total se realizaron 11  casos con inyecciones de ti.azadores cristalinos en el E, de los

cuales 7 fueron inyecciones dobles y 4 simples. En un intento de estandarizar y resumir

los  resultados  de todos  los  casos,  medimos  la  distancia  de  los  cristales  con  el  limite

medial del E,  que  corresponde a la medici6n "b" de la figura 20, y luego la distancia

total del E entre los lfmites medial y lateral, lo que corresponde a la medici6n "a" de la

figura 20. El cuociente entre "b" y "a" es la distancia normalizada (d) de ese cristal con

el limite medial del E. Luego se repiti6 el procedimiento para el grupo celular marcado

con ese trazador en el Rt, con la diferencia que la distancia  "a" se midi6 desde el centro

geom5trico  aproximado  de  la  agrupaci6n  celular  al  limite  medial  del  Rt.  Estos  dos

valores corresponden a un punto en el graflco de ejes latero medial en la figura 20. Por

lo tanto dicho grafico resume como se mueve el grupo celular en el eje latero medial del

Rt con respecto al movimiento del cristal en el eje latero medial del E en los  11  casos

realizados. Este mismo procedimiento se llevo a cabo para los ejes dorso ventral y antero

posterior-. Para este ultimo sin embargo, la medici6n fue rna estimaci6n de la coordenada

estereotaxica   correspondiente   por   medio   de   la   identificaci6n   de   estructuras

representativas  de la  secci6n en estudio.  De  esta manera se  generaron  9  graficos  con

todas las combinaciones posibles de los ejes. Luego aplicamos rna regresi6n lineal para

todos  los  graficos  los  cuales  entregaron  un  valor  de  coeficiente  de  correlaci6n  (r)

caracterlstico  para  cada  grafico.  Los  coeflcientes  de  correlaci6n  fueron  significativos
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(r>0.4)  para  las  nubes  de  puntos  correspondientes  a los  ejes  latero  medial  en Rt  con

latero medial en E, dorso ventral en Rt con dorso ventral en E y antero posterior en Rt

conanteroposteriorenE(figura20);todaslasdemasregresionesdieronvalor;sderno

significativos  (1.>0.3).  Este  analisis  sugiere fuertemente la existencia de una topogi.afia

fina en la proyecci6n de cada subdivisi6n del Rt a su coITespondiente zona entopalial.

Figura 15. ®agina siguiente) Distribuci6n de c6lulas marcadas retr6gradamente en el nticleo Rt, luego de
rna inyecci6n de trazadores cristalinos en el entopalio. La fotografia a la derecha muestra la posici6n de
los cristales en el E en una secci6n transversal, las cabezas de flecha negra y gris indican los cristales de
Dil.y True Blue respectivamente.  La colurma izquierda muestra dibujos  de  las  secciones  transversales
representativas donde se muestran todas las subdivisiones del Rt. Los cueapos celulares marcados con Dil
y True Blue se representan como triangulos negros y cuadrados grises respQctivamente,  circulos indican
las   c61ulas   doblemente   marcadas.   A   la   derecha   se   muestra   rna  microfotografia   de   fluorescencia
correspondiente a la secci6n de dibujo a la izquierda. De modo de mostrar la imagen en blanco y negro se
realiz6  una modificaci6n  del  contraste,  en  la  que  los  puntos  negros  y  blancos  lepresentan  las  c61ulas
marcadas con Dil y True Blue respectivamente. Las barras de calibraci6n para la columna de la izquierda
y  el  sitio  de  inyecci6n  corresponden  a  lmm.  La barra  de  calibraci6n  de  la fotografia de  fluorescencia
corresponde a 500 prm. Q3sta descripci6n aplica para las figuras  13 a la 17).
Esta figura muestra una inyecci6n doble a nivel de la region caudal del E y las  c61ulas retr6gradamente
marcadas en la subdivisi6n posterior del nucleo Rt. Note que las celulas estin exclusivamente distribuidas
en  Post  con  la  excepci6n  de  tres  c6lulas  en  la  subdivisi6n  triangularis.  Note  tambi6n  las  relaciones
topograficasentrelaposici6n.deloscristalesylaubicaci6ndelosgruposcelulares.
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5.1.4 Forma y arborizaci6n de los terminales rotundales en el E

Para determinar la forma y irea de ,arborizaci6n de los terminales rotundales en el E

realizamos  inyecciones pequefias  de  BDA en  el  Rt.  Logramos  obtener  un  ax6n  bien

aislado de rna inyecci6n en Da; este terminal se ubica en la regi6n dorso anterior del E

(figura  21,  A).  A mayor  aumento  se  puede  observar  que  la  rama principal  del  ax6n

avanza    en forma rectilinea unos  100  prm des.de ventral hacia dorsal  en el nticleo  sin

dejar botones sinapticos hasta llegar a un punto de bifurcaci6n donde surgen dos ramas

principales,   1as   que   comienzan  a  generar  finas   arborizaciones   que   dejan  botones

sinapticos a su paso (figura 21, 8). Luego procedimos a realizar rna reconstrucci6n en

cinara lucida de todas las secciones en las que se podian observar partes del terminal,

en todos los pianos focales. Esto nos pemite apreciar que el radio de arborizaci6n en la

parte dorsal y final del ax6n no supera los 300 LLm.

En resumen, la proyecci6n rotundo. entopalial se organiza de foma zonal, donde cada

subdivisi6n rotundal  proyecta  a rna zona  entopalial  especifica  conservando  un  orden

rostro  caudal.  La proyecci6n dentro  de cada rna de  esas zonas  es topogrifica directa,

probablemente debido a que la arborizaci6n de los axones rotundales en el entopalio es

restringida a no mas de 300 prm de diinetro.
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Figura  20.   Representaci6n   grafica  de   la  posici6n  de   los   cristales   en  el  E  y   los  grupos   celulares
retr6gradamente marcados  en el Rt que resume todos los casos de inyecciones cristalinas en el E. En la
secci6n inferior derecha se muestra un ejemplo de la medici6n que  se realiz6. En este caso se midi6  la
distancia del centro del cristal hasta el borde medial del E (b) y luego se midi6 la distancia entre los linites
medial y lateral del E (a) el cuociente de estos valores es la distancia nomalizada (d). En los graficos los
puntos  corresponden a las  distancias normalizadas en todos los ejes,  de los cristales en el entopalio y su
correspondiente grupo celular asociado marcado retr6gradamente en el rotundus. Los valores para el eje
antero posterior corresponden a la coordenada estereotaxica mss aproximada. Se muestran las regresiones
lineales entre las coordenadas que dieron va.1ores de coeflciente de correlaci6n significativo (r>0.4). Otras
correlaciones entre ejes no fueron significativas (r<0.3). Estos graficos indican que al mover los cristales
en un eje determinado del entopalio el grupo celular marcado retr6gradanente en el rotundus se mueve en
el mismo eje y en la misma direcci6n, en proporci6n al tamafio del nticleo.
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Figura 21. Reconstrucci6n de un ax6n en el E luego de una inyecci6n localizada y pequefia en el nticleo
rotundus. A:  Fotografia a bajo aumento de rna secci6n  sagital  a trav6s del  telenc6falo.  8:  Fotografia a
mayor aumento de la secci6n del recuadro en A que muestra la morfologia detallada del Teminal ax6nico.
Note  que  la  localizaci6n  del  terminal  es  en  la  pane  dorsal  del  E  y  que  el  area  de  ramificaci6n  es
aproximadamente 300 prm de ancho. C: Reconstruccibn en cinara lhcida del terminal del Rt hecho de dos
secciones contiguas de 60 LLm en todos los planos focales. La barra de calibraci6n corresponde a 1 mm en
A, barra de calibraci6n en C=100 LLm.

5.2 Via tectofugal en mamiferos

5.2.1 Proyecci6n tecto-pu]vinar

Una vez finalizado el estudio en palomas mos propusimos investigar la via tectofugal

en la ardilla de tierra califomiana (fpermopfe/./I/S beeche};7.); un mamifero diumo, con una

retina dominada por conos y que posee un coliculo superior prominente.

El primer set de experimentos fue dirigido a averiguar si existe un ndcleo en el talamo

dorsal, recipiente bilateralmente del coliculo superior, tal como en la proyecci6n tecto

rotundal en el aves. Para este prop6sito realizamos inyecciones pequefias de CTB en las

capas superficiales del CS (figura 22, A) las que resultaron en   un marcaje anterdgrado

ipsilateral en los nticleos gehiculado lateral dorsal y el pulvinar rostral. La marca abarca
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s6lo rna porci6n muy restringida y definida dentro de los nticleos y la intensidad de la

marca  denota  rna  alta  densidad  de  terminales  en  la  regi6n  (figura  22,  a).  En  los

diferentes casos realizados  cambia de posici6n dentro  de los nticleos pulvinar rostral y

Gld al cambiar la posici6n de la 'inyecci6n en el CS evidenciando el arreglo topografico

en la proyecci6n que ha sido descrito en otros estudios con anterioridad.

Al examinar un nivel mas posterior se observa que el ndcleo pulvinar caudal recibe una

proyecci6n bilateral de las capas superficiales del CS (figura 23, A). Esta proyecci6n se

car.acteriza  por  rna  menor  densidad  de  los  terminales  tectales  comparado  con  los

terminales observados en la figura 22 (8). Dicha densidad es mayor en el lado ipsilateral

que en el 1ado contralateral (figura 23, 8).  Otra caracten'stica de esta proyecci6n es que

el area de terminaci6n abarca practicanente toda el area del nticleo  (figura 23, 8)  en

anbos lados indistintamente de la localizaci6n del sitio de inyecci6n en la superficie del

SC.

59



60



.r



Con  la  intenci6n  de  distinguir  las  poblaciones  celulares  en  el  CS  proyectantes  al

complejo pulvinar realizamos inyecciones de CTb en las capas profundas del CS (figura

24, A). Aunque no  logramos  inyecciones  completarnente  limpias  sin afectar las capas

superficiales, no se observa ningtin signo de transporte anter6grado ni retr6grado en el

ndcleo pulvinar caudal (figura 24, A y 8). Con la excepci6n de terminales en el nticleo

del tracto 6ptico, no hay ninguna evidencia de marca en otras estructuras en este nivel.

Sin embargo en un nivel mas rostral se pueden observar terminales en el ndcleo Gld y

pulvinar rostral ipsilaterales (figura 25). La densidad de los terminales no es alta pero la

marca es evidente. Los terminales no se distribuyen sobre toda la superficie del ndcleo,

sino  que  localizados  y  restringidos  a  rna  pequefia porci6n  del  ndcleo  sugiriendo  un

arreglo topografico en la proyecci6n.

Luego  quisimos  averiguar la morfologfa y  distribuci6n  de  las  c61ulas  en el  CS  que

originan la proyecci6n bilateral al P.ulc;  para este prop6sito realizamos  inyecciones de

CTb en este nricleo (figura 26). De los cinco casos s61o rna de las inyecciones de CTb

fue completamente limpia, sin difusi6n del trazador hacia otras estructuras; el deposito

se  concentra  principalmente  en  la  regi6n  lateral  del  nticleo  difundiendo  hacia  otras

regiones   dentro   del  mismo   (figura  26,  A).   Esta  inyecci6n  produjo   un  transporte

retr6grado en el SC; especfficamente en rna de las capas superficiales retinorecipientes:

el sfrcz/"in grz.re#773 Sa/per¢cz.cr/e  i  (SGS3),  aunque algunos  cuexpos  celulares  se pueden

observar tambi6n en la zona superior del SZ7~czfa/in apfz.c#772 (SO)  (figura 27, A y .8). Los

somas se ubican bilateralmente abarcando toda la superficie colicular, la densidad de los
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cuexpos  celulares  en  la  regi6n  lateral  de  SC  es  siempre  menor  comparado  con  las

regiones dorsales y mediales. Al comparar los hemisfe'rios en canbio, es evidente rna

mayor densidad  de  c61ulas  marcadas  en el 1ado  ipsilateral  (figura 27).  En cuanto  a la

morfologia celular se observa que la mayoria de los cuerpos presentan forma triangulai-

con varias  dendritas primarias,  estas se dirigen oblicuamente hacia la superficie tectal

(figura  30).  Ademas  en  ambos  hemisferios,  se  aprecia  rna  banda  de  marcaje  en  la

superficie tectal. Esta banda podria corresponder con las terminaciones dendrfticas de las

c51ulas  del   SGS3   (figura  27,  recuadro;  figura  29,  8).  Interesantemente  es  posible

apreciar   transporte   anter6grado   en   la   regi6n   lateral   del   nticleo   pulvinar   caudal

contralateral, representando una imagen especular del sitio de inyecci6n (figura 26, 8).

Este transporte es muy similar al que ocurre en el ndcleo rotundus contralateral, 1uego de

una inyecci6n de CTB en el irdcleo rotundus ipsilateral en aves (figura 9).

Dado que las inyecciones en las capas profundas de SC (figura 24, A) resultan en un

marcaje anter6grado especlfico en el Pulr y Gld (figura 25), y teniendo en cuenta que las

c61ulas de la capa SGS3 proyectan al ndcleo pulvinar caudal, quisimos averiguar donde

se  ubican  los  cuerpos  celulares  que  proyectan  al  nticleo  pulvinar  rostral.  Para  esto

realizamos inyecciones de CTB en el Pulr (figura 28) que afectaron la mayor pale del

ndcleo, contaminando minimamente al ndcleo pulvinar caudal por difusi6n del trazador.
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Figura 25. Marcaje anter6grado en los ndclcos geniculado dorsal y pulvinar rostral como resultado de una
inyecci6n de CTh en el SC. Fotografia de una secci6n sometida a tinci6n Giemsa a nivel del falamo donde
se muestra el transporte anter6grado resultante de la inyecci6n en el SC de la figura anterior. Note que los
terminales  se  ubican  en  los  nticleos  Gld  y  Pulr  en  reSones  pequefias  y  bien  definidas  dentro  de  los
ndcleos. Barra de calibraci6n corresponde a lmm.

Figura 26.  Inyecci6n  de CTb  en  el  ndcleo pulvinar caudal y transporte resultante. A:  Fotografia de una
secci6n sometida a tinci6n Giemsa con una inyecci6n de CTh  en el Pulc. Note que no hay difusi6n del
trazador a ninguna estructura adyacente. 8: Marcaje de terminales en el Pulc contralateral. Note que los
terminales estin localizados en la parte mis lateral del nhcleo contralateral que corresponde con el sitio de
mayor densidad de deposito del trazador en el lado ipsilateral. La ban de calibraci6n corresponde a lmm.
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Figura 27. C6lulas retr6gradamente marcadas en el coliculo superior luego de una inyecci6n en el ndcleo
pulvinar caudal.  Fotografia de una  secci6n a nivel  del  CS  que  muestra los  cuerpos  celulares marcados
retrdgradamente  y  bilateralmente  luego  la  inyecci6n  de  CTb  en  el  Pulc  que  se  muestra  en  la  figura
anterior. En el recuadro izquierdo se muestra una fotografia a mayor aumento de la secci6n sefialada del
lado ipsilateral. Note que la densidad de las edlulas marcadas es menor en la regi6n lateral ventral del  SC.
Note tambien la banda de marcaje en la superficie tectal.  En el  recuadro de la derecha  se  muestra una
fotografia a mayor aumento de la secci6n indicada en el lado contralateral. Note que la densidad de los
cuerpos celulares es menor en comparaci6n con el lado ipsilateral. Note tanbi6n la presencia de la banda
de marcaje en la superficie tectal.  Barra de calibraci6n en recuadro corresponde a 500 prm,  en la figura
corresponde a lmm.
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Figura 28.    Inyecci6n de CTb  en nbcleo pulvinar rostral.  Fotografia de una secci6n  sometida a tinci6n
Cfiemsa en la que se observa el  deposito principal  de CTb  en  el  ndclco Pulr.  Note que la inyecci6n no
involucra al nticleo Gld pero hay algo de difusidn hacia la region medial del talamo. Barra de calibraci6n
corresponde a 1 mm.

Estas inyecciones resultaron en un marcaje retrdgrado de cuerpos celulares solo en el

SC   ipsilateral   (figura   31,  A).   Estas   celulas   difieren   de   las   proyectantes   al   Pulc

principalmente en su localizaci6n: mientras las c6lulas proyectantes al pulvinar caudal se

ubican exclusivalnente en la capa SGS3, las que envian sus axones al Pulr se ubican en

una  capa  mas  profunda,  especificamente  en  el  SO,  aunque  algunas  de  ellas  pueden

observarse tambi6n en el SGI (figura 31, 8). Una marca d6bil, posiblemente anter6grada

y  de  apariencia  granular  es  observable  en  la  capa  SGS3,  la  que  es  probable  que

corresponda  a  las  terminaciones  dendriticas  de  los  cueapos  marcados  en  la  capa  SO

(figura 31, 8).

En resumen estos experimentos muestran que los nticleos pulvinar caudal y pulvinar
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rostral poseen aferencias desde el CS, pero desde poblaciones celulares completamente

segregadas; ademas la inervaci6n al Pulr es s61o ipsilateral, mientras que la proyecci6n

al ndcleo Pulc es bilateral. El arreglo topografico tambi6n parece ser diferente, desde que

las inyecciones en las capas  superficiales del  SC producen un marcaje anter6grado en

toda la superficie del Pulc,  en cambio  las  inyecciones  en las  capas  profundas  del  SC

generan rna marca anterdgrada especifica y restringida a una porci6n pequefia del Pulr.

Figura 29. Localizacibn laminar de las c6lulas marcadas en el  coliculo superior despues de una inyecci6n
de CTb en el pulvinar caudal. A: Secci6n transversal a nivel del CS sometida a una contra tinci6n Giemsa
donde se observa la citoarquitectura de las capas superficiales del  SC. 8:  ®agina siguiente) Fotografia a
mayor aumento correspondiente al recuadro en A. Note que los cuerpos celulares marcados se ubican casi
exclusivamente en la capa SGS3,  aunque se pueden observar algunos en la parte superior del  SO. Note
tambien la marca en el SGS1. Barras de calibraci6n en A corresponde a lmm, en B=100prm.
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Figura 30. C6lulas retr6gradamente marcadas en la subcapa 3 del SGS del coliculo superior, resultantes de
una inyecci6n de CTb en el pulvinar caudal ipsilateral. Note que varios somas poseen dendritas primarias
que se dirigen oblicuamente hacia la superficie tectal. Barra de calibraci6n corresponde a 50 LLm.

Figura 31. Celulas retr6gradanente marcadas en el coliculo superior como resultado de una inyecci6n de
CTh en el pulvinar rostral  ipsilateral. A:  Secci6n transversal  del  CS donde se observan cueipos celulares
retr6gradamente  marcados  luego  de  una  inyecci6n  de  CTb  en  el  ndcleo  Pulr.  Note  que  los  cuerpos
celulares se encuentran exclusivamente en el SC ipsilateral. Las capas superficiales del SC se indican en el
SC contralateral. 8 (pagina siguiente): Reconstrucci6n de fotografias de mayor aumento correspondiente a
la regi6n indicada en el recuadro de la figura A. Note que las c6lulas marcadas se ubican en la zona mas
ventral  de SO y es posible observar una marca d6bil  de apariencia granular en la capa SGS3.  Barras de
calibraci6n en A corresponde a lmm, y en 8= 100LLm.
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5.2.2 Proyecci6n del Pulvinar caudal a la corteza temporal

Las inyecciones de CTB (figura 26) y BDA (figura 33) en el nticleo Pulc resultaron en

un marcaje  anter6grado  y  retr6grado  en rna regi6n  especifica de  la  corteza temporal

ipsilateral conocida como TP.  Para el caso  de inyecciones  de  CTb  (figura 26, A)  en el

Pulc, se observan cuerpos de c6lulas piramidales marcados retr6gradamente en la capa 5

y 6 de la corteza TP; 1a gran mayoria de los cuerpos sin embargo se ubican en la capa 6 y

s6lo  algunas  c61ulas  de  mayor  tamafio  se  ubican  en  la  capa  5  (figura  32,  recuadro).

Como es usual para las c61ulas piramidales sus dendritas se proyectan hacia la superficie

cortical; en la capa 4 se observa una marca anter6grada homot6pica con respecto a los

cuerpos  celulares  observados  en  las  capas  5  y  6  (figura  32).  Estos  marcados  podrian

corresponder  a las  dendritas  de  las  c61ulas piramidales ubicadas  en las  capas  5  y  6,  o

terminates  anter6gradamente  marcados  provenientes  del  nticleo  pulvinar  caudal.  Para

clarificar el origen de esta marca realizamos rna inyecci6n de BDA en el ndcleo Pulc

(figura 33). Esta inyecci6n result6 en un plexo de procesos marcados anter6gradamente

en la misma regi6n donde se observan los terminales con la inyecci6n de CTB, esta vez

en ausencia de  c51ulas piramidales marcadas  (figura 33),  evidenciando  que  esta marca

proviene del nticleo Pulc. Ademas se pueden observar fibras mas gruesas pero mucho

memos densas ubicadas en la capa 6 (figura 33, recuadro),1as cuales son invisibles en las

inyecciones de CTb debido al solapamiento con los cuerpos celulares y sus dendritas.

Las  inyecciones  de  CTb  y  BDA en  el  Pulr  (flguras  28  y  34)  generaron patrones  de

marcaje en la corteza diferentes de aquellos generados como producto de las inyecciones
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en el Pulc. En el caso de las inyecciones de CTb (flgura 28) la marca con mayor fuel.za

se  observa  en  la  corteza  temporal  ipsilateral  dorsal  a  la  corteza  temporal  posterior,

especfficamente  en  el  area  19  y  Tin  (flgura  35).  Sin  embargo,  tambi6n  fue  posible

observar  c51ulas  y  teminales  marcados  en Tp,  debido  probablemente  a rna  difusi6n

menor del trazador al nticleo Pulc. La distribuci6n laminar de la marca es muy similar a

la observada en la corteza temporal posterior; la mayor cantidad de c51ulas piramidales

retr6gradamente  marcadas  se  encuentra  en  la  capa  6  pero  tambi6n  se  observa  otra

poblaci6n de c51ulas de mayor tamafio y con menor densidad se ubica en la capa 5. Asi

como  en  el  caso  anterior,  estas  c61ulas  piramidales  extienden  sus  dendritas  hacia  la

superficie  cortical.  En  la  capa  4  se  observa  una marca  anter6grada  homot6pica  con

respecto a los cuexpos celulares ubicados en las capas 5 y 6 (figura 35). Estos procesos

marcados podrian corresponder a las dendritas de las c61ulas piramidales ubicadas en las

capas  5  y  6,  o  a terminales provenientes  del nticleo pulvinar rostral.  Para clarificar el

origen de esta marca 1.ealizamos rna inyecci6n de BDA en el ndcleo Pulr (figura 34).

Esta inyecci6n resulto en un plexo de procesos marcados anter6gradamente en la misma

regi6n  donde  se  observan  los  terminales  con  la  inyecci6n  de  CTb,  pero  esta vez  en

ausencia  de  c61ulas  piramidales  marcadas  (figura  36),  evidenciando   que  la  marca

anter6grada observada en la capa 4 luego  de la inyecci6n con CTb son efectivanente

terminales  provenientes  del  Pulr.  Esta  inyecci6n .de  BDA fue  mucho  mss  localizada

comparada con la de  CTb, y no  se observa ningin signo  de difusi6n a las estructuras

circundantes (figura 33); esto se refleja tambi5n en la marca anter6grada que se extiende
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exclusivamente  a las  areas  19 y Tin (figura 36).  La marca se  compone  solamente  de

arborizaciones axonales muy densas en la capa 4. No es posible observar ningin rastro

de terminales en la capa 5,, a difei.encia del patr6n de terminaci6n del nticleo Pulc en Tp.
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Figura 34.  Inyecci6n de BDA en el ndcleo pulvinar rostral. Fotografia de una secci6n sometida a tinci6n
Giemsa  que  muestra  el  deposito  principal  de  BDA en  ndcleo  Pulr.  Note  que  la  inyecci6n  no  afecta  a
ninguna de las estructuras aledafias. La barra de calibraci6n corresponde a lmm.

Figura 35.  ®agina siguiente) Celulas y fibras en el area  19 luego de una inyecci6n de CTb en el ndcleo
pulvinar  rostral.  Fotografia  que  muestra  una  seeci6n  de  la  corteza  donde  se  pueden  observar  c6lulas
retr6gradamente marcadas y terminales anterdyadamente marcados luego de una inyecci6n de CTh en el
Pulr  que  se  muestra  en  la  figura  26.  Note  que  los  cuerpos  celulares  se  ubican  a  lo  largo  de  toda  la
superficie cortical visible,  sin embargo la rerich donde la densidad celular es mayor corresponde con la
presencia  de  terminates  homotopicamente  distribuidos  en  la  capa  4.  En  el  recuadro  se  muestra  una
fotografia a mayor aumento de la zona sefialada. Note que la mayoria de las celulas se ubican en la capa 6
y que se marcan otros cuerpos menos abundantes pero de mayor tamafio en la capa 5, es posible observar
tambi6n transporte anter6grado en la capa 4 el cual solo se puede observar en el area 19. El limite entre el
area 19 y Tp se demarca con una linea negra radial a la superficie de la corteza. La barra de calibraci6n del
recuadro corresponde a 500 prm. En la figura principal a lmm
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Figura 36.  Terminales  anter6gradamente marcados en el  area  19 luego de una inyecci6n  de BDA en el
ndcleo pulvinar rostral ipsilateral. Fotografia de la corteza lateral dorsal; se indican los limites del area Tp
con  lineas  negras  radiales  a  la  superficie  cortical.  En  el  area   19  se  puede  observar  un  transporte
anterdgrado  que  es resultado  de  la inyecci6n  mostrada en  la figura  32.  En  el  recuadro  se muestra una
fotografia  de  mayor aumento  de  la zona indicada.  Se  puede apreciar que  los  terminales  se  encuentran
principalmente en la capa 4 pero que algunos salen hacia las capas superiores en direcci6n de la superficie
cortical. La barra de calibraci6n en la figura principal corresponde a lmm.1a del recuadro a 500prm.
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5.2.3 Inyecciones corticales

Los resultados de inyecciones de CTb y BI)A en iel Pulc y Pulr mos sugieren que estos

nticleos  estin  conectados  reciprocamente  con  las  areas  Tp  y  19-Tin respectivamente.

Con la intenci6n de  demostrar esta conectividad realizamos  6  casos  de inyecciones  de

CTb en las areas corticales Tp y 19-Tin.

5.2.4 Inyecciones en las areas 19 y Tin

En la figura 37 se puede  observar rna secci6n transversal representativa del sitio  de

inyecci6n que afecta el area 19 principalmente, y tambi6n parte de Tin por difusi6n. El

drea de mayor densidad del trazador dentro del sitio de inyecci6n es identificable gracias

a la proyecci6n callosal a la corteza contralateral.  Como se observa en la figura 37,  1a

copia   callosal   se   encuentra   en  el   area   19   de   la   corteza   contralateral.   Todas   las

inyecciones  en el  area  19-Tin generaron un marcaje  especfflco  en el m'icleo  pulvinar

rostral ipsilateral. Ademas, se observa rna marca de menor intensidad en el ndeleo Gld.

En  la  figura  41   se  muestra  un  secci6n  transversal  representativa  a  nivel  del  Pulr

contratefiida con Giemsa,  donde se puede observar la marca mas intensa en el nticleo

pulvinar rostral y  algo  de reacci6n  en la regi6n medial  del ndcleo  geniculado  lateral

dorsal.  Un  analisis  en  la  siguiente  secci6n  de  la serie  sin contratinci6n revela  que  la

marca  se  compone  de  cueapos  celulares  marcados  retr6gradamente  y  terminales  que

transportaron el trazador anter6gradanente (figura 42). En todos los casos las c6lulas y

los terminales se ubicaron casi exclusivamente dentro de un area restringida del ndcleo,
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que  cambia de  acuerdo  con  la posicidn de  la inyecci6n.  Las  c5lulas  y  los  terminales

dentro de esta area se distribuyen homog6neamente.

Figura 37. hyecci6n de CTb en el area 19 de la cor[eza extraestriada. Note que hay difusi6n del trazador a
Tin, pero sin embargo la imagen contralateral del sitio de inyecci6n se forma en el area  19, indicado por
una flecha. Barra de calibraci6n corresponde a I mm.

5.2.5 Inyecciones en Tp

En   la  figura  38   se  muestra  una  secci6n  transversal   sometida  a  tinci6n  giemsa

representativa para el  sitio de inyecci6n de CTB  en el corteza temporal Tp.  Se puede

observar que el trazador no difunde mayormente hacia las areas dorsales o ventrales a

Tp, y   tal como en el caso de inyecciones en el area 19-Tin la zona que recibe la mayor

densidad de trazador genera una imagen especular via cuerpo calloso que se observa en

el area Tp de la corteza contralateral. En este caso particular la imagen se forma en la
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zona ventral de Tp contralateral. Esta inyecci6n da como resultado un patron de marcaje

en el nticleo Pulc ipsilateral que afecta un porci6n definida del ndcleo, especificamente

la region lateral (figura 39). Un analisis mds detallado de la marca revela que los cueapos

celulares se distribuyen heterog6neamente por todo el nticleo, mostrando una agrupaci6n

de mas alta densidad  en la region lateral. Esta area coincide con una marca anter6grada

que probablemente representa terminates ax6hicos (figura 40).

Es relevante destacar la intensa marca que se observa en la division dorsal del nticleo

geniculado   medial   (MGd)   (figura   39).   Esta   marca   se   compone   de   c6lulas

retrdgradamente marcadas y terminales axdnicos provenientes de la corteza Tp (figura

40).
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Figura 40. Patron de marcaje retr6grado y anter6grado en el pulvinar caudal luego de la inyecci6n de CTb
en la corteza Tp ipsilateral. Secci6n transversal a un nivel similar que la figura 37 pero a mayor aunento y
sin  contra  tinci6n.   EI   Pulc   esta   delineado  por  linea  discontinua.   Note   que   las   c61ulas   marcadas
retr6gradamente  se distribuyen  por todo el  ndeleo  sin  embargo la densidad  es  mayor en  el  area lateral
indicada por las flechas. Fibras marcadas anter6gradamente se distribuyen homog6neamente en esta area
tambien. Note que la marca en el  MGd se compone de fibras y  cuerpos celulares.  Barra de calibraci6n
corresponde a 100prm,

84



.   ,Lchl                         -ir--~n,-`":q.LGi           i

•p     _ .......... ::..[ffJ...':-I..:..._

+-;.:;,;ir
I--

•...`:ts`....i,:::,*:.i£
L' ,'.?`'£.I;,
I                       ,`     .-a,`'.,,-,.,

I.ri

'T:+i.fl:--.-`

:     ,'.,i.`,...`   ,I,.I.

Figura 41. Patron de marcaje en el pulvinar rostral luego de una inyecei6n de CTb en las areas corticales
19ITm.  Secci6n  transversal  representativa  a  nivel  del  Pulr  sometida  a tinci6n  Giemsa.  Note  la  marca
restringida en el Pulr y Gld. Barra de calibraci6n= lmm.
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Figura 42. Patron de marcaje en el pulvinar rostral luego de una inyecci6n de CTb en las areas corticales
19ITm.  Secci6n transversal  a un nivel  similar que la figura anterior pero a mayor aumento y  sin contra
tinci6n.   EI   Pulr  esta  delineado   con   linea  discontinua.   Note  que  la  marca   de   compone  de   fibras
anter6gradamente marcadas y  cueipos celulares retr6gradamente marcados y  que  se  distribuyen  en  una
region restringida del ndcleo indicada por las fleehas. Barra de calibracidn=500 LLm,
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Figura 43. Representaci6n esquematica de la marca en el complejo Pulvinar luego  de una inyecci6n de
CTb  en  la  corteza  temporal.  Arriba  se  muestran  cortes  transversales  esquematicos  seriados  con  una
distancia  aproximada  entre  ellos  de 250  prm y  ordenadas  desde  caudal  a rostral  como  se  indica  en  las
flechas.  En ellos  se indican las  cuerpos  celulares retr6gradanente marcados  con triingulos negros y un
sombreado gris indica la distribuci6n de los teminales anter6gradamente marcados. Abajo se muestra un
esquema  de  la  superficie  cortical  ipsilateral  con respecto  a  la marca  en  el talamo,  donde  se  indica  la
posici6n relativa del sitio de inyecci6n con un circulo negro.  Se indica tambi6n la posici6n relativa de los
cortes transversales mostrados  alTiba mediante lineas paralelas sobre la superficie cortical.  Las barras  de
calibraci6n corresponden a lmm. para el esquema de la corteza y 2 mm. para los cortes transversales (esta
descripci6n aplica para las figuras 41 a la 46).
En este caso note que la inyecci6n se ubica principalmente en la parte medial del area 19 y algo en el area
Tin. Note que el Pulc esta libre de marca y que la distribuci6n de la marca el Pulr se restringe a un parche
en la parte medial del nticleo. La marca anter6grada en general colocaliza con la marca retrograda.
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Figura 44.  En  este  caso  la  inyecci6n  se  localiza principalmente  en  el  area  19,  pero  a  diferencia  de  la
inyecci6n anterior, afecta el area Tp tambi6n. Note que la distribuci6n de la marca esta principalmente en
el   Pulr  pero   es   posible   observar  algunas   c6lulas  retr6gradamente   marcadas   en   el  Pulc.   Ia  marca
anter6grada  y  retrogradas  en  el  Pulr  colocalizan  en un  parche  restringido  ubicado  en  la  region  dorso
medial del nticleo con algunas c6lulas fuera del parche de terminales.
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Figura 49.  Esquema  que resume los  resultados  de la  conectividad  tecto-pulvino-cortical.  Celulas  en  el
tectum de campos dendriticos grandes ubicadas en el SGS3 (en rojo) proyectan bilateralmente al pulvinar
caudal y este a su ves esta reciprocamente conectado con el area Tp ipsilateral de la corteza temporal (en
rojo). En cambio c6lulas ubicadas en el  SO del tectum (en verde) proyectan ipsilateralmente al  pulvinar
rostral.  Este  nucleo  a  su  ves  esta  reciprocamente  conectado  con  el  area  19  ipsilateral  de  la  corteza
temporal .

93



5.2.6 Topografia en la proyecci6n pulvino-cortical

Las   inyecciones   corticales   de   CTb   en   las   areas   Tp   y   19-Tin   demuestran  rna

conectividad   reciproca   de   estas   dreas   con   los   ndcleos   pulvinar   caudal  y   rostral

respectivamente.  Las inyecciones en Tp  especificamente  generan un patr6n de c61ulas

retr6gradamente   marcadas   y   fibras   marcadas   por  transporte   anter6grado   que   en

colocalizan en el pulvinar caudal (figuras 45, 47 y 48). Ademas este parche de marca

anter6grada   y   retrograda   cambia   su   posici6n   consistentemente   de   acuerdo   a   la

localizaci6n   del   sitio   de   inyecci6n   (figuras   45,   47   y   48),   sugiriendo   un   arreglo

topogrifico en la proyecci6n.

Las  inyecciones  en  el  area  19-Tin  generan  un  patr6n  de  marcaje  anter6grado  y

retr6grado tal como las inyecciones en Tp. Sin embargo, 1a marca resultante en el ndcleo

pulvinar rostral aunque restringida, no esta localizada en un solo locus dentro del ndcleo

al   apreciarlo   es   su   extensi6n   rostrocaudal   (figuras   46   y   44).   A  pesar   de   este

comportamiento, la marca anter6grada retrograda cambia de posici6n dentro del m'[cleo

pulvinar rostral, al canbiar la localizaci6n del sitio de inyecci6n en la corteza (figura 43 ,

44 y 46).  Estos resultados sugieren que la proyecci6n del pulvinar caudal a la corteza

temporal Tp, y  la proyecci6n del pulvinar rostral al  drea cortical  19-Tin se  organizan

topograficamente, al memos de manera gruesa
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5.2.7 Proyecciones cortico-estriatales y pulvino-estriatales

Vimos  que las  inyecciones de CTb  en el pulvinar caudal dieron como resultado una

marca anter6grada en la corteza temporal. Ademas de esta proyecci6n, estas inyecciones

resultaron en un marcaje anter6grado en una regi6n del subpalio, especfficamente en el

estriado dorsal o caudado putamen (figura 50). Las flbras marcadas se distribuyen en la

parte lateral  del nticleo manteniendo  esta posici6n entre diferentes sitios de inyecci6n.

Sin embargo la marca se mueve ligerameute en el eje dorso ventral al cambiar el sitio

inyectado en el pulvinar caudal. Es necesario destacar que no observanos ningtin tipo de

marca en ninguna de las divisiones de la amigdala.

Los experimentos de inyecciones de CTb en la corteza temporal diei.on como resultado

un marcaje anter6grado y retr6grado en dos regiones del subpalio: el caudado putamen y

el  globos  pallidus.  La  marca  anter6grada  se  localiza  en  la regi6n  later.al  del  caudado

putamen (figura 51), la distribuci6n.de terminales es muy similar a aquella que resulta

luego de inyecciones en el pulvinar caudal (figura 50). Por otro lado, 1as inyecciones en

la corteza temporal resultaron en un marcaje retr6grado de algunas c51ulas en la regi6n

lateral  del  globos pallidus  (figura  51).  Estas  idyecciones  resultaron tambi5n  en fibras

marcadas anter6gradamente en la regi6n palial o basolateral de la amigdala, yuxtapuesta

a la region marcada del caudado putalnen (figura 51).

En  resumen,  1a  via  colo-pulvino  cortical  se  compone  de  dos  vias  paralelas,  la  que

proviene  ipsilateralmente  de  las  c5lulas  de  la  lanina  SO  del  coliculo  superior,  que

proyectan al pulvinar rostral, y este nticleo a su vez se conecta reciprocamente con la
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corteza 19-Tin ipsilateral. La otra via en cambio, se origina en las c5lulas localizadas en

la capa SGS3 del coliculo superior que proyectan bilateralmente al pulvinar caudal, este

nhcleo a su vez se conecta reciprocamente con la corteza temporal ipsilateral Tp (figui.a

49).EnsucaminoalacortezaTp,1osaxonesprovenientesdelPulcparecieraqueenvian

rna colateral al caudado putamen.
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6. Discusi6n

6.1 Anatomia de la via tectofugal

6.1.1 Definici6n y divisiones citoarquitect6nicas del E

Nuestro  primer  objetivo  fue  deflnir  los  limites  del  entopalio,  debido  a  que  en  la

literatura existen discrepancias respecto de este punto (Braun et al.,  1985; Laverguetta &

Shimizu,  2003,  Krutzfeldt  &  Wild,  2004).  El  primer  m6todo  empleado  para  este

prop6sito fue montar secciones hinedas en los pianos transversal y horizontal, puesto

que en ellas  el entopalio aparece definido como rna zona de mayor opacidad a la luz.

Luego  estas  secciones  fueron  tratadas  con  rna  tinci6n  Nissl  en  orden  de  observar

diferencias citoarquitect6nicas que evidenciaran los limites entopaliales.

Krutzfelt & Wild (2005) realizaron un estudio para definir los limites del entopalio en

la paloma, utilizando el m6todo de secciones hrimedas y la tinci6n de Nissl. A diferencia

de nuestro estudio, 1os autores realizaron los cortes solo en el piano transversal. Nuestros

resultados del tejido hrfunedo en el plano transversal y los resultados de Krutzfelt & Wild

(2005)  coinciden  con  los  limites  del  entopalio  propuestos  en  el  atlas  de  la  paloma

(Hodos & Karten,1969). Ademas, nuestro analisis del tejido hinedo en el plano sagital

resulta en un E que es congruente tambi6n, con los limites del entopalio en plano sagital

propuestos en el atlas de la paloma (Hodos & Karten,  1969).

Itrutzfelt & Wild  (2005)  concluyen como resultado  del analisis  de sus  secciones  con

tinci6n Nissl, que el nidopalio circundante al E posee un empaquetamiento celular mas

denso, distinguiendo un borde dorsal del entopalio. En  nuestro examen de las secciones
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con tinci6n Nissl fue evidente un limite ventral con el estriado lateral.  Sin embargo no

pudimos apreciar un limite dorsal claro por este m6todo.

En un segundo experimento realizanos rna inyecci6n mriltiple de BDA en el Rt con el

objetivo  de contrastar los limites del ndcleo  descritos  en los experimentos anteriores y

los  limites  de las  aferencias rotundales. Un segundo  objetivo  de este experimento  fue

observar  si  existe  alguna  evidencia  de  partici6n  rostro  caudal  o  dorso  ventral  en  el

nticleo en terminos de sus aferencias rotundales.

Como  resultado  de  este  experimento  fue  posible  observar  que  la  distribuci6n  de

terminales rotundales en el entopalio coincide con los limites del nticleo descritos en los

experimentos  de tejido montado hinedo y con los limites del nticleo  en el atlas de la

paloma  (Hodos  &  Karten,  1969).  Ademas,  como  resultado  de  este  experimento  fue

posible observar rna partici6n rostro caudal del entopalio, en la que se distinguen una

divisi6n  anterior  en  forma  de  gota  muy  bien  delineada  por  una  alta  densidad  de

terminales del Rt, rna divisi6n caudal de forma triangulai. que tambi6n es delineada por

rna  alta  densidad  de  terminales,  y  rna  divisi6n  central  de  forma  triangular,  que  se

caracteriza por una densidad mss baja de terminales, y cuyo lado mss largo coincide con

el limite ventral del E.

Otros estudios han intentado delimitar el entopalio y encontrar divisiones anat6micas

en el E utilizando el m6todo de inmunohistoquimica para CO (Krmtzfeldt &Wild, 2004;

Hellman  et al.,  1995).  Los resultados  de  estos  experimentos  demostraron que  la zona

positiva  para  CO  coincide  con  la  deflnici6n  de  los  limites  dorsales  del  E  en  tejido
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montado  en  agua,  y  con  los  limites  de  las  aferencias  rotundales.  Sin  embargo  estos

estudios no entregan ninguna clase de evidencia de rna partici6n rostro caudal del E.

6.1.2 Topografia en la proyecci6n rotundo entopalial

Varios estudios previos han mostrado que la proyecci6n rotundo entopalial se organiza

de forma zonal, de modo que la divisi6n dorsal anterior del rotundus proyecta a la zona

mas rostral del E, la divisi6n centralis a la zona central del E y la divisi6n posterioris del

Rt a la zona mas caudal del  entopalio  (Benowitz & Karten,  1976; Nixdorf &  Bishof,

1982;  Laverguetta  &  Shimizu,  2003;  Krutzfeldt  &  Wild,  2004).  Nosotros  quisimos

confirmar esta inteapretaci6n y ademas averiguar si existe una correspondencia de estas

zonas con la partici6n rostro caudal que sugerimos anteriormente. Para ello realizamos

pequefias inyecciones de BDA en las diferentes subdivisiones del nticleo Rt.

Inyecciones en la divisi6n dorsal anterior del Rt generan rna marca anter6grada muy

bien  definida  en la regi6n  anterior  del  E  que  coincide  perfectamente  con la zona de

mayor densidad de terminales observada en la inyecci6n mtiltiple de BDA. Una de las

inyecciones  se  localiz6  en  la  regi6n  dorsal  de  la  divisi6n  centralis  con  difusi6ii  del

trazador hacia Post, lo que produjo rna marca anter6grada en toda la regi6n dorsal del E

exceptuando la parte rostral. Otra inyecci6n abarc6 1a region ventral de Ce y el trazador

difundi6  1evemente  a  Post,  como  resultado  de  esta  inyecci6n  se  observa  una  marca

anter6grada  que  se  extiende por toda la porci6n ventral  del  E  exceptuando  la regi6n

rostral.  Por  ultimo  rna  inyecci6n  abarc6  la  divisi6n  Post  con  rna  leve  difusi6n  del
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trazador  a  Ce,  result6  en rna marca  anter6grada  que  se  distribuye  en toda la regi6n

posterior  del  E  y  s61o  parte  de  la regi6n  central  del  entopalio.  Una  supexposici6n  de

todas  esta inyecciones  deja al  entopalio  completamente cubierto  de terminales. Y rna

sustracci6n  del  area  marcada  luego  de  las  inyecciones  en  la  divisi6n  centralis  y  la

inyecci6n en la divisi6n posterior del rotundus revela un area central que se ajusta bien a

la regi6n central sugerida en el experimento de inyecci6n mtiltiple en el rotundus, 1a que

como se menciono anteriormente, ocupa la mayor parte del entopalio ventral.

Nuestra intexpretaci6n de estos resultados es que la divisi6n anterior del E esta definida

por las aferencias de alta densidad desde la subdivisi6n Da del Rt, y posee rna forma de

gota.  La divisi6n caudal  del E esta caracterizada por  aferencias  muy  densas tambi6n,

pero  provenientes  de la divisi6n Post del Rt,  es  de forma triangular cuyo  lado mayor

corresponde  con  el  limite  dorsal  del  E.  Pol.  ultimo  rna  regi6n  central  definida  por

aferencias memos densas que las otras regiones desde la divisi6n Ce.

6.1.3 Topograffa punto a punto en la proyecci6n rotnndo entopalial

Estudios previos en la topografia rotundo  entopalial han demostrado una proyecci6n

zonal que fue  confirmada en el presente estudio.  Las  inyecciones  de BDA en la zona

dorsal y ventral de la divisi6n Ce del Rt sugieren que al menos en esta zona existe rna

topograffa   directa   mas   fina.   Nosotros   investigamos   esta  posibilidad   mediante   la

inyecci6n  de trazadores  retr6grados. fluorescentes  en  su forma s6lida cristalina en las

diferentes zonas  del E previamente definidas. No hay estudios precedentes que hayan



investigado a este nivel la topografia en la proyecci6n rotundo entopalial, principalmente

debido a la dificultad t6cnica de llevar a cabo inyecciones dobles tomando en cuenta que

los  trazadores  liquidos  difunden,  lo  que  resulta  en una  superposici6n  de  los  sitios  de

inyecci6n.  Por  esta  raz6n,  usando  un  microinyector  de  trazadores  s6lidos  logramos

dobles inyecciones de True Blue y Dil en las distintas zonas del E sin superposici6n de

los  sitios  de  inyecci6n.  En  la  figura  13  se  muestra  una  inyecci6n  doble  en  la  zona

anterior del E, en la que ambos cristales se ubican al mismo nivel vertical, y en el piano

horizontal True blue  se ubica  100  prm mss lateral que  el Dil.  Como resultado de estas

inyecciones se observaron cuerpos celulares retr6gradamente marcados en la subdivisi6n

dorsal anterior del Rt, 1o que esta de acuerdo con la topografia zonal antes mencionada.

Dentro   de   la   subdivisi6n   se   pueden   distinguir   dos   grupos   de   c61ulas   marcadas

diferencialmente  con  Dil  y  True  Blue.  Aunque  se  pueden  observar  ambos  tipos  de

c51ulas  en  gran  parte  de  la  subdivisi6n,  es  evidente  que  hay  muchas  mss  c6lulas

marcadas con True Blue en la regi6n lateral de la subdivisi6n y hacia medial un conjunto

de c6lulas marcada con Dil, 1o que sugiere un arreglo .topografico al memos dentro de la

subdivisi6n  Da  y   su   correspondiente  zona  entopalial.   En  .1a  region   central  de   la

subdivisi6n se puede observar un grado de superposici6n de los grupos celulares con la

presencia de c61ulas doblemente marcadas. El comportaniento de las dobles inyecciones

en las otras dos divisiones del entopalio fue similar al reci6n descrito: 1a posici6n de los

grupos de c61ulas diferencialmente marcadas se relaciona directanente con la posici6n

de los cristales en la divisi6n del entopalio.
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Estos resultados sugieren que existe una topografia fina directa dentro de la proyecci6n

de cada subdivisi6n del Rt y correspondiente zona entopalial. Si esto es cierto, al separar

o acercar los cristales dentro de una divisi6n del E, resultarfa en que los grupos celulares

marcados   diferencialmente   se   aparten   o   se   acerquen   dentro   de   la   divisi6n

correspondiente en el rotundus.

Para contrastar esta posibilidad llevamos a cabo dos tipos de experimentos: uno en que

los cristales estali separados 500 prm y otro en que los cristales estin muy cerca uno del

otro. En la figura 17 se muestra el primer experimento donde los cristales se distanciaron

500 prm uno del otro en el eje horizontal.  Siguiendo la predicci6n, 1os grupos de c6lulas

se  separaron en  la subdivisi6n  Ce  del Rt  comparado  con  los  experimentos  donde  los

cristales se ubican a memos de 10'Oprm, no se aprecia la supexposici6n de los eonjuntos de

c5lulas marcadas, y tampoco es posible observar c61ulas doble marcadas. El experimento

opuesto  se muestra en la figura  16,  donde  los  cristales  en la divisi6n central  del E  se

tocan. Los resultados en este caso apoyan tambi6n la hip6tesis de la topografia directa en

la proyecci6n rotundo  entopalial.  Los grupos  celulares marcados  diferencialmente  son

distinguibles, pero presentan un area de superposici6n mas grande y se observan muchas

c6lulas doble marcadas  en el  area superpuesta,  en comparaci6n a los  casos  donde los

cristales estin mas separados en el E.

Aunque cualitativamente los experimentos muestran rna correlaci6n entre la posici6n

de los cristales en el E y la posici6n.y grado de solapaniento en los grupos celulares en

las distintas subdivisiones, llevamos a cabo rna aproximaci6n cuantitativa para resumir
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todos los casos con inyecciones cristalinas en el E, y evaluar con m6todos estadisticos

las  observaciones  cualitativas.  Para  eso  realizamos  rna  medici6n  normalizada  de  la

distancia en las 3  coordenadas de la posici6n de los cristales con respecto a los limites

citoarquitect6nicos  de  la regi6n,  como  se  indica  en la figura  17.  Luego procedimos  a

someter  a las  nubes  de puntos  a una regresi6n lineal.  Los  resultados  indican que los

valores de los coeficientes de correlaci6n (I) de las ctrvas de regresi6n son significativos

solamente para los graficos mostrados en la flgura (r>0.4), es decir antero posterior en el

RI versus antero posterior en el E, dorso ventral en el Rt versus dorso ventral en el E y

latero medial en el Rt versus latero medial en el E. Esto confirma nuestras observaciones

cualitativas de que el movimiento de los cristales en el E, es seguido linealmente en los

ejes respectivos por los grupos celulares en el Rt.

Los  resultados  de  los  experimentos  en  que  los  cristales  fueron  posicionados  muy

separados y may cerca uno de otro en el E, sugieren un diametro de arborizaci6n de los

axones rotundales en el entopalio no mayor a 200LLm.  Con este problema decidimos de

llevar a cabo inyecciones extracelulares pequefias de BDA en el RI, de modo de observar

la morfologia de los axones y sus arborizaciones en el E. En la figura  18  se observa la

reconstrucci6n  de  un  ax6n  rotundal  luego  de  rna  inyecci6n  pequefia  de  BDA  en  la

regi6n dorsal de Da. Esta fibra parece ser un ax6n individual, sin embargo este m6todo

no es conclusivo para determinar fibras individuales.  La reconstrucci6n fue a partir de

tres secciones contiguas de 60 prm cada rna, sin embargo no fuimos capaces de seguir el

ax6n  en  su  porci6n  mas  ventral.  La  secci6n  mas  ventral  del  ax6n  esta  desprovista
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completamente de rarnificaciones y es mucho mas gruesa que las ramas mas dorsales.

Una  vez  que  el  ax6n  ha  ascendido  unos  50  prm  hacia  dorsal,  comienza  a  ramificar

profusamente,  con  un  consiguiente  adelgazaniento  de  las  fibras,  las  que  finalmente

ramifican  en procesos  que  terminan  en  botones,  que  probablemente  son  los  lugares

donde se producen contactos sinapticos.

Estudios previos de la morfologia .de los axones rotundales en el E, han trabajado en

base  a  inyecciones  extracelulares  o  tinci6n  de  Golgi  (T6mb61  et  al,   1993;  T6mb61,

1991a) por lo que sus descripciones tampoco precisan que los axones reconstruidos sean

individuales. La morfologia de ramificaci6n en nuestro caso es muy similar en la forma

de los axones y botones sinapticos mostrados en estudios previos (T6mb6l et .al,  1993;

T6mb.01,1991a), sin embargo la densidad de axones marcadgs en estos estudios es muy

alta, 1o que hace muy dificil la tarea de comparaci6n con nuestros resultados.

6.1.4 Divisiones  anat6micas  del  entopalio:  rostro-caudal versus  dorso-

ventral

lrfutzfeldi & Wild (2005) realizaron tambi5n una inyecci6n multiple de BDA en el Rt.

En  ese  estudio  el  tejido  fue  cortado  en  el plano  transversal,  a  diferencia  de  nuestro

experimento que fue procesado en el plano sagital. Esta diferencia en el plano de corte

es  may  relevante  para  determinar  la  orientaci6n  de  una  partici6n  citoarquitect6nica.

Como  resultado   de   este  experimento,   Knltzfeldt  &  Wild  (2005)   describieron  dos

divisiones  anat6micas;  rna porci6n intema y  otra extema organizadas  como  capas  en
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una  cebolla,   es   decir,   dorso  ventralmente.   Segtin  los   autoi.es  estas  divisiones   son

distinguibles por un patr6n diferencial de marcaje en el E: 1as afer9ncias rotundales del 'E

externo son mas densas que el E intemo.

Krutzfeldt & Wild (2005) muestran que la partici6n intemo/externo del entopalio  es

observable tambi6n poi. una mayor densidad de cuerpos  celulares inmunoreativos para

parvalbunina en la divisi6n intema del E en el plano transversal.  En dicho estudio  se

muestra que el E inferno se conecta rec{procamente con un nticleo llanado MVL en el

mesopalio mientras que la divisi6n extema del E proyecta al estriado lateral.

Nuestros  resultados  muestran  que  las  tres  divisiones  rostro  caudales  sugeridas  por

densidad diferencial de las aferencias rotundales en el entopalio, son observables desde

el 1imite medial hasta el limite lateral del ndcleo.  Esta observaci6n no parece estar de

acuerdo  con  la  divisi6n  intemo/extemo  del  entopalio  de  Kmtzfeldt  &  Wild  (2005,),

debido  a  que  si  estas  divisiones  se  organizan  como  capas  en  rna  cebolla,  al  ser

visualizadas en el plano sagital, 1os cortes con.espondientes a los limites mas mediales y

laterales del E, solo deberian mostrar la divisi6n extema del entopalio.

Ademas,  los  autores  apoyan la organizaci6n zonal en la proyecci6n,  asumiendo  una

partici6n rostro  caudal  del  entopalio.  Como  consecuencia de  esta regionalizaci6n cada
<

una de las  divisiones rostro  caudales del E debe poseer rna regi6n perteneciente al E.

intemo  y  otra  dorsal  al  E  externo.  Si  esta  hip6tesis  es  cierta,  1a  arborizaci6n  de  los

axones  del  Rt  en el E  deberia ser columnar,  en  otras palabras,  rna vez  que un ax6n

individual  entra  en  rna  divisi6n  rostro  caudal  del  E,  deberfa  inmediatamente  dejar
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terminates  en  la  parte  interna  de  dicha  subdivisi6n,  luego  ascender  y  arborizar  mss

densamente en la regi6n externa de esa divisi6n formando una topografia gruesa en la

proyecci6n de  cada divisi6n del Rt a su correspondiente zona entopalial.  Dado  que la

partici6n E interno externo es continua en el eje rostro caudal, deberiamos esperar que

cada zona en el  E tuviera una parte  intema y  otra extema. Nosotros  proponemos un

modelo de topografia zonal en la cual la divisi6n central del E que recibe aferencias de

la   subdivisi6n   centralis   del   rotundus,   corresponderfa   al   E   intemo   propuesto   por

Krfutzfeldt   &   Wild   (2005),   y   debido   a   que   cada   zona   entopalial   se   organiza

topograficamente "punto a punto", 1os axones deberian arborizar de forma no columnar

y  especifica.  Por  ejemplo,  un  ax6n individual proveniente  de  la porci6n  dorsal  de  la

divisi6n central del rotundus al entrar al E no deberfa arborizar hasta llegar a la regi6n

dorsal de la zona entopalial correspondiente.

A pesar de  que  logramos un  solo  caso  de reconstrucci6n de un ax6n probablemente

individual,   nuestros   resultados   apoyan   la  hip6tesis   de   la  no   colunnaridad  en  la

proyecci6n del Rt sobre el E. Estos resultados sugieren que la arborizaci6n de los axones

del Rt es discreta, no  sobrepasando un area de mas de  150  prm, por lo  que el grado de

superposici6n  de  los  terminales  rotundales  en  el  E  es  consistente  con  el  numero  de

c61ulas   doble  marcadas   en  los   experimentos   de  inyecciones   dobles   de  trazadores

cristalinos en el E.



Figura `52  (Pagina siguiente). Esquema de los modelos propuestos para la organizaci6n de la proyecci6n
rotundo  entopalial.  A  y  a:   representaci6n  esquematica  de  la  proyecci6n  de  las   c61ulas  rotundales
qexagonos  rojos  y  verdes)  segtin Krutzfeld &  Wild,  (2005)  en  un  corte .sagital  (A)  y transversal  (8).
Segtin  estos  autores  la  divisi6n  intema  del  entopalio  (Ei)  recibe  aferencias  de menor  densidad  que  el
entopalio  extemo  @ex)  de  modo  que  las  c61ulas  del  rotundus  proyectarian  columnarmente  dejando
terminales en ambas divisiones del entopalio con densidad diferencial. Esta organizaci6n no es compatible
con  rna topograffa  dorso  ventral  en  la proyecci6n.  En  este  modelo  cada  division  entopalial  posee  un
componente de la partici6n Ei e Eex.  C y D:  representaci6n  esquematica del modelo propuesto  en este
estudio. Las celulas rotundales ®exagonos rojos y verdes) proyectarian de un modo no columnar sobre el
entopalio.  En  un  corte  sagital  (C)  la  divisi6n  central  del  entopalio  recipiente  de  la  subdivisi6n  Ce  del
rotundus, corresponde con la divisi6n intema del E propuesta I)or ltrutzfeld & Wild, (2005) (indicada por
una linea punteada). Las c6lulas rotundales dejan
La linea punteada en el rotundus indica la linea media en el eje horizontal. Las lineas negras paralelas en
A y C corresponden al sitio de corte aproximado representado en a y D. El asterisco en C corresponde a al
sitio libre de fibras rotundales en el entopalio.
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6.1.5 Dlp y la proyecci6n topogrffica del tectum al t£Iamo dorsal

Luppino et al.  (1988)  describieron que la divisi6n ros{ral del pulvinar en la musarafia

arboricola, recibe una proyecci6n topogfafica y exclusivamente ipsilateral   de las capas

superficiales  del  col{culo  superior (a diferencia de la proyecci6n bilateral  a la division

caudal)  y  que  proyecta  a  la  corteza  visual  extraestriada.  Un  inter6s  adicional  en  este

estudio  fue  investigar  si  existe  un  ndcleo  equivalente  en  aves,  en  t5rminos  de  sus

aferencias desde el techo del mesenc6falo.

Gamlin  &  Cohen  (1986),  describieron  un  nticleo  en  el  talamo  dorsal  de  la paloma

llamado  m'icleo  dorso  lateralis  posterior  (Dlp),  que  se  ubica  dorso  medialmente  con

respecto al nticleo rotundus y recibe rna proyecci6n ipsilateral del tectum (a diferencia

de la proyecci6n bilateral al rotundus). Los autores realizaron inyecciones de HRP en la

regi6n caudal de Dip obteniendo  como resultado c6lulas retr6gradalnente marcadas en

las capas superficiales del tectum ipsilateral como se muestra en la figura 48.
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Figura  53.  Serie  de  dibujos  rostrocaudales. (rostral  hacia  la  derecha)  mostrando  la  distribuci6n  de  los
cuelpos celulares en el tectum luego de inyecciones iontofor5ticas de HRP en Dlp caudal (A) y caudal (8).
Note que Dlp caudal es adyacente al ndcleo Rt; y que las c6lulas se ubican en varias capas del tectum, sin
embargo se distribuyen principalmente en la parte dorsal de 6ste (tomado de Gamlin & Cohen,  1986).

Sus  inyecciones  aunque  pequefias  no  lograron  determinar  si  existe  algtin  tipo  de

topografia en la proyecci6n desde el tectum. En el mismo trabajo los autores realizaron

lesiones en Dlp caudal que resultaron en un patr6n de degeneraci6n anter6grada en una

regi6n nidopalial adyacente al entopalio.  Esta fue la primera vez que  se describi6 rna

segunda via tectofugal al telenc6falo palial en aves.

Nosotros realizamos experimentos de inyecciones de Dil en su forma s6lida cristalina

en Dlp caudal con la intenci6n de confirmar los resultados de Gamlin & Cohen (1986)

con  m5todos  modernos  y  evaluar  la  posibilidad  de  un  arreglo  topografico   en  la
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proyecci6n.   Estas   inyecciones  produjeron  resultados   similares   a  los   obtenidos  por

Gamlin  &  Cohen  (1986):  las  c61ulas  retr6gradamente marcadas  se ubicaron en varias

capas  del  tectum  ipsilateral  (figura 51)  con mayor proporci6n  en la regi6n  dorsal  del

tectum.  Sin  embargo  debido  al tamafio  reducido. de Dlp  mos  fue  imposible  determinar

alglin tipo de relaci6n topografica entre estas estructuras. Luego realizamos inyecciones,

de Dil en la region adyacente al entopalio para verificar que el area de proyecci6n de

Dlp en el nidopalio (figura 52). Nuestros resultados conflrman lo descrito por Gamlin &

Cohen (1986).  Las  c51ulas retr6gradamente marcadas, resultantes  de la inyecci6n en la

figura 49 se distribnyen sobre toda el area de la regi6n caudal del ndcleo (figura 49). No

se  observo  ninguna  c61ula  retr6gradamente  marcada  en  el  nticleo  rotundus,  lo  que

sugiere que no hay supeaposici6n de las areas de proyecci6n en el nidopalio de Dlp y el

ndcleo  rotundus.  Dado  que  el  drea  recipiente  de  Dlp  en  el  nidopalio  es  1.educida,  el

tamafio  de  los  cristales  no  es  suficientemente  pequefio  para  determinar  un  arreglo

topografico  en la proyecci6n. Nosotros revisamos y confirmamos por primera vez que

existe rna segunda via del tectum al telenc5falo palial ipsilateral por medio de un ndeleo

del  talamo  dorsal.  Las  aferencias  exclusivamente  ipsilaterales  desde  el  tectum  y  sus

eferencias  al  telenc5falo  palial  hacen  de  Dlp  un posible  homologo  estructural  con  la

divisi6n rostral del pulvinar en ardillas y musarafias arboricolas.
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Figura   55.   C6lulas  retr6gradamente  marcades  en  Dlp.   Cuerpos  celulares  en  Dlp  caudal   marcados
retr6gradamente luego de la inyecci6n de Dil de la figura anterior. Barra de calibraci6n corresponde a 500
qu.

6.1.6 Propiedades funcionales de la via tectofugal en aves

6.1.7 Vias paralelas en la proyecci6n tectofugal

Diferentes clases de c6lulas ganglionares retinales terminan de manera espacialmente

segregada dentro de las capas 2-7 del tectum 6ptico (Yamagata & Sanes, 1995; Karten et

al.,    1997).   Investigaciones   ultraestructurales   han   mostrado   que   estas   laminas

retinorecipientes   reciben   al   memos   cinco   tipos   de   terminales   diferentes   que

probablemente estin asociados a diferentes clases de ganglionares retinales (Reperant &

Angaut,   1977).   La  capa  5b  especificamente,  esta  asociada  a  un  tipo  morfol6gico

especial de terminales retinales, los que probablemente corresponden un tipo especial de

ganglionares de cuerpos celulares pequefros denominada "w" (Mpodozis et al. ,1995).

Luksch et al.  (1998)  describieron dos tipos  celulares  cuyos  somas  se  localizan en la

115



capa  13  o  SGS  del tectum 6ptico llamadas TGC's del tipo I y tipo 11. La caracteristica

mas  dramatica de las neuronas encontradas por dichos autores para estas c6lulas es  la

gran extensi6n de sus drboles dendrfticos. Este drbol consiste en muchas 1.amas dendritas

lisas  dirigidas  oblicuamente hacia la superflcie tectal terminando  en especializaciones

llamadas  "bottlebrush  dendritic  endings"  (BDE's)  que  se  localizan exclusivamente  en

rna  capa  del  tectum.  Para  el  caso  de  las  c51ulas  del  tipo  I,  sus  BDE's  terminan

especfficamente  en  la  capa  5b  colocalizando  con  los  terminales  de  las  ganglionares

retinales del tipo w (Lcksch et al.  1998).

Datos fisiol6gicos y de comportamiento sugieren la existencia de areas segregadas en

el nticleo  Rt que responden a distintas propiedades  de  un estimulo  visual tales  como

icolor,  luminancia y  movimiento  que  corresponden  con  sus  subdivisiones  anat6micas

(Wang et al.,1993). Debido a que esta es la primera estructura en la que se exhiben estas

propiedades dentro de la via, es muy probable que se establezca por un arreglo de vias

segregadas   en  la  proyecci6n  desde  el  tectum.   Varios   estudios  han  mostrado  rna

segregaci6n anat6mica en ,la proyecci6n al Rt de los varios tipos de SGCs tectales. Asf,

1os  dos  tipos  de  SGCs  que  exhiben  ramiflcaciones  dendriticas  dentro  de  diferentes

laninas retinorecipientes, probablemente se conectan mono (tipo I) y polisinapticamente

(tipo   11)   con   diferentes   tipos` de   c61ulas   ganglionares   retinales   con   propiedades'

fisiol6gicas especificas respondiendo a diferentes aspectos de los estimulos visuales.

Asi,  es  concebible  que  los patrones  de proyecci6n  a las  diferentes  subdivisiones  del

nfroleo  Rt  de   estos   grupos  celulares   son  la  base  morfol6gica  para  las  diferentes
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propiedades  intrarotundales mostrados  en estudios  de  comportamiento  (Laverguetta &

Shimizu,1999)  y  electrofisiol6gicos  (Granda & Yazulla,  1971 ;  Jassik-Gerschenfeld  &

Guichard,1972; Frost & DiFrahco,1976; Revzin,  1979; Wang & Frost,1992; Wang et

al.'  1993).

Nuestros resultados confirman rna topografia zonal en que cada subdivisi6n en el Rt

proyecta a una zona especifica en el `E; y que dentro de cada subdivisi6n y su respectiva

zona  entopalial  existe  una  topografia  "punto   a  punto".   En  luz  de  la  segregaci6n

anat6mica y funcional de la via tectofugal, que probablemente mace en la proyecci6n de

la  retina  al  tectuni  6ptico;  es  posible  especular  que  las  diferentes  zonas  en  el  E

mantienen  esta  segregaci6n  funcional,   ademas  siendo   cada  zona  un  espejo  de  la

actividad  de  las  neuronas  fugales   (aunque  no   se  ha  demostrado   la  existencia  de

interneuronas).  Estudios  de  lesiones  hechos  por  Nguyen  et  al.   (2004)  apoyan  esta

hip6tesis.  Sus  resultados  muestran  que  palomas  entrenadas .para  responder  a  tareas

involucradas   con  percepci6n   del   movimiento,   1uego   de   lesiones   en   el   E   caudal

disminuyen significativamente  su capacidad de  discriminaci6n; por otro  lado palomas

entrenadas  para  discriminar  forma,  1uego  de  una  lesi6n  que  involucra  el  E  anterior,

disminuyen  significativamente  su poder  de  discriminaci6n.  Esto  es  consistente  con la

topograffa  zonal,  dado  que  Wang  et  al.  (1993)  encontraron  que  las  c51ulas    de  el  Rt

anterior respondfan principalmente a color y luminancia, mientras que las c6lulas del Rt

posterior respondian principalmente a movimiento.
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6.1.8 Conclusiones

En conjunto estos resultados mos pemiten concluir que:

A.    1a proyecci6n rotundo entopalial se organiza de forma zonal, estas zonas en el E se

evidencian por densidad di.ferencial de terminales rotundales y se caracterizan por

estar  organizadas  rostro  caudalmente y 1.ecibir  cada rna  exclusivanente  de una

sola subdivisi6n rotundal.

8.    Esta  proyecci6n  dentro  de  cada  subdivisi6n  se  organiza  de  forma  topografica

"punto`apunto".

C.    La topografia en la proyecci6n es directa.

La  divisi6n  triagularis   del  ndcieo  rotundus  parece  no   cumplir  con  un  arreglo

topografico en la proyecci6n al E debido a que corfunmente se observaron c5lulas en

esta  subdivisi6n  independiente  de  la  zona  o  locus  dentro  de  ellas  donde  se  haya

posicionado  el  cristal  de  trazador,. coincidiendo  con  estudios  previos  (Ktrutzfeldt  &

Wild, 2004; Laverguetta & Shimizu, 2003). No podemos realizar conclusiones respecto

a la proyecci6n de la divisi6n Tr debido que no realizamos inyecciones de BDA en esta

subdivisi6n y por lo tanto no sabemos cual es el la zona entopalial recipiente de ella.
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6.2 Anatomfa de la via tectofugal de mamfferos

6.2.1 Morfologia de las c6lulas que proyectan al pulvinar caudal

En  aves   las   c61ulas   del   SGC  poseen  campos   dendriticos   grandes,  terminaciones

dendriticas  en  cepillo  (Ranon y  Cajal,  1911;    Hunt  &  Kunzle,  1976a;  Lul{sch et  al.,

1998) y proyectan bilateralmente al ndcleo rotundus (Benowitz & Karten,1976; Hunt &

Kunzle,1976a;   Mpodozis et al.,1996; Karten et al.,,1997; Luksch et al.,1998).  Se ha

demostrado la existencia de al memos 2 tipos celulares rotundo proyectantes en el SGC

de  aves,  a  saber:  el  tipo  I,  que  se  caracteriza  por  la  ubicaci6n  de  sus  somas  en  la

sublamina externa del SGC y por la localizaci6n de sus terminaciones dendrfticas en la

capa 5b, el tipo 11 en tanto, cuyos somas se ubican en la sublamina intema del SGC y sus

terminaciones dendriticas se localizan en capas mamass internas no superando la capa 8

(Karten et al.,1997; Luksch et al.,1998).

En mamiferos, especlficanente en la ardilla, se ham descrito dos tipos de c6lulas en el

SGS3   del   colfculo   superior,   que   muestran   campos   dendriticos   grandes   y   con

especializaciones  dendrfticas en cepillo. Las c61ulas del tipo I se caractei-izan Por tener

sus somas restringidos al  SGS3  y sus terminaciones dendriticas localizadas en la capa

mas superficial del SGS1. Las c61ulas tipo 11 en cambio tienen sus somas ubicados en la

porcion  inferior  del  SGS3  y  la  sublamina  extema  del  SO,  y  sus  especializaciones

dendriticas se localizan en las capas intermedias del SGS (Major et al., 2000)

Ademas de estas similitudes morfol6gicas a nivel celular, 1as laminas de terminaci6n

dendrftica  de  las  c6lulas  tipo  I  en  aves  tanto  como  en mamiferos  reciben  aferencias
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colinergicas desde niicleos hom61ogos del mesenc6falo, a saber: el ndcleo parabigeminal

en mandferos, y el nticleo istmo parvocelularis en no mamiferos (Woodson et al.,1991),

estas  mismas  laminas  reciben  aferencias  desde  c61ulas  ganglionares  pequefias  de  la

retina contralateral en aves  (Karten et al.,  1997) y mamiferos  (Rlvera &  Lugo,  1998).

Esta comparaci6n anat6mica sugiere fuertemente que los tipos celulares I y 11 descritos

en aves y maniferos son hom61ogos, y que muy probablemente participan en procesos

flsiol6gicos similares.

6.2.2 Las aferencias del CS al Pulc provienen exclusivamente de las

c6Iulas descritas por Mayor et al. (2000)

Nosotros  mostramos  s61o  dos  divisiones  del  pulvinar  reciben  aferencias  desde  el

coliculo  superior.  La  division  caudal  recibe  una  proyecci6n  bilateral  de  las  c5lulas

ubicadas en el la capa SGS3 y la porci6n superior del SO.  Estas c5lulas emiten dendritas

primarias  que  se  proyectan  oblicuamente  hacia  la  superficie  tectal.  Esto  sugiere  rna

morfologia muy  similar a las c6lulas  en el  SGC  del tipo  I    y  del tipo  11  descritas por

Mayor  et  al.  (2000).  Otro  argumento  a  favor  de  que  estas  c6lulas  son  la  fuente  de

proyecciones  al  Pulc,  es  la  banda  de  marca  encontrada  en  e.1  SGsl  bilateralmente.

Nosotros  proponemos  que  esta banda corresponde  a los terminaciones  dendriticas  en

cepillo  (BDEs)  de  las  c51ulas  del  tipo  I  ubicadas  en  la  capa  SGS3,  debido  a  que  los

BDEs de las neuronas del tipo I descritas por Mayor et al. (2000) se ubican exactamente

en la capa SGS1. Ademas los BDEs de las c6lulas equivalentes en la capa 13 del tectun

6ptico de aves descritas por Luksch et al.  (1998) se ubican especfficanente en la capa
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5b.  Luego  de  rna  inyecci6n  de  CTB  en  la  divisi6n  Ce  del  ndcleo  Rt  se  marcan

retr6gradamente  los cuexpos de las c51ulas en la capa 13 y ademas se produce rna banda

de marcaje en la capa 5b evidenciando la presencia de los BDEs (Mpodozis et al.,1996;

Karten et al.,  1997; Marin et al., 2003). Estos dat`os sugieren fuertemente que las c61ulas

marcadas retr6gradamente en nuestros experimentos de inyecciones de CTb en el Pulc

corresponden a las neuronas del tipo I de Major et al. (2000) y la banda de marcaje en la

capa SGsl con-esponde a los BDEs de estas c61ulas. La mayorfa de los cuexpos celulares

que obtuvimos en nuestras inyecciones de CTb en diversas. areas del Pulc resultaron en

rna  poblaci6n  de  c61ulas  retr6gradanente  marcadas  principalmente  en  el  SGS3,  y

solamente rna poblaci6n residual que tenia sus somas en el SO las cuales posiblemente

correspondan al tipo 11 de Major et al. (2000) debido a su posici6n. Sin embargo no nos

fue posible determinar si existe rna segregaci6n en la proyecci6n de los tipos celulares I

y 11  que  evidenciara algin tipo  de  subdivisi6n en Pulc,  tal como  existe  en la paloma

(Karten et al.,1997).

Datos  comparativos  en  otros  mamfferos  sugieren  que  las  distintas  divisiones  del

complejo  Lpfful  pueden  recibir      de  distintos  tipos  celulares  del  CS.  En  el  gato,

poblaciones separadas de neuronas en el SGS3 proyectan a la subdivisi6n medial del LP

y  al  borde  lateral  de  LP,  mientras  que  c6lulas  en  el  SO  proyectan  al  LP  ventral

(Abramson   &   Chalupa,   1988).   La  posici6n   laminar   de   estas   neuronas   eferentes

corresponden a la posici6n laminar de las neuronas tipo I y tipo 11, respectivamente. Con

estos  antecedentes  podemos  especular  que  los  tipos  celulares  I  y  11  del  SC  podrian
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proyectar  segregadamente  a subdivisiones  anat6micas  distintas  del Pulc  en  la ardilla.

Serin necesarios estudios de inyecciones de localizadas dentro del pulvinar caudal para

poner a prueba esta hip6tesis.

Nuestros  experimentos  demuestran  que  las  c61ulas  proyectantes  al  pulvinar  caudal

estin  localizadas  en  el  SGS3  y  la  porci6n  dorsal  del  SO.  No  podemos  descartar  la

posibilidad de que otras poblaciones de c5lulas con la misma localizaci6n laminar sean

la fuente de proyecciones a otros blancos en el cerebl-o. Mayor et al. (2000) sugieren que

sus c61ulas podrian contribuir a la proyecci6n col{culo pretectal. En el gato, Kubota et al.

(1989)  encontraron  que  las  c61ulas  en  el  SGS3  y  la porci6n  dorsal  del  SO  proyectan

topograficamente al nticleo del tracto 6ptico y al nticleo pretectal posterior. Lugo-Garcia

& Kicliter (1987)  demostraron rna proyecci6n desde  el  SGS  a los nticleos pretectales

anterior y posterior en la ardilla. Estudios de trazado anter6grado  en el gato  (Gralian,

1977;   Behan   &  Appell,   1992)   y   en   primates   (Benevento   &   Fallon,   1975)   son

consistentes  con estos  datos.  En este estudio no  encontramos indicios  de proyecciones

otras que al ndcleo pulvinar caudal.

Nuestras  inyecciones  en  las  capas  superficiales  del  SC  generan marca retrograda y

anter6grada  en  el  nticleo   parabigeminal.   Las   c51ulas   del   SGS3   probablemente  no

proyectan al nticleo  parabigeminal.  Las  c61ulas    proyectantes  al nticleo  parabigeminal

son mas numerosas en las subcapas superiores del SGS (Lugo-Gapcia & Kicliter,1987).

Ademas,  estudios  de  la  morfologla  de  las  c61ulas  proyectantes  al  o  cerca  del  nticleo

parabigeminal, no tienen la morfologfa vertical y de drboles dendriticos grandes (mono
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ardilla: Moschovckis et al.,1988).

Nuestras inyecciones en las capas superficiales del CS tambi6n producen un marcaje

anter6grado  en  el  nticleo  geniculado  dorsal  lateral  y  geniculado  ventral  1atei.al.  Las

proyecciones  hacia  el  primero  han  sido  atribuidas  a  c61ulas  con  campos  dendriticos

estrechos  en  las  capas  superficiales  del  SGS  (ardillas:  Robson  &  Hall,  1976;  Lugo-

Garcia & Kicliter,  1987; musarafia arboricola: Albano `et al.,  1979;  gato:  Kawamura et

al.,1980; Kubota et al.,1989; conejo:  Graham & Berman,1981; macaco: Benevento &

Standage,   1983).   Las   proyecciones   al   ndcleo   geniculado   ventral   lateral   han   sido

atribuidas a c61ulas de campos dendriticos estrechos en las capas superficiales del SGS

(galago: Raczkowski & Diamond,1978; musarafia arboricola: Albano et al.,1979) o en

todo  el  SGS  (gato:  Harrell  et  al.,  1982;  ardilla:  Lugo-Garcia  &  Kicleter,  1987).  Ni  la

posici6n laminar ni la morfologia de las c6lulas descritas por Mayor et al. (2000) y las de

este estudio son consistentes con rna. proyecci6n a estos nticleos.

6.2.3 Aferencias segregadas del CS al pulvinar

Al memos  dos  componentes  de  la proyecci6n tectopulvinar  son reconocidos  en otros

mamiferos,  pero  hasta  ahora  er?  desconocido  si  estos  se  originan  de  poblaciones

distintas'  en  el  SC.  En  el  macaco,  la  divisi6n  caudal  del  pulvinar  inferior  recibe

aferencias  bilaterales  desde  el  SGS3  y  la  porci6n  superior  de  SO  (Trojanowski  &

Jacobson,1975; Benevento & Rezak,1976). Esta proyecci6n es similar a las aferencias

al Pulvinar caudal de la ardilla (Robson & Hall,1977; Lugo-Garcia  & Kicliter,1987; y
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este estudio) y otros mamiferos (degu: Kuljis & Femandez,  1982; musarafia arboricola:

Luppino  et  al.,   1988).  Las  c6lulas  en  el  SGS3  y  la  porci6n  dorsal  del  SO  tambi6n

proyectan  ipsilateralmente  al pulvinar inferior  de primates  (Trojanowshi  &  Jacobson,

1975; Benevento & Standage,1983; Huerta & Harting,1983; Diamond et al.,1992).

De manera similar, varios estudios sostienen que el pulvinar rostrolateral de la ardilla

(Robson & Hall,  1977; LugolGarcia   & Kicliter,  1987) y otros mamfferos (tree shrew:

Albano  et  al.,   1979;  Luppino  et  al.,   1988;  conejo:   Graham  &  Berman,   1981;  rata:

Dormely et al.,1983) recibe aferencias ipsilaterales desde el SGS3 y la porci6n dorsal de

SO.

Robson & Hall (1977) describieron las proyecciones desde el SC al complejo pulvinar

en la ardilla y  en base  a sus resultados definieron 3  subdivisiones.  La divisi6n caudal

recipiente   de   la   capa   SGS3   del   SC  bilateralmente   (divisi6n   que   ahora  nosotros

identificamos   como   equivalente   al   nticleo   rotundus   en   aves);   1a   divisi6n  rostral

recipiente de la capa SGS3  ipsilateralmente y rna divisi6n rostro medial que no recibe

ninguna proyecci6n del SC.

Al respecto, nuestras inyecciones en el pulvinar rostral muestran que este nticleo recibe

de uiia poblaci6n celular diferente que el Pulc, especiflcanente desde c61ulas ubicadas

en la porci6n ventral de  SO y restringidas al coliculo superior ipsilateral.  Estas c:lulas

extienden  procesos  dendrfticos  hacia  la  superficie  tectal  terminando  no  mas  alla  del

SGS3.  Esta aparente  colocalizaci6n de los terminales  dendriticos  de  estas  c6lulas,  con

los somas de aquellas proyectantes al pulvinar caudal en el SGS3, podria significar rna



conexi6n sinaptica directa entre ellas, y por lo tanto rna influencia de las respuestas del

pulvinar caudal sobre las del pulvinar rostral. La significancia fisiol6gica y funcional de

esta posibilidad debera clarificarse en estudios posteriores.

Esta segregaci6n en la proyecci6n a las divisiones  del pulvinar es muy probable que

refleje propiedades fisiol6gicas distintas y en ultimo termino funciones diferentes de las

divisiones del pulvinar.

6.2.4 Topograffa de la proyecci6n colo pulvinar

Marfn   et   al.   (2003)   describieron   la   topografia   interdigitada   en   la   proyecci6n

tectorotundal en la paloma.  Sabiendo  que inyecciones pequefias en el SC generan rna

marca anter6grada que abarca toda la extensi6n del nticleo Rt bilateralmente irrespectivo

de la localizaci6n de la inyecci6n, ellos realizaron pequefias inyecciones de trazadores

fluorescentes en su foma cristalina en el nticleo Rt, que resultan en la marca retrograda

de cueapos celulares ubicados en la capa 13 y en toda la superficie tectal, sin importar la

ubicaci6n del cristal en el Rt.  Luego llevaron a cabo inyecciones dobles de trazadores

diferentes en una divisi6n del nticleo Rt, las que resultan en el marcaje de poblaciones

celulares iuterdigitadas en la capa 13  del tectun 6ptico. Nuestras inyecciones en el SC

muestran un patr6n de marca similar, a saber, 1as fibras tectales abarcan bilateralmente

todo el Pulvinar irrespectivo de la localizaci6n de la inyecci6n en el tectum. Aunque no

mos   fue   posible   realizar   inyecciones   pequefias   en   el   Pulc,   algunas   de   nuestras

inyecciones afectaron solo parcialmente al ndcleo; en estos  casos las c51ulas marcadas
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comprometen toda la superficie tectal.

Estas caracteristicas en la proyecci6n nos llevan a proponer que el sistema a este nivel

se organiza.de forma similar al de aves,  es decir la proyecci6n se caracteriza por una

topografia interdigitada donde el mapa espacial retino tectal se pierde totalmente en la

proyecci6n al nticleo  Pulc y  en cada punto  del  Pulc  esta representado todo  el  campo

visual. Evidencia en para esta hip6tesis en otros maniferos viene del trabajo de Luppino

et al. (1988) quienes realizaron inyecciones pequefias en el SC de la musarafia arboricola

(rz4pczz.c})  y  definieron  dos  tipos  de  proyecciones  al  complejo  pulvinar  de  acuerdo  al

patr6n de marca: rna especifica o topografica a la divisi6n rostral del Pul y una difusa o

no topografica a la divisi6n caudal del Pul. En la proyecci6n difusa la marca abarca toda

la subdivisi6n caudal del pulvinar bilateralmente, sin importar la localizaci6n del sitio de

inyecci6n   en   el   SC.    Segtin   estos   resultados,    es   posible   pensar   que   otros

mamiferos  ,incluso  primates,  hayan  conservado  esta  organizaci6n  topografica  en  el

sistema retino -c oli culo -pulvinar.

6.2.5  Vfas   colofugales   paralelas:   conectividad   del   pulvinar  con   la

corteza

En este  estudio  mostramos  que  el pulvinar rostral recibe rna proyecci6n de  c6lulas

ubicadas en la lamina SO del coliculo superior, mientras que el pulvinar caudal recibe de

c61ulas ubicadas principalmente en la lamina SGS3. Nuestros resultados muestran que

esta segregaci6n se conserva en la conectividad de estos nticleos con la corteza. En este
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estudio hemos mostrado  que el pulvinar rostral  se conecta recfprocamente con el area

19-Tin; mientras  que  el pulvinar caudal  se conecta reciprocamente con el area Tp.  Es

may  posible  que  esta  segregaci6n  en  la  proyecci6n  refleje  propiedades  fisiol6gicas

separadas en estos canales, conservada hasta el nivel cortical.

Aunque  nunca  logramos  inyecciones  restringidas  a  un  area  particular  dentro  de  la

corteza  Tp,  los  cuerpos  celulares  retr6gradamente  marcados  en  el  Pulc  varfan  su

distribuci6n entre diferentes inyecciones. Esto puede ser explicado por la localizaci6n de

los sitios de inyecci6n en la corteza. Aunque aparentemente las inyecciones en el area Tp

comprendenlamismaregi6n,lacopiacallosalenTpcontralateralvari-aenlasdiferentes

inyecciones.  Esto  podria  deberse  a  que  la mayor  densidad  de  trazador  en  el  sitio  de

inyecci6n es un punto bastante circunscrito. Asi, este punto de densidad mayor y no la

difusi6n  del  trazador  al  resto  del  drea  Tp,  es  el  principal  foco  de  absorci6n  para  el

transporte retrogrado,  1o  que  se ve reflejado  en los  cuerpos  celulares  marcados  en Tp

contralateral y en el Pulc. De esta manera nosotros interpretamos la copia callosal como

el punto de mayor densidad de la inyecci6n y por lo tanto como el punto de origen para

el transporte retrogrado en el Pulc tambi6n; esto nos permite decir que la localizaci6n de

la inyecci6n dentro de Tp esta relacionada a la distribuci6n de los cuexpos celulares en el

Pulc, lo que sugiere rna topografia gruesa en la proyecci6n. Un estudio con inyecciones

mas pequefias o cristalinas podrla revelar rna topografia fina en esta proyecci6n que no

es evidente con nuestro tipo de inyecciones.

Nuestros resultados respecto a la conectividad del area 19 y Tin con el pulvinar rostral



en cambio, no sugieren rna organizaci6n topografica en la proyecci6n.

6.2.6 Diferencias con otros estudios

Estudios anteriores en ardillas difleren con algunos de nuestros resultados. Robsoh &

Hall (1977)  en un estudio realizado con la t5cnica de degeneraci6n axonal proponen 3

divisiones para el pulvinar, a saber, rna divisi6n caudal, otra rostro medial y rna rostro

lateral.  La  divisi6n  caudal  corresponde  perfectamente  con nuestra  divisi6n  caudal  en

t6rminos de la fuente de proyecciones desde el coliculo  superior y conectividad con la
>

corteza Tp. Las otras dos divisiones propuestas por Robson & Hall (1977) sin embargo,

discrepan  en  varios  puntos  con  nuestros  resultados.  Primero,  nuestros  resultados  de

inyecciones   en   las   capas   superficiales   en  el   SC   lateral   muestran   que   la  marca

anter6grada  sobre  el  pulvinar  rostral  coincide  precisamente  con parte  de  la  divisi6n

rostro medial del pulvinar propuesta por Robson & Hall (1977),1a que ellos argumentan

no recibe  aferencias tectales. Estas discrepancias pueden deberse  a que dichos autores

realizaron inyecciones que no abarcaran el area lateral del SC que en nuestros resultados

generan la marca anter6grada en el Pulr; otra posibilidad es que las   diferentes m6todos

utilizados (degeneraci6n axonal versus CTb) generen patrones de marcaje diferentes.

Rotison&Hall(1977)proponenqueladivisi6nrost'romedialrecibeaferenciasdesdeel

area  17,  18  y  19,  y  la  divisi6n rostro  lateral  no  recibe  ninguna  aferencia  cortical.  La

division rostro medial solo proyectaria al area 19 en cambio la divisi6n rostro lateral al

area 18.



Nuestras   inyecciones   de   CTb   en   el  pulvinar  rostral   abarcan   las   dos   divisiones

propuestas  por  Robson  &   Hall   (1977)   (rostro   lateral  y  rostro   medial);   la  marca

retrograda y anter6grada resultante en la corteza involucra las areas 19 y Tin,1as que se

ubican ventrales a las areas 18 y .17. Las inyecciones de BDA en el Pull que abarcan s6lo

la divisi6n rostro medial de Robson & Hall (1977), confirman sus eferencias a la corteza

cuyos terminales se restringen al drea cortical 19.

Nuestros resultados, pot. lo tanto, no  apoyan las divisiones propuestas para la regi6n

rostral del pulvinar por Robson & Hall (1977).  Por otra parte,  1os  estudios hechos por

Luppino  et  al.  (1988)  en  r#pczz.cz,  si  son  consistentes  con  nuestros  resultados.  Estos

autores, por medio de inyecciones de WGA-HRP en el SC evidencian s61o dos patrones

de terminaci6n en el Pulvinar; tambi6n muestran que inyecciones en el area 1 9 generan

un marcaje que comprende toda la zona rostral del pulvinar. Finalmente, podemos decir

que los nuestros resultados de inyecciones corticales e inyecciones en el pulvinar rostral

y los de Luppino et al (1988) muestran claranente que la divisi6n rostral del pulvinar se

comporta  como  rna  sola  estructura en t5rminos  de  conectividad  con  el  SC  y  con la

corteza.

6.2.7 Comparaci6n con la via colopulvinar en primates

tExisten areas en el pulvinar de primates que compatan las mismas caracteristicas que

el pulvinar de no primates? Resolver esta pregunta es rna tarea que confronta algunas

dificultades.  La  primera  es  que  s61o  partes  del  pulvinar  han  sido  caracterizadas  en
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t6minos  de  sus patrones  de  conexi6n aferentes y  eferentes.  Un segundo problema se

origina  en  el  hecho  que  los  rasgos  morfol6gicos  de  esta  regi6n  en  el  talamo  varlan

tremendamente entre especies. En gatos y monos, por ejemplo, el complejo pulvinar esta

mucho mas desarrollado comparado con el de la ardilla.  Sin embargo hemos visto que

las  proyecciones   del  coliculo   superior  a  las  divisiones   del  pulvinar  son  un  rasgo

conservado  entre especies filogen5ticamente muy distantes como palomas,  lagartijas y

ardillas, y que dicha conservaci6n llega a nivel  de morfologla celular, por lo tanto  es

posible pensar que existe un grado importante de conservaci6n entre maniferos.

En primates especfficamente, existe rna divisi6n del pulvinar que parece corresponder

con el pulvinar de mamfferos no primates; a saber, el pulvinar inferior. Tradicionalmente

el complejo pulvinar del talamo dorsal de primates ha sido dividido en inferior, lateral,

medial y  a veces una divisi6n anterior (Lin & Kaas,  1979).  Desde la aparici6n de las

t6cnicas  de  degeneraci6n  anter6grada  es  sabido  que  el  pulvinar  inferior  en primates

recibe proyecciones  desde  las  capas  superficiales  del  coliculo  superior  (Benevento  &

Fallon,1975). Mathers (1971) report6 que las proyecciones del SC estaban distribuidas

heterog6neamente  en  el  pulvinar  inferior  con  rna  concentraci6n  de  terminales  en  la

regi6n medio  posterior  distinguida  como  el ndcleo  posterior.  Luego,  Lin et al.  (1974)

encontraron que las inyecciones de el trazador HRP en el area cortical medial temporal

(MT)  marcaron la misma divisi6n posterior del pulvinar inferior descrita por Mathers

(1971). En estudios subsecuentes, Lin & Kaas (1979,  1980) confirmaron que el nticleo

posterior del pulvinar inferior (el cual ellos marcaron como IPp), correspondia al nticleo
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posterior de Mathers  (1971) y describieron ademas un. nticleo  central (IPc)  que recibia

aferencias  desde  el  SC.  Un tercer nticleo  medial  fue  descrito  por  estos  autores  como

carente de proyecciones del SC.

En  un  estudio  mas  modemo,  Stepniewska  et  al.  (1999)  realizaron  inyecciones  de

WGA-HRP en el SC en monos buho, simultineamente con inyecciones de Fast Blue en

MT.  Ellos  encontraron  que  las  inyecciones  de  Fast  Blue  en  MT  marcaron  neui.onas

ubicadas principalmente  en la divisi6n medial  del pulvinar inferior (Plm), unas pocas

c61ulas fueron encontradas en el nticleo adyacente centro mmasedial del pulvinar inferior

(Plcm) y en el  geniculado  dorsal lateral  (Gld).  Las inyecciones  en el coliculo  superior

revelaron  un  transporte  anter6grado  muy  denso  en  los  ndcleos  Plcm  y  Plp.  Estos

resultados indican que el Plm, fuente principal de aferencias desde el pulvinar inferior al

area MT no recibe rna proyecci6n sustancial del SC.

Por otro lado MT es parte de rna constelaci6n de otras areas visuales adyacentes. MT

recibe aferencias directas de V1  (Rosa & Krubitzer,1999) y desde un grupo de m6dulos

en V2 dominados por la via magnocelular proveniente desde la retina (Kaas et al., 1976),

ademas MT esta fuertemente interconectado con rna serie de pequefias areas adyacentes

como  el  area medial  superior temporal  (MST),  el  fundus  del  sulco temporal  superior

(FST)yelcrecientedeMT(MTc)(Krfubitzer&Kaas,1990).Estatiltimaesunaestre'cha

banda que rodea a MT.  Todas  estas  areas  circundantes  a MT  (FST,  MST y MTc)  sin

embargo  reciben  imervaci6n  directa  desde  las  divisiones  Plp  y  Plcm  del  pulvinar

inferior las cuales son recipientes a su vez de las capas superficiales del SC (Boussaoud
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et al.,1992).

Nosotros mostramos que en la ardilla dos divisiones del pulvinar, Pulc y Pulr reciben

proyecciones  del  coliculo  superior;  el nticleo  Pulr recibe una proyecci6n ipsilateral  de

c6lulas ubicadas en el Jtrczf"z72 apJz.c"777 (SO), mientras que el Pulc recibe rna proyecci6n

bilateral   desde   c61ulas   ubicadas   en   la   subcapa   3   del   sZ7`czfa£773   grz.sea£777   sz4pe7'¢cz.cr/e

(SGS3). Nuestras inyecciones en la corteza y el pulvinar demuestran que el area 19 esta

reciprocamente  conectada con el Pulr y que el area Tp  esta recfprocamente conectada

con  el  Pulr.  Ademas,  nuestras  inyecciones  en  Tp  producen  un  marcaje  retrogrado  y

anter6grado en la divisi6n dorsal del geniculado medial (MGd). Segtin estos resultados y

otros  similares  mostrados  en  el  prosimio  rz6pczz.cz  g/is  (Luppino  et  al.,  1988)  nosotros

argumentamos  una  posible  homologia  entre  el  complejo  pulvinar  de  mamiferos  no

primates  y  la  divisi6n  inferior  del  complejo  pulvinar  en  primates,  considerando  las

similitudes en conectividad. Segtin esta proposici6n el Pulr y el Pulc son comparables a

las  divisiones  caudal  (Plp)  y  centro  medial  (Plcm)  del  pulvinar  inferior  de  primates

utilizando  como  argumento  principal  que  estos nticleos  son  los  que reciben la mayor

densidad de terminales desde el colfculo superior (Lin & Kaas,1979; Stepniewska et al.,

1999). Sin embargo estos estudios se basan exclusivamente en el transporte anter6grado

desde el colfculo superior; hasta ahora existe solo un estudio de inyecciones de HRP en

el  pulvinar  de  primates  (Trojanowsky  &  Jacobson,   1975;  Rhesus)  sin  embargo  los

autores   consideran   al   pulvinar  inferior   como   rna   sola   estructura,   por  lo   que  la

localizaci6n  laminar  precisa  de  las  c6lulas  en  el  SC  que  proyectan  a  las  diferentes
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divisiones del pulvinar inferior es desconocida. Esto diflculta la tarea de comparaci6n,

ya que  como  hemos  demostrado  en este  estudio,  hay  rna  segregaci6n laminar de  las

poblaciones de c6lulas en el SC proyectantes a los nticleos caudal y rostral del pulvinar.

La   disponibilidad   de   estos   datos   en   primates   mos   permitiria   hipotetizar   la

correspondencia entre los nticleos del pulvinar en la ardilla y los subndcleos en primates.

Nosotros  demostramos  que  los  nlicleos  caudal y  rostral  en  el  pulvinar  de  la ardilla

reciben de poblaciones celulares segregadas en el coliculo  superior, ademas mostramos

que la proyecci6n c6lica al Puir es ipsilateral, mientras que la proyecci6n c61ica al Pulc

es bilateral; este rasgo es may relevante desde que es conservado en la via tectofugal en

aves  y  reptiles,  caracterizando  la proyecci6n `tectofugal.  En  r#pcrz.cz  se  h`a  demostrado

tambi6n que la divisi6n caudal del pulvinar recibe rna proyecci6n bilateral de las capas

superficiales del SC (Luppino  et al.,  1988).  Es interesante destacar el hecho de que los

autores  consideran  esta  caracterf stica  de  la proyecci6n  casi  anecd6tica,  desde  que  el

descubrimiento no se menciona en los resultados del articulo, sino como un comentario

muy breve en la discusi6n; esto denota la poca importancia que se le ha entregado a este

hecho  en  la  literatura  de  mamiferos  y  en  especial  de  pi-imates.  Varios  estudios  de

inyecciones  o  lesiones  en  el  colfculo  superior  han  sido  llevados  a  cabo  en  primates

(Mathers,   1971;  Harting  et  al.,   1972,   1980;  Benevento  &  Fallon,   1975;  Berson  &

Graybiel 1991 ; Huerta & Harting,1983b) sin embargo en ninguno de ellos se menciona

la  lateralidad  de  la  proyecci6n  al  pulvinar,  asuniendo  tacitamente  una  proyecci6n

exclusivamente  ipsilateral.  El  trabajo  mencionado  auteriormente  de  inyecciones  en  el
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pulvinar de monos rhesus (Trojanowsky & Jacobson,  1975) describe que solamente las

inyecciones en el pulvinar inferior producen rna marca retrograda en el SGS del coliculo

superior bilateralmente  con una poblaci6n mayor en el lado  ipsilateral,  resultado muy

similar a los obtenidos luego de nuestras inyecciones en el Pulc de la ardilla.

Segtin  estos  datos  nosotros  hipotetizamos  que  una  de  las .divisiones  del  pulvinar

inferior recipiente bilateralmente desde el SC y proyectantes a las cortezas adyacentes a

MT  (FST,  MST)  es  equivalente  a  la  divisi6n  caudal  del  pulvinar  de  mamiferos  no

primates.

Aunque  se  considera que  los  roedores  no  poseen un homologo  a MT  (Rosa,  1999)

datos  electrofisiol6gicos muestran que el  area TP en la ardilla muestran respuestas  al

movimiento  y  c6lulas  selectivas  a  la  direcci6n  del  movimiento  muy  similares  a  las

encontradas en MT (Sereno M., datos no publicados); segtin esto es posible pensar que

el  area  Tp  (o  parte  de  ella)  en  ardillas  sea  homologa  al  irea  MT  de  primates.  En

primates, existe rna divisi6n medial en el pulvinar inferior que carece de proyecciones

desde el SC y que proyecta al area MT. Nuestros datos muestran que la divisi6n dorsal

del   geniculado   medial   no   recibe  proyecciones   desde   el   SC   y   que   ademas,   esta

reciprocamente conectado con el area TP. Un estudio reciente muestra que inyecciones

en las divisiones corticales relacionadas con la audici6n adyacentes a TP en la ardilla,

marcan varios  subnticleos  pertenecientes  al  complejo  geniculado  medial,  como  es  de

esperar.  Sin embargo  la divisi6n dorsal, no exhibe ningtin tipo  de conectividad con la

corteza  auditiva  (Wong  et  al.,  2008).  Segiin  estos  datos  es  posible  pensar  que  esta
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division dorsal del geniculado medial, es en realidad parte del complejo pulvinar, debido

a  que  primero,   se  ubica  directamente  ventral  al  pulvinar  caudal  y  segundo,  esta

directamente  conectada  con  el  area  TP  y  no  con  la  corteza  auditiva.  Siguiendo  este

razonamiento,   esta  divisi6n  podria  corresponder  a  la  divisi6n  medial  del  pulvinar

inferior  en  primates  dada  su  carencia  de  aferencias  desde  el  collculo  superior.  Esto

implicaria que existe un area equivalente a MT en la ardilla,  al memos en t6rminos de

conectividad con el complejo pulvinar. Ahora bien, 6sta irea MT putativa podria ser un

parche circunscrito dentro de lo que nosotros llamamos TP y que debido a que nuestras

inyecciones  no  son  los  suficientemeute  pequefias  para  separar  las  areas  de  conexi6n

diferenciales con las distintas subdivisiones del pulvinar, por lo que se distinguen como

rna   sola   estructura.   Otra  posibilidad   es   que   las   areas   est6n   fusionadas   y   sean

efectivamente rna misma estructura, el que seria un escenario  evolutivo  ancestral a lo

que  sucede  en primates,  donde  ha ocurrido  una  separaci6n y  multiplicaci6n  de  estas

areas  en  la corteza,  pero  manteniendo  su  conectividad  con el  complejo  pulvinar.  Sin

embargo  serin  necesarios  estudios  mas  detallados  de  la  conectividad  de  los  diversos

nticleos del pulvinar y la corteza extraestriada para poner a prueba estas hip6tesis.

6.3 Detecci6n del movimiento en la via colopulvinar de mamfferos

La evidencia anat6mica para la homologfa de los grupos celulares involucrados en la

via tectopulvinar y tectofugal, 1leva a preguntarse las similitudes funcionales entre ellas.

Las caracteristicas fisiol6gicas y morfo16gicas reportadas por varios estudios sugieren
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que las c6lulas encontradas en el SGS3 y   SO  son parte de rna via relacionada con la

detecci6n de movimiento tal como las c6lulas del SGC en aves.

Las c61ulas ganglionares proveen de rna proyecci6n sustancial a las capas superficiales

del   coliculo   superior.   Rivera  &  Lugo   (1998)  describieron  las  c61ulas  ganglionares

proyectantes al SC de la ardilla de trece lineas por medio de inyecciones de CTb en el

colfculo  superior.    Ellos  encontraron  que  el  78°/o  de  las  c61ulas proyectantes  al  SC  lo

constitufan  ganglionares  pequefias  (6-10  Ltm  de  diinetro  del  soma),  21%  c61ulas  de

tamafio  medio  (11-14  prm),  y  solo  el  1°/o  fueron  grandes  (>14  prm);  Fukuda  (1977)  y

Thanos (1988) sugieren que estos tipos celulares corresponden a los tipos fisiol6gicos W,

X  y  Y.  Estos  datos  son  consistentes  con  lo  encontrado  en  aves,  donde  la  mayor

proporci6n  de  c6lulas  ganglionares  que  proyectan  al  tectum  6ptico  corresponden  a

c61ulas  pequefias  (4.5-6  LLm  de  diametro)  (Kalfen  et  al.  1997).  Si  asunimos  que  las

c61ulas Y corresponden  al  componente magno  celular  que ha  sido  relacionado  con  la

detecci6n de movimiento en primates, 1as respuestas a movimiento del coliculo superior

en  la  ardilla  es  independiente  de  esta  via,  debido  a  que  este  tipo  celular  proyecta

escasamente a esta estructura.

Los campos receptivos de las c6lulas encontradas en el SGS3 y el SO son circulares o

elipticos,  con  diinetros  en  el  rango  de      10-30°  entre  especies  (macaco:  Schiller  y

Koemer,1971;  musarafia arborfcola: Albano  et al.,1978;  conejo:  Graham et al.,1982;

ardilla:   Major   et   al.,   2000).   Algunos   reportes   indican   campos   receptivos

significantemente mas  grandes  dependiendo  de  la excentricidad en el  campo  visual y
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profundidad en el colfculo  (rata: Humphrey,1968; macaco:  Cynader & Berman,1972).

Estas c5lulas poseen rna regi6n activante central y periferia inhibitoria.  Son activadas

mas eficientemente por estimulos pequefios, a menudo memos de  1° en diinietro, y son

inhibidas por movimiento del fondo (rata: Hunphrey,1968; mono ardilla: Kadoya et al.,

1971;   macaco:   Schiller   &   Koemer,   1971;   Cynader   &   Berman,    1972;   musarafia

arboricola: Albano et al.,  1978). Aproximadamente 60% de las c61ulas en el SGS3 y el

SO son direccionales en el gato, pero la direccionalidad en menos comtin en el conejo

(Graham et al.,1981) y muy rara en primates (Kayoda et al.,1971; Schiller & Koerner,

1971).

Estudios  de  la fisiologfa de  las  c61ulas  del  SGC  en el tectum de  aves,  revelaron que

estas neuronas poseen campos receptivos grandes y circulares con rna regi6n activante

central   y   periferia   inhibitoria   (Frost   &   Difranco,    1976),   son   activadas   mas

eficientemente por estfmulos pequedos (0.05 grados) e inhibidas por el movimiento de

fondo  (Jassik-Gerschenfeldt et al.,  1970;  Frost &  Difranco,  1976;  Frost & Nakayama,

1983; Frost et al.,1988). Ademas, solo la mitad de estas c6lulas exhibe selectividad a la

direcci6n del movimiento  (Jassik-Gerschenfeldt &  Guichard,  1972,;  Frost & Difranco,

1976).  Estos  datos  sugieren  fuerteinente  que  estos  tipos  celulai.es  cumplen  funciones

similares en aves y mamfferos.

Las propiedades frmcionales del tectum son probablemente originadas en la interacci6n

de las aferencias con los Circuitos teQtales intrinsecos y las propiedades biofisicas tinicas

de  las  neuronas  que  comprenden  dichos  circuitos.  En  el  gato,  1as  neuronas  tectales
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pueden heredar la sintonizaci6n a la velocidad desde las aferencias retinales, mientras

que  la  sintonizaci6n  al  tamafio  y  la  direccionalidad  pueden  ser  heredados  de  las

aferencias  corticales  (Palmer & Rosenquist,  1974).  En la ardilla,  se ha sugerido que la

sintonizaci6n  direccional  se  origina  en  las  aferencias  retinales  (Michael,  1972b).  La

interacci6n  de  las  neuronas  inhibitorias,  tales  como  las  neuronas  horizontales  en  las

capas superficiales del  SGS, pueden tambi5n contribuir a la generaci6n de muchas de

estas propiedades funcionales Ganger & Lund, 1974). Sin embargo muchas propiedades

pueden ser organizadas por las caracterfsticas morfo16gicas de las c6lulas individuales.

Mayor  et  al.  (2000)  especula  que  los  BDEs  pueden  servir  para  integrar  aferencias

tectales especificas y entradas tectales intrinsecas de modo de generar las propiedades de

los  campos receptivos.  Las caracterfsticas fisiol6gicas  de las c61ulas del  SGS3  podrian

ser heredadas por las c61ulas recipientes en el Pulc y estas c51ulas a su vez moldear rna

respuesta al movimiento en el flea Tp.

6.3.1  Propiedades  de  detecci6n  del  movimiento  en  MT  y  su  posible

dependencia de la via tectofugal

Hemos descrito que la anatomia de la via colo-pulvinar en ardillas y primates es similar

a la de la via tectQfugal en aves, y que ,esta ultima esta involucrada activamente en la

detecci6n   del   movimiento.   Discutiremos   ahora,   hasta   que   punto   las   similitudes

estructurales pueden ser extrapoladas a la finci6n de la via colo-pulvinar, ,y cual es la

relaci6n entre esta via y `el area MT en primates.

Estudios fisiol6gicos  han mostrado  que rna alta proporci6n de neuronas  en MT son
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altamente  selectivas  para  la  velocidad  y  .direcci6n  de  un  estimulo  en  movimiento

(Albright,1984; Felleman & Kaas,1984; Lagae et al.,1989); como las neuronas en MT

la mayoria de aquellas en MST y un tercio de neuronas en FST son selectivas para la

direcci6n   del   movimiento.   Ademas   los   campos   receptivos   en   MST   y   FST   son

sustancialmente  mas  grandes  que  aquellos  en  MT.  (Desimone  &  Ungerleider,  1986;

Tanal{a et al.,1986).

R6dman  et  al.  (1989)  mostraron  que  luego  de  la  destrucci6n  de  la  corteza Vl  las

propiedades  direcci6n  selectiva  al  movimiento  de  las  c51ulas  de  MT  se  conserva.  La

destrucci6n   subsecuente   del   SC   ipsilateral   elimina  la   selectividad   a  la   direcci6n

presentada por  estas  c61ulas  (Rodman  et  al.,  1990). Asi  la habilidad  de  discriminar la

direcci6n  del  movimiento  recae  no  solo  en  la  iutegridad  de  la  corteza  estriada  sino

tambi6n del SC.

Estudios en humanos muestran que pacientes hemisferectomizados por causas medicas

tienen,  debido a la ausencia de V1, el campo monocular contra lesional ciego. Ademas

presentan  el  fen6meno  conocido  como  "blindsight"     que  corresponde  a  habilidades

visuales  residuales   en  el  canpo   ciego  tales   como   detecci6n  de  un  estimulo  por

movimientos sacadicos, detecci6n de la direcci6n del movimiento, discriminaci6n de la

velocidad relativa y cambios reflejos en la secreci6n de melatonina y dilataci6n pupilar

(Ptito  &  Leh,  2007).  Como  los  escotomas producidos por  lesiones  en Vl  generan los

mismos tipos de "blindsight" ellos proponen que dichas habilidades visuales residuales

en el campo ciego de conservan gracias a que el colfculo superior ipsilateral se conserva
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intacto, hecho demostrado por autopsias practicadas en sujetos hemisferectomizados.

Schiller  &  Malpeli  (1977)  describieron  que  el  SC  en primates  no  recibe  aferencias

retinales de conos sensibles a longitudes de onda corta (conos `s') involucrados en visi6n

de  colores,  a diferencia de las regiones retinorecipientes  del pulvinar.  En base  a estos

resultados  Leh  et  al.   (2006)  trabajaron  en  pacientes  humanos  hemisferectomizados

demostrando   que  el  "blindsight"  puede  ser  evidenciado  y  medido  para  estimulos

acromaticos, pero  sin embargo  desaparece con estimulos id6nticos pero  con longitudes

de onda que activan solamente los conos "s", sugiriendo que las aferencias retinales al

coliculo  superior  estin  involucradas  en  la  generaci6n  de  estas  respuestas.  Ademas,

experimentos en monos muestrari que aquellos individuos con lesiones que involucran

toda el area correspondiente a Vl  pueden localizar estfmulos en el hemicampo ciego y

llevar a cabo discriminaci6n de longitud de onda y de forma y patrones simples, tambi6n

como  discriminaci6n  de  velocidad  (Rodman  et  al.,   1989;  Ptito  et  al.,   1996).  Estas

habilidades  son suprimidas  luego  de  la destrucci6n  del  SC  ipsilateral  (Rodman el  al.,

1990). En monos infantes hemisferectomizados que son capaces de detectar estimulos en

el   hemicampo   ciego,   estudios   anat6micos   e   histoqufmicos   muestran  degeneraci6n

retrograda transneuronal en muchas c61ulas ganglionares de la retina, rna gran reducci6n

en volumen del dLGN, pero solo rna pequefia reducci6n en volumen del SC ipsilateral

(Ptito et al.,1996).

Estos   autores   argumeutan   que   1.as   propiedades   visuales   residuales   en  humanos

hemisferectomizados son mediadas por las proyecciones descendentes del coliculo y su
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conexiones   ascendentes   con   la   corteza   extraestriada   a   trav5s   del   coliculo,

especificamente la conectividad del coliculo con MT mediante el pulvinar. Sin embargo

para sostener esta hip6tesis seria necesaria rna proyecci6n contralateral o bilateral desde

el coliculo  al pulvinar.  Esto  debido  a que las  aferencias provenientes  del pulvinar a la

corteza son exclusivamente ipsilaterales, y el talalno ipsilesional presenta un alto grado

de  degeneraci6n retrograda  (incluyendo  el pulvinar)  por  lo  que  el pulvinar  funcional

luego de la hemisferectomfa es exclusivamente el contralateral (Ptito & Leh, 2007; Ueki,

1966). El colfculo ipsilateral sin embargo, permanece intacto (Ptito & Leh, 2007; Ueki,

1966);  por  lo  que  1.a  proyecci6n  intacta  se  .originaria  desde  el  coliculo  ipsilesional  al

pulvinar  contralesional  y  este  proyecta  a -su  vez  la  corteza  extraestriada  remanente

contralesional.

Nosotros demostramos en este trabajo que las c61ulas del SGS3 en el coliculo superior

de la ardilla proyectan bilateralmente al pulvinar caudal y este a su ves, a la corteza Tp

ipsilateral.

Como hemos visto es muy probable que esta organizaci6n de la conectividad en la via

tectofugal   se   conserve  tambi6n  en  primates,   lo   que   se  reflejari'a  en  propiedades

fisiol6gicas  similares  en la via,  incfuso  a nivel  cortical.  El  area Tp  de  ardillas ha sido

objeto   de   muy   pocos   estudios,   sin  embargo   se   han   descrito   respuestas   visuales,

especificamente campos receptivos grandes y respuestas mantenidas a estfmulos visuales

pequefios  en movimiento  (Hall  et  al.,  1971;  Kaas  et  al.,  1972  b,  c;  Sereno,  datos  no

publicados).
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Nosotros  proponemos   que   en  primates   asf   como   en  ardillas,   c6lulas   de   campos

dendriticos   grandes  ubicadas   en  la  capa  SGS3   del   coliculo   superior  proyectarian

bilateralmente a la divisi6n caudal del pulvinar inferior; este nticleo a su ves, envia sus

axones  a las  areas  circundantes  a MT,  como  FST y  MST.  Estas  areas  finalmente,  se

conectan reciprocamente  con el  area MT.  Por  lo tanto,  nosotros hipotetizamos  que  al

menos parte de las respuestas al movimiento y direccionalidad exhibidas por las c6lulas

del  area  MT  serian  heredadas  de  las  c51ulas  del  SGS3  en  el  coliculo  superior  via  la

divisi6n caudal del pulvinar inferior en primates.

Esta via seria la responsable (debido a la proyecci6n contralateral` del CS al pulvinar)

de  mantener  las  respuestas  visuales  residuales   en  el   campo   ciego   de  individuos

hemisferectomizados.

6.4 0rigen evolutivo de la neocorteza

6.4.1 La homologia en el sistema nervioso: definici6n y criterios

La homologia es el concepto  central para todas las comparaciones biol6gicas, y debe

ser definido y usado  con mucha precauci6n. El termino ha sido  siempre asociado  con

comparaciones de organismos en busca de gi.upos naturales;  su defmici6n original por

Richard Owen (1843) "el mismo 6rgano en difei-entes animales bajo cualquier variedad

de forma o funci6n" estaba basada en un concepto fllos6fico clarameute definido: la idea

de que un tipo  ideal  (bczc/p/cz77)  existe para cada grupo natural  de  organismos y  que la

homologia implicaba una comparaci6n y posterior identiflcaci6n .con respecto a ese tipo
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ideal.  Luego  de  Darwin y  la  aceptaci6n  general  de  la teoria  de  la  evoluci6n,  1a base

filos6fica de la homologfa cambi6 radicalmente,  aunque no los m6todos de trabajo;  la

idea de homologia implicaba comparaci6n con respecto  a un  ancestro  comth,  al  que

corresponde el tipo ideal o bcr#p/cr77; la gran tinica diferencia entre ellos es su generaci6n,

mientras el bcr#pJczJ2 es la idea de un ser superior y creador o en t6rminos aristot61icQs la

causa fmal; el ancestro cormin se genera por evoluci6n orginica. Una definici6n formal

actual  de  homologia  es:  caracteres  hom61ogos  (o  condici6n  de  rasgos)  en  dos  o  mas

organismos son aquellos que pueden ser seguidos hacia atras filogen6ticamente hasta el

mismo rasgo  (o  condici6n)  en el ancestro comth inmediato  de estos organismos. Esta

definici6n formal de homologfa aunque aceptable y valida en t5rminos epistemol6gicos,

es  heuristicamente  d6bil;  es  decir no  provee  un m6todo  claro  para determinar  si  dos

caracteres  en  dos  o  mas  organismos  son hom6logos,  al  memos  en el  caso  del  sistema

nervioso, debido a que las partes blandas muy rara vez son conservadas en los fosiles, 1a

dnica fuente de comparaci6n con el ancestro cormin. Ademas esta definici6n no incluye

ninguna referencia  a  similitud  entre  caracteres  o  similitud  embriol6gica  entre  rasgQs.

Aunque  estos  aspectos  son  parte  de  los  m6todos  usados  para  reconocer  caracteres

hom6logos, no tienen nada que vcr con la definici6n formal del t6rmino. Por lo tanto en

la practica el concepto de homologia es puranente empirico, y los criterios de validaci6n

son basados completamente en la experiencia comparativa.

R Nieuwenhuys  (2003)  propuso  4  criterios  con  orden  de  importancia relativo,  para

validar homologlas en el sistem.a nervioso central. Estos son:



1.    Similitud en laposici6n.

2.    Similitud en la conectividad`u hodologia.

3.    Similitud en calidad especial (neuroquimica)

4.    Continuidad de la similitud en especies intermediarias.

Sin  embargo  en  general ninguno  de  estos  criterios  es por  si  mismo,  suficiente para

determinar homologias que son oscuras o dificiles de establecer.

La similitud en la posici6n se propone como el. criterio principal debido a que desde el

comienzo  de la morfologia la posici6n de las partes  con respecto  a las  otras  form6  el

criterio principal para establecer homolog{as C`estas relaciones son principalmente,  sino

completamente, determinadas por la posici6n relativa y conexi6n de las partes" (Owen

1849). Se argumenta ademas que este criterio se basa en la identidad topol6gica del tubo

neural en el desarrollo de todos los vertebrados, de lo que se desprende que estructuras

que  deriven  de  posiciones  similares  en  el  tubo  neural  en  especies  diferentes  son

candidatas   a   ser   estructuras   homologas.   Richard   Owen   fue   paleont61ogo   y   las

comparaciones que 61 realiz6 tehian que vcr naturalmente con estructuras 6seas, las que

se conectan por relaciones  de vecindad;  esas relaciones  o  "conexiones" en palabras de

Owen,  son  las  que  le  entregan  al  sistema  una  coherencia  funcional.  En  el  sistema

nervioso  sin  embargo  las  relaciones  de  posici6n  o  vecindad  entre  estructuras  en  el

desarrollo   o   en  el  adulto  no  tienen  ningtin  sentido  funcional;   son  en  cambio  las

relaciones   de   conectividad   sinaptica   6ntre   las   estructuras   lo   que   le   entrega  rna

coherencia funcional "senso motora" al sistema. Por esta raz6n posotros pensamos que
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son 6stas re.1aciones o "conexiones" 1as que constituyen el primer criterio para establecer

homologias  en  el  sistema nervioso  y  no  la posici6n  relativa  en  el  desarrollo  o  en  el

adulto.

Por ultimo, la conservaci6n o cambio de las estructuras neurales en los distintos linajes

de vertebrados no tiene relaci6n con la conservaci6n de un plan condn ideal, porque

como ya vimos 6ste es un argumento finalista y teleon6mico. Pensamos que la evoluci6n

del  sistema  nervioso  centi.al  no  varia,  respetando  estrictamente  la  organizaci6n  del

ancestro  comin  (el  equivalente  post  darwiniano  del  Bcr#p/cz7€)  sino  que  los  linajes

cambian de  acuerdo  a rna conservaci6n de un modo  de vida, y  que 6ste  cambio  esta

acotado o restringido por la historia del 1inaje o dicho de otro modo, 1a organizaci6n del

ancestro comin. Es posible pensar que lo que se conserva o  Gambia en un animal esta

directamente   relacionado   con   el   modo   de   vida  y   en   6ste   sentido   las   relaciones

funcionales   deben   permanecer   en   todo   momento   coherentes   con   el   abanico   de

comportamientos que despliega el animal en su. nicho,  1o  que  en ultimo termino  es la

mantenci6n  de  rna  coherencia  senso  motora.  Por  ejemplo,  muchos  animales  simples

pero  muy  derivados   (el  hagfish  o  muchos  parasitos)  pierden,   ganan  o  modifican

estructuras  que  los  alejan inevitablemente  del  lo  que  se podria  considerar  el plan  de

construcci6n u organizaci6n del ancestro; y donde muchas veces la historia se ha perdido

para siempre, haciendo may dificil o casi imposible su clasificaci6n dentro de un grupo

animal, debido justamente a que el establecimiento de homologias es complejisimo dado

que los cambios asociados al mod`o de vida han superado las restricciones hist6ricas del
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linaje.

Por  todas   estas  razones   nosotros   consideraremos   en   este  trabajo,   al   criterio   de

conectividad  como  el  de  importancia  central  a  la hora  de  evaluar una homologia  en

alguna estructura del sistema nervioso.

6.4.2 Historia filogen6tica de la neocorteza

El origen, expansi6n y diferenciaci6n de la neocorteza son sin lugar a duda los eventos

mas  importautes  de  la  evoluci6n  del  cerebro.  En  las  palabras  del  gran  paleont61ogo

Alfred Romer "1a evoluci6n de los hemisferios cerebrales es la historia mas espectacular

en  la  anatomia  comparada"  (Romer,   1960).  Esta  aflrmaci6n  toma  validez  cuando

contrastamos el cerebro de un mamffero con el de otros vertebrados.

Los   anfibios,   1os  tinicos   anainiotas   entre  los  tetrapodos,  poseen  un  telenc6falo

relativamente simple sin rna neocorteza reconocible; sin embargo tienen un palio que es

divisible en varias zonas longitudinales. El numero preciso y localizaci6n de estas zonas

esta aun en disputa, pero  se reconocen generalmente un palio  medial,  dorsal y lateral

Oveary,1990; Northcutt,1995). El palio medial se ha propuesto como un hom6logo del

hipocampo de los mamiferos y el palio lateral con sus fuertes aferencias desde el bulbo

olfatorio es probablemente homologo a la cor,teza olfatoria. El palio dorsal, asf como la

neocorteza,   esta   localizado   dorsalmente   dentro   del   palio;   tambi6n  recibe   algunas

aferencias  del  talamo  dorsal,  1o  que  es  considerado  como  una  caracteristica  de  la

neocorteza. Sin embargo el patio dorsal de un anfibio podria catalogarse como bilaminar

y no hexalarninar, y sus neuronas similares a piramidales carecen de dendritas basales
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0{ieuwenhuys,  1994b).  Este tambi6n diflere de  la neocorteza en  su conectividad,  sus

aferencias   talamicas   son  predominantemente   multimodales,   no   tiene   proyecciones

fugales fuera del telenc5falo, y tiene fuertes conexiones reciprocas con el bulbo olfatorio

Oveary,  1990). Y lo mas relevante es que el talamo dorsal de los anfibios proyecta con

mas 6nfasis al palio lateral medial que al palio dorsal, y esto no es lo que se encuentra en

la neocorteza.

Los  cerebros  de  los  reptiles  son  muy  diversos  pefo  generalmente  mss  grandes  y

complejos que los anfibios. Dentro de los cerebros reptilianos mss simples estin los de

las  tortugas,  1o  que  no  es  particularmente  sorprendente,  desd.e  que  las  tortugas  se

originaron  hace  mas  de  200  millones  de  afros  y  ham  sido  muy  conservativas  en  su

evoluci6n posterior. Cuando cortamos rna secci6n transversal a trav5s del telenc6falo de

rna tortuga,  1a presencia de rna gran formaci6n celular que protruye  al ventrlculo  es

evidente  incluso pal.a ojos inexpertos;  esta estructura es llamada el Dorsal Ventrioular

Ridge  (DVR).  Esta  formaci6n  existe  en todos  los  reptiles  y  aves,  aunque  este  varia

considerablemente  en  tamafio  (Ulinsld,  1983)  y  es  dificil  de  homologar  a  cualquier

estructura del te.1enc6falo  en anfibios y mamiferos.  Dorsal al DVR existe una delgada

capa de tejido neural que se oi.ganiza en tres capas, de las cuales la intermedia contiene

la mayoria de los cuexpos c'elulares (Ulinsld,1990). Esta corteza trilaminar es divisible

en 4 o mas zonas longitudinales. Las dos zonas mss dorsales,1lamadas Dl  y D2 de la

corteza dorsal reciben aferencias del talamo dorsal. La zona Dl recibe proyecciones de

las regiones  linbicas  del talamo  dorsal, y la regi6n D2 recibe su mayor aferencia del
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m'icleo equivalente al geniculado lateral dorsal de mami'feros (LGN), constituyendo asi

la  zona  de  terminaci6n  cortical  de  la  via  talamofugal.  La  mayoria  de  las  neuronas

contactadas por los axones del LGN reptiliano  son muy similares a las piramidales de

los  mamiferos,  y  ademas  la  corteza  de  la  tortuga  tambi6n  contiene  c61ulas  que  son

similares a intemeuronas neocorticales (Cormors & Kriegstein, 1986a).

Asi la corteza dorsal de la tortuga es un intermediario estructural entre el palio doi.sal

de los anfibios y la neocorteza de los mamiferos.  Sus neuronas son mas similares a las

neuronas piramidales mamiferas y in.ucho mss claranente organizadas en laminas. Tiene

s61o tres  laminas,  en vez de  seis  en la neocorteza, pero  sus  dendritas y  axones viajan

mucho mas rectangularmente (radial y tangencial) que en el palio dorsal de los anfibios.

La corteza dorsal  de  las tortugas recibe tambi6n fuertes  aferencias  del talamo  dorsal,

carece  de  conexiones  con  el  bulbo  olfatorio,  y  envla  proyecciones  a  varios  blancos

extratelencefalicos.  En  estos  aspectos  la corteza dorsal  es  similar a la neocorteza.  Por

otro lado la corteza dorsal de las tortugas, carece de conexiones reciprocas con la corteza

dorsal  contralateral  (Bruce  &    Butler,  1984),  y no  hay  signo  de  aferencias  desde  los

nricleos del talamo  dorsal auditivos y tectofugales visuales. Estas  caracteristicas hacen

de  la  corteza  dorsal  de  anfibios  un  "eslab6n perdido"  entre  la  corteza  dorsal  de  los

anfibios y la neocorteza de los mamiferos, por lo que algunos neuroanatomistas se ham

referido a 61 como "neopalio primordial" (Ariens Kappers et al., 1'936).

Sin  embargo,  el  enigmatico  DVR ha  sido  el punto  de  debate  mss  importante  de  la

neuroanatomfa  comparada en los tiltimos 40  afros;  debido  a  que  esta estructura es un



componente principal  en  el telenc6falo  de los  reptiles  y  aves,  y  ademas,  tal  como  la

corteza dorsal, es tambi6n similar en varios aspectos a la neocorteza de los mamfferos.

Muy pronto despu5s de la invenci6n de las t6cnicas de trazado axonal, se hizo evidente

que el DVR de los sauropsidos es el principal blanco de las vfas sensoriales ascendentes

(Karten,  1969).  En tortugas  el DVR rostrolateral recibe proyecciones visuales desde el

nticleo del talamo dorsal que a su vez recibe aferencias principalmente del tectum 6ptico

(Balaban & Ulinski, 1981). Una zona somatosensorial se ubica medial a la.zona visual, y

caudoventral  a  esta,  se  ubica  el  blapco  principal  de  proyecciones  auditivas  desde  el

talamo dorsal. Vias similares existen tambi5n en aves y lagartijas (Benowitz & Karten,

1976;  Krutzfeldt  &  Wild,  2004;  Rainey  & Ulinski,  1982;  Pritz,  1975;  Guirado  et  al.,

2000)   aunqu`e   el   tamafio,   posici6n   y   citoarquitectura   de   estas   areas   varia

significantemente entre especies.

Los mamiferos no poseen rna estructura evidentemente homologa al DVR. Antes de

1960 muchos neuroanatomistas pensaron que  el DVR era homologo  al estriado  de los

mamiferos  (lo  que  explica por que los componentes  del DVR eran nombrados con el

sufijo -estriado) pero la hip6tesis se hizo insostenible cuando se descubri6 que reptiles y

aves poseian un estriado ventral al DVR. Esto dej6 al DVR sin una estructura hom6loga

en mamiferos,  por  que  la iinica estructura dorsal  al  estriado  es  la neocorteza,  1a cual

citoarquitect6nicamente es totalmente diferente del DVR. Por lo tanto si los mamiferos

no  tienen  DVR  o  estructura homologa,  es  parsimonioso  decir  que  el.  DVR  apareci6

despu6s  de que los reptiles y mamfferos divergieran; .esto  signiflcaria que s61o reptiles
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"tardios"  y  no  los  "tempranos'' pose fan esta estructura.  La otra posibilidad  es  que los

reptiles  tempranos,  incluyendo  al  ultimo  ancestro  cormin  de  reptiles  y  mamiferos,

posefan un pequefio DVR y que su evidencia es oscura en los mamiferos actuales.

Actualmente existen dos hip6tesis para explicar la homologia del DVR; rna dice que el

DVR se hizo parte de la neocorteza en mamiferos, 1a otra dice que el DVR se transform6

en parte del complejo claustroanigdaloide.

La primera hip6tesis, que es llamada la "hip6tesis neocortical del DVR" fue propuesta

originalmente por Harvey Karten (1969) y subsecuentemente modificada por Ann Butler

(1994b).  Esta  dice  que  el  DVR  de  los  sauropsidos  es  homologo  a  la  corteza  visual

extraestriada y la corteza auditivo y que la corteza dorsal es homologo a la neocorteza

medial  que   corresponde  principalmente  la  corteza  visual  primaria  y   a  la  corteza

somatosensorial.  La  evidencia mas  poderosa  que  sostiene  esta teoria  es  que  el  DVR

recibe  aferencias   auditivas  y  tectofugales  visuales   del  talano   dorsal  tal  como   la

neocorteza lateral que incluye las cortezas auditiva y visual extraestriada (Karten,1968 ;

Pritz,1974; Pritz & Stritzel,1992).

La  otra  hip6tesis  que  intenta  explicar  el  origen  evolutivo  de  la  neocorteza  es  la

"hip6tesis  claustroamigdalar  del  DVR"  1a  que  fue  desarrollada  por  Nils  Holmgren

(1925)yluegomodificadaporBruce&Neary(1995)yPueliesetal.(2000).Deacuerdo

a esta hip6tesis, el DVR sauropsido es homologo al complejo claustroamigdaloide (CA),

el que incluye el claustro y la amigdala basolateral que constituye la porci6n palial de

este complejo.  La evidencia principal  a favor de  esta teoria es  que la porci6n que  da
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origen en la neurog6nesis  al  CA es  similar al  que  da origen al DVR.  Este hecho  fue

aparente   para   Holmgren   observando   secciones   a   diferentes   estadios   embri6nicos

sometidas  a tinci6n de Nissl;  observaci6n que ha sido  confirmada por varias t6cnicas

modemas,  incluyendo  tinci6n  para  glias  radiales,  mapas  de  desti.no  del  desarrollo  y

mapas  de  expresi6n  g6nica en el  desarrollo  (Misi6n et al.,  1991;  Striedter  &  Beydler,

1997;  Smith-fernandez  et al.,  1998;  Puelles  et al.,  2000).  De  acuerdo  a esta hip6tesis,

esta similitud en el origen embriol6gico es un remanente filogen6tico, en otras palabras

retenido desde el ancestro comth; ep contraste las diferencias de posici6n y morfologia

en  el  adulto  son  inteapretadas  como  el  resultado  de  divergencia  filogen5tica  en  el

desarrollo tardio.

Especlficamente  esta  hip6tesis  implica  que  el  complejo  claustroamigdaloide  de  los

mamlferos es presionado ventralmente por el estriado y dorsalmente por la neocorteza

hasta  que  se  distancia  del  ventrfculo,  mientras  que  en  los  sauropsidos  aunenta  de

volunen  hasta  llegar  a  ser  el  DVR,  1a  regi6n  mss  grande  del  telenc6falo  en  estos

animales.   Esto   implica   tambi6n   que   el   DVR   adquiri6   nuevas   conexiones   que

posteriormente  lo  llevaron a una  similitud  funcional  con  la neocorteza.  Asf un punto

central  en  esta  hip6tesis  es  que  el  desarrollo  temprano  es  mss  conservativo  que  la

conectividad neuronal o la posici6n en el adulto.

En  este  contexto  Bruce  & Neary  (1995)  propusieron un  argunento  hodol6gico  que

respalda  la  hip6tesis  claustroamigdaloide  del  DVR.   Segth  estos  autores  el  nticleo

talamico  tecto  recipiente  que  proyecta  a  la  amigdala  lateral,  pertenece  al  complejo
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intralaminar, por lo que seria este nticleo el homologo al nticleo rotundus en repti,les y

aves, y no rna divisi6n del complejo pulvinar. Es decir, segth estos autores la via tecto

fugal  en  mamfferos  corresponderfa  a  un  componente  del  complejo  intralaminar  que

recibe rna proyecci6n desde el coliculo superior y que a su vez, proyecta a la amigdala

lateral.

A continuaci6n contrastaremos estas hip6tesis acerca de la homologla de la via tecto

fugal en mamiferos, analizando en profundidad nuestros resultados y la literatura.

6.4.3 Comparaci6n entre las vfas tectofugal en mamiferos y aves

6.4.4 La proyecci6n tectorotundal: homologfa de los nticleos rotundus

(aves y reptiles) y pulvinar caudal (mamiferos)

Como hemos visto el punto fundamental en esta discusi6n es si el nticleo homologo en

mamiferos al rotundus de reptiles y aves, es rna parte del complejo intralaminar, o es en

canbio el pulvinar caudal.

La proyecci6n tectorotundal en aves. y reptiles posee varias particularidades anat6micas

diagnosticas   para   esta   via,   al   memos   dentro   de   estos   grupos   animates.   Estas

caracteristicas son:

1.   La proyecci6n al rotundus se origina en c6lulas con drboles dendriticos grandes

con   especializaciones   en   sus   terminales   en   forma   de   cepillo.   Estas

especializaciones` terminan exclusivamente  en rna capa tectal.  Especificanente

las c61ulas del tipo I terminan en la capa 5b.



2.   Estas  c6lulas  proyectan  con  mayor  6nfasis  al  rotundus  ipsilateral,  pero  rna

colateral deja tambi6n terminales en el rotundus contralateral.

3.   La  topografia  de  la proyecci6n  es  especial;  c6lulas  distribuidas  sobre  toda  la

superficie tectal proyectan sobre un locus pequefio en el rotundus, de modo que

todo el campo visual esta representado en ese punto. Un locus adyacente en el

rotundus posee las mismas propiedades.

Varias  de  estas  caracteristicas han  sido  demostradas por varios  grupos  en diferentes

animales  filogen6ticamente  muy  distantes  (Davila  et `al.  2002,  1agartija;  Reiner  et  al.

1994; Rainer & Ulinski,1982, tortugas; Pritz 1975, caiman; Benowitz & Karten,1976;

Mpodozis et al.1996; Marin et al., 2003, aves)
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Figura56.Inyecci6ndeBDAenelnticleorotundusdeunalagartijayeltransporteresultanteeneltectum.
A (superior) muestra el sitio de inyecci6n en el nhcleo rotundus (izquierda). Note la inagen del sitio en el
rotundus  contralateral  (derecha).  A.  (inferior)  transporte  en  el  tectum  ipsilateral  como  resultado  de  la
inyecci6nenelrotundus.8.fotografiaamayoraunentodelrecuadroenA.Notequeloscuexposcelulares
se ubican en el SGC. Note tambien la marca en la capa superior indicada con flechas. Tomado de Davila et
al. 2002.

Davila et al. (2002) realizaron inyecciones de BDA en el nticleo rotundus de la lagartija

Pscz7zc7ro7%as  cIJg;."s.   Sus  resultados  muestran  un  marcaje  retrogrado  bilateral  en  el

tectum. Los cuexpos, celulares marcados se ubican exclusivanente en la capa SGC y las

dendritas de estas c6lulas se proyectan hacia la superficie tectal. En rna capa superior se

observa una marca aparentemente equivalente a la que aparece en la capa 5b del tectum

delapalomaluegodeunainyecci6nenelrotundus.Estabandacorrespondeenpalomas,
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a  las  terminaciones  dendrfticas  especializadas  de  estas  c61ulas  ("bottlebrush  dendritic

endings"). Estas identidades sugieren fuertemente que la morfologfa de dichas c61ulas en

la lagartija es  similar a la de  aquellas rotundo proyectantes en aves;  es  decir,  campos

dendrfticos amplios y especializaciones dendrfticas que terminan en rna sola capa tectal.

Esta conservaci6n estructural de la proyecci6n tecto rotundal, incluso  a nivel  celular

confirma su homologia en aves y reptiles. En este trabajo nosotros hemos demostrado

que en mamiferos la situaci6n no es mu.y diferente.

En nuestros resultados hemos demostrado que el nticleo pulvinar caudal de la ardilla

comparte las siguientes caracteristicas coh el niicleo rotundus en aves y reptiles.

1.   La proyecci6n al pulvinar caudal. se origina en c51ulas ubicadas en la capa SGS3

del coliculo superior.

2.   Estas   c51ulas   muy   posiblemente   corresponden   a   las   c5lulas   llenadas

intracelularmente por Major et al. (2000) 1as que muestran rna morfologia muy

similar a aquellas rotundo proyectantes en aves (Luskch et al. 1998).

3.   Estas c61ulas proyectan bilateralmente al ndcleo pulvinar caudal.

4.   La topografia  en esta proyecci6n  es  especial;  nuestros  resultados  sugieren que

c6lulas distribuidas sobre toda la superflcie del coliculo proyectan sobre un locus

pequefio   en   el   pulvinar   caudal,   de   modo   que  todo   el   campo   visual   esta

representado en ese punto. Un locus adyacente en el rotundus posee las mismas

propiedades.

Sin embargo, existe un estudio discrepa con nuestros resultados. Guirado et al.  (2005)
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analizaron  la  conectividad  del  ndcleo  supregeniculado  en  el  rat6n  con  t5cnicas  de

trazado axonal. Como resultado de las inyecciones de BDA en este nticleo perteneciente

al complejo  intralaminar3  fue posible observar c6lulas retr6gradamente marcadas en el

SGI del coliculo  superior. Los  autores argumentan que estos resultados son evidencias

para la homologia del nticleo supragchculado en el rat6n y el nticleo rotundus de aves y

reptiles.

El primer punto en contra de esta intexpretaci6n es que el rat6n no es un buen modelo

en la comparaci6n con animales diurpos y visualmente muy dependientes como las aves,

debido a que este animal es nocturno y principalmente olfativo en su vivir. La rata posee

rna retina con  alrededor de 100.000 ganglionares y un porcentaje de conos no mayor al

2% (Jacobs et al. 2003; Brooks et al.  1999). Esto se correlaciona con vias visuales poco

desarrolladas.   Otro  punto   es   la  morfologia  de  las   c51ulas  tectales  proyectantes  al

suprageniculado: no se observa ninguna marca en las capas superiores que indique rna

terminaci6n  dendrftica  especifica  y  por  lo  tanto  no  hay  sustrato  para  sugerir  una

morfologia similar a las c5lulas rotundo proyectantes en el tectum de aves.

Una caracten'.stica diagnostica en la via tectofugal es la bilateralidad en la proyecci6n al

rotundus en aves. En el caso de las inyecciones en el suprageniculado del rat6n, Guirado

et  al  (2005)  riuestran  solo  2  c61ulas  en  el  CS  contralateral  al  sitio'  de  inyecci6n,  un

numero que com`parado con nuestros resultados de inyecciones en el pulvinar caudal de

la ardilla es insignificante. Directamente relacionado con este argumento es la posici6n

laminar  de  los  somas  en  el  tectum.  Nuestros  resultados  muestran  que  las  c6lulas
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proyectantes al pulvinar caudal se ubican en el SGS3  bilateralmente, mientras que las

celulas proyectantes  al pulvinar rostral se ubican en el  SGI  ipsilateral.  Guirado  et al.

(2005) encuentran cueapos celulares en el sfrczJ#7# apzz.c#7% del CS ipsilateral y 2 c61ulas

en el SGI del col±culo super-ior contralateral. La ubicaci6n de  estas  c51ulas no coincide

con aquellas proyectantes al pulvinar caudal en ardillas.

En este estudio hemos mostrado que el homologo a la via tectogal de aves/reptiles en

mamiferos es probablemente la via SGS3  del coliculo superior-pulvinar caudal y no un

nticleo perteneciente al complejo intralaminar como otros autores han postulado (Bruce

&  Neary,1990;  Puelles  et  al.,  2000).  Ademas,  nuestros  resultados `muestran  que  el

nticleo pulvinar caudal, homologo  al nticleo rotundus de reptiles y aves, no proyecta a

ninguna  divisi6n  de  la  andgdala,  sino  que  su  blanco  palial  exclusivo  es  la  corteza

temporal extraestriada.  Estos hallazgos no  sustentan la teoria claustro amigdaloide del

DVR,  por  el  contrario,  estos  resultados  sugieren  que  el  DVR  podria  tener  alguna

relaci6n filogen6tica con la corteza temporal.

A   continuaci6n   evaluaremos   esta   posibilidad   tomando   en   cuenta   los   detalles

anat6micos de la conectividad con el telenc6falo de la via tect.ofugal en reptiles/aves y

mamlferos.
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A. Hip6tesis neocortical del DVR

Reptil

`©f
Ancestro

Mamifero

8. Hip6tesis claustroamigdaloide del DVR

Reptil

`fT#-

Ancestro

Mamjfero

Figura  57.  Esquema  que  muestra  los  aspectos  principales  de  las  hip6tesis  de  homologia  del  DVR  en
amniotas.   A.  La hip6tesis neocortical  del DVR asume que el DVR reptiliano es homologo a la porci6n
lateral de la neocorteza en mamiferos (NI) la que incluye la corteza auditiva y extraestriada visual.   8. Ia
hip6tesis claustroamigdalar del DVR postula que el DVR reptiliano es homologo a la amigdala basolateral
y  el  claustro ventral  que juntos  son llamados  como  el  nbcleo  endopiriforme.  (Modificado  de  Striedter,
2005)
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A. G]ias radiates en embriones de rat6n y pollo

M a mire ro                                      Aye

8. Expresi6n de genes regu]adores en rat6n y pollo

Mamifero

I   Tor-I                    TUT-I and fmr-I          I  Dtr-2

Figura  58.  La  embriologia  y  la  hip6tesis  claustroamigdalar  del  DVR.  En  esta  figura  se  presentan  los
argumentos mis fuertes que sostienen la teon'a. A. Las glias radiales (lineas negras) se encuentran en el
telenc6falo de embriones de mamiferos y aves. Su distribuci6n espacial y orientaci6n es bastante diferente
entre mamiferos y  aves,  pero es posible encontrar una equivalencia topol6gica entre los  cerebros.  Esto
sugiere una que el complejo claustroanigdaloide se ubica en la misma posici6n topol6gica que el DVR,
desde que las glias radiates indican las rutas para la migraci6n neuronal en el desarrollo. 8. Los factores de
transcripci6n  Zbr-/,  D/x-2 }; E"#-/  son expresados en  el  cerebro en desarrollo de ratones y  pollos.  En
ambas especies Dlx-2 marca el subpalio, Tbr-I el palio, Emx-1 es interesante por que se expresa en todo el
palio,  excepto en la porci6n ventrolateral (Smith-Fernandez et al`,  1998),  area llamada palio ventral por
Puelles  et al.  (2000).  Este palio ventral  se desanolla como parte del  complejo  claustro amigdaloide  en
mamiferos y en parte del DVR en aves. Q4odificado de Striedter, 2005)
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6.4.5  Proyecciones  al  telenc6falo  provenientes  del  rotundus/pulvinar

caudal

Varios estudios sugieren que las fibras ascendentes provenientes  del ndcleo rotundus

dejan terminales  en su paso  por el globos palidus y  estriado  lateral  en  aves `y reptiles

(Guirado et al. 2005; Davila et al. 2002; Ahunada 2008, observaciones no publicadas).

Nuestros  resultados  de  inyecciones  de  CTb  y  BDA  en  el  nticleo  pulvinar  caudal

muestran un plexo  de  fibras  en el  caudado putamen.  Estos resultados  sugieren que  la

proyecci6n  al   estriad6   es  un  rasgo   conservado   en  la  proyecci6n  tectofugal  entre

vertebrados anmiotas. Al respecto, Krmtzfeldt & Wild (2004) mostraron que inyecciones

en  la parte  ventral  del  entopalio  en palomas,  producian rna marca anter6grada en  el

estriado.  Estos  termi.pales  colocalizan  con  la marca  anter6grada  que  resu|ta  luego  de

inyecciones en el` Rt  (Davila et al. 2.002; Ahunada & Mpodozis, 2008 observaciones no

publicadas),  esto podria deberse a que el  estriado  es  el bl`anco  de las proyecciones  del

rotundus  y  del  entopalio  independientemente,  o  a  que  los  axones  provenientes  del

rotundus dejan terminales en el estriado en su trayectoria hacia el entopalio.

En   el   caso   de   los   mamiferos,   nosotros  hemos   demostra.do   en   este   estudio   que

inyecciones en la corteza Tp resultan en rna inarca anter6grada en el caudado putamen

que  colocaliza  con  los  terminales  marcados  en  esta  misma  estructura  luego  de  las

inyecciones  en el pulvinar caudal. Al igual  que  el  caso  de  las  aves,  dos  explicaciones

son posibles:  que el pulvinar caudal y la corteza Tp proyecten independientemente  al

caudado putamen o que las c61ulas del pulvinar caudal envien un ax6n a la corteza Tp y
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una colateral del mismo al caudado putamen. Lin et al. (1984) estudiaron la conectividad

del pulvinar y  el  geniculado  medial  con la corteza temporal y  el  estriado;  en ardillas

grises  (Scz.#r#f  cczro/z.77e775'is) y musarafias  arboricolas  (r#pc7z.cr gJz.s').  Como  resultado  de

su estudio los autores demostraron que el pulvinar y el geniculado medial proyectan a la

regi6n lateral  del  caudado  putamen. Ademas,  1os  autores  describen que  lesiones  en la

corteza  temporal  que   esta  rec{procamente  conectada  con  estos  nticleos  tal'inicos,

generan  un  patr6n  de   degeneraci6n  anter6grada  en  la  regi6n  lateral  del   caudado

putamen, colocalizando con la regi6n aferentada por el pulvinar y el genicula.do medial.

Los  autores  especulan que las  c51ulas del pulvinar y geniculado medial proyectan a la

corteza y mediante rna colateral al caudado putamen,  explicando la colocalizaci6n de

los terminales en dicha estructura.

Nosotros pensamos que dadas estas similitudes en la organizaci6n de esta proyecci6n,

podrfamos considerarla como caracteristica de las vias tectofugales al telenc5falo palial

(auditiva  y  visual)  en  los  amniotas;  es  decii.,  que  los  axones  talinicos  ascendentes

contacten las c51ulas del estriado en su paso al palio. Estos resultados ademas, refuerzan

la hip6tesis de que los destinos telencefalicos toaliales y subpaliales) en la via tectofugal

en aves/reptiles y la via colopulvinar en mamiferos se conservan. Esta es rna evidencia

mas  a  favor  de  la  hip6tesis  neocortical  del  DVR,  en  el  sentido  de  que  la  corteza

extraestriada de mamiferos (Tp) y el DVR visual de aves (entopalio) comparten con el

estriado aferencias provenientes desde las mismas c6lulas del rotundus/pulvinar caudal,

via  una  colateral.   Como  estos  circuitos  aferentes  hacia  la  corteza  Tp/entopalio   se
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conservan hasta este  nivel,  es posible pensar  que hay  rna correspondencia especifica

entre  el  entopalio y  el  sitio  de terminaci6n especifico  de  los  axones provenientes  del

pulvinar caudal.

Al respecto, Karten (1969) hipotetiz6 que diferentes poblaciones neuronales del DVR

de   las   aves   podrian   corresponder   a  ro   ser   hom61ogos   a-   poblaciones   celulares

especificas  que  comprenden  las  laminas  de  la  neocorteza  temporal.  Con  respecto  al

entopalio,  se  hipotetiz6  que  las  c61ulas  que  reciben  las  aferencias  rotundales  podrian

corresponder a la lamina IV de la corteza visual extraestriada de maniferos (Aboitiz &

Montiel, 2007). Aunque esta idea es controversial (Puelles, 2001), es imegable que en

aves y reptiles los nticleos sensoriales talinicos de relevo tectal (rotundus y ovoidalis),

proyectan sobre poblaciones de neuronas paliales especiflcas de rna manera muy similar

a   las   proyecciones   de   los   nticleos   talinicos   colorecipientes   (pulvinar   caudal   y

geniculado medial) especfficamente a la lamina IV de la corteza extraestriada (como se

ha demostrado en este estudio) y auditiva en mamiferos, respectivamente. Sin embargo

estas proyecciones pueden no estar siempre confinadas a la lamina IV y pueden incluir

laminas mas profundas o superficiales.   En el presente estudio hemos demostrado que

las aferencias desde el pulvinar caudal a la corteza Tp se localizan principalmente en la

capa IV, sin embargo es posible apreciar axones en la parte superior de la capa VI, que

presentan  rna morfologia  diferente  a  aquellos  que  se  localizan  en  la  capa IV.  En  la

paloma de ha descrito  que  algunos  de los axones provenientes del rotundus contintian

dorsalmente  cruzando  el  entopalio,  arborizando  en  rna  regi6n  nidopalial  adyacente
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(Ahunada  &  Mpodozis,  2008.   Observaciones  no  publicadas).  Estos  datos  pueden

interpretarsecomoevidenciasdelacorrespondenciaentreelDVRvisualylaslaminas

IVyVIdelacorteza.Lasc61ulasdelacapaVI,sinembargoproyectansusaxonesde

vuelta   al   nticleo   pulvinar   caudal,   como   rue   demostrado   en   este   estudio.   Esta

caracteristicahodol6gicadelavlapulvinocortical(yengeneraldetodalaneocorteza),

no  esta  presente  en  la  via  rotundo  entopalial  de  aves  y  1-eptiles  oscureciendo      la

homologiaentrelacortezaextraestriadayelentopalio.

En este estudio hemos querido aportar con datos anat6micos s61idos a la comparaci6n

delacortezavisualextraestriadademamiferosyelDVRvisualdeaves.Sinembargola

preguntaporelorigenfilogen6ticodelaneocortezademamiferostienesutilezasquevan

mas alla de este estudio. Se necesita ademas, de un entendimiento mucho mas acabado

delaconectividaddelcerebroparadarrespuestaaestapregunta.Esteproblemarequiere

tambi6n   de   estudios   detallados   en   animales   memos   derivados   como   el   Tuatuara

(Spfee7zode#)  con el  objetivo  de  acercaimos  un poco  mas  a la  organizaci6n neural  del

ancestro comin entre reptiles y mamlferos.
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6.5 Conclusiones

1.   Hay una conservaci6n estructural incluso  hasta nivel  celular,  en la proyecci6n

tectorotundal en aves y la proyecci6n colopulvinar en ardillas.

2.   Estos resultados sugieren fuertemente que el nticleo pulvinar caudal de ardillas es

homologo al nticleo rotundus de aves y reptiles.

3.   Este  nivel  de  conservaci6n  sugiere  que  el  nticleo  caudal  pulvinar  inferior  en

primates  se  organiza  de  la misma foma,  y  se  podria  considerar hom61ogo  al

ndcleo rotundus de aves y reptiles.

4.   Esta conservaci6n estructural sugiere que la via colopulvinar esta involucrada en

la detecci6n de movimiento, como ha sido demostrado para la via tectofugal en

aves.

5.   Es posible que las respuestas al movimiento en el area cortical MT de primates

dependan en  algth grado  de  la via colopulvinar,  y  no  exclusivamente  del vf a

retino-geniculo-cortezaestriadacomosepiensahastaahora.

6.   Dada la homologia de la via colopulvinar en mamfferos y tectorotundal en aves y

reptiles,   1os   destinos   telencefalicos   paliales   de   estas   vias   podrlan   estar

relacionados filogerfeticanente entre si.
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