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1. INTRODUCCTION



Junto a la via Sptica "principal" o "primaria" cl&sica o via
retino-geniculo-cortical, estd cobrando vida, en la actualidad,
gracias al esfuerzo continuo de muchos investigadores (SPRAGUE,
1966; GRAYBIEL, 1972b; KAWAMURA, 1974; SPRAGUE, 1975; GRAYBIEL,
1975; GRAYBIEL, 1977), otra vfa 6ptica. Esta, recibe el nombre
de “"accesoria” &6 "secundaria", en contraposicién al nombre de
"principal” otorgado a la primaria y no por su funcibn que es
realmente importante y compleja, aungque no bien conocida todavia.
Todo ello ha llevado a que hoy dfa se llame a esta otra via
"extrageniculada”, pues en su camino hacia corteza cerebral no
usa el nficleo geniculado lateral gue es el nficleo taldmico de la
via principal o "geniculada". Forman parte de esa via "extrage-
niculada” multitud de estructuras del sistema nervioso. Pequefios
pasos en el conocimiento de cada una de ellas y de sus conexiones
permiten sugerir las funciones del conjunto. Como decfa LE GROS
CLARK las funciones de un determinado "centro” dependen de sus

conexiones anatdmicas (1948).

Los coliculos superiores son una de esas estructuras. Cono-
cidos cl&sicamente como tub&rculos cuadrigéminos anteriores o na-
tes, son las dos eminencias anteriores de las cuatro que componen
la 1l&8mina tectal mesencefilica. En las aves y vertebrados no mami-
feros son muy voluminosos, se conocen como "l6bulos &Spticos" y
coordinan la conducta de esos animales ya que son importantes cen-

tros primarios auditivos y visuales. Al zscender en la escala




filogenética, va aumentando el desarrollo de la corteza cerebral
gue adquiere funciones propias, en principio, del coliculo. Hay
una verdadera semejanza histolSgica entre coliculo y corteza, pa-
tente en el patrén laminar de ambos (RAMON Y CAJAL, 1895; KANASEKI

y SPRAGUE, 1974; GOLDBERG y ROBINSON, 1978).

Son muchas las funciones atribuidas al coliculo superior,
En las aves se considera centro visual primario, acfistico prima-
rio y centro de vias sensitivas medulares y de nervios craneales.
JASSIK-GERSCHENFELD (1966); STEIN y ARIGBEDE (1972); CYNADER y
BERGMAN (1972); GORDON (1973) y UPDYKE (1974), demostraron que
las capas intermedias del colfculo superior del gato respondfan a
estimulos acdsticos y visuales. STEIN y cols. (1975) estudiaron
la correspondencia de respuestas visuales y tactiles en coliculo
superior, concluyendo gque las neuronas coliculares con represen-
tacién trigeminal se ubicaban en la zona colicular de representa-
cién visual central, y las correspondientes a los miembros en
dreas coliculares de representacidén visual periférica. Provocando
excitacliones propioceptivas por movimientos de la musculatura ex-
trinseca del ojo, ABRAHAMS y ROSE (1975a) detectaban estimulacién

en neuronas coliculares sensibles a estimulos visuales.

BISTI y colsa. (1974) investigaron los efectos de los cambios
posturales scbre las neuronas superficiales del colfculo. Fue
APTER (1945) quién estudif la organizacién retinot8pica del coli-
culo superior provocando respuestas evocadas, en colfculo a un

estimulo visual contralateral.



Se admite cldsicamente que las conexiones aferentes a colf-
culo desde retina y corteza (RAMON Y CAJAL, 1904; ALTMAN, 1962;
KUYPERS, 1962; SPRAGUE, 1963; MYERS, 1963b; KUYPERS y LAWRENCE,
1967; GAREY y cols., 1968; SPATZ y cols., 1970; WYLSON y TOYNE,
1970; ASTRUC, 1971; STERLING, 1971; PAULA-BARBOSA y SOUSA-PINTO,
1973; KAWAMURA y cols., 1974b) terminan en las capas superficia-
les del coliculo superior y dan consistencia a la funcién visual

colicular.

Las respuestas coliculares, en monos, secundarias a un esti-
mulo visual se incrementan como consecuencia de movimientos de
sacudida ocular (GOLDBERG y WURTZ, 1972) y ese incremento no pa-

recia regulado por la corteza estriada (MOHLER y WURTZ, 1976).

ADAMUK (1980) obtenfa movimientos oculares hacia el lado con-

tralateral al coliculo estimulado.

PRECHT y cols. (1974) recoglan potenciales excitatorios bi y
polisindpticos en motoneuronas del nficleo abducente contralateral
al colfculo estimulado, y potenciales inhibitorios reciprocos en

el ipsilateral.

GOLDBERG y WURTZ (1970) y WURTZ y GOLDBERG (1971) detectaron
neuronas en capas intermedias del coliculo superior del mono, que
descargaban antes de iniciarse un movimiento ocular "neuronas de
pre-movimiento ocular". MOHLER y WURTZ (1976), abortando el movi-
miento ocular del animal por un cambio en la posicién del estimu-
lo comprobaron que las neuronas segufan descargando como si el mo-

vimiento se hubiera realizado.



Esas funciones se sustentan en las conexiones aferentes a
colficulo desde los "Frontal Eye Field" o corteza de movimientos
oculares (LIVINGSTONE, 1950; BERKOWITZ y SILVERTONE, 1956; ASTRUC,
1971; CAMARDA y RIZZOLATTI, 1976 y TORTELLY y cols., 1980) y en
sus eferentes a nficleos reticulares del puente oral y caudal, que
estin relacionados con los movimientos de sacudida y de seguimien-
to lento, respectivamente (NAUTA y JUYPERS, 1958; RAPHAN y COHEN,

1978) .

En 1972, SCHILLER y ROBINSON propusieron la llamada "Foreation
hypothesis"” considerando al colfculo, pieza fundamental en la ma-
quinaria de base neural de los movimientos oculares. Segiin ellos,
programaba previamente, las coordenadas del objeto que iba a ser
fijado por la fovea, iniclando el programa de motilidad ocular
necesario para ello. Afirmaron que existia correspondencia entre
el mapa visual colicular y el de movimientos oculares, ya que
obtenfan movimientos oculares estimulando el coliculo segiin una

distribucién ordenada retinotSpicamente.

Tambi&én en 1972 aparecid la "Attention hypothesis" de WURTZ
y GOLDBERG. Para ellos el coliculo tenfa como misién seleccionar
el objeto mis importante del campo visual digno de ser fijado,
generando un drea celular de respuesta incrementada en coliculo
que corresponderfa a un &rea determinada del campo visual y a una

zona del mapa de motilidad ocular en coliculo.

Han aparecido también agrupaciones estructurales funcionales

que incluyen al coliculo. Para GOEBEL y cols. (1971) colficulo



superior, nlicleos pretectales y nficleo gigantocclular del puen-
te constituian el llamado "centro de mirada horizontal®™. El
"centro de mirada vertical y rotatoria" habfa sido descrito am
teriormente por COHEN y cols. (1965) como formado por los nfi-

cleos de DARKSCHEWITZ y de CAJAL.

El coliculo superior tiene pues una funcién visual y ocu-

lomotora clisicamente admitidas.

Como otras muchas estructuras troncoencefdlicas y cerebe-
losas interviene en la organizacibén premotora encargada de la
coordinacién final de la informacién que llega a las neuronas

motoras oculares.

Los trabajos fisiol&gicos de DELGADO-GARCIA y LOPEZ-BARNEO
(1979) sobre la organizacibén troncoencefdlica de los movimien-
tos oculares sefialan al colfculo superior y a algunas zonas
cerebelosas como fundamentales en el control y organizacibn de
esos movimientos, concepto ya propuesto por RON y ROBINSON,
1973; LLINAS y WOLFE, 1977; LLINAS y WALTON, 1977; GRANTYN y
BARTHOZ, 1977; ITOH, 1977 a y b; GRANTYN y cols., 1977 y 1979;
y proponen al nicleo prepSsito del hipogloso, tradicionalmente
implicado en los movimientos de la lengua (BRODAL, 1952; SOUSSA-
PINTO, 1970) como el principal niicleo precerebeloso, con res-
puesta a movimientos horizontales, verticales y rotatorios.
Ese niicleo se encarga, segin ellos, de enviar una copia eferem
te del estado funcional de todo el sistema oculomotor troncoen-

cefdlico hacia cerebelo, coordinando, asi, esos dos sistemas de



control.

El tectum opticum, 16bulo 6ptico o coliculo superior, como
hemos visto a lo largo de esta introduccibn se puede estudiar
como estructura aislada con importantes funciones visuales, au-
ditivas, tactiles, vestibulares y oculomotoras; pero, también,
como centro motor perteneciente a la compleja via de control
supranuclear de los movimientos oculares; o bien, como centro

sensorial de la via 6ptica extrageniculada, afin poco conocida.

Desde que CASAGRANDE y cols. (1972) en base a resultados
morfolbgicos y funcionales propusieran una subdivisib6n en el
coliculo superior en capas superficiales de naturaleza princi-
palmente sensorial y capas profundas asimilables al tegmento
mesencefdlico subyacente, hallazgos antiguos y recientes pa-
recen indicar cada vez mis seflaladamente esta doble funcibn
(RAMON Y CAJAL, 1904; AMASSIAN y DEVITO, 1954; BELL y cols.
1964; VICTOROV, 1966; SPRAGUE y cols., 1968; STRASCHILL y
HOFFMANN, 1969; STEIN y ARIGLADE, 1972; STEIN y cols., 1976;
EDWARDS y cols., 1980; RODRIGO-ANGULO y REINOSO-SUAREZ, 1980;
TORTELLY, 1981; entre otros muchos). Todos estos hallazgos sefla-
lan cada vez m&s una participacibén de las capas superficiales
(hasta stratum opticum) en el sistema visual extrageniculado y
de las capas profundas, principalmente strata grisea intermedium
y profundum como un componente mis de la formacién reticular

troncoencefdlica.



En cualquiera de los casos sus funciones siempre estarfan

condicionadas por sus conexiones anatémicas.



2. PLANTEAMIENTO
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Las conexiones entre diferentes estructuras del sistema
nervioso se han ido matizando siguiendo el ritmo de aparicidn

de nuevas té&cnicas de investigacidn en el campo neurobiolégico.

CAMILO GOLGI y SANTIAGO RAMON Y CAJAL fueron pioneros en
esa linea, trabajando con técnica de GOLGI. En 1950 NAUTA in-
trodujo la técnica de su nombre. En nuestros difas dominan las
técnicas de transporte anterbgrado de amino&cidos marcados:
leucina y lisyna (COWAN y CUENOD, 1975) y las técnicas de

transporte retrdgrado axonal con la peroxidasa de r&bano (HRP).

La prueba definitiva del transporte intraaxonal retrdgrado
seria aportada por KRISTENSSON (1970,1971) al demostrar que la
seroalbfimina bovina y una peroxidasa vegetal, la peroxidasa de
rdbano, eran transportadas desde la uni6n neuromuscular hasta
las motoneur?nas espinales. Esta va a ser la técnica utilizada
por miI en esta tesis doctoral para estudiar las conexiones afe-

rentes al colficulo superior desde el tronco del encéfalo.

En literatura aparecen multitud de trabajos dedicados a co-
nexiones aferentes a colfculo superior de los gque mencionaremos

los mis importantes.

SPRAGUE (1963) con degeneracién anterdgrada, en gatos, des-
cribi6 proyecciones a coliculo superior desde gyrus lateralis,

giri suprasilvio superior y medio, giri sigmoideo posterior y
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lateral y gyrus ectosylvius anterior.

ASTRUC (1971), utilizando técnicas argénticas, estudid las
proyecciones a colfculo desde corteza premotora, en Macaca mu-

latta.

Combinando degeneracién anterdgrada y transporte axonal re-
tr6grado de HRP, HOLLANDER (1974), en gatos, describi6 proyec-
ciones a colfculo desde &rea de CLARE-BISHOP 17, 18 y 19; gyrus

Splenialis, supraesplenialis, lateralis y suprasylvio.

KAWAMURA y KONNO (1979) inyectando HRP, en gatos, encontra-
ron neuronas marcadas en sulcus cruciatus y sugirieron que toda

la corteza cerebral proyecta a coliculo superior.

UPDYKE (1978), con autorradiografia, en gatos describif uma
proyeccién retinotSpica desde dreas 17, 18 y 19 a coliculo supe-

rior.

PAULA BARBOSA y SOUSSA-PINTO (1973) encontraron proyeccio-
nes desde corteza auditiva a ambos colfculos superiores. Desde
corteza somatosensorial a colfculo describieron conexiones con

transporte anterbfgrado, en ratas WISE y JONES (1977).

Proyecciones desde &reas corticales no visuales han sido
descritas por TORTELLY y cols. (1979) citando sobre todo la cara
medial de la corteza prefrontal y corteza limbica anterior, gi-
rus suprasilviano, ectosilviano anterior y posterior, girus sil-

vyus anterior y sulcus rhinicus; enfatizando la hipStesis del
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posible papel del coliculo superior en la transferencia de
comportamiento e informacidn de localizacién al sistema oculo-

motor.

EDWARDS y cols. (1979) estudiaron las aferentes diencefé-
licas a coliculo superior en gatos, citando subt&lamo, zona in-
certa, nficleo reticular del t&lamo y nidcleo geniculado lateral
ventral. Esas estructuras, junto con &rea hipotal8mica dorsal,
provenfian de la misma matriz embrionaria, como fue demostrado
en el hombre por REINOSO-SUAREZ (1966). Tambi&n encontraron
células HRP positivas en nGcleo ventromedial hipotaldmico, &rea
hipotal&mica lateral y nficleo mamilar lateral. Esas mismas es-
tructuras fueron descritas por GROFOVA y cols. (1978) inyectan-
do HRP en coliculo superior en gatos. Utilizando la misma té&c-
nica, en gatos, TORTELLY y REINOSO-SUAREZ (1980) han encontrado
neuronas marcadas en &rea hipotal&mica dorsal, hipot&lamo late-
ral, zona incerta, nficleo reticular del télamo, geniculado late-
ral ventral y globo p&lido, ellos agrupan gran parte de esas es~
tructuras como derivados subtaldmicos de origen comGn embriona-

rio.

TORTELLY (1981) ha precisado la topografia de las termina-~
les prosencefdlicas en coliculo superior, resumiendo que la
proyeccién a colfculo superior desde sulcus cfuciatus, sulcus
splenialis, sulcus suprasplenialis, gyrus parasplenialis, gyrus
suprasplenialis, sulcus presylvius, sulcus coronalis, gyrus

sigmoideus posterior, sulcus ectosylvius anterior, gyrus ecto-
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sylvius anterior, medio y posterior, sulcus y gyrus suprasyl-
vius, sulcus y gyrus lateralils, sulcus sylvius, sulcus rhinicus
anterior, se realiza de forma marcada y conséante. Las proyec-
ciones ipsilaterales a la parte lateral de colfculo son superio-
res con relacibn a los surcos splenialis y suprasylvius; las
proyecciones a la mitad medial son inferiores con relacibén a es-
tos mismos surcos; las proyecciones a la mitad posterior son
mis rostrales y a la mitad aﬁterior son mis caudales. La topo-
graffa de las proyecciones corticales contralaterales, a cual-
guier cuadrante del coliculo superior, es similar a la de las
proyecciones corticales ipsilaterales a la porcidén central del
coliculo superior. Las proyecciones corticales mis importantes
al coliculo superior son las procedentes de &reas de asociaci6n
préxima (GRAYBIEL, 1972). Hay proyecciones desde &reas cortica-
les funcionales: visual, auditiva, somesté&sica, asociativa, ves-
tibular y de movimientos oculares, La corteza visual envia la
gran mayorfa de sus proyecciones a la mitad lateral del colfculo
superior y la corteza de los movimientos oculares al cuadrante
posteromedial del colfculo superior. Desde diencéfalo proyectan
a coliculo superior el nficleo reticular del t&lamo; nficleo geni-
culado lateral ventral; zona incerta; &reas hipotal&micas dor-
sal, anterior, posterior, lateral, ventromedial; nGcleo ento-
peduncular y globus pallidus. En diencéfalo la topograffa més
definida se encuentra en las estructuras subtilamicas. Entre
8stas, la zona incerta, el nGcleo reticular del t&lamo y el nfi~

cleo geniculado lateral ventral proyectan desde sus partes mis
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laterales a la mitad medial del colifculo superior y desde sus
partes mis mediales a la mitad lateral del colfculo superior.
El globus pallidus proyecta solamente a la mitad lateral del

coliculo superior.

El pretectum o regién pretectal, se consideraba cl&sicamen-
te como centro Sptico primario para el reflejo pupilar (RANSON
y MAGOUN, 1933; MAGOUN y RANSON, 1935). Hoy se cree gue esté
integrado en el sistema subcortical de comportamiento visual
(THOMPSON y MASSOPUST, 1960; THOMPSON, 1963; SPRAGUE, 1966, 1972;
BERLUCCHI, 1972). GRAYBIEL (1972 y 1974) estudif las vias afe-
rentes de esa regib6n en el gato, citando al colfculo superior

como zona terminal.

CARPENTER y PIERSON (1973) demostraron que lesiones en nfi-
cleo de comisura posterior y sustancia gris central impedian
los reflejos directo o consensual a la luz en gatos, cosa que
no ocurria al lesionar otros nficleos de regién pretectal; se
pensaba, por eso, que era el mis relacionado con impulsos ocu-
lomotores. GRAHAM (1976) apoya esa teorfa demostrando que ca-
pas intermedias de coliculo superior proyectan a ese nficleo en

gatos.

RINVIK y cols. (1976) encontraron, en gatos, células marca-
das en nficleo de comisura posterior, secundarias a inyeccibn

de HRP en coliculo superior.

BERMAN (1977) combiné autorradiografia y HRP para estudiar
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las conexiones del complejo pretectal, demostrando, en el gato,
la proyeccifn a capas superficiales de colfculo superior ipsila-

teral.

ITOH (1977) estudid las proyecciones eferentes del pretec-
tum en el gato por los m&todos de FINK-HEIMER y de NAUTA-GYGAX,
tratando de buscar un sustrato morfol&gico a los mecanismos de
comportamiento visual y reflejos. Observd fibras terminando
ipsilateralmente en coliculo superior, en sus l&minas I, III y
IV. Las fibras de pretectum anterior terminaban en l&minas II

y III.

GROFOVA y cols., (1978), describieron proyecciones a colfcu-
lo superior desde regifn pretectal, con HRP en gatos, citando
nGcleo de comisura posterior y nficleos pretectales, en general.
EDWARDS y cols. (1979) estaban de acuerdo con las proyecciones
desde esas estructuras, que especificaron como nficleos pretectal

anterior, posterior y nficleo del tractum opticum,

TORTELLY (1981) sefial6 que enviaban proyecciones al colicu-
lo superior diferentes estructuras de la unifn mesodiencef&lica:
nlGcleos pretectales medial, anterior y posterior; nGcleo de la
comisura posterior; nficleo del tractum opticum; sustancia gris
central; formaci6n reticular y sustancia negra. Encontraba una
topografia ordenada en las proyecciones a coliculo desde nGcleo
pretectal medial, anterior y posterior, nficleo de la comisura

posterior y nficleo del tractum opticum.



16

Las proyecciones desde sustancia negra a coliculo superior
fueron descritas, por vez primera, por LLAMAS (1966) y luego,
por LLAMAS y REINOSO-SUAREZ (1969), usando m&todos de degenera-

cién anterbgrado en gatos.

GRAYBIEL (1978), haciendo un trabajo combinado de autorra-
diograffa y HRP, en gatos, estudi de forma detallada, las pro-
yecciones nigrotectales, afirmando que son mis densas desde la
parte reticular del mismo lado. Expuso el concepto de gque la
via nigrotectal representaria la transferencia de informacién
desde cortezas visuales a colfculo superior, a través, de un
escaldn trans-estriado, haciendo analogfa con lo que ocurre con
lo que ocurre con las proyecciones visuales trans-pontinas o
trans-olivares a cerebelo. Sugirif gue la distribucibn colum-
nar de esa proyeccidn correspondla a registros verticales en co-
liculo superior, seglin una organizacién retinot6picamente orde-
nada y trataba de dar consistencia por ese sistema de integra-
cién funcional en la motilidad ocular a los hallazgos clinicos
de alteracifn oculomotora en enfermedad de Parkinson por DE

JONG y cols. (1971) y por CORIN y cols. (1972).

Utilizando experimentos de ablacidn electrolftica REAVILL
y cols. (1979) sugirieron que la via nigrotectal no se encontra-
ba bajo la influencia dopaminica a diferencia de lo que ocurria

con el circuito nigroestriado.

EDWARDS y cols. (1979) han estudiado de forma global las

aferentes subcorticales a coliculo superior, con el m&todo de
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HRP, coincidiendo con GROFOVA y cols. (1978) en que las estructu-
ras mesencefilicas que mis densamente proyectan a coliculo su-

perior son sustancia negra reticular y nlicleo parabigeminal.

En la actualidad, CHEVALIER y cols. (1981) han evidenciado
la naturaleza gaba&rgica de la proyeccifn inhibitoria desde zo-
na reticular de sustancia negra a coliculo superior utilizando
registros extracelulares y microiontoforesis. Concluyendo que
el GABA es el transmisor inhibitorio de la proyeccidn nigrotec-

tal.

Las aferencias tectales provenientes de diferentes zonas
de sustancila gris periacueductal, sobre todo de zonas perinu-
cleares de nficleos de Cajal, Darkschewitsh, abducente, fueron

estudiadas por m&todos de degeneracibén (MACIEWICZ, 1975).

EDWARDS (1977), con HRP en gatos, describib aferencilas al
tectum desde sustancia gris periacueductal, sobre todo, de sus
&reas perinucleares, ddndoles un significado de control oculo-

motor.

Fibras comisurales interconectando ambos collculos superio-
res fueron descritas en el tectum opticum de diferentes verte-
brados por KAPPERS y cols. (1936) con té&cnicas de degeneracidn.
Seccionando la comisura tectal en gatos, SPRAGUE (1966) demos-
traba una alteracién en el comportamiento visual, sugiriendo
que la hemianopsia funcional completa causada por lesiones cor-

ticales unilaterales se debfan parcialmente a inhibicién del
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colfculo ipsilateral por el contralateral; inhibici6n normalmen-
te regulada por la influencia facilitadora cortical. Descru-
brié el llamado "efecto Sprague"™ como una interaccidn entre cor-
teza y coliculo superior en el comportamiento de "guia" visual
que ha sido confirmado por KIRVEL y cols. (1974) en ratas a las
que hacfan ablacibén de coliculo superior; por SARAIRA y cols.
(1976) en el opossum; por SHERMAN (1977) que describid las alte-
raciones en el campo visual secundarias a la ablacién de colf-

culo superior en gatos decorticados.

Sobre la naturaleza de esas conexiones son cl&sicos los
trabajos de HOFFMANN y STRASCHILL (1970) gue utilizando choques
eléctricos en gatos demostraron la influencia predominantemente
inhibitoria de las aferencias corticotectales sobre la descarga
de neuronas en el tectum. La principal influencia del coliculo
superior contralateral sobre las respuestas visuales de las cé&-

lulas tectales era, seglGn ellos, también inhibitoria.

Se ha demostrado fisiol6gicamente (SCHILLER y KOESNER,
1971; SCHILLER y STRYKER, 1972; WURTZ y GOLDBERG, 1972; ROBINSON
y JARVIS, 1974; SPARKS y cols, 1976; MOHLER y WURTZ, 1976) que
hay descargas celulares selectivas en las capas profundas coli-
culares antes de movimientos de la sacudida ocular, siendo las
capas superficiales de coliculo las que reciben las aferencias
retinianas corticales y de vfa taldmica. Concluian gque la fun-
cién de esa conexidn podfa ser la de mediar un efecto mutuamen-

te supresivo entre los coliculos, similar al mecanismo de inhi-
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bicibn espinal reciproca que previene la accién del mfisculc an—

tagonista.

GRAHAM (1977), con métodos de autorradiograffa, describié
la conexién intertectal en gatos. EDWARDS (1977) ha sido quién
ha estudiado mis detalladamente el origen, curso y terminacibn
de esas fibras combinando las té&écnicas de HRP y autorradiogra-
ffa en el gato. La localizacidn de esas fibras coincidia seqgtin
&l, con la zona de representacifn de la cara y de la visién cen
tral en un Srea pequefia que afectaba, fundamentalmente a capas
intermedias y profundas de colfculo, donde se registraban res-

puestas a estfmulos somiticos y visuales.

AnatSmicamente, esa proyecci6n ha sido confirmada en mamf-
feros por RAFOLS (1970), con autorradiograffa en el oposum; por
HARTING y cols. (1977) en macaca mulatta también con autorradio-
grafia; por MAGALHAES-CASTRO (1978) y TORTELLY (1981) en gatos

mediante HRP.

En el golden hamster la demostracidén anatomofisiol&gica de
la via tectotectal ha sido realizada por RHOADES y cols. (1981)
que relacionaron el grado de conectividad intertectal con el de
binocularidad en diferentes especies. Seglin ellos a m&s bino-

cularidad en el coliculo, mis grado de conexi6n intertectal.

Todos estos hallazgos sugieren que las proyecciones comisu-

rales pueden intervenir en la regulacibén de los movimientos de

los ojos y de la cabeza.
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La proyecci6n parabigeminotectal fue descrita originalwen
te en tupaia glis por HARTING y cols. (1973), por m&todos de
degeneracifn anterSgrada y confirmada en el gato mediante auto-

radiografia por GRAHAM y cols. (1976).

GRAYBIEL (1978) combinando las té&cnicas de autorradiogra-
ffa y HRP, en gatos, encontr$§ una organizacifn topogr&fica en
ese sistema de fibras, que relacionaba con los mapeos fisio-
18gicos coliculares (LARRE y cols., 1974), sugiriendo una ver-
dadera visuotopfa en ese nficleo. La organizacidn parabigemi-
notectal desde el punto de vista retinotdpico ha sido estudiada

en el oposum por MENDEZ OTERO y cols. (1980).

SHERK (1978, 79a y 79b) confirmd esa organizacidn visuot&-
pica fisiolbgicamente en gatos, viendo que diferentes células
parabigeminales respondfian a diferentes estimulos visuales;
concluyb que el campo visual ipsilateral estaba representado en
la parte rostral del nGcleo, mientras que la representacitn del
campo visual contralateral ocupaba las zonas central y caudal
del nficleo. Todo eso sugiere la existencia de una retinotopia
clara en nficleo parabigeminal y de una importante misién de ese
niicleo en el procesamiento de los movimientos oculares a nivel

colicular.

Los hallazgos de EDWARDS (1975) con autorradiograffa de uma
proyeccién reticular a nicleo parabigeminal justificarfan el
papel de este Gltimo en los movimientos relacionados con aten-

cibn-fijacién. En cuanto a la naturaleza de esa via los estudios
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de esa vfa los estudios de REUBI y CUENOD (1976), en p&jaros,
demuestran que se trata de una via inhibitoria glicinérgica que

podrfa ser muy importante en el procesamiento visual tectal.

POWELL y HATTON (1969) describieron una proyeccifn densa

desde coliculo inferior a capas profundas del superior en gatos.

TARLOV y MOORE (1973) aportaron hallazgos similares simila-
res especificando que la proyeccién terminaba principalmente en

la parte lateral de las capas profundas de coliculo superior.

EDWARDS y cols. (1979) concluyeron que en general las cone-
xiones auditivas terminan en la parte caudal del colfculo supe-
rior y su principal origen estaba en el sector rostral del ni-
cleo externo del colfculo inferior y en menos cantidad, en el
pericentral. Ellos son los finicos que han descrito proyeccio-
nes aferentes desde otras estructuras auditivas: nGcleo sagulum,
del braquium del colilculo inferior, periolivar y del cuerpo tra-
pezoide. Tambi&n son ellos los Gnicos que han descrito proyec-
ciones desde nlcleos catecolaminicos: locus coeruleus, rafe dor-
sal y nficleos parabraquiales; asi como desde nfcleos de forma-
cidn reticular: gigantocelular, del puente oral y caudal: nG-

cleo vestibular medial y nGcleo prepSsito del hipogloso.

KAWAMURA y cols. (1974) y EDWARDS (1977) describen, con
HRP, en gatos la existencia de una conexidn recfproca entre co-

liculo y formacibn reticular.

Fisiol6gicamente, BAKER y cols. (1976) encontraron oflulas
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visuales en los nficleos del puente del gato.

BUETTNER-ENNEVES y cols. (1977) describieron fisiolbgica-
mente la actividad de formacién reticular mesencefdlica rostral

en la motilidad ocular vertical.

GRAYBIEL (1977) estudif la formacibn reticular del puente
en el gato autorradiograficamente y sugirif que era un centro
de influencia sobre la coordinacibn de movimientos de los ojos

y de la cabeza.

EDWARDS y cols. (1979) destacan la gran similitud histols-
gica, anat6mica y fislolSgica que existe entre capas profundas
de coliculo superlor y la formacidén reticular adyacente en &1,
pero no seflalan neuronas marcadas en ellas después de inyectar
HRP en colfculo. Con el mismo método GROFOVA y cols. (1978)

describieron esa proyeccién.

Mediante té&cnicas anterbgradas (LASEK y cols., 1968; OwaN
y cols., 1972) y retrbgradas (KRISTENSSON y OLSSON, 1971)., LA
VAIL y LA VAIL (1972) y GRAYBIEL y HARTWIEG (1974) estudiaron
las conexiones aferentes al complejo oculomotor. Son mGltiples

los trabajos sobre aferentes, pero no de eferentes.

DARIAN SMITH y cols. (1962) investigaron con registros
fisiol6gicos la organizacibdn somatotbpica existente en nficleo
sensorial principal, nlcleo oral del tracto espinal, nlicleo in-
terporal y del tracto espinal caudal, tambié&én estudiada por
GORDON y cols. (1961).
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BALAYDIER y MAUGUIERE (1978) inyectando HRP en coliculo su-
perior de gato describieron neuronas marcadas en complejo tri-
geminal (nficleo sensorial principal, sub-nficleo caudal y oral)
contralaterales a la inyeccién y estudiaron ademis las restan-
tes vias ascendentes somest&sicas a colficulo superior, encon-
trando también neuronas marcadas en nficleos de columna dorsal

contralateral, sobre todo, en nfcleo cuneatus.

WICKELGREEN (1971), DRAGER y HUBEL (1975) con experimen-
tos neurofisjiolfgicos en ratones y STEIN (1976) en gatos, han
descrito, en las capas intermedias de colfculo superior una or-

ganizacién somatotSpica que registraban sobre la visuot6pica.

Hoy, la funcibn de esa via somest&sica a colfculo superior
no estd clara, se plensa que el colfculo superior puede generar
respuestas motoras de cabeza y ojos secundarias a estimulos sen
soriales. Informaciones somest&sicas de receptores periféricos
de cara y extremidad anterior pueden jugar un papel importante

en la programacidn de esas respuestas.

Seqgin el clisico esquema de GRAYBIEL (1973) el coliculo su-
perior puede ser una estacidn a lo largo de la viIa somesté&sica
a corteza. TASHIRO y cols. (1980) demostraron con autorradio-
grafia aferencias tectales desde el nlicleo sensorial del trigé-

mino en el gato, con una distribucién laminar.

Tambi&n EDWARDS y cols. (1979) inyectando HRP en coliculo

superior describen neuronas marcadas en complejo trigeminal
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(divisi6n magnocelular del nicleo trigeminal espinal alaminar)
contralateral a la inyeccifn. Describen cé&lulas marcadas en
nficleo principal y en el resto del complejo sensorial del tri-
gémino, sugiriendo que la presencia de una organizacidn somato-
tSpica en capas intermedias de coliculo superior es necesaria
para la orientacifn somética y el comportamiento, de la misma
forma que es necesaria una organizacién visuotSpica en las ca-
pas superficiales para la orientacién visual y el comportamiento
consiguiente (STEIN y cols., 1976). Muchas cé€lulas del colicu-
lo parecen capaces de captar informacién sobre la localizacibn
del estfmulo, su velocidad y la direccién de su movimiento se-
gfin experimentos fisiolbgicos (STEIN y cols., 1976). Esas cé-
lulas quiz8 son las que coordinan los movimientos de los ojos

y de la cabeza.

HUERTA (1980) estudia la via trigémino-colicular en el gato
con autorradiografia y HRP. Inyectando Prolina-H3 en subdivi-
s16n alaminar magnocelular de nficleo espinal del trigémino en-
encuentra tincibén contralateralmente en el centro de la divi-
sifn dorsoventral del estrato gris intermedio en un nimero mis
discreto en estrato gris profundo y no afecta al polo caudal de
colfculo superior. Encuentra la asociacidn mi&s Intima entre
transporte anterfgrado y retrSgrado a nivel de estrato gris in-

termedio.

La existencia de una via espinotectal fue demostrada enel

mono por POIRIER y BERTRAND (1955) y MEHLER y cols. (1960) y en
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el gato por ANDERSON y BERRY (1959).

Mediante té&cnicas de degeneracién, han descrito proyeccio-
nes desde nficleo cuneatus a colfculo superior: en rata, LUND y
WEBSTER (1967); en mono, KUYPERS y LAWRENCE (1967); en gato,

KUYPERS y TUERK (1964).

ABRAHAMS y ROSE (1974) demostraron fisiolSgicamente que
aferentes desde los mlisculos del cuello llegaban a colficulo su-
perior, donde junto con aferentes de miisculos extraoculares y
de retina, terminaban sobre c&lulas de origen del tracto tectoes~
pinal; vfa que justificarla en parte porqué el coliculo superior

puede participar en el control de los movimientos de la cabeza.

BALAYDIER y MANGUIERE (1978) tras inyectar HRP en coliculo
superior encontraban neuronas marcadas en las l8minas interme-
dias IV y VII de REXED contralaterales a la inyeccién. En cuan-
to a nficleos de columna dorsal, describfan neuronas a diferentes

niveles de nficleos gracilis y cuneatus.

HENKEL y EDWARDS (1978) asociando t&cnicas de autorradio-
graffa y HRP en gatos sugieren unas posibles zonas de conexifn
anatSmica entre colficulo superior y nficleo del nervio facial, a
nivel de zona paralemniscal de cerebro medio, nficleo cuneifomme
regién perinuclear del III par, formacién reticular dorsal y
oliva superior. SPRAGUE y MEIKLE (1965) demostraron que lesio-
nes en coliculo causaban un marcado déficit en la orientacidn

de la cola del gato.
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BERKLEY y cols. (1980) utilizando técnicas de doble tin-
cidn en gatos, demostraron la existencia de proyecciones desde

nlicleos de columna dorsal y cervical lateral a tectum.

JANSEN y BRODAL (1954) utilizando mé&todo de Marchi, en ga-
tos, estudiaron las proyecciones desde nficleos cerebelosos pro-
fundos, para ellos las de fastiglio eran diferentes a las de
dentado e interpSsito, y solo las de los dos Gltimos llegaban

a mesencéfalo.

JANSEN y JANSEN (1955) con método de degeneracidn conclufan
que los tres nficleos enviaban fibras a mesencéfalo y que unos

2/3 de ellas provenfan del ntdcleo lateral.

RAND (1954) usando método de Marchi en monos, tras lesio-
nar los nficleos cerebelosos profundos encontraba degeneracifn
tectal. THOMAS (1956) confirmd esos hallazgos con método de

Nauta.

THOMAS y cols. (1956) con métodos de degeneracibn argén-
tica detectaron en gatos conexiones, sblo desde el 1/3 caudal

de fastigio a colfculo superior.

COHEN y cols. (1958) con métodos de Marchi y Nauta, en
gatos, concluyeron que los campos de proyeccibén de fastigio,
interpb6sito y dentado se sobreponian a diferentes niveles, en-

tre ellos, en coliculo superior.

WOOGD (1964) también con té&cnicas de degeneracién en
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gatos describi6 una superposicién de las fibras de terminacién

de los nficleos cerebelosos en colfculo superior.

ANGAUT (1970) usando métodos de degeneracibn argéntica en
gatos sefial6 al nficleo interpSsito posterior como uno de los
nGcleos cerebelosos que proyectaba a colfculo superior. ANGAUT
y BOWSHER (1970), con la misma té&cnica especificaron gue la
proyeccidén fastigio-tectal s6lo se realizaba desde la mitad
caudal de fastigio. LAGO (1977), deducfa, lesionando braquium
conjuntivo en gatos que las fibras que llegaban a estrato gris
intermedio de colficulo superior lo hacfan desde interpfsito

anterior y lateral,

EDWARDS y cols. (1979) con HRP, en gatos, encontraban neu-
ronas en los tres nficleos cerebelosos profundos, bilateralmente
en fastigio y s&6lo ipsilateralmente en dentado e interpbsito

posterior.

Como se puede observar, han sido muchos y contradictorios
los trabajos publicados sobre las conexiones aferentes a coli-
culo superior, en distintas especies y utilizando té&cnicas di-
versas. En algunos se ha utilizado el m&todo de transporte
axonal retrSgrado de HRP, pero siempre para estudiar aspectos
parclales de las conexiones aferentes a coliculo superior.

No se ha usado, en ninglin caso, un m&todo sistemidtico que per-
mitiera estudiar todas las aferentes a colfculo superior, de-
tallando su topografia exacta tanto en el lugar de origen como

en el de terminacién.
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Motivados por la creciente atribucidn de funciones a coli-
culo superior (tanto como componente de la via visual extrage-
niculada como en su papel en la organizaci6n de los movimientos
de los ojos y cabeza), pensamos que era preciso un conocimiento
lo m&s perfecto posible de sus conexiones aferentes desde pro-
sencéfalo, tronco del encéfalo y retina, precisando la organi-
zacibén topogr&fica de estas proyecciones y las posibles interre-
laciones de las procedentes de las diferentes estructuras. Expo-

nemos en esta tesis las troncoencefdlicas y cerebelosas.

Dada la gran sensibilidad del m&todo del transporte axonal
retrégrado de HRP, sobre todo, después de la introduccibn de las
modificaciones de MESULAM (1978), hemos planteado nuestro tra-
bajo con el uso de esa técnica en el gato, realizando inyeccio-
nes masivas y pequefias y localizadas en los distintos cuadran-

tes del coliculo superior y a diferentes profundidades.

Nos proponemos, de ese modo, detallar el origen de las
aferentes troncoencefflicas y cerebelosas y su terminacidn en
diferentes zonas y capas del coliculo superior, precisando su

distribucibn topogré&fica.



3. MATERTIAL Y METODOS
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3.1. CASUISTICA

Hemos operado 40 gatos adultos de ambos sexos, de peso os-
cilante entre 2,5 y 4 Kg., de los gue hemos podido utilizar 30,
los restantes o no han resultado positivos en cuanto a marcaje
celular o la inyeccién no se encontraba en colfculo superior.
Inyectamos dos de esos animales en gyrus retroesplenialis, uno
en hipotdlamo y otro en geniculado, que nos sirvieron como con-

trol.

En tres animales, de los cuales uno recibid una inyeccidn
de 0,1 pl. y los otros dos de 0,08 pl. de solucidén de HRP, re-
sultd impregnada la mayor parte del colifculo superior. La mé&-
xima concentracifn de HRP quedS localizada en el sitio de la
inyeccién. En uno de estos casos en que inyectamos en la par-
te posterior de coliculo superior, la HRP difundib, discreta-
mente, a coliculo superior inferior. En otro caso, de inyec-
cién en zona anterior de colfculo, la HRP se propagd a regidn
pretectal. En el resto de los gatos, la cantidad de HRP in-
yectada fue de 0,04 nl. y la inyeccidn qued6 limitada a collcu-
lo superior, excepto en un caso, en cque la inyeccidn, localiza-
da medial y posteriormente, se extendib6 a sustancia gris peri-

acueductal.

Usamos HRP (horseradish peroxidase, Sigma tipo VI) alta-
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mente purificada, en toda nuestra casuistica, diluida en agua

destilada a una concentracién del 50%.

3.2. TECNICA QUIRURGICA

3.2.1. Tipos de abordaje a coliculo superior

Hemos utilizado tres tipos de abordaje a colfculo superior.

La via de acceso ha sido siempre supra-tentorial y sub-occipital.

El primer tipo de abordaje (Técnica A) consistib en exponer
el colficulo correspondiente al lado de acceso e inyectar, en €1,
la HRP. Este abordaje solfa conllevar la produccifn de necrosis
y hemorragias de intensidad variable, sobre todo en el polo oc-
cipital, y aunque reallzasemos su desplazamiento lo m&s delica-
damente posible. Dada la estricta relaci6n de corteza occipi-
tal con sistema visual e intentando mantenerla lo mis Integra
posible, intentamos un segundo tipo de abordaje (Té&cnica B) que
consistia en inyectar HRP en el colficulo superior contralateral
a la via de acceso, pasando por debajo de la hoz del cerebro.
Con esa técnica conseguimos integridad cortical en el gato 154,
pero solamente conseguiamos hacer inyecciones mediales en colf-
culo, ya que no podiamos desplazar, lo necesario para hacer im

yecciones laterales, la corteza medial contralateral.

Con ese Gltimo fin, pusimos en pr&ctica la tercera técnica
(Técnica C), que consistfa en abordar el colfculo superior, cop

tralateral a la via de acceso, por estereotaxia, incidiendo en
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forma de cruz y pasando a través de la hoz del cerebro. El &rea
afectada por el trayecto de la aguja quedaba restringida a cor-
teza retroesplenial y la extensibdn de corteza lesionada en ese
caso era mucho menor que con la té&cnica estereot&xica clé&sica.
Al conseguir una zona de contaminacifén mis pequefia, logr&bamos

disminuir la posibilidad de enmascarar los hallazgos.

Esta técnica planteaba problemas de contaminacifén con la
HRP y de inyeccibfn en una zona colicular previamente estableci-

da.

Comparando las tres técnicas descritas, concluimos que la
mejor era la primera (T&cnica A), ya que nos permitfa una vi-
sidén completa del coliculo, pudiendo asf inyectar la HRP a cie-
lo abierto y en el lugar idSneo en cada uno de los casos, para
consequir fotografiarlo. Esta té&cnica, por las razones expues-
tas, es la que utilizamos en casi todos los gatos de nuestro ma

terial.

3.2.2. Acto quirrgico

Utilizamos anestesia general en todos los gatos, adminis-
trada intraperitonealmente. El anesté&sico de eleccib6n fue el
pentobarbital s6dico (Nembutal Abbot), en solucibén al 3%, de la
gue inyectabamos 1 ml. por Kg. de peso. Esperabamos siempre
que el animal se encontrase en el plano anesté&sico ideal, que
valor&bamos por la miosis de sus pupilas, antes de colocarleo en

el aparato estereotéxico.
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Rasurada la cabeza, practicdbamos con bisturf, una inci-
sidn cutdnea y aponeurbtica longitudinal, desde el nivel de la
sutura coronaria hasta la nuca. Aplicibamos, despu&s, un sepa-
rador auto-estftico de Weitlaner para separar los dos bordes de
la herida operatoria, procediendo entonces a incidir la inser-
cidén superior del mfisculo temporal y a separarlo de la calota,
rebatiéndolo lateralmente. Tras desperiostizar la linea media,
haciamos una craniectomfa parieto-occipital, mediante fresa de
dentista y pinzas gubias de Olivecrona y de Leksell. La cra-
niectomfa se extendla desde la sutura coronaria hasta la unibn
de la calota con el tentorium que, en el gato, es osificado.

Al mismo tiempo que realiz&bamos la craniectomfa haclamos he-
mostasia del diploe utilizando cera de hueso (Cera de Horsley).
Incidiamos la duramadre en forma de H abatida ( ), rebatiendo
la mitad anterior de la misma hacia adelante y, hacia atré&s, su
mitad posterior. Al rebatir la mitad posterior teniamos que
seccionar una vena emisaria constante, usando los recursos dis-

pobibles para hacer hemostasia.

Us&bamos el disector de Olivecrona para desplazar el 16bu-
lo occipital, separ&ndolo del tentorium. Para proteger la cor-
teza occipital, en ese acto, colocibamos una capa delgada de

algodén mojado entre el separador y la corteza.

Simult&neamente a la separacifn del 16bulo occipital, as-
pir&bamos el 1lfiquido cefalorraquideo que se expulsaba por la

compresidén. El terminal de aspirador lo fabricdbamos nosotros
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doblando al fuego una pipeta Pasteur de fino calibre, en &nqulo

de 1202, a 3 cm. de la punta.

A partir de ese momento comenz&bamos a utilizar microscé-
pio quirfirgico (Carl Zeiss), para ver, con mds perfeccidn, las
estructuras profundas. La primera estructura que nos aparecila
era coliculo inferior y, separando un poco mis, cisterna awbiens
y coliculo superior. Hasta ese momento la actuacibén quirGrgica
era idéntica para los tres tipos de té&cnica de abordaje descri-
tos, variando nuestra actuacidn en las etapas siguientes de

acuerdo a la técnica empleada.

Técnica A

Para consequir una visién completa del coliculo superior,
abriamos la cisterna ambiens con una aguja de inyeccibn de fino
calibre, con la punta doblada en &ngqulo recto. Colocibamos una
pequefia bolita de algoddén humedecido en el campo operatorio prg
curando, asi, mantener desplazado el 1l6bulo occipital, conser-
vando el acceso quirfirgico mientras prepar&bamos la solucibnde

HRP en agua destilada al 50%.

La peroxidasa hablfa sido pesada, antes de iniciar el acto

quirGrgico, en balanza electrbnica Mettler H-51.

Preparada la solucién de HRP en un pocillo de cristal, la
aspiribamos mediante una jeringuilla Hamilton de 1 pl., la mis-

ma que usdbamos, para inyectar, en todos los casos. La inyec-

ci6n la realiz&bamos, después de quitar del campo la bolita de
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algoddn, en el sitio del coliculo superior previamente estable-

cido.

Técnica B

Visualizados los colfculos inferior y superior homot&pi-
cos a la via de acceso, levantibamos la corteza medial contra-
lateral por debajo de la hoz del cerebro, descubriendo asi el
tercio medio del coliculo superior contralateral, donde inyec-

t&bamos.

Técnica C

Expuestos los coliculos inferior y superior ipsilaterales
a la via de acceso, hacfamos una incisibn en cruz en la hoz gl
cerebro, abordando estereot&xicamente, a su través, el colicu-
lo superior contralateral, atravesando la corteza limbica del

otro lado.

En el caso en que utilizamos la té&cnica B, en los dos ca-
sos de técnica C y en algunos casos de té&€cnica A, sujetamos la
jeringuilla al cabezal del aparato estereotdxico para inyectar.
En los restantes casos en que sequimos la té&cnica A, efectua-

mos la inyeccidn manualmente.

Para disminuir al m&ximo la efusiSn del marcador al espa-
cio sub-aracnoideo esperdbamos 2 6§ 3 minutos, ya realizada la

inyeccidn, antes de sacar la aguja.
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Termin&bamos el acto operatorio haciendo la hemostasia ne-
cesaria y cerrando la herida operatoria, aunque la duramadre
quedaba abierta. Dibamos unos puntos en msculo temporal y
cerribamos la piel en un plano, con sutura continua, utilizan-

do Certix de algoddn nfmero "0".

Utilizamos abordaje directo en los casos de inyeccibn en
gyrus retrosplenialis y estereotfxico para las inyecciones en

hipotdlamo y en geniculado.

3.3. SACRIFICIO DE LOS ANIMALES

Tras un periodo de supervivencia variable, que oscil6 en-
tre 43 y 50 horas, perfundiamos los animales bajo anestesia bar

bitfirica profunda, administrada por via intraperitoneal.

Después de hacer una incisifn tdraco-abdominal mediana y
disecar la piel a ambos lados de ella, abriamos peritoneo y dia
fragma, cortando la parrilla costal por la linea axilar ante-
rior para proceder luego a levantar el colgajo esterno-costal.
Abriamos, después, el pericardio; separ&bamos aorta ascendente
de arteria pulmonar pasando un hilo de lino alrededor de la pri
mera. Pinz&bamos la punta del corazdn, seccionibamos el vérti
ce del ventriculo izquierdo e introducfiamos por la c&nula rigi
da del sistema de perfusibén, llegando en su introduccién hasta
aorta ascendente. Fijdbamos la c&nula a ese nivel anudando el
hilo que habfamos colocado anteriormente alrededor de la aorta,

al separarla de la pulmonar, dejando asl fijo el sistema de
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perfusién. Abrfamos aurfcula derecha para facilitar la salida
de los 1ligquidos de perfusifn. Consegufamos limitar la perfu-
si6n a cabeza y miembros anteriores del animal, siendo asf mis

rdpida, pinzando la aorta descendente.

En los tres primeros gatos (142, 144 y 146), usamos el mé&
todo de KARNOVSKI (1965), con las modificaciones introducidas

por LLAMAS y MARTINEZ-MORENO (1974).

La técnica consistia en realizar primero un lavado del te
jido cerebral con 400 ml. de suero salino, para eliminar la ma
yor cantidad posible de eritrocitos. Haclamos pasar después,
utilizando siempre el mismo sistema de perfusién, 400 ml. de
una solucibn diluida de fijadores, compuesta de paraformaldehi
do (Trioximetileno, Carlo Erba) y glutaraldehfdo (Glutardial-
dehido, Merck), en una solucib6n de buffer-fosfato (Dihidrogeno
fosfato s6dico hidratado - Fosfato bipot&sico) 0,2 M. Las con
centraciones de los fijadores eran de 2 y 2,5%, respectivamen-

te.

Después, introduclfamos 300 ml. de una solucib6n de doble
concentracidn, conteniendo los mismos fijadores, al 4 y 5%. En

ambas soluciones el buffer era similar, con un pH de 7,2.

La duracién del paso de esos lIquidos era de unas dos ho-
ras. Procedlamos, lueqo, a decapitar el animal y a exponer los
hemisferios cerebrales, en su totalidad, ampliando la craniec-

tomfa mediante pinzas gubias.



38

Colocdbamos la cabeza del gato en el aparato estereotixico,
tallando el cerebro en dos bloques con un bistur!f de doble filo
colocado en el cabezal del aparato estereotdxico. Efectuibamos
la talla del cerebro por delante del plano 4, limite anterior
del coliculo superior, situdndose normalmente entre los planos

7 y 10.

Conseguidos los dos bloques, procediamos a sacarlos del cra

neo para continuar luego su procesamiento.

Utilizamos, en todos los demds gatos, la t&cnica de MESULAM
(1978), que se diferenciaba de la anterior fundamentalmente en
los liquidos de perfusién. El primer paso de liquido por el sis
tema de perfusidn tenia como fin limpiar bien de eritrocitos el
sistema vascular del encé&falo y consistia en pasar 150 ml. de
suero salino. Introduciamos después en el sistema 2000 ml. de
una solucibn @inica de fijador, que 1,25% de glutaraldehido y

1,00% de paraformaldehfdo en solucidn de fosfato buffer 0,1 M.

Cuidando, siempre, la perfeccién de la perfusibn, vigiliba

mos que no entrase aire en el sistema entre uno y otro liquido.

Después de pasar el fijador, comenzaba el paso del Gltimo
liquido de perfusidn, una solucibn buffer de sacarosa, guardaba

a 42 C, que contenifa 10% de sacarosa en fosfato buffer 0,1 M.

El tiempo de perfusién de estos lIquidos fue alrededor de

2 horas para el fijador y 1 hora para el buffer.
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La sistemdtica usada para sacar el cerebro fue la misma del

método anterior.

3.4. PROCESAMIENTO HISTOQUIMICO

Las regcciones histogquimicas tienen una relacibn trascen-
dental con la mayor o menor capacidad de la HRP de catalizar uma
reacci6n de Oxido-reduccibn entre un perSxido y un sustrato oxi
dable. Por tanto, muchas han sido las variantes de té&cnicas

empleadas en este sentido.

En nuestro trabajo, usamos la té&cnica de GRAHAM-KARNOVSKI
(1966) y la de MESULAM (1978), cuyas diferencias en el sistema
de perfusifn ya hemos expuesto, revisando ahora el sistema de

procesamiento histolégico en cada una de ellas.

T&cnica de GRAHAM-KARNOVSKI

Los dos bloques obtenidos tras el tallado del cerebro se
mantenfan introducidos en una solucibn tamp6n de Imidazol, de
12 a 18 horas, siempre que no se pudieran cortar inmediatamen-~

te.

Para el proceso de corte, usfbamos un microtomo de congela

cibébn graduado a 40 p.

Recogfamos los cortes en cuatro pocillos. El primero con
tenfa Imidazol con sacarosa al 20%; el segundo, Formol al 10%;

el tercero, Imidazol con sacarosa al 20%, y el cuarto, Formol
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al 10%.

El primer corte era recogido en Imidazol, el segundo en
Formol, el tercero se despreciaba, el cuarto en Imidazol, el
quinto en Formol, el sexto se despreciaba y, a partir del S&p
timo, se iniciaba una nueva serie. Solamente cuando se alcan
zaba la zona de inyeccidn, se recogfan todos los cortes sin
despreciar ninguno y cuando aqu&lla terminaba, se retornaba

al primer sistema de recogida.

Terminada la fase de corte, disponiamos de dos series de
pocillos, pero solo usfbamos para la reacci6n histoquimica el
contenido de los pocillos de Imidazol (Ne. 1) que sequfa las

siquientes etapas:

a) Pre-incubacibn en Imidazol (sin sacarosa) y DAB (3.3,

diamino~benzidina, Sigma) durante una hora y media.

b) Incubacibén en nuevo Imidazol con DAB y agua oxigenada
al 30% (Perhydrol, Merck) en proporcién de 30-50 ul/50 ml.,

durante media hora.

c) Lavado en Imidazol con sacarosa, permaneciendo ahf

hasta la hora de montar.

Los cortes recogidos en Formol (2¢ pocillo) se montaban
directamente para someterlos a una tincidén de Nissl. Hacla-
mos esta tincidn para identificar mejor las diferentes estruc

turas encefilicas, sobre todo en el momento de dibujar sus
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contornos, ya que la primera serie guedaba muy té&nuamente tefii~

da.

Los cortes de los pocillos 32 y 402 se guardaban para uti-
lizarlos en caso de que fallase el procesamiento de los dos pri

meros pocillos.

El montaje se efectuaba sobre portas previamente albumini
zados, que despu&s se guardaban en estufa hasta el dfa siguien

te, a 372 C de temperatura.

Utiliz&bamos una variante r&pida del m&todo de Nissl para
tefilr los cortes del primer pocillo, con el objetivo de que las

preparaciones quedaran mis claras.

Finalmente, fij&bamos los cubre-objetos sobre los porta-

objetos con DPX.

Técnica de MESULAM

Obtenidos los dos bloques de cerebro, procedfamos a dejar
los en una soluci6n de KARNOVSKI (si la perfusién no habfa con
sequido la suficiente fijacidén del tejido) o en buffer (si ya
tenfa la consistencia deseada), a una temperatura de 42 C, has

ta el momento de cortarlo.

Era cortado, normalmente, dentro de las 24 horas siguien-

tes, en microtomo de congelacifn graduado a 50 u.

Recogiamos las secciones en una solucibn que se preparaba,
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para obtener 1000 ml., de la siguiente forma:
- 300 gr. de sacarosa.
-~ 300 ml. de etileno-glicol.

~ 500 ml. de fosfato-buffer 0,05 M (hecho por la disolu-

ci6n de 250 ml. de fosfato-buffer 0,1 M en 250 ml. de agua des
tilada).

Los cortes de cada bloque se recogfan en cajas de pléisti
co, conteniendo cada una dieciseis pocillos perforados en el
fondo. E1 sistema de recogida consistfa en guardar las dos
primeras secciones en los dos primeros pocillos, despreciando
los dos siguientes; volver a guardar otras dos en el tercero
y cuarto pocillo, despreciando las dos prdximas; continufbamos
asi hasta el dé&cimosexto pocillo, en que empez&bamos de nuevo
la serie, hasta terminar el proceso de corte de cada bloque.

Mientras cortibamos, mantenfamos las cajas sobre hielo picado.

Recoglamos, sistem&ticamente, todos los cortes afectados
por la lesi6n, sin despreciar ninguno, en un pocillo aparte.
Las secciones de ese pocillo se procesaban con DAB para la fiel

evaluacibdn de los limites de la inyeccién.

El contenido de los pocillos impares de cada caja se samg
tfa a la té&cnica histoquimica. Las secciones de los pocillos
pares se reservaban por si habfa un deterioro accidental de los

primeros o para poder explorar, mis a fondo, una zona de espe
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cial interés.

Terminada la fase de corte, colocibamos los pocillos impa-
res de ambas cajas en una bandeja metdlica cuadrada con dieci-
seis agujeros. Encajdbamos los pocillos en esos agujeros, te-

niendo dos series, casl idénticas, de secciones.

A continuacién, la bandeja con los pocillos era sometida
a tres bafios de un minuto cada uno, en recipientes de vidrio-
plirex, conteniendo solucibdn de lavado. Esta consistfa en una
mexcla de 50 ml. de acetato-buffer pH 3,3 con 950 ml. de agua

destilada.

Terminado el lavado, trasladibamos la bandeja con los po-
cillos a un recipiente con solucién de incubacidn, colocado so
bre un agitador. La solucién de incubacibn consistia, bisica-
mente, en alcohol etilico al 99%, acetato-buffer 0,2 M a pH

3,3, nitroferricianato sédico y TMB (tetrametil benzidina).

Mantenfamos los cortes 20 minutos agit&ndose en esa solu-
cidén, afitadiendo, después, 7,5 ml. de agua oxigenada al 0, 3%,
agitindolos otros 20 minutos. Esta etapa del proceso tiene co
mo finalidad reducir al miximo la formacifn de cristales arte-

factuales.

A continuaci&n, pas&dbamos los pocillos por tres bafios en

solucidn de lavado de un minuto cada uno.

El montaje de las secciones se realizaba en porta-objetos,
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previamente sometidos a un bafio de gelatina al 2,5% y cromalu-
minio al 25%, en solucibn. Para montar, dividfamos los poci-
llos en dos series, de las que una se tefifa y la otra solo se
deshidrataba. Dej&bamos, luego, secar los cortes ya montados

unas dos horas.

Las secciones que no iban a ser tefiidas eran sometidasal
proceso de deshidratacifn, que consistia en pasarlas sucesiva

mente por:

a) Alcohol etilico al 99%, durante 15 minutos.
b) Alcohol etilico al 99%, durante 15 minutos.
c) Xilol, durante 5 minutos.

d) Xilol, durante 5 minutos.

Los cortes destinados a tinci6n pasaban por las siquien-

tes soluciones:

a) Solucidn roja neutra durante 3,5 minutos.
b) Agua destilada durante 15 segundos.

c) Alcohol etilico al 70%, durante 15 segundos.
d) Alcohol etilico al 95%, durante 15 segundos.
e) Alcohol etilico al 99%, durante 15 segundos.
f) Alcohol etilico al 99%, durante 15 segundos.
g) Xilol, durante 1 minuto.

h) Xilol, durante 10 minutos.

A continuacibén de esos procesos, colocibamos los cubre-

objetos, utilizando DPX como adhesivo.
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3.5. ESTUDIO DEL MATERIAL. VALORACION DE LAS REACCIONES HISTO-

QUIMICAS.

Para el estudio de nuestro material, hemos sequido la sig
temdtica que exponemos a continuacibn, variando pequefios deta-

lles segfin el m&todo histoquimico utilizado en cada caso.

Primero, antes de iniciar el estudio propiamente dicho de
un animal, confirmdbamos que el procesamiento fuese positivo.
Para ello, identific&bamos la zona de inyeccidn comparé&ndola
con el sitio previamente establecido y, buscdbamos c&lulas mar
cadas con peroxidasa en sitios "claves", considerando como ta

les los que sabfamos que proyectaban a la zona de inyeccibn.

Estudifbamos al microscopio uno o mis cortes de la estruc
turasupuestamente inyectada, observando, a pequefios aumentos,
si habfa inyeccibn y, a mayores aumentos, si habfa peroxidasa

a su alrededor.

Confirmada la existencia de inyeccidn, buscibamos aquellos
cortes de estructuras "claves en que deberifan existir neuronas

HRP positivas.

La estructura que solfamos tomar como referencia era sus-
tancia negra por ser una de las que envia mayor nfimero de pro-
yecciones a coliculo superior, como se puede constatat en los

hallazgos.

Si consideribamos "v&lido” el animal, pasSbamos a estudiar
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todos sus cortes, con minuciosidad. Recorrfamos el corte, sis-
temdticamente, con el objetivo de 20 aumentos. Cuando encontr§
bamos una neurona marcada, la ponlfamos en el centro del campo y
apuntdbamos sus coordenadas microscdpicas. 81 encontribamos mis
de una célula en el mismo campo, arnotibamos tambi&n su cantidad.
Examinada, al microscopio, toda una seccibn, llevibamos el porta
objetos a un proyector de mesa y la dibujsbamos. E1l dibujo era
lo mds fiel posible, en lo que se refiere a detalles y acciden-
tes (orificios vasculares, agujeros y arrugas del tejido, trac-
tos de fibras, nficleos, etc.). Con &sto, lograrfamos, posterior

mente, una correcta localizacibn de las neuronas positivas.

Terminado el dibujo, volvIiamos a colocar la preparacibén en
el microscopio y, usando el objetivo panordmico de 4X, nos orien
tibamos por las coordenadas apuntadas y sefialdbamos, con puntos

rojos, las células en sus sitios correspondientes.

Tras usar las técnicas de GRAHAM~KARNOVSKI y la de MESULAM,

pudimos observar diferencias importantes entre ellas.

Con la t&cnica de GRAHAM-KARNOVSKI, las cé&lulas marcadas
con HRP se tifien de color marrbén claro, ofreciendo, a veces, du
das en su identificacifn. Por esa razén, en muchas ocasiones,
teniamos que utilizar campo oscuro para confirmar la presencia
de una cé&lula contrastada. Este método solia ser definitivo en
su identificacidn, en virtud de la birrefringencia de los grénu

los del producto de reaccidn de la HRP.
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Con la técnica de MESULAM, las células marcadas adoptaban
un color azul oscuro, casi negro, contrastando con el fondo,
azul o rojo, seglGn la tincién. Adem&s, eran menores las posi-
bles dudas entre cé&lulas marcadas y artefactos, haciendo inne-
cesarios los recursos extras. Los artefactos que encontrdba-
mos mis frecuentemente eran hematies fragmentados o cristales
de ferricianuro, que se distingu[an perfectamente de las cé&lu-

las marcadas.

La t&cnica de MESULAM nos ofrecia, entre otras ventajas,
una superior sensibilidad, marcando un nfimero mayor de neuro-
nas. Adem&s, permitfa ver, con mucho mds detalle, las termi-

naciones axfnicas y dendrfticas y la forma del soma celular.

Los gatos en que usamos la t&cnica de MESULAM, afin con
inyecciones muy pequefias, tenfan un nfimero mayor de neuronas
marcadas que los gatos en que usamos la técnica de GRAHAM~
KARNOVSKI, a pesar de poseer estos (ltimos inyecciones més

grandes.

Con la primera t&cnica (G-K), usd&bamos, sistemiticamente,
el objetive de 20X para estudiar las preparaciones, mientras
que, con la segunda (MESULAM), podfamos estudiarlas con el ob-

jetivo de 10X y, en algunos sitios, incluso con el de 4X.

El estudio de los animales en los que usamos té&cnica de
MESULAM fue mucho mds cBmodo y rdpido que con la té&cnica de

GRAHAM-KARNOVSKI.
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La técnica de MESULAM permite, no solo el estudio del
transporte retrfgrado, sino también del anterSgrado de la HRP.
Nosotros no hemos valorado este filtimo por limitarnos a estu-

diar proyecciones aferentes a colifculo superior.



TABLA I

TIEMPO [E SU- | HRP INYECTA-
PESO [SEXD | PESO | ZEmro R 0T | N AL 508 TCPOGRAFIA ZONAS A ESTUDIAR
Camisura intercolicu- Tronco del ercéfalo y
G96 | 0 | 4,0Kg.| 48 horas 0,04 ul. lox Inberior. caebelo.
G139 | 9 | 2,6 kg.| 46 horas 0,04 1. NO INVECTADO @ | ===========
G142 | 9 | 2,5&g.| 48 horas 0,08 nl. | SQ*SGP Intem. (atd) | ronco del encéfaloy
G143| 0 | 2,8 Kg.] 48 haras 0,08 nl. NO INYECTADO @ | === === =====
G144| 0 | 2,8 Kg.| 47 horas 0,1 npl. SGM Interm. (A+4) b m::slalgel encéfalo y
Tronco del encéfalo y
c146 | 0 | 3,0 kg.| 45 horas 0,04 ul. SQH-SGP Lat. (A+3) cerebelo.
G-1471 9 2,8 Kg. 48 horas 0,06 ml. NO INVECTADO @ | =~ ======~-=~~-
c149| @ | 3,0Rg.] 48 horas 0,06 ul. | SGM Interm. (a+3) 'gg‘e‘gzlge'l encéfalo y

(continda)

6¥



TABLA I (continuacién)
TIEMPO DE SU- | HRP INYECTADA
CASO |SEXO{ PESO PERVIVENCIA AL 50% TOPOGRAFIA ZONAS A ESTUDIAR

G-153 Q 2,5 Kg. 46 horas 0,04 nl. NO INNECTADO @ | — === === =@===--
Tranco del encsfalo, cere-

G154 | 0" | 2,9 Kg.| 48 horas 0,04 pl. SQM Medial (A+1) belo. médula cervical, to-
ticica y lumbar.

G~156 Q 2,6 Kg. 48 horas 0,06 ul. SM Medial (A+l) Tronco del encéfalo, cere-|
belo y médula cervical.
Tronco del encéfalo, cere-f

G-161| 0" | 2,9 Kg.| 48 horas 0,06 pl. SGS-S@M Medial (A+4) |, =70 v m&dula cervical.
Tronco del encéfalo, cere-

G-166 | o' | 2,0 Kg.| 48 horas 0,04 nl. S lat. (A+4) belo y m&dula cervical.
Tronco del encéfalo, cere-

G-173 Q 2,6 Kg. 45 horas 0,04 pl. SM Interm. (A+3) belo y m&dula cervical.
Tronco del encéfalo, cere-

G174 | & | 2,9 Kg.| 45 horas 0,04 ul. SGM Medial (A+1) belo y m&dula cal.

(continda)

0s



TABLA

I (continuacibn)

SO | SEXO| PESO | gem o UE SUT MRP TCVECTADA TOROGRAFTA ZONAS A ESTUDIAR
G181 | @ | 2,8 Kg.| 48 horas 0,04 pl. ﬁﬁ;ﬁ)a acolt- | _ _ _ ______...
G191 | 0" | 3,0Kg.| 45 horas 0,04 pl. |S@1 lat. (a+4) 'glmo"’; ﬁuméalm
G-193 2,8 Kg. 46 horas 0,04 pl. NO INYECTADO @ | = = === e e = == = =
G-196 | @ | 2,6 Rg.| 45 horas 0,02 ul. NO INVECTADO @~ | === == e e e e ==
G=207 | Q 2,5 Kg. 49 horas 0,04 nl. NO INYECTADO @ | =~ === = = o e = ==
G215 | @ | 2,5Kg.| 43 horas 0,1 pl. ?im dorsal g‘;g"; m&s‘-‘?
c218 | o | 3,0Kg.| 47 horas 0,1 pl. Nr‘;“’llggrgs:‘l‘im late- g‘ig"; mzcalw-e
G221 | 0 | 2,8Kg.| 48 horas 0,04 pl. NO INYECTADO @ |~ = m - w === m -

(HRP en cristales)

(continga)

15



TABLA

I (continuaci®bn)

@so | smo| PEso | pErUae oC7 R o A hoR TOPOGRAFTA ZONAS A ESTUDIAR
6226 | 0" | 2,8 Rg.| 48 horas 0,04 nl. S Meddal (A+1) g°12°§ ;ﬁﬁ:’éﬁvﬁ@wg
G-228 | Q | 2,5Kg.| 44 horas 0,04 pl. S@1 Medial (A+1) ?e"l;“? Sgéuicéoﬁxlgcalmg
G236 | 0 | 2,8Kg.| 46 horas 0,04 pl. SGS (A+d) (A+1) g‘i?’; del encéfale, ¢
G242 | o | 3,0Kg. | 48 horas 0,06 pl. SOM Medial (A+d) Eﬁ ,}‘Zéﬁ:cé Sfalo, 22
G~245 Q 2,5 Kqg. 42 horas 0,04 1. SM Lateral (A+4) Tronco del encéfalo, cere

belo y médula cervical.
249 | o' | 2,8%g 46 horas g'm: de SGS (Ar4) (A+l) E‘ff’; ﬁéuelfé é;l,?éalcerg

(continda)

(4%



TABLA I (continuacién)
TTIEMPO DE SU- |HRP INYECTADA

CASO | SEXO PESO PERVIVENCIA AL 50% TCOPOGRAFIA ZCNAS A ESTUDIAR

G-253 Q 2,5 Kg. 48 horas 0,06 ul. NO HAY TRANSPORTE = | ~ == === = = = = = =
Tronco del encéfalo, cere

G259 | 0" |2,8 Kqg. 46 horas 0,06 ul. S@1 Intemn. y Lat.(a+2)| 070 T2 2 Al o

0,06 nl. Tronco del encéfalo, cere

G-261{ Q 3,0 Kg. 43 horas (0'64 - 0,02) SGM Interm. (A+2) belo y m&dula cervical,
Tronco del encéfalo, cere

G~-319 9 2,5 Kag. 46 horas 0,04 nl. SM Interm. (A+2) belo y m&dula cervical.
Tronco del encéfalo, cere

G| d |2,8Kg. 48 horas 0,04 nl. S@M Interm. y Lat.(®2)| | 70 ey 1a cervical.
Tronco del encéfalo,

G-322| d |3,0 Ka. 47 haras 0,04 ul. SGM Lateral (A+3) belo y médula m@lm_ 3

(ocontinGa)

€S



TABLA I (continuacidn)
so [smxo | pEso | TIoEO DI U= | HKP TNECTACA TOPOGRAFTA ZOWAS A ESTUDIAR
G-324 | 0" | 3,5 Kg. 46 horas 0,04 ul. SGM Interm.anterior |Tronco del encéfalo, cere-
(A+3) belo y m&dula cervical.

G325 | 0" | 3,0 Kg. 46 horas 0,04 pl. S@M Medial (A+3) g‘l’g"; ﬁéﬁfégiéa‘fem-
G-328 | Q |25 kg. 47 horas 0,04 pl. S@1 lateral (A+3) b“;?;"; S.Zéuelf iﬁilviéf’e”
¢-333| d |3,0 Ke. 48 horas 0,04 pl. S(S:Z)Interrn- y Medial m mégﬁcalm
c-342| o |3,0Kg. | 48 horas 0,04 pl. 54 Tnem. y Medial Eeto v it g

(continGa)

(A7)



TABLA

II

Caso TECNICA QUIRURGICA TECNICA HISTOQUIMICA
G-96 Abordaje directo ipsilateral Llamas - MartiInez Moreno
G-139 i4. id. id. Llamas - Mart{nez Moreno
G-142 Id. id. id. Llamas - Martinez Moreno
G-143 1d. id. id. Llamas - Martinez Moreno
G-144 1d. id. id.. Llamas - Martinez Moreno
G-146 Id. id. id. Llamas — Martinez Moreno
G-147 Id. id. id. Mesulam
G-149 Id. id. id. Mesulam
G-153 Id. id. id. Mesulam
G—l§4 1d. id. contralateral Mesulam
G-156 Id. id. id.

(continGa)

SS



TABLA

I I (continuacidn)

CASO TEQNICA QUIRURGICA TECNICA HISTOQUIMICA
G-161 Abcrdaje stereotfxico contralateral Mesulam
G-166 1d. id. id. Id.
G-173 Id. directo ipsilateral 1d.
G-174 Id. id. id. 1d.
G-181 Id. id. id. I4.
G~-191 1d. id. id. 14d.
G-193 Id. id. id. Id.
G~196 Id. id. id. Id.
G~207 Id. id. id. 14d.
G-215 Id. id. id. Id.
G~218 Id. id. id. 1d.

(continGa)

9%



TABLA

I1 (continuacidn)

CASO TECNICA QUIRURGICA TECNICA HISTOQUIMICA
G-221 Abordaje directo ipsilateral Mesulam
G-226 Id. id. id. Id.
G-228 Id. id. id. Id.
G-236 1d. id. id. Id.
G-242 Id. id. id. Id.
G-245 Id. id. id. Id.
G-249 14d. id. id. 1d.
G-253 Id. id. id. Id.
G~259 14. id. id. 1d.
G-261 1d. id. id. Id.
G-319% Id. id. id. Id.

(continfa)

LS



TABLA

I

I

{(continuacidn)

CASO TECNICA QUIRURGICA TECNICA HISTOQUIMICA
G-321 Abordaje directo ipsilateral Mesulam
G-322 Id. id. id. 4.
G-324 Id. id. id. I4.
G-325 Id. id. id. Id.
G-328 Id. id. id, Id.
G-333 Id. id. id. Id.
G-342 Id. id. id. Id.

8S



4., HALLAZGOS
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4. 1. DESCRIPCION DE LOS HALLAZGOS
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Inyectando peroxidasa de r&bano en colfculo superior hemos
observado la aparicifn de neuronas marcadas en diferentes es-

tructuras troncoencefilicas, cerebelosas y de mé&dula cervical.

Las estructuras marcadas son siempre las mismas para todos
los tipos de 1inyeccifn colicular, salvo pequefias variaciones que
describiremos a lo largo de este capftulo, lo que varia es la

localizacién de las neuronas en cada una de esas estructuras.

Estudiaremos la posicibén de esas cé&lulas marcadas en cada
una de las estructuras, siguiendo una ordenaci6n rostrocaudal,
segin su aparicién en los planos correspondientes del atlas de
REINOSO-SUAREZ (1961), y para cada una de esas secciones dare-

mos preferencia a las estructuras dorsalmente situadas.

En cada estructura analizaremos la posicifn de las neuro-
nas marcadas en relacifn a los tipos de inyeccifn realizados en

coliculo.

Agrupando los gatos correspondientes a la misma zona de
inyeccibn en coliculo y teniendo en cuenta gque hemos hecho in-
yecciones a diferentes niveles en profundidad, podemos clasifi

car nuestro material de la siguiente forma:

G-142
- Inyecciones masivas G~-144
G-149



G-161
- Inyecciones superficiales G-236
G-249

G-166
mediales G-242
G-325

Inyecciones c-191
anteriores
G-245

G-322
G-328

laterales

G-154
mediales I

G-226
- Inyecciones pro- Inyecciones
fundas (SGM-SGP) posteriores

G-146
laterales

G-228

G-173
G-174
G-261
G-319

intermedias

Inyecciones

centrales laterales | G-321

l G-333

dial
mediales G-342

anteriores | G-324
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Nuestra valoracibn serd de caricter cuantitativo global,
relacionando primero las estructuras, unas con otras, para agru
parlas segfin estén m&s o menos densamente tefiidas. Asf, pode-

mos dividirlas en:

1) Estructuras muy fuertemente marcadas (tienen mis de 34 célu

las tefildas. Hemos efectuado ese contaje neuronal sumando
las neuronas marcadas de los planos del atlas de REINOSO-
SUAREZ (1961) que comprende cada nficleo. Considerando, para
ello, los cortes que mis se parecian a esos planos tipo; en

una secuencia aproximada de un corte por milimetro):

Formacién reticular mesencefilica.

Coliculo superior.
- Nficleos del Braquium del coliculo inferior.

- Nficleo Parabigeminal.

2) Estructuras fuertemente marcadas (con un total comprendido

entre 17 y 34 neuronas marcadas):

- Sustancia negra lateral.

- Nficleo Pretectal posterior.

- Sustancia gris central ipsilateral.

- Nicleo del tracto 6ptico accesorio dorsal.
- NGcleo central del coliculo inferior

- NGcleo Sagulum.
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3) Estructuras medianamente marcadas (entre 8 y 16 cflulas mar

cadas):

- Nficleo de la comisura posterior dorsal.

- Nficleo pretectal anterior (pars compacta).

- Nfcleo pretectal anterior (pars reticular).

- Sustancia negra reticular.

- NGcleo del tracto 6ptico lateral.

- Formacidn reticular del puente oral.

- Nicleo pericentral del coliculo inferior.

- Nficleo externo del coliculo inferlor.

-~ NGcleo vestibular medial.

- Porcibén magnocelular del nficleo espinal del trigémino,
alaminar.

~ Formacidn reticular gigantocelular.

- Formacidn reticular magnocelular.

- Nicleo cuneatus medial.

- Nficleo gracilis.

4) Estructuras débilmente marcadas (tienen de 3 a 7 neuronas

tefiidas):

- Niicleo pretectal medial.

- Nicleo de la comisura posterior lateral.
- Sustancia negra compacta.

- Nficleo del tracto &ptico medial.

- Sustancia gris central dorsal.

- Nficleo de la comisura del coliculo inferior.
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Nficleos parabraguiales.

Nficleo cuneiforme.

Locus coeruleus.

Nficleo reticular del puente caudal.

Nfcleo vestibular inferior.

Comisura del coliculo superior.

NGcleo del tracto Sptico accesorio lateral.

Porcibn parvocelular del nficleo trigeminal espinal ala-
minar.

Nficleo prepdsito del hipogloso.

5} Estructuras muy débilmente marcadas (entre 1 y 2 neuronas

marcadas) :

Sustancia gris central medial.

Nficleo de Darkschewitsch.

NGcleo IV par (patético).

NGcleo intercalatus.

Nficleo tegmentario dorsal.

Nicleo marginal del bragquium conjuntivo.
Divisibn ventral del nficleo sensorial principal del
trigémino.

Nficleo central superior.

Nficleo del rafe magno.

Nficleos del cuerpo trapezoide.

Nicleo del III par (motor ocular comGn).

Nficleo del VI par (motor ocular externo).
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- Nficleo dorsal del rafe medio.
- Nfcleo reticular parvocelular,
- NGcleo del VII par (facial).

- Nicleo del rafe p4lido.

- Ndcleo reticular lateral.

- NGcleo cuneatus lateral.

- Niicleo del tracto solitario.

- Ndcleo paramediano.

- Niicleo reticular ventral.

- NGcleo espinal laminar del trigémino.

En este Gltimo grupo gueremos aclarar que la mayoria de
las pocas neuronas que incluimos en los nficleos de los pares
craneales se encuentran realmente en el espacio perinuclear,
cosa ya demostrada en el gato en relacién a la sinapsis de

otras vias.

En la descripcifn individual de cada estructura, nuestra
valoracifén cuantitativa se atiene a la posicién de la inyec-
cién de HRP en cada cuadrante del colfculo y en su centro
(Fig. 1 y 2), comparando la zona en gque aparecen las cé&lulas
marcadas y la cantidad en que lo hacen. Asf, seglin los ha-
llazgos, hemos dividido, en esta fase, nuestras inyecciones

en:

- Inyecciones rostrolaterales (Fig. 4).
- Id. rostromediales.

- 1d. caudomediales.
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- Inyecciones caudomediales (Fig. 3).

- Id. centrales,

Con respecto a las estructuras marcadas, suelen ser global
mente las mismas en todos los casos (Fig. 5-29), como ya hemos
dicho, salvo en los casos en que la inyeccién quedS en capas su
perficiales del colfculo, en que solamente aparecen neuronas
marcadas en nficleos parabigeminales y nficleos del tracto &ptico,

Yy no aparecen en ninguna otra estructura.

En algln caso habfa variaciones individuales, que expondre

mos en su momento.

Haclendo las agrupaciones pertinentes, pasamos a describir
las caracteristicas de nuestros hallazgos en cada una de las es

tructuras mencionadas.

REGION PRETECTAL

Como caracterfsticas generales, encontramos un claro pre-
dominio de proyeccidn contralateral al &rea de inyeccibn, en
esa regifén, en los casos en gue &sta se habfa realizado ros-
tralmente en coliculo. La proyeccifn ipsilateral es m&s densa

secundariamente a inyecciones caudalmente situadas.

Las neuronas secundarias a inyecciones laterales se si-
tGan en los nlcleos mds laterales de esa regifn, predominando
en los nGcleos mds mediales las neuronas secundarias a inyec-

ciones mediales.



68

En general, la bilateralidad de la proyeccifn es mis mar-
cada en los casos de inyecciones mediales y en los de inyeccio

nes centrales en coliculo.

Analizaremos, ahora, por separado, los nficleos que compo—

nen esa regidn:

Nficleo pretectal medial

La proyeccidn desde ese nficleo a coliculo no es muy marca
da. Es unilateral, del mismo lado de la inyeccibn para las in
yecciones caudales (Fig. 104 y 146}, y del lado contrario para
las inyecciones rostrales (Fig. 31 y 60). Solo observamos bi-
lateralidad en los casos de inyeccién central (Fig. 179). No

se observa una topografia especial en sentido mediolateral.

Nficleos de la comisura posterior dorsal

Tienen una proyeccifn bilateral en todos los casos.

La mayor densidad de neuronas marcadas suele corresponder
a casos de inyecciones caudales en colfculo (Fig. 104, 105,
146, 147 y 148) y el mayor Indice de bilateralidad a los de in

yecciones caudomediales (Fig. 146, 147 y 148).

La proyeccibfn es preferente del mismo lado de la inyec-
cidn cuando la inyeccibn es caudal (Fig. 104, 146, 147 y 148)
y del otro lado, cuando se trata de una inyeccibén situada ros-

tralmente en coliculo (Fig. 31 y 60).
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Las neuronas se sit@ian mds lateralmente en el ndcleo en
los casos de inyecciones laterales (Fig. 31, 104) que en los de

inyecciones mediales (Fig. 60, 146 y 147).

En todos los casos las neuronas se sitfian, con preferencia,
en los niveles m&s rostrales del n@icleo (Fig. 30, 60, 104, 146,

179).

Las inyecciones centrales marcan neuronas bilateralmente
en esos nficleos, sobre todo a niveles rostrales y con un claro
predominio en el mismo lado de la inyeccibén (Fig. 179, 180, 181,

182).

Nicleo de la comisura posterior lateral

La proyeccidn de esos nlGcleos es también bilateral, siendo
mds densa para las inyecciones medialmente situadas (Fig. 60,
61, 62, 146, 147, 148), sobre todo para las mediocaudales (Fig.

146).

Las neuronas que encontramos después de inyecciones rostra
les en colfculo aparecen, preferentemente, en el nficleo contra
lateral (Fig. 30, 31, 60 y 62). Después de inyecciones cauda-
les las neuronas tefiidas se encuentran m&s densamente en el n@
cleo ipsilateral, a nivel del polo caudal y siguiendo el borde
medial del nficleo (Fig. 104, 105, 146, 147 y 148). Las neuro-
nas del contralateral se sitfan bordeando su limite externo

(Fig. 104, 146).



70

Secundariamente a inyecciones centralmente situadas la bi
lateralidad es la regla, con algo de predominio ipsilateral y

en el polo caudomedial y ventral del nficleo (Fig. 179-182).

Nicleo pretectal anterior

Incluye una parte reticular y una compacta.

En sus niveles més rostrales, encontramos gran cantldad de
neuronas que corresponden a inyecciones caudolaterales de situa
cibn en coliculo ipsilateral (Fig. 104, 105 y 133). También a
ese nivel tostral y en el nlicleo contralateral a la inyeccifn
se encuentran las células secundarlias a inyecciones rostrolate

rales en colficulo (Fig. 31).

Con algo de menor densidad aparecen neuronas lateralmente
situadas en el nficleo ipsilateral a inyecciones rostromediales

en coliculo (Fig. 60).

No se observa bilateralidad en estos hallazgos y no apare
cen células en esos nlicleos secundarias a inyecciones caudome-

diales ni a inyecciones centrales.

Parte reticular

Tiene una proyeccidn bilateral. Las neuronas secundarias

a inyecciones rostrales en coliculo se sitGan, de preferencia,

en el nlicleo contralateral, y a niveles caudales del mismo.
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Llegando algo mf&s rostralmente las de inyecciones mediales (Fig.

60-62) gue las de inyecciones laterales (Fig. 31 y 32).

En el nficleo ipsilateral a la inyeccibn aparecen, predomi-
nantemente, las neuronas de inyecciones caudales (Fig. 132),
siendo en este caso mds rostrales las correséondientes a inyec
ciones laterales (Fig. 104) que las correspondientes a inyec-

ciones mediales (Fig. 147).

La mayor densidad neuronal ipsilateral corresponde a inyec
clones caudolaterales (Fig. 104 y 105) y el mayor indice de bi
lateralidad lo encontramos en los casos de inyecciones rostra-
les (Fig. 31, 61 y 62), siendo mi&s rostrales esas neuronas bi-
laterales (las menos numerosas) en las inyecclones laterales

(Fig. 31) que en las mediales (Fig. 61 y 62).

RESUMEN

En ncleos pretectales anteriores, llegan a zonas mis ros
trales las neuronas secundarias a inyecciones laterales en co

1fculo (Fig. 31 y 104).

Ocupando las de inyeccibn caudolateral una posicién mé&s
lateral (Fig. 104) que las de inyeccidn caudomedial que se si
tGan siguiendo el borde medial de esos nficleos (Fig. 147).

La proyeccidn contralateral, que es poco significativa, va may
a favor en esos niveles de las inyecclones rostrolaterales

(Fig. 31).
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Las neuronas de inyeccidn rostromedial en los nficleos ipsi
laterales adoptan una distribucién difusa y bastante lateral (Fig.
60 y 61) y no se encuentran contralateralmente. No aparecen a

ese nivel neuronas de inyeccidn caudomedial.

A niveles caudales encontramos predominio de neuronas se-~
cundarias a inyecciones caudales, ipsilateralmente (Fig. 105 y
147), y de inyecciones mediales, contralateralmente (Fig. 62 y
148). Las correspondientes a inyecciones caudales se sitfan a
niveles ventromediales (Fig. 105, 147 y 148) estando mds dorso
lateralmente situadas las correspondientes a inyecciones ros-

trales (Fig. 32, 61 y 62).

En la parte compacta contralateral solo encontramos neuro
nas secundarias a inyecciones rostrolaterales tanto a niveles
rostrales (Fig. 31) como caudales (Fig. 32). No aparecen a ni
veles caudales del nficleo ipsilateral (Fig. 32) y sl a niveles

rostrales del mismo (Fig. 31).

Las neuronas correspondientes a inyecciones centrales no
aparecen en zonas rostrales de esos nlicleos, solo hay alguna
neurona caudalmente situada en parte compacta ipsilateral (Fig.

181) .

En zonas caudales de la parte reticular en casos de inyec
ciones centrales hay una distribucidn de neuronas bilateralmen
te y de una forma bastante limitada a los polos ventromediales

de los nficleos de ambos lados (Fig. 180-182).
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Niicleo pretectal posterior

La mayor densidad de su proyeccibn se encuentra en el nfi-
cleo ipsilateral y corresponde a inyecciones caudomediales (Fig.
147 y 148). También son abundantes ipsilateralmente las neuro-
nas de inyecciones centrales (Fig. 180-182) y escasas las in-
yecciones rostrales (Fig. 32, 61 y 62) que son las que se si-

tGan m&s dorsolateralmente en el nficleo.

Contralateralmente a la inyeccién, la densidad neuronal
sigue estando a favor de las inyecciones caudomediales (Fig.

147 y 148) que se sitGan bordeando ventromedialmente el nficleo.

Difusas entre ellas se sitfian neuronas secundarias a los
restantes tipos de inyeccién, siendo las mis escasas las de in
yeccidn caudolateral (Fig. 105) y adoptando, en general, las
neuronas de inyecciones rostrales la posicién m&s medial en el

nGcleo (Fig. 32 y 61).

NGcleosdel tracto 6ptico

La proyeccifn desde el nficleo medial es bilateral para to
dos los tipos de inyeccién, situ&ndose m&s medialmente las neu
ronas secundarias a inyecciones mediales (Fig. 61, 147 y 148)
y mds lateralmente las de inyecciones laterales (Fig. 32). La
teralmente se ve aumentar en ambos lados la densidad de las
neuronas correspondientes a inyecciones centrales, que consti-

tuirln la proyeccidn mis abundante desde el nficleo del tracto
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6ptico lateral (Fig. 180). Observamos en este nGicleo una gra-
dacién topogrdfica de neuronas mediolateralmente. Se sitGan

en el borde medial del nicleo las de inyecci6n medial (Fig. 61,
62, 94 y 148) y en el borde lateral, las de inyeccibn lateral

(Fig. 32), situindose dispersas entre ellas las correspondien-
tes a inyecciones anteriores (Fig. 61 y 62) e inyecciones cen-
trales (Fig. 180), aunque se sitfian m&s dorsalmente las de in-
yecclones rostrales (Fig. 62) y mis ventralmente las de inyec-

ciones caudales (Fig. 148).

Aunque hay bilateralidad en todos los casos, la densidad
es mayor en el mismo lado de la inyeccibdn en los casos en los
que ésta es medial en coliculo (Fig. 61 y 148), siendo mayor
la densidad contralateralmente en los casos en los gue &sta

es lateral en coliculo (Fig. 32).

Para las inyecciones centrales la bilateralidad demuestra

claro predominio a favor del lado contralateral (Fig. 180).

FORMACION RETICULAR MESENCEFALICA

Las neuronas de 1lnyecciones laterales en coliculo se si-~
tan mis rostralmente en ella, siendo, de preferencia, ipsila-
terales las de inyecciones caudales (Fig. 104 y 105), y con-

tralaterales, las de inyecciones mediales (Fig. 31).

La densidad neuronal ipsilateralmente estd& claramente a

favor de las inyecciones caudolaterales a niveles rostrales
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(Fig. 104-106), aumentando la proyeccidn caudomedial a niveles
inferiores aunque se encuentra siempre en nienor cantidad (Fig.

152-154).

La proyeccidn contralateral corresponde a inyecciones la-
terales y de preferencia rostrolaterales (Fig. 31-33), en sus
niveles mis rostrales, aumentando la cantidad de neuronas se-
cundarias a inyecclones mediales a niveles caudales (Fig. 64-

68) .

La densidad celular que en los cortes rostrales tiene un
claro predominio ipsilateral (Fig. 61 y 104), se iguala a ni-
veles medios y caudales (Fig. 66-68). A esos niveles se en-
cuentra el fuerte de la proyecci6n debida a inyecciones cen-
trales, cuya densidad es muy parecida ipsi y contralateralmen

te (Fig. 184 y 185).

En los casos de inyeccién lateral (caudolateral) las neu
ronas se extienden en el nficleo ipsilateral, ventrolateral y
dorsolateralmente, siendo masiva su densidad, sobre todo, en
el polo mis dorsal del nficleo, a sus niveles rostrales (Fig.

106) .

Las neuronas secundarias a inyecciones caudomediales
aumentan en nfimero caudalmente y se extienden en direccibn me

diolateral dorsoventralmente (Fig. 151-154).

Las neuronas correspondientes a inyecciones rostrales se

sitian dispersas en la zona central del nficleo extendiéndose
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lateromedialmente en direccifn dorsoventral, situdndose mds la
terales las de inyeccibn lateral (Fig. 33-35) y mis medioven-

trales las de inyecci6tn medial (Fig. 63-66).

Las de inyecciones centrales ocupan una posicidn dorsome-
dial en el nlicleo en las zonas mis rostrales (Fig. 183), exten
diéndose lateralmente en las zonas caudales en que la proyec-

cibn es m&s densa (Fig. 184 y 185).

Las neuronas que se sitfian en la zona mis caudal del nG-
cleo corresponden a inyecciones centrales (Fig. 186) y cauda-

les en collculo (Fig. 158).

En el ndcleo contralateral, dominan en los niveles mé&s

rostrales las neuronas de inyecciones rostromediales, que se
sitfian mediolateralmente en direccibn ventrodorsal (Fig. 6l y
63). A niveles mis caudales, en que aparecen neuronas de otros
tipos de inyeccidn, adoptan la posicibén m&s lateral en el nG-
cleo (Fig. 65-68). Por dentro de esas neuronas se sitfian las
de inyecciones caudolaterales (Fig. 106) y centrales (Fig. 183~
185), siendo las mis mediales las correspondientes a inyeccio
nes caudomediales (Fig. 151, 152 y 155). Las de inyeccién
rostromedial siguen una distribucién difusa lateromedialmente

en la zona mids ventral del ndcleo (Fig. 64-68) .

La proyeccién central es la que se encuentra en la zona
mis caudal del nficleo (Fig. 185 y 186) junto a alguna neurona

de inyeccidn rostral en coliculo (Fig. 36 y 69).
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SUSTANCIA NEGRA

Hemos considerado sus tres divisiones: compacta, reticu-

lar y lateral.

Las aferentes a coliculo desde esta estructura son bila-
terales para todos los tipos de inyeccibdn, aungue su mayor
densidad corresponde a inyecciones rostrales y mds afin a las
rostromediales (Fig. 62). En general, la proyeccidn es

siempre mucho mis abundante en el lado de la inyeccibn.

Las inyecciones rostrales en coliculo marcan neuronas en
sustancia negra del mismo lado (Fig. 30 y 60) a niveles mis
anteriores que las inyecciones caudales (Fig. lp@ y 147). So
lo en agué&llas aparecen neuronas en la divisidn central de
sustancia negra, en el lado ipsilateral (Fig. 60); no aparece
ninguna neurona contralateralmente. La proyeccibn mds clara
desde esa porcibn de sustancla negra es secundaria a inyec-

cién rostromedial en colfculo (Fig. 60).

Contralateralmente

Las cé&lulas secundarias a inyecciones rostrolaterales y
centrales se sitfian en la porcidn reticular de sustancia ne-
gra, en su zona mids rostral (Fig. 30 y 179). Situ&ndose mis
caudalmente las correspondientes a inyecciones rostromediales
que se colocan preferentemente en la porcifén lateral de sus-

tancia negra (Fig. 61, 62, 96, 97 y 98).
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La densidad de proyeccifin es mucho mayor. Las inyecciones
rostrales en colfculo marcan neuronas en las zonas mis anterio
res de sustancia negra. A nivel de parte compacta la proyec-
cién més densa corresponde a inyecciones rostromediales (Fig.
60) . Predominan las células correspondientes a inyecciones la
terales en los niveles m&s anteriores de sustancia negra (Fig.
30 y 104) y van aumentando las secundarias avinyecciones media
les a niveles caudales (Fig. 61, 62, 147 y 151). Observamos
una topograffa mis difusa en sentido rostrocaudal para las cé&-
lulas de inyecciones centrales (Fig. 179-184). En cuanto a la
topografia mediolateral, encontramos neuronas marcadas tanto
en parte reticular como en parte lateral en todos los casos.
En las inyecciones laterales hay una distribucidn de neuronas
de forma difusa en los niveles mis anteriores de ambas partes
(reticular y lateral) de sustancia negra (Fig. 30, 104, 105,
134 y 135), quedando concentradas las neuronas mis lateralmen-

te en los cortes mis caudales (Fig. 32 y 106).

Para las inyecciones mediales y caudales la zona de dis-
tribucibn neuronal no llega tan rostralmente como en el resto
y corresponde fundamentalmente a porcidn reticular; aunque
también hay neuronas en porcifén lateral, son menos abundantes

(Fig. 146 y 147).

Esas inyecciones caudomediales son las que tifien neuronas

de forma m&s abundante, sobre todo en sustancia negra reticular
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y también en sustancia negra lateral (Fig. 147-151).

El patrfn de tincidn celular consecutivo a inyecciones cen
trales es difuso tanto en sentido rostrocaudal como mediolate-

ral (Fig. 179-184).

RESUMEN

En el lado ipsilateral dominan c€lulas de inyeccifn late-
ral rostralmente (Fig. 30 y 104) y de inyeccidn medial, caudal
mente (Fig. 151 y 63). Son mis rostrales en sustancia negra
las neuronas secundarias a inyecciones mis rostrales en colicu
lo (Fig. 30 y 60) y, mi&s caudales, las caudales en coliculo

(Fig. 106, 151 y 152).

Hay mis cantidad de neuronas tefiidas en las inyecciones
mediales (Fig. 147 ,-151 y61-64) que en las laterales (Fig. 30-

32 y 104-106).

Solo tifien c€lulas en la parte compacta las inyecciones

rostrales (sobre todo rostromediales) (Fig. 60).

Hay mds densidad neuronal en parte reticular en inyeccio
nes mediales (Fig. 62 y 147-151) .y m&s en porcidn lateral en

inyecciones laterales (Fig. 30, 31 y 104-106).

La mayor cantidad de neuronas corresponde a inyecciones
mediales y mads a las caudomediales (Fig. 147-151) y la menor

a las laterales (rostrolaterales) (Fig. 30-32).
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En el lado contralateral encontramos neuronas correspon-
dientes a todos los tipos de inyeccibn pero en muy poca canti
dad. Son mis rostrales las secundarias a inyecciones rostra-
les (Fig. 30 y 61) que las caudales (Fig. 150 y 151). Corres
ponden fundamentalmente a zona lateral de sustancia negra,
siendo las mis abundantes las de inyecciones rostromediales
(Fig. 61-64) sequidas por las de inyeccilones rostrolaterales

(Fig. 30 y 33).

Las cé&lulas secundarias a inyecciones centrales sigquen

un patrdn difuso rostrocaudalmente (Fig. 179, 181, 182 y 184).

SUSTANCIA GRIS PERIACUEDUCTAL

La podriamos clasificar para sistematizar sus proyeccio-
nes en 3/3 considerando su extensifn rostrocaudal. En el po-

lo mis rostral del tercio superior, considerando &ste entre

los planos -6 y -3 del atlas de REINOSO-SUAREZ (1961), encon-
tramos neuronas correspondientes a inyecciones rostrolatera-
les en la parte dorsal de sustancia gris (Fig. 30 y 31), en

la parte lateral son mediales y se sitGan mds dorsales las de
inyeccibn caudomedial (Fig. 146) gue las de inyeccidn rostro-

medial que se sitGan mis ventrales (Fig. 60).

En la zona medial de sustancia gris encontramos, sobre

todo, neuronas de inyeccifn rostrolateral (Fig. 32 y 33) y
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alguna de inyecci6n caudomedial (Fig. 149 y 150).

A niveles mids caudales de ese tercio superior se ven aumen
tar el nfimero de neuronas secundarias a inyecciones laterales,
fundamentalmente, en la zona lateral de sustancia gris, situsn
dose mds rostralmente en ella las secundarias a inyeccién cau-
dolateral (Fig. 106), que las de 1nyecciéﬁ rostrolateral (Fig.
34 y 35) que junto a las de inyecciones centrales se sitfian en

la zona mis caudal del nfcleo (Fig. 183 y 184).

En el tercio medio del nficleo (entre -3 y 0 del atlas) en
la parte rostral, aparecen neuronas secundarias a inyecciones
rostromediales, sobre todo, en la zona dorsal y lateroventral
(Fig. 68 y 69) ocupando el centro de esa zona lateral las neu-
ronas de inyecciones centrales (Fig. 185 y 186) y aumentando
las secundarias a inyecciones caudolaterales en la zona ventro
lateral (Fig. 108 y 109) y de las rostrolaterales en la zona
dorsoclateral a medida que nos desplazamos caudalmente (Fig. 35-

37).

En el tercio inferior del nlcleo (entre 0 y -3 del atlas)

se sitan m8s rostralmente en el borde lateral las neuronas
secundarias a inyecciones centrales (Fig. 187) ocupando a ni-
veles mds caudales el borde lateral las secundarias a inyec-
ciones caudales (Fig. 111 y 158), situfindose las de inyeccio-
nes rostrales en la zona dorsal y ventral de ndcleo (Fig. 38

y 39).
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Contralateral

En el tercio superior dominan las neuronas secundarias a

inyecciones mediales en el polo mis rostral (Fig. 73) aparecien
do en mayor nGmero neuronas de inyeccidn caudomedial a niveles
m&s caudales y aumentan en nmero, las cé&lulas de inyecciones
rostrales al acercarnos al tercio medio del nicleo en que domi
nan claramente las neuronas de inyeccifén rostromedial gque adop
tan una situacién dorsolateral y ventrolateral dejando libre

la zona lateral central (Fig. 99).

A niveles rostrales del tercio inferior del nficleo apare-

cen con la misma distribuci6n neuronas de inyecciones caudales
y centrales (Fig. 190) siendo las mds caudales en el borde ven
trolateral del nlcleo las neuronas de inyeccifn rostral (tanto

medial como lateral) (Fig. 42).

NUCLEO DE DARKSCHEWITSCH

Consideramos como pertenecientes al nficleo las neuronas

marcadas perinuclearmente.

La proyeccibn de esta estructura es dé&bil, mis marcada ip
silateralmente y se localiza sobre todo en su zona caudolate-
ral secundariamente a inyecciones rostrolaterales (Fig. 31-33)

y caudolaterales (Fig. 136).
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COLICULO SUPERIOR

Su proyecci6n es mis densa ipsi que contralateralmente.

Las neuronas de inyecciones centrales se distribuyen de
manera bastante uniforme bilateralmente en coliculo (Fig. 183~
187). A niveles rostrales predominan contralateralmente en
la zona lateral del estrato superficial (Fig. 183). A nive-
les mis caudales el predominio es ipsilateral de preferencia
en estado gris intermedio y profundo (Fig. 185 y 186).,
También en la zona lateral del colficulo, con esa misma loca-
lizacibén aparecen neuronas a nivel medial contralateral que
parecen continuarse con las de sustancia gris central en su

parte dorsal (Fig. 186).

La proyeccidn m&s densa ipsilateralmente corresponde a
neuronas de inyeccién caudomedial, que ocupan una posicién
central y medial en coliculo en sus zonas rostrales (Fig. 150
y 151) y se hacen centrales y laterales en cortes caudales
(Fig. 153-156). Se sitGan superficialmente en las zonas mis
anteriores del colfculo (Fig. 149 y 150), solo profundizan a
estrato gris intermedio en la zona medial del mismo, a ese
nivel (Fig. 151). M4&s caudalmente esas neuronas se laterali
zan profundizando hasta estrato gris intermedio y profundo

(Fig. 153-156).

Contralateralmente esas neuronas se encuentran, de pre

ferencia, en la zona medial del colfculo y sobre todo a nivel
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del estrato gris intermedio (Fig. 149-151), aungue aparece
también alquna neurona aislada en zonas laterales del colfculo

a nivel intermedio y profundo (Fig. 150 y 151).

Las neuronas de inyeccifn caudolateral se sitGan centra-
les y mediales en colfculo ipsilateral (Fig. 106-110); en el
extremo caudal del coliculec, lateralmente, y solo a ese nivel,
alcanzan los estratos intermedio y profundo (Fig. 108-110) del
mismo quedando mds superficiales en los cortes mis rostrales

(Fig. 107).

Estas neuronas son escasas contralateralmente donde se si
tldan en la parte lateral del coliculo, ocupando el estrato
gris superficial y, fundamentalmente, el intermedio (Fig. 106

y 109). No observamos neuronas de ese tipo en profundidad.

Las neuronas de inyeccibn rostromedial ocupan los dos ter
cios rostrales del colfculo ipsilateral (Fig. 65-68), situén-
dose méds laterales en sus zonas mis anteriores (Fig. 65-66) y
difudiéndose medialmente en sus cortes mis posteriores (Fig.
67 y 68). La densidad de proyeccibn superficial es la que do
mina anteriormente (Fig. 65) haciéndolo en estrato gris inter

medio y profundo, caudalmente (Fig. 67 y 68).

La proyeccién correspondiente a inyecciones rostromedia-
les es la dominante en el nficleo contralateral (Fig. 63-69).
Se extiende a todos los niveles del coliculo rostrocaudalmen-

te, siendo mis densa a niveles rostrales en que predomina en
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la zona medial y superficial del coliculo (Fig. 63}, la proyec
cién se hace dominante en estrato gris intermedio, lateralizé&n

dose a niveles mis caudales del coliculo (Fig. 65-69).

Encontramos neuronas de inyeccifén rostrolateral en las zo
nas mis caudal del coliculo ipsilateral (Fig. 37-39), ocupando
estrato gris superficial y extendiéndose a los estratos profun
dos en las &reas m&s medial y lateral de esa zona del coliculo,
habiendo escasas neuronas en cortes rostrales, que se sitfian
lateralmente y se extienden a estrato gris intermedio y profun

do (Fig. 34-36).

En coliculo contralateral esas neuronas se encuentran cen
tralmente situadas en estrato superficial en los cortes muy
rostrales (Fig. 33), extendié&ndose mediolateralmente en estra-
to gris intermedio (Fig. 34-36), a ese nivel solo aparece algu

na neurona a niveles profundos (Fig. 34 y 35).

Se sitfian esas cé&lulas, lateralmente en estrato gris in-
termedio a niveles caudales del coliculo (Fig. 36) y se colo-
can en el extremo medial del mismo en el polo caudal del colf

culo (Fig. 39).

COMISURA DEL COLICULQ SUPERIOR

Encontramos neuronas secundarias a inyecciones mediales,
estando, de ellas, las laterales (Fig. 64) mds rostrales que

las caudales (Fig. 153) y son las neuronas de inyecciones
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centrales las que se sitGan en los niveles mis caudales (Fig.

187) .

NUCLEOS DEL TRACTQO OPTICO ACCESORIQ

Divisién dorsal

La cantidad de neuronas es mucho mayor en estos nficleos

en el mismo lado de la inyeccidn.

La mayor cantidad de neuronas marcadas se observa secun-
dariamente a inyecciones mediales, ocupando las de inyeccilones
rostrales una posicidn mis rostral (Fig. 62) que las caudales

(Fig. 152).

Hay una cierta topograffa mediolateral. De inyecciones
mediales en colfculo resultan cé&lulas tefiidas m&s medialmente
en nficleos del tracto 6ptico (Fig. 62-64 y151 y 152) que de
las inyecciones laterales (Fig. 33, 34 y 109). Limitando,
as!i, los lados medial y lateral del nficleo las neuronas de in
yeccibn caudal. Las correspondientes a inyecciones rostrome-
diales se sitlan mis dorsalmente en el nficleo (Fig. 62 y 63)
que las de inyecciones rostrolaterales (Fig. 33 y 34), que lo
hacen mis ventralmente. Difundidas entre ellas encontramos

c€lulas secundarias a inyecciones centrales (Fig. 183-185).

Se observa predominio de tincién ipsilateral en todos
los casos, salvo en los correspondientes a inyecciones rostro

laterales en que parece haber mis neuronas marcadas contrala-
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teralmente (Fig. 33). El predominio en el lado contralateral
de neuronas secundarias a inyecciones caudales en colfculo es
claro (Fig. 151 y 106) y es m&s abundante el nfimero de neuro-
nas en los niveles nucleares mis rostrales. Parecen estar si
tuadas, a ese nivel, mis lateralmente, las neuronas correspon
dientes a inyecciones laterales.en colicule (Fig. 106), estan
do las secundarias a inyecciones mediales m&s medialmente
(Fig. 151) y adoptando las de inyecciones centrales posicio-

nes dispersas entre ellas (Fig. 184).

Divisién lateral

Es solo ipsilateral en los casos de inyecciones latera-
les (Fig. 33), con muy escasas neuronas tefiidas en los casos
de inyeccibn caudolateral (Fig. 106). Esas neuronas son las
que se sitidan m&s laterodorsalmente en el nGcleo. Se colocan
m8s medioventralmente las neuronas secundarias a inyecciones
mediales en colfculo, aparecen bilateralmente, aunque de for
ma mis densa en el nGcleo ipsilateral (Fig. 64, 65 y 152).
Aparecen algo mis rostralmente situadas las neuronas de inyec
ciones rostrales (Fig. 33 y 64) que las de inyecciones cauda

les, que lo hacen mis caudalmente (Fig. 152).

RESUMEN

Las inyecclones mediales en coliculo se siguen de pocas

neuronas en esos nficleos que se sitGan solo ipsilateralmente
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(Fig. 63 , 64 y 152).

Las inyecciones laterales se siguen de tincib6n bilateral

aunque mis densa en el lado de la inyeccidn (Fig. 33 y 106).

Se sitfian m&s rostralmente en el nlicleo las neuronas de
inyecciones rostrales (Fig. 33 y 62), siendo m&s laterales las
secundarias a inyecciones lateralmente situadas (Fig. 33 y

106) .

Las inyecciones centrales tifien neuronas bilateralmente
en el nlGcleo, aungue en poca cantidad y situadas en el tercio

caudal del mismo (Fig. 184).

NUCLEO DEL TERCER PAR

Consideramos en €1 las neuronas perinuclearmente distri-~
bufdas. Su tincibén es muy débil, encontréndose, sobre todo,
alguna neurona de inyeccidn central en su polo caudolateral
(Fig. 184) ipsilateral. Aparece también alguna neurona de
preferencia ipsilateral y localizacién perinuclear en el res-
to de los tipos de inyeccién (Fig. 34, 35, 65, 66, 100, 107,

108, 137, 152 y 153).

NUCLEQO BRAQUIUM DEL COLICULO SUPERIOR

Ipsilateralmente predominan neuronas de inyecciones cau-

dolateral a niveles rostrales y caudales (Fig. 107 y 110},

quedando la zona central para las neuronas de inyecci6n caudo
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medial (Fig. 155). Las neuronas correspondientes a inyeccio-
nes rostrales tienen un predominio rostral cuando son rostro-
laterales (Fig. 34) y caudal cuando son rostromediales (Fig.

68 y 69).

Las neuronas de inyeccibn central tienen una posicidn
central en el bragquium de forma bilateral, muy limitada y que

se extiende dorsoventralmente (Fig. 186).

Contralateralmente la proyeccifén es mucho menos densa.

Aungue todos los tipos de inyeccifén tienen una distribucibn
bilateral, la proyeccifn m&s marcada corresponde a niveles me
dios del nficleo tras inyecciones rostromediales en coliculo

(Fig. 65-68).

Las neuronas de inyecciones mediales se sitfian mds late-
ralmente en braquium (Fig. 66, 154 y 155) que las de inyeccio
nes laterales (Fig. 34, 35 y 108) y es mayor también su exten

sién caudalmente (Fig. 69 y 156).

NUCLEC PARABIGEMINAL

Se observa una topografia clara en ese nficleo en relacifn
a las inyecciones situadas medial o lateralmente en coliculo.
En todas ellas encontramos bilateralidad en la proyeccibn
(Fig. 138 y 139). Pero en las inyecciones mediales el predo-
minio neuronal se halla en nficleo parabigeminal ipsilateral

(Fig. 66-69 y 153-156), estando en el nficleo contralateral en
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el caso de inyecciones laterales en colficulo (Fig. 35, 36, 55,

107, 108.y 109).

La mayor densidad de neuronas corresponde a inyecciones
situadas rostralmente, tanto mediales como laterales (Fig. 35,
36, 66-69). Las neuronas en esos casos estin a niveles mis
rostrales del nficleo (Fig. 35, 36, 66 y 67) que las neuronas
secundarias a inyecciones caudales en coliculo, que ademis,

estin en mucho menor nfimero (Fig. 110 y 156).

Las neuronas que encontramos después de inyecciones cen-
trales en coliculo, adoptan una topograffa mds difusa bilate-

ralmente en los nficleos parabigeminales (Fig. 185 y 186).

RESUMEN

La mayor cantidad de neuronas marcadas corresponde a in-
yecciones situadas rostralmente en coliculo (Fig. 35, 36, 66-

69) .

La mayor bilateralidad corresponde a inyecciones situadas

centralmente en coliculo (Fig. 185 y 186).

La proyeccibn es fundamentalmente contralateral para las
inyecciones situadas lateralmente en coliculo (Fig. 35, 36,
107-109) e ipsilateral para las situadas medialmente (Fig. 66—

69 y 153-156) .

Las inyecciones rostrales muestran una proyeccifn més
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densa en cuanto a nfimero de neuronas y m&s extensa topogr&fica
mente en sentido rostral (Fig. 35 y 36). Las neuronas de in-
yecciones caudales dan neuronas situadas en el nGcleo m&s cau-
dalmente (Fig. 110 y 157). Siguiendo las pautas expuestas, la
proyeccifn mds significativa es la correspondiente a inyeccio-
nes rostrolaterales (Fig. 35y36) y la mds débil la de inyec-

ciones caudolaterales (Fig. 107-19).

La proyeccidn de las inyecclones centrales guarda una bi-
lateralidad uniforme, sin predominio a favor de ninguno de los
nficleos y se sitGa en sus niveles mediocaudales (Fig. 185, 186

y 205).

NUCLEQOS DEL RAFE

En el dorsal medial encontramos alguna neurona de inyec-
cibn caudolateral (Fig. 110) y de inyeccibn central a niveles

rostrales e ipsilateralmente (Fig. 190).

NUCLEO DEL CUARTO PAR

Encontramos solamente alguna neurona correspondiente a
inyeccibn rostrolateral en coliculo, ipsilateralmente (Fig.

36).

NUCLEQO RETICULAR ORAL DEL PUENTE

Las neuronas tefildas siguen una distribuci6n ventrolateral
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y dorsolateral en los nficleos de ambos lados. Estd claro el
predominio de las neuronas de inyecciones laterales en el nf-
cleo contralateral (Fig. 37-41 y 109-115) y de inyecciones me

diales en el ipsilateral (Fig. 69-78 y 156-161).

NGcleo ipsilateral

En el polo rostral del nficleo solo aparecen neuronas de
inyeccibn medial, ocupando las de inyeccifn caudomedial una
posicién dorsolateral (Fig. 157) y las de inyeccifn rostrome-
dial el limite ventromedial del nGicleo (Fig. 70}). A niveles
m&s caudales aparece alguna neurcna de inyeccidn lateral que
se sita en el 1lfimite dorsal del nlcleo ocupando una posicién
mis lateral en €1 las neuronas de inyeccibn lateral (Fig. 40)

gue las de inyeccibn medial (Fig. 70 y 73).

En el borde m&s ventral del nficleo las neuronas se si-
tGan lateromedialmente de forma ordenada: neuronas de inyec-
cibn caudomedial (Fig. 159), de inyeccibn central (Fig. 189
y 190) y de inyeccibn rostral, respectivamente, ocupando es-
tas Gltimas el polo mds caudomedial y ventral del nGcleo en
que son mds mediales las rostromediales (Fig. 70) que las

rostrolaterales (Fig. 40).

Niicleo contralateral

En su zona mds rostral aparecen solo neuronas de inyec-

ciones laterales, que se sitfian siguiendo el borde lateral

del nGcleo ventrodorsalmente, siendo mis ventrales las neuronas
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de inyecci6n rostrolateral (Fig. 37-39) que las de inyeccifn
rostromedial (Fig. 69), que son m&s dorsales. La proyeccifn
de las inyecciones caudolaterales se hace muy densa en las z0
nas caudales del nficleo, sobre todo, en su zona dorsolateral
(Fig. 113). Aparece en esos niveles tambi&n alguna neurona
de inyeccifn caudomedial y central, que se sitfian lateralmen
te a las neuronas rostromediales en el borde ventrolateral del

nficleo (Fig. 159 y 189).

COLICULO INFERIOR

Contralateral

Hay en &l muy poca cantidad de neuronas marcadas. La pro
yeccién dominante en el nficleo central es la correspondiente a
inyecciones caudomediales (Fig. 159-161) y a inyecciones cen-
trales (Fig. 188 y 206), que se sitfan preferentemente en el

extremo dorsomedial y en el ventrolateral del nficleo.

En el nficleo externo la proyeccidn mids densa corresponde

a inyeccibn rostromedial (Fig. 73-75).

En el nlGcleo pericentral a niveles caudales encontramos
neuronas de inyeccidn medial y rostrolateral (Fig. 41, 73 y

159).

El nGcleo pericentral tiene una proyeccifn densa que
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corresponde, predominantemente, a inyeccién rostrolateral (Fig.:
37-40), pero tambié&n, aunque en menos cantidad al resto de in-
yecciones, adoptando una distribucién difusa (Fig. 113, 159 y
160) .

En el nficleo externo la proyeccién mis densa es secunda-
ria a inyeccibn caudomedial (Fig. 157 y 158), seguida de la de
inyecciones centrales (Fig. 187), distribuyéndose el resto de

forma difusa.

El nficleo central tiene una proyeccidn densa en sus nive-
les rostrales, que corresponde a inyecciones caudomediales
(Fig. 157) y centrales (Fig. 187). Encontramos a esos niveles
células de inyecciones caudolaterales distribuidas por el bor-
de ventral del coliculo en una banda que se extiende en &1, 1la
teromedialmente (Fig. 111). Las inyecciones rostrolaterales
tifien neuronas en la zona vecina al nficleo pericentral que es
donde son m&s abundantes, es decir, siguiendo la 2zona dorsola-
teral del colfculo. Hay también alguna neurona en la zona dor

somedial del mismo (Fig. 37-39).

El centro del nficleo central queda libre de c&lulas marca
das, salvo en sus niveles mis rostrales en gque se encuentra un
conglomerado de células gque corresponden a inyeccién rostrome-

dial (Fig. 70).
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COMISURA DE COLICULO INFERIOR

Aparecen neuronas de inyeccidn central (Fig. 188 y 189) y
rostrolateral (Fig. 38) fundamentalmente y alguna neurona de

inyeccién caudomedial (Fig. 159).

NUCLEO SAGULUM

La proyeccién mds densa de este nficleo se obtiene tras in
yecciones mediocaudales en coliculo (Fig. 157-159, 176 y 177).
También corresponde a ellas la mayor bilateralidad y la mayor

extensiSn de las neuronas caudalmente.

En todos los casos el predominio neuronal se encuentra en
los niveles rostrales del sagulum, extendiéndose mis en direc-
cidn caudal las neuronas secundarias a inyecciones situadas me
dialmente (Fig. 71 y 159). Las de inyecciones laterales gque-

dan confinadas al polo mis rostral del nGcleo (Fig. 37 y 111).

La mayor bilateralidad y mayor densidad neuronal se obser
va secundaria a inyecciones medialmente situadas, siendo mas
manifiesta en las caudomediales (Fig. 157 y 158). En todas las
inyecciones mediales domina la proyeccién de los nficleos ipsi-
laterales (Fig. 70, 71 y 157), dominando la de los contralate-
rales (aunque con mucha menor densidad neuronal) en los casos

de inyecciones laterales (Fig. 111).

En los casos de inyecciones centrales la bilateralidad de

la proyeccién es muy clara, llegando hasta los polos mSs
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caudales en ambos lados. El niimero de neuronas que encontramos
en ambos lados es mayor que en los casos de inyecciones latera
les y se observa un ligero predominio neuronal en la zona ros-

tral del nfcleo ipsilateral a la inyeccidn (Fig. 187).

NUCLEOS PARABRAQUIALES

Dominan las neuronas marcadas tras inyecciones caudomedia
les en el lado ipsilateral, sobre todo, a niveles rostrales
(Fig. 158 y 159), con predominio de las marcadas tras inyeccio
nes laterales a niveles caudales; donde se sitfian las de inyec
ciones mediales mis medialmente (Fig. 159) y m&s lateralmente
las marcadas tras inyecciones latefales (Fig. 37, 39, 40 y

114).

Contralaterales

A niveles rostrales dominan claramente las neuronas marca
das tras inyecciones caudales (Fig. 112, 115, 140, 158 y 160)
y centrales (Fig. 188 y 189), aumentando estas filtimas a nive-

les mis caudales, con las de inyecci6n rostrolateral (Fig. 38).

NUCLEQ CUNEIFQRME

En la zona mis rostral y en el polo dorsomedial del nficleo
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aparecen neuronas marcadas tras inyeccifn caudomedial (Fig.
159). A niveles m&s caudales esas neuronas se distribuyen me-
diolateralmente y constituyen la proyecci6n m&s densa. Apare-
cen también neuronas de inyeccién central (Fig. 188) y caudo-
lateral que se distribuyen por el borde lateral del nficleo

(Fig. 112).

Las neuronas gue llegan a niveles mis caudales correspon-
den a inyecciones centrales (Fig. 190) y caudolaterales (Fig.

112).

Contralateral

Solo aparecen en &€l neuronas en su tercio medio, limitan
do el borde lateral del nficleo, corresponden a inyeccibn ros-
trolateral (estando &stas Gltimas en una posicibn medial)

(Fig. 40 y 42).

NUCLEQO INCERTQ

Aparece alguna neurona de inyeccifén central contralateral
mente (Fig. 188) y alquna de inyeccifn rostrolateral ipsilate-

ralmente (Fig. 41).

LOCUS COERULEUS

Aparecen neuronas tras todos los tipos de inyeccibn a ni-

vel ipsilateral, que a niveles caudales corresponden, sobre
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todo, a inyecciones rostrales (Fig. 41 y 42).

Contralateralmente predominan las neuronas de inyeccifn

caudolateral (Fig. 114-116) y de inyeccibn rostral (Fig. 40,
41, 73 y 74). Son mis abundantes a niveles caudales del n-

cleo,

NUCLEOS TEGMENTALES

En tegmental ventral ipsilateral hay alguna neurona tras

inyeccibén caudomedial (Fig. 160). Encontramos alguna neurcha

tras inyeccibn caudolateral en el nlicleo tegmental dorsal

ipsilateral (Fig. 112).

NUCLEO RETICULAR CAUDAL DEL PUENTE

En su extremo rostral solo aparece alguna neurona tras
inyeccibn caudolateral en el nficleo contralateral (Fig. 114 y
116) y tras inyecci6n caudomedial y rostrolateral en el ipsi-
lateral (Fig. 161-164 y 42-44). La situacibén de las neuronas
es muy lateral ipsilateralmente y algo m&s central, contrala-

teralmente.

En general, a diferencia de lo que ocurre, por ejemplo,
en el complejo trigeminal en que hay un gran predominio de cé
lulas correspondientes a inyecciones contralaterales en coll-
culo, en los nicleos reticulares hay un claro predominio de

proyecciones ipsilaterales.,
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En los cortes rostrales del nGcleo reticular del puente
caudal encontramos neuronas de inyeccifn caudomedial que se si
tGan en la zona m&s ventral del nlGcleo, tanto ipsi como contra

lateralmente (Fig. 161-163).

Ipsilateralmente, en los niveles mi&s rostrales del nfiicleo,
se encuentran c&lulas correspondientes a inyeccidn rostrolate-
ral (Fig. 44), estando situadas mds lateralmente, a ese nivel,

las de inyecciones mediales (Fig. 77).

Hay predominio ipsilateral de c&lulas de inyecciones cau-
dolaterales, tanto en el &ngulo rostromedioventral del nGcleo
(Fig. 116), como en una zona algo m&s laterodorsal (Fig. 118).
Las inyecciones centrales tifien neuronas tambi&n ipsilateral-
mente y son las que se sitfian mis ventrales y caudales (Fig.

195) .

A niveles caudales del nficleo las c&lulas de inyecciones
mediales se mantienen en una posici&n muy ventral tanto 1ipsi
como contralateralmente. En el nfcleo ipsilateral se locali-
zan en el &dngulo ventromedial las neuronas de inyecciones ros
tromediales (Fig. 78), teniendo gran predominio ipsilateral
las correspondientes a inyecciones caudomediales se se sitfian
medial, central y lateralmente (Fig. 164). Observamos que
a medida que los cortes se hacen mis caudales las cé&lulas de
inyecciones laterales que en los niveles mis rostrales se si-
tuaban m&s ventralmente, se van colocando en zonas m&s dorsa-

les (Fig. 118), dejando la primacla en situacibn ventral a
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las de inyecciones mediales (Fig. 78). De las células tefiidas
por inyeccioneés laterales, ocupan niveles m&s dorsales y late-
rales en el nficleo las de inyeccidn laterocaudal (Fig. 118)
que las de inyeccidn latero~rostral (Fig. 44'). Las inyeccio-
nes centrales y rostrolaterales tifilen neuronas gque ocupan la
porcién md&s laterodorsal del nficleo contralateral (Fig. 193 y
44' y 56), estando situadas mds ventral y medialmente en el

nicleo ipsilateral (Fig. 44', 194 y 195).

En los niveles caudales del nficleo solo encontramos c&lu-
las de inyecciones centrales en la zona mis ventral ipsilate-
ralmente (Fig. 195) y contralateralmente alguna cé&lula de in-
yeccién rostromedial en la zona lateroventral (Fig. 78) y al-

guna de inyeccifn rostrolateral a niveles m&s mediodorsales.

NUCLEO MARGINAL DEL BRAQUIUM CONJUNTIVO

En &l se observa alguna neurona correspondiente a inyec-
cidén caudomedial (Fig. 159 y 160) y caudolateral (Fig. 114)

ipsilateralmente. No hay cé&lulas tefilidas contralateralmente.

COMPLEJO TRIGEMINAL

En el niGcleo contralateral las inyecciones centrales ti-
fien neuronas lateral y posteriormente (Fig. 192), mis medial

y anteriormente a ellas se encuentran las correspondientes a
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inyecciones laterales (Fig. 43, 44, 117 y 141), siendo las cog‘
secutivas a inyecciones mediales las mis mediales, ventrales y
anteriores (Fig. 76). A ese nivel no se encuentran neuronas

correspondientes a inyecciones caudomediales.

Ipsilateralmente se observa alguna neurona secundaria a
inyeccifn laterocaudal en coliculo en la zona mis dorsal del

nGcleo.

En cortes algo m&s caudales encontramos contralateralmen-
te c€lulas secundarias a inyecclones centrales (Fig. 207) y
rostrolaterales en coliculo, coloc&ndose las correspondientes
a inyecciones centrales mis laterodorsalmente. En el nficleo
ipsilateral, a ese nivel, encontramos alguna neurona consecu-

tiva a inyeccibén caudolateral en coliculo.

En ella hay un gran predominio de cé&lulas contralateral-
mente, siendo mis rostrales las secundarias a inyecciones ros
trolaterales (Fig. 44), ocupan la zona central del nicleo las
c€lulas correspondientes a inyecciones caudales, tanto media-

les (Fig. 165) como laterales (Fig. 118).

Las células correspondientes a inyecciones centrales ocu
pan la porcifén mds ventral del ndcleo. En el borde m&s me-

dial del nficleo encontramos alguna c&lula secundaria a inyec-

cidén rostromedial (Fig. 78).
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Ipsilateralmente encontramos un claro predominio de cé&lu-
las secundarias a inyeccilones centrales (Fig. 193). Tambié&n
encontramos alguna neurona consecutiva a inyeccifn rostrome-

dial en el borde m&s medial del nficleo (Fig. 77).

A niveles m8s caudales de esa zona magnocelular del nG-
cleo contralateral las neuronas de inyecciones caudolaterales
ocupan la porcién mi&s lateral del nGcleo (Fig. 119 y 142), de
limitindolo en ese borde y llegando en extensién hasta las zo

nas ma§ ventral y mids dorsal.

Las células de inyecciones caudomediales ocupan el polo
ventromedial del nficleo (Fig. 165). Encontramos algunas célu
las de inyeccibn rostromedial en el 1limite interno de ese po-

lo nuclear (Fig. 78).

Ipsilateralmente aparecen, a esos niveles, células secun
darias a inyecciones caudomediales (Fig. 165), pero en mucha

menos cantidad que las proyecciones contralaterales.

En sus niveles mds rostrales contralateralmente sigue
habiendo alguna célula de inyeccién caudomedial (Fig. 166) .
En el nficleo contralateral las c&lulas de inyecciones caudola
terales se sitfian en el borde externo del nficleo, limitdndolo
(Fig. 121), dejando el polo ventromedial para las c&lulas de

inyeccibn caudomedial (Fig. 166) y su limite medial para las
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c&lulas de inyecciones centrales aunque solo en su borde m&s

ventral (Fig. 197 y 198).

A niveles mis caudales de esa porcibn parvocelular y en su
polo dorsal aparece alguna neurona secundaria a inyeccifn ros-

trolateral y situada contralateralmente (Fig. 47).

Ipsilateralmente aparecen muy escasas nheuronas en la zona
centromedial del nficleo y que son secundarias a inyecciones co
liculares laterales, tanto rostrales (Fig. 50), como caudales

(Fig. 128).

En la parte mis caudal del nficleo parvocelular se hace
muy patente el predominio de las cé&lulas consecutivas a inyec-
ciones mediales, rostrales (Fig. 82 y 84) y caudales, quedando
las caudales también mis caudales en el nficleo y delimitando
los bordes externo y ventral del mismo (Fig. 168, 171, 172 y
173) . A esos niveles se pierden las neuronas situadas en el

nGcleo ipsilateral.

En la zona contralateral el nGmero de neuronas disminuye

también de forma marcada.

BEs diffcil delimitar el principio de dicho nficleo. Con-
siderando en &ste la nomenclatura de CAJAL (1909), de OLSZEWSKI
(1950) y de REXED en el gato (1952, 54), podemos decir que

aparecen algunas neuronas de inyeccibdn rostromedial en el polo
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dorsolateral de ese nlGcleo, a nivel de su zona intersticial
(Fig. 88), y ya en la porcibn propiamente laminar (niveles mis
caudales) sigue apareciendo alguna neurona en la lamina gela-
tinosa siempre contralateral a inyecciones situadas caudome-

dialmente (Fig. 174 y 175).

A niveles ya medulares {(muy inferiores), posible asta dor
sal, se encuentran neuronas en la capa marginal gue son secun-
darias a inyecciones mediales (Fig. 92 y 93) y se sitGan todas
lateralmente, siendo mis laterales las caudales. Tambié&n se
encuentra alguna neurona secundaria a inyeccifn central en esa

misma l&mina, pero situada mis medialmente (Fig. 204).

RESUMEN

Todos los tipos de inyeccién tifien neuronas a nivel trige

minal.

Hay un claro predominio de proyecciones contralateralmen-

te.

La mis densa proyeccidn es a la porcidén magnocelular del

nlicleo trigeminal espinal alaminar.

Solo llegan a nGcleo trigeminal espinal laminar (muy cau-
dalmente) las proyecciones secundarias a inyecciones mediales

en coliculo y algunas de inyecciones centrales.

La topografia es clara a todos los niveles.
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En el nficleo trigeminal sensorial principal ya hemos visto

que la proyeccibn ipsilateral es muy escasa y solo secundaria a

inyecciones caudomediales en colfculo.

En el nficleo contralateral se sitfian las proyecciones se-
cundarias a inyecciones mediales mis medialmente (Fig. 76), cen
trales las secundarias a inyecciones laterales (Fig. 43) y late

ralmente las centrales (Fig. 192).

La topograffa mis clara es a nivel de la porcibfn magnoce-

lular del nlicleo trigeminal espinal alaminar.

En los cortes mds rostr;les las cé&lulas secundarias a in-
yecciones laterales se sitfian en el centro y polo dorsal del
nficleo (Fig. 118), siendo tambié&n centrales las consecutivas a
inyecciones caudomediales (Fig. 163) y ocupan la zona ventro-

medial las centrales.

A medida que los cortes se hacen m&s caudales las cé&lulas
consecutivas a inyecciones laterocaudales van situ&ndose en el
limite lateral del nGcleo, contornefndolo (Fig. 119) y las de
inyecciones caudomediales se condensan en el polo ventromedial
del nGcleo (Fig. 165) estando limitadas medialmente en esa zo-
na ventral por neuronas de inyecciones latero-rostrales y que-
dando libre de todo tipo de proyeccifén el polo dorsomedial del

nicleo.

En el nGicleo ipsilateral las proyecciones son mucho menos

densas, ocupando las de inyecciones centrales la zona central

v~
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del nficleo en los cortes mds rostrales (Fig. 193) y las de in-
yecciones mediales, y m&s de las caudomediales, los cortes m&s
caudales del nficleo, sobre todo, en su limite medial y en el

polo ventral del mismo (Fig. 165).

En la porcibn parvocelular hay también muy pocas proyec-

ciones ipsilateralmente, situdndose las c&lulas de inyecciones
mediocaudales en su polo ventral en los cortes m&s rostrales

del nGcleo. Las inyecciones laterales anteriores y posterio-
res tifien neuronas en la zona central del nicleo y en sus ni-

veles caudales (Fig. 50, 124 y 125).

Contralateralmente aparecen neuronas preferentemente en
las zonas caudales del nficleo, situ&ndose en sus polos ven-
tral y dorsal las cé&lulas secundarias a inyecciones rostrola-
terales (Fig. 47, 50 y 51) y ocupando la porci6n del borde
externo del nficleo las células secundarias a inyecciones si-

tuadas mediales en coliculo (Fig. 82 y B84).

A nivel de la zona laminar del nficleo no aparecen proyec

ciones ipsilaterales.

En la zona contralateral aparecen neuronas correspondien
tes a inyecciones mediales (Fig. 88). Las células secunda-
rias a inyecciones caudomediales se sit@an en la porcién in-
tersticial del nGcleo (cortes m&s rostrales), y en su borde

dorsolateral (Fig. 174 y 175).

Aparece alguna neurona de inyeccidén rostromedial en la
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l8mina gelatinosa del nficleo (Fig. 88), y a niveles ya medula-
res, en la zona del &rea marginal, encontramos una distribu-
cibn topogréfica, situindose las c&lulas de inyecciones caudo-
mediales, lateralmente (Fig. 175), centrales las de inyeccio-
nes rostromediales (Fig. 93) y medialmente las centrales (Fig.

204) .

NUCLEO CENTRAL SUPERIOR

Aparecen células de inyec¢iones laterocaudales ipsi y

contralateralmente (Fig. 118).

NUCLEO DEL RAFE MAGNO

Las inyecciones caudomediales tifien neuronas mds dorsal-
mente que las caudolaterales (Fig. 117), que lo hacen mis ven
tralmente, en la zona rostral del nlcleo. A niveles mis cau-
dales aparecen células de inyecciones rostromediales y centra
les, siendo las centrales mis ventrales (Fig. 196-198) que
las rostromediales (Fig. B82) y quedando s6lo las neuronas
correspondientes a inyecciones centrales en las zonas mis cau

dales del nficleo (Fig. 198).

NUCLEO DEL RAFE PALIDO

Del mismo tipo de las del rafe magno son las neuronas
que se encuentran en la zona mis rostral de este nficleo. En

general, no aparece ningln tipo celular en los niveles
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caudales de ambos nlcleos, salvo una neurona de inyeccién ros-
tromedial que se encuentra a nivel del nficleo del rafe pé&lido,

en su parte dorsal.

NUCLEO VESTIBULAR MEDIAL

En el nficleo contralateral se observa alguna neurona se-

cundaria a inyeccidn central a niveles rostrales (Fig. 198).

Las neuronas correspondientes a inyeccibn caudomedial se
sitian en el borde ventromedial del nficleo contralateral, dor

sales a la rodilla del facial (Fig. 166).

Las inyecciones rostrolaterales tifien neuronas bilateral
mente a niveles m&s caudales (Fig. 47 y 48). En esa zona hay

también alguna neurona de inyeccibn central (Fig. 198 y 200).

Podrfamos concluir que a niveles rostrales contralatera-
les aparecen neuronas de inyecciOn central (Fig. 198) y caudo
medial (Fig. 166), ocupando las de inyecciones rostrolatera-
les un nivel algo inferior y situindose, sobre todo, dorsome-
dial y bilateralmente (Fig. 47). Las inyecciones centrales
tifien neuronas que se sitfian en la zona mis caudodorsal del

nlicleo contralateral (Fig. 201).

Ipsilateralmente las proyecciones son mucho menos densas.
En los cortes rostrales aparecen algquna neurona de inyeccidn

caudomedial, situdndose por debajo de ellas las neuronas de

inyeccibn rostrolateral gue ocupan el borde dorsal del nfcleo
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mediolateralmente (Fig. 47), encontramos también en la zona mis
dorsal alguna neurona de inyeccldn rostromedial. (Fig. 8l1). No
aparecen neuronas en lo niveles m&s caudales del nficleo a dife

rencia de lo que ocurria contralateralmente.

Es importante destacar que las proyecciones rostrolatera-
les se encuentran bilateralmente y que las caudomediales son

solo contralaterales.

NUCLEQO VESTIBULAR INFERIOR

El estudio de este nficleo revela gue solo se encuentran
neuronas de inyeccién caudomedial en el polo caudal del nficleo
(Fig. 169 y 171) y que se sitfian dorsales y mediales a aquéllas
secundarias a inyeccifn rostrolateral que ocupan el limite ven
trolateral del nGecleo (Fig. 52). En la zona mds caudal contra

lateral aparece alguna neurona de inyeccibn rostrolateral.

No se observa ninguna neurona ipsilateralmente ni a otros

niveles del nficleo.

NUCLEO DEL CUERPO TRAPEZOIDE

Solo tifien neuronas contralateralmente las inyecciones
caudolaterales. A niveles algo m&s caudales aparece alguna
célula secundaria a inyeccibn rostromedial en la zona dorsal

y medial del nficleo ipsilateral,
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NUCLEQ ABDUCENTE

Hay alguna neurona en su zona dorsomedial contralateral a

inyeccibn rostromedial en colfculo (Fig. 78).

NUCLEQ RETICULAR PARVOCELULAR

A este nivel solo hay alguna neurona ipsilateralmente en
la parte mds rostral del nficleo, siendo las de inyeccibn cau-
dolateral mis dorsomediales (Fig. 124) y las de inyeccidn cen

tral ventrolaterales (Fig. 198).

Contralateralmente aparece alguna neurona de inyeccidn
central en los cortes rostrales, tanto dorsolateral como ven-~
tromedialmente (Fig. 198 y 200). A niveles caudales del nG-
cleo se encuentra alguna neurona de inyeccidn caudolateral
dorsomedialmente (Fig. 125 y 126), estando mis ventrolateral-
mente las de inyecciones rostromediales (Fig. 84 y 85), ros-

trolaterales (Fig. 49) y caudomediales.

NUCLEQ RETICULAR GIGANTOCELULAR

Predominan tambié&n las cé&lulas marcadas ipsilateralmente,
que a su vez, dominan en el polo rostral del nficleo, situindo-
se m&s dorsalmente en &1 las secundarias a inyecciones centra-
les (Fig. 197 y 198), ocupan una situacidn central y lateral
las secundarias a inyecciones laterales rostrales (Fig. 46 y

47) y caudales (Fig. 79, 80 y 81), y se sitfian en la zona mis
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y 167).

En su localizaci6n, a medida que las neuronas se hacen mis
ventrales, se van desplazando también lateralmente, ocupando

las neuronas m&s dorsales una posicién mis medial.

A niveles mis caudales queda una proyeccibn menos densa
de cé&lulas secundarias a inyecciones situadas anteriores late-
rales y mediales, estando situadas mis medial y dorsalmente las
de inyeccidn rostromedial (Fig. 80 y 81). En la zona mis cau-
dal del nlicleo gquedan células secundarias a inyecciones latera
les que se sitfian en la zona mds dorsal del mismo (Fig. 48 y

142) .

RESUMEN

Las inyecciones centrales tifien neuronas en la zona mis
dorsal y medial del nicleo ipsilateral y a niveles rostrales

del mismo (Fig. 197).

Las 1lnyecciones anteriores en coliculo ocupan una posi-

cibn central en el nicleo y se desplazan lateralmente al hacer

se m&s ventrales (Fig. 46, 47, 79, 80 y 81).

Es curioso que, en el polo rostral del nGcleo se sitGan
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ellas las de inyecciones rostrolaterales (Fig. 45 y 46) y las

de inyecciones centrales (Fig. 197).

En cortes mis caudales hay una especie de intercambio y se
hacen mis dorsomediales las neuronas de inyeccifn rostromedial
(Fig. 81 y 102) quedando las de rostrolateral m&s ventrolateral

mente (Fig. 47).

Las células secundarias a inyecciones caudales ocupan los
niveles caudales también en el nficleo y estan situadas ventro-
lateralmente y mis rostralmente las correspondientes a inyec-
cidn caudomedial (Fig. 166), siendo m4s caudales dorsolateral-
mente las de inyeccidn caudolateral (Fig. 124); junto a estas
Gltimas encontramos tambi&n alguna neurona secundaria a inyec-

cién rostrolateral (Fig. 48).

Las proyecciones contralaterales son mucho menos densas
que las ipsilaterales y su colocacibdn sigue tambi&n una cierta
sistemdtica, siendo m&s rostrales las neuronas secundarias a
inyecciones anteriores (Fig. 46 y 47) y mis caudales las de
inyecciones posteriores (laterocaudal) (Fig. 124), y todas se
hallan situadas en la zona dorsal del nficleo.

No obstante, en los cortes rostrales del nficleo hay algu-
na neurona de inyeccidn central y caudomedial ocupando la por-
cién ventromedial (Fig. 166). En los cortes m&s caudales hay
tambi&n algunas células secundarias a inyecciones rostromedia-

les y rostrolaterales que se sitlan ventrolateralmente (Fig.
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NUCLEO MAGNOCELULAR

En este nficleo la proyeccién es m&s densa contralateral-
mente y a niveles rostrales. Son ms rostromediales las célu
las de inyecciones centrales (Fig. 196). Las de inyecciones
rostromediales ocupan la zona lateral del nGcleo a ese nivel
(Fig. 79 y 80) y llegan hasta los niveles mds caudales medio-
lateralmente (Fig. 81 y 82). Hay alguna neurona de inyeccifn

rostrolateral en la zona rostromedial del nficleo (Fig. 47).

Ipsilateralmente las proyecciones son menos densas y pa-
recén entrelazarse. A niveles rostrales se sitfian mediolate-
ralmente las c&lulas de inyecciones rostromediales (Fig. 79),
rostrolaterales (Fig. 46) y caudolaterales (Fig. 122), y a ni
veles m&s caudales se invierten, situfindose mediolateralmente
las correspondientes a inyecciones caudolaterales, rostrome-

diales y rostrolaterales.

NUCLEO DEL SEPTIMO PAR

Hay una neurona en su zona mis ventral contralateralmen-

te secundaria a inyeccifn rostrolateral en colfculo (Fig. 47).

NUCLEQO RETICULAR LATERAL

Las inyecciones rostromediales tifien neuronas en los cor-
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tes mis rostrales del nlicleo ipsilateralmente, tanto ventrome-
dialmente, como dorsolateralmente (Fig. 8l1). Las inyecciones
laterales quedan en la zona dorsolateral del nficleo, siendo
las inyecciones caudomediales las mds caudoventromediales en

el mismo (Fig. 167).

Las inyecciones laterales tifien neuronas rostralmente en
el nGcleo contralateral, a nivel de su borde ventromedial
(Fig. 48 y 128). Caudalmente, en el polo dérsolateral apare-
ce alguna neurona secundaria a inyecciones caudomediales (Fig.

171).

NUCLEQO CUNEATUS LATERAL

Aparecen neuronas de inyeccifn caudomedial contorneando
su limite dorsal a niveles rostrales contralateralmente (Fig.

168 y 171} . No aparecen neuronas a niveles mis caudales.

NUCLEQO CUNEATUS MEDIAL

A niveles rostrales aparecen neuronas de inyecciones
caudomediales y caudolaterales en el borde dorsal del nficleo
contralateral (Fig. 168, 170, 172, 127 y 145), dejando el
borde ventromedial para cé&lulas de inyecciones rostromediales
(Fig. 85, 86, 87, 90 y 91) y rostrolaterales (Fig. 49, 53,

54 y 59), situdndose las de rostromediales m&s ventrales

(PGL). Solo lleqgan a niveles caudales las cé&lulas secundarias
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a inyecciones rostrolaterales en la zona del &ngulo ventrome-

dial del nficleo (Fig. 54).

Ya a nivel medular siguen apareciendo neuronas de inyec-
cibn rostral en el 1limite dorsal del nficleo, asi como alguna
neurona de inyeccibén caudolateral, tipo &ste que también se
encuentra en lo que seri el asta intermediolateral de la mé&du

la contralateral (Fig. 131).

Solo las proyecciones correspondientes a inyecciones ros-
trolaterales son bastante significativas ipsilateralmente
(Fig. 53). Hay alguna neurona en el lfmite ventromedial del
nGcleo, a niveles algo m&s caudales, correspondiente a inyec-
clones rostromediales (Fig. 86) y no se observa ningGn tipo

neuronal a niveles muy inferiores ni medulares.

NUCLEOS DEL TRACTO SOLITARIO

La proyeccidn de estos nlcleos se lleva a cabo bilateral
mente desde inyecciones situadas rostralmente en coliculo.
Las inyecciones rostrolaterales tifien neuronas en zonas mis
rostrales del nficleo y dorsolateralmente (Fig. 51). Siendo
las de inyecciones rostromediales mis caudales y ventromedia-

les en el nficleo.

NUCLEO PARAMEDIANO

En este nlicleo aparece alcuna neurona de inyeccién cen-



116

tral contralateralmente (Fig. 203).

NUCLEQ RETICULAR VENTRAL

Encontramos neuronas de inyecciones rostrales en la zona
central del nGcleo contralateralmente. En el nlcleo ipsilate-
ral aparecen solo neuronas secundarias a inyecciones caudome-
diales en coliIculo (Fig. 170). Esas inyecciones tambi&n tifien

neuronas a ese nivel contralateralmente (Fig. 172}.

NUCLEO GRACILIS

Solo presenta neuronas marcadas en sus niveles rostrales,
correspondientes a inyecciones rostrolaterales contralaterales
(Fig. 53) siendo mds abundantes las de inyecciones rostromedia
les contralateralmente (Fig. 89, 91, 96 y 103), aunque también

aparecen ipsilateralmente (Fig. 96).

NUCLEO PREPOSITO DEL HIPOGLOSQ

Las proyecciones de este nficleo son mis densas contrala-
teralmente y en la zona mis caudal del mismo. A niveles ros-
trales aparecen de forma salteada neuronas correspondientes
a todos los tipos de inyeccidn pero en poca densidad (Fig.
101) . En los cortes caudales del nficleo es masiva la proyec-
cién correspondiente a inyeccibén caudomedial (Fig. 167 y 178),
habiendo también neuronas de inyeccidn caudolateral en su bor

de ventral (Fig. 123 y 143). Esas neuronas se sitfian algo mis
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rostralmente que las correspondientes a inyecciones centrales

que ocupan el polo mi&s caudal del nficleo (Fig. 203).

La proyeccidn ipsilateral es mucho menos marcada y corres
ponde también a inyecciones centrales en esa zona mis caudal
del nficleo (Fig. 203), siendo, pues, esa proyeccién bilateral.
En ese nlicleo ipsilateral aparecen neuronas de inyecciones ros
trales mediales (Fig. 58) y laterales en forma dispersa rostro
caudalmente. Se encuentra tambi&n alguna neurona correspon-
diente a inyecci6n central, pero no se observan proyecciones

de inyecciones caudales.

La topograffa como vemos, no guarda una sistemdtica glo-
bal de acuerdo a los sitios de inyeccibn, sino que es variable
en cada una de las estructuras. Pero siI se pueden extraer al-

gunas conclusiones de este material.

Las proyecclones desde trigémino, sobre todo, contralate-

rales (Fig. 15-29).

Las de formacidén_reticular son de predominio ipsilateral

(Fig. 5-24) a excepcién de los magnocelulares que son mis abun
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dantes contralateralmente (Fig. 18 y 19). Las de prepdsito lo

son también contralateralmente (Fig. 18-23),

Las inyecciones caudales son de gran densidad a nivel tri-

geminal y de prep6sito (Fig. 119, 120, 130, 165 y 167).

Las inyecciones mediales en colfculo, y sobre todo, las
caudomediales son las que llegan a zonas mis caudales de tronm

y m&dula y lo hacen ademds de forma mis densa.

Las inyecciones laterales tifien neuronas, en general, de

formacibn reticular, siendo densas y bilaterales las de inyec-

cibén rostrolateral a nivel de nGcleos vestibulares, contralate

ralmente son siempre m&s patentes (Fig. 47 y 48).

Las inyecclones centrales parecen ser las que tifien neuro

nas de forma m&s densa a nivel de nificleos del rafe y tambié&n

m&s abundantemente junto a las inyecciones caudomediales, en

niicleo trigeminal ipsilateral (Fig. 190, 193, 196, 198 y 165).

NUCLEOS CEREBELOSOS PROFUNDOS

En los animales en que la inyeccifén habfa quedado super-
ficial al estrato 6ptico, no aparecfan neuronas marcadas en
nicleos cerebelosos profundos. En los animales inyectados a
nivel de estrato gris intermedio, encontr&bamos c&lulas mar-
cadas en todos los nficleos cerebelosos. El nlGcleo con més

neuronas y mais fuertemente marcadas era en todos los casos el



nGcleo lateral contralateral (Fig. 19-22). En general, la tin
ci6n era constante en los nficleos contralaterales a la inyec-
cién y también en medial y lateral ipsilateralmente (Fig. 208

A, B, C, Dy 209) y (Fig. 20, 21 y 23).

Las neuronas marcadas eran, en general de tamafio grande y
mediano (22-34 u), aunque también encontrabamos tafiida alguna
neurona de pequefio tamafio (15-18 u) principalmente en la super

ficie ventrolateral del ndcleo lateral.

Las inyecciones de 40 ul, con excepcidn de las rostrales

en colfculo, tefilan las neuronas dé&bilmente.

En las Inyecciones centrales en coliculo, solamente la

tercera parte de las c&lulas marcadas lo estaban fuertemente.
La mayoria de las neuronas tefiidas aparecfan en nficleo laéeral
contralateral, sobre todo en su zona ventral, aunque también
habia alguna dorsalmente en su parte caudal. Solamente encon
tramos alguna neurona en nficleo interp&sito anterior en dos
animales. Tambié&n encontrabamos neuronas marcadas en el polo
caudal del nficleo fastigio, con una distribuéién bilateral.
Las células tefiidas en el nficleo fastigio ipsilateral se si-

tGan, con preferencia, medialmente (Fig. 209).

Las inyecciones rostrales en coliculo superior dan un ma

yor nfimero de neuronas tefiidas en los nficleos cerebelosos.

Las inyecciones rostrolaterales tifien neuronas fuerte-
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mente en la parte ventrolateral del nficleo lateral contralate-
ral (Fig. 210 B), son neuronas mis rostralmente situadas que
las de inyecciones centrales. Tambi&n hay alguna a niveles
mis caudales y en una posicién mds dorsal (Fig. 208 A). Encon
tramos pocas neuronas marcadas en los n@cleos interpdsito ante
rior (Fig. 210 D), posterior (Fig. 210 C) y alguna en nficleo

lateral ipsilateral (Fig. 210 E).

En el polo caudal del nficleo medial aparecen pocas neuro-
nas débilmente tefiidas, bilateralmente, con una situacién pre-

dominantemente lateral en el nficleo.

Las neuronas en fastigio eran m&s abundantes en los casos

en que la inyeccién se extendia a stratum griseum profundum.

Las inyecciones rostromediales en coliculo tifien neuronas

fuertemente, que se localizan ventrolaterorostralmente en nG-

cleo lateral contralateral. Encontr§bamos alguna neurona HRP
positiva en la zona caudal y dorsal del nficleo. La topograffa
e intensidad de tincibn en el nficleo lateral contralateral es

muy similar al patrén consecutivo a inyecciones rostrales y

laterales.

Encontrbamos alguna neurona marcada lateralmente en nd-
cleo interpbsito anterior contralateral y en menor nimero en
la zona rostral y dorsolateral del nficleo interp6sito poste-
rior. Las neuronas tefildas bilateralmente en el nficleo medial

estéin débilmente marcadas y se sitfian mediales en el polo
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caudal de los nficleos (Fig. 208 B).

La mayorfa se sitfian en nGcleos medial y lateral contrala
terales, principalmente en su mitad caudal. Encontr&bamos po
cas neuronas en la zona caudal del nficleoc interpSsito anterior
contralateral y en el medial ipsilateral. Las neuronas bilate
ralmente tefiidas en el polo caudal de los ndcleos mediales se

situaban lateralmente en ellos (Fig. 208 C).

Las neuronas tefiidas secundariamente a inyecciones caudo-

mediales (Fig. 210 A) en coliculo superior apareclan caudal y
ventralmente en nficleo cerebeloso lateral contralateral (débil
mente marcadas) y en nficleo cerebeloso medial contralateral
(Fig. 210 G). Observibamos alguna neurona medialmente en el
polo caudal del nficleo medial ipsilateral (Fig. 210 F). Las
neuronas fuertemente marcadas eran menos de 1/3 de las neuro-

nas HRP positivas.
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‘Fig. 3. Fotografia de inyecci6n caudomedial en coliculo
superior. Caso 226.

.Fig. 4. Fotograffa de inyeccibn rostrolateral en coliculo
superior. Caso 245.
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Fig. 55. Microfotografia de neuronas marcadas con HRP

en nficleo parabigeminal ipsi y contralateral.
Caso 245. TMB. Barra de calibracién: 150 u.

. Fig. 56. Microfotografia de neurona marcada con HRP en

nficleo reticular del puente caudal contrala-

teral. Caso 245. TMB. Barra de calibracién:
20 u.



.Fig. 57. Microfotografia de neuronas marcadas con HRP
en niicleo prepSsito del hipogloso ipsilateral.
Caso 245. TMB. Barra de calibracién: 250 u.

_Fig. 58. Microfotografia de neuronas marcadas con HRP
en nficleo prepbsito del hipogloso contralate-

ral. Caso 245, TMB. Barra de calibracién:
250 u.



Fig. 59. Microfotograffa de neurona marcada con HRP en nfi-
cleo cuneatus medial contralateral. Caso 245. TMB.
Barra de calibracién: 20 u.
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Fig. 94. Microfotografia de neuronas marcadas con HRP
en nficleo del tractum opticum lateral ipsila-
teral. Caso 242. TMB. Barra de calibracibn:

20 u.
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Fig. 95. Microfotografia de neuronas marcadas con HRP
en nficlec del tractum opticum accesorio ipsi-
lateral. Caso 242. TMB. Barra de calibracidn:
30 u.



JFig. 96. Microfotograffia de neurona marcada con HRP
en sustancia negra lateral contralateral.
Caso 242. TMB. Barra de calibracién: 20 u.

sl

.Fig. 97. Microfotograffa de neurona marcada con HRP

en sustancia negra reticular contralateral.
Caso 242. TMB. Barra de calibracibn: 20 u,
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Fig. 98. Microfotograffa de neurona marcada con HRP en
sustancia negra reticular contralateral. Caso
242. TMB. Barra de calibracibén: 20 u.
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Fig. 99. Microfotograffia de neurona marcada con HRP en
sustancia oris central ventrolateral contrala-

teral. Caso 242. TMB. Barra de calibracidn:
20 u.
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Fig. 100. Microfotograffa de neuronas marcadas con HRP
perinucleares al nGcleo del tercer par, bila-
teralmente. Caso 242. TMB. Barra de calibra-
cibén: 250 u.
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Fig. 101. Microfotografia de neurona marcada con HRP en
nlicleo prepbsito del hipogloso contralateral.
Caso 242. TMB. Barra de calibracibn: 20 u.
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Fig. 102, Microfotografia de neurona marcada con HRP en
nGcleo reticular gigantocelular ipsilateral.
Caso 242. TMB. Barra de calibracib6n: 20 u.

Fig. 103. Microfotografia de neuronas marcadas con HRP
en el nficleo gracilis contralateral. Caso 242.
TMB. Barra de calibracién: 30 u.
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132. Microfotografia de neuronas marcadas con HRP
en nGcleo pretectal anterior reticular ipsi-

lateral. Caso 228. TMB. Barra de calibracifn:
60 u.

133. Microfotograffa de neuronas marcadas con HRP
en nficleo pretectal anterior compacto ipsi-

lateral. Caso 228. TMB. Barra de calibracifn:
20 u.



Fig. 134. Microfotograffa de neuronas marcadas con HRP en
sustancia negra reticular ipsilateral. Caso 228.
TMB. Barra de calibracifn: 30 u.

Fig. 135. Microfotografia de neurona marcada con HRP en
sustancia negra lateral ipsilateral. Caso 228.
TMB. Barra de calibracién 30 u.



.Fig. 136. Microfotografia de neurona marcada con HRP
en nlicleo de Darkschewitsh ipsilateral.
Caso 228. TMB. Barra de calibracibn: 30 u.

Fig. 137, Microfotografia de neurona marcada con HRP

: en sustancia gris central perinuclear al
nficleo del tercer par. Caso 228, TMB. Barra
de calibracidn: 30 u.



‘Fig. 138. Microfo-
tografia de neuro-
nas marcadas con
HRP en nficleo pa-
rabigeminal ipsi-
lateral. Caso 228.
TMB. Barra de ca-
libracibn: 60 u.

Fig. 139. Microfo-
tografia de neuro-
nas marcadas con
HRP en nficleo pa-
rabigeminal con-
tralateral. Caso
228. TMB. Barra

de calibracidn:

60 u.
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‘Fig. 140. Microfotografia de neuronas marcadas con HRP
en nficleo parabraquial dorsal contralateral.
Caso 228. TMB. Barra de calibracién: 30 u.

b
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Fig. 141. Microfotograffa de neuronas marcadas con HRP
en nGicleo sensorial principal del trigémino
contralateral. Caso 228. TMB. Barra de cali-

bracifén: 60 u.
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- Fig. 143: Microfotografia de neuronas marcadas con HRP
en nlGcleo prepbSsito del hipogloso contrala-
teral. Caso 228, TMB. Barra de calibraci&n: 60 u.
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: Fig. 144. Microfotografia de neurona marcada con HRP
en nficleo reticular parvocelular contrala-
teral. Caso 228. TMB. Barra de calibracién:
20 u.

., Fig. 145. Microfotografia de neurona marcada con HRP
en nficleo cuneatus medial contralateral.
Caso 228, TMB, Barra de calibracién: 20 u.
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. Fig., 176. Microfotograffa de neurona marcada con HRP
en nficleo sagulum ipsilateral. Caso 226.
TMB. Barra de calibracibn: 20 u.

~Fig. 177. Microfotografia de neuronas marcadas con HRP

en nficleo sagulum contralateral. Caso 226.
TMB. Barra de calibraci6n: 30 u.
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Fig. 178. Microfotograffa de neuronas marcadas con
HRP en nficleo prepSsito del hipogloso
contralateral. Caso 226. TMB. Barra de
calibracifn: 60 u.
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-Fig. 205. Microfotografia de neuronas marcadas con HRP
en nficleo parabigeminal ipsilateral. Caso
261. TMB. Barra de calibracitn: 60 u.

. Fig. 206. Microfotografia de neuronas marcadas con HRP
en nficleo central del colfculo inferior con-

tralateral. Caso 261. TMB. Barra de calibra-
cibén: 30 u.
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" Fig. 207. Microfotograffa de neurona marcada con HRP

en nficleo sensorial principal del trigémino

contralateral. Caso 261. TMB. Barra de cali-~
bracibn: 20 u.
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Nuestros hallazgos sefialan gque son un gran nGmero de es-
tructuras troncoencefdlicas y cerebelosas las que envian cone-
xiones al colfculo superior. Desde algunas de ellas han sido
descritas con anterioridad conexiones a colfculo (GROFOVA y
cols,., 1977; BALAYDIER y MAUGUIERE, 1978; EDWARDS y cols.,
1979) . Desde otras, como sustancia negra compacta ipsilateral;
nlicleos reticular parvocelular, magnocelular, lateral y ventral;
nficleo magnocelular espinal alaminar ipsilateral del trigémino;
nficleo cerebeloso lateral ipsilateral; nficleo interp&sito ante
rior ipsi y contralateral, se describen estas por primera vez.
Desde todas ellas es la primera descripcidn que sefiala una to-

pograffa al coliculo.

En alglin caso hemos descrito neuronas mis intensamente
marcadas o en mayor nGmero en alglin nficleo troncoencefdlico o
cerebeloso que en otro, a pesar de haber inyectado la misma
cantidad de enzima. En ello hemos fundamentado la existencia
y cantidad de las proyecciones desde esos nficleos a coliculo.
Sin embargo, hay que considerar la existencia de variaciones
en el transporte retrSgrado de HRP debidas a factores condi-
cionantes de la captaci6n axbnica del enzima en la zona de in
yeccifn (NAUTA y cols., 1974; COWAN y CUENOD, 1975; COOKE y
cols., 1975). Esos factores, desafortunadamente, son incon-

trolables.
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Por otra parte debemos considerar la posibilidad de resul
tados falsos como consecuencia de la inyeccién de fibras de pa
so en el collculo en vez de terminales. Efectivamente hay evi
dencia de que fibras de paso afectadas por el procedimiento de
inyeccifn, captan y transportan HRP retrSgradamente (HALPERIN
y LA VAIL, 1975; HERKENHAM y NAUTA, 1977). Hemos discutido es
ta cuestibn para las fibras cerebelo-coliculares. Puede ser
realmente importante en los experimentos en que las inyeccio-
nes alcanzan stratum griseum profundum, ya gque en esa regibn
se han descrito fibras procedentes de los nficleos cerebelosos
(ANGAUT, 1970), que penetran lateralmente y pasan al lado opues
to cruzando la comisura del coliculo superior (ANGAUT y BOWSHER,
1970). Sin embargo, la topografia observada después de nues-
tras inyecciones hace pensar que las células tefiidas en los nu
cleos cerebelosos después de inyecciones coliculares deben
corresponder a fibras cerebelo-coliculares que terminan en o
cerca del sitlo de inyeccibn, mds que a fibras de paso a otros
territorios coliculares. La topografia de la proyeccién cere-
belotectal solo se obtiene con inyecciones en capas colicula-
res profundas y no en los de inyecciones superficiales. Sin
embargo, se han descrito fibras cerebelosas cruzadas en casos
de inyecciones de este tipo (ANGAUT y BOWSHER, 1970). Si esas
fibras cruzasen efectivamente a través de las capas colicula-
res su perficiales, las inyecciones laterales en colfculo ten
drfan que dar un niimero mayor de c&lulas positivas en los ni-

cleos cerebelosos contralaterales que las inyecciones mediales,
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cosa que no ocurre. Pensamoé pues, que nuestros resultados se
deben, al menos en su mayor parte al lugar del colfculo en que
inyectamos la peroxidasa y obtenemos asi una topograffa clara
en cada una de las estructuras en que aparecen células marca-

das.

Seguiremos aqui igual que en la descripcién de los hallaz
gos, una ordenacidn rostrocaudal y dorsoventral, en la discu-
sibn de las distintas estructuras que envian proyecciones al
coliculo desde tronco del encéfalo y cerebelo; si bien, en al
glin caso preferiremos hacer una agrupacién de otro tipo para

facilitar la comprensién funcional del conjunto.

REGION PRETECTAL

Para identificar los nficleos que la componen hemos segui-
do los atlas de REINOSO-SUAREZ (1961) y BERMAN (1968), como en
resto del tronco del encéfalo y cerebelo, y los especificos de

KANASEKI y SPRAGUE (1974) y AVENDARO y JURETSCHKE (1980).

KANASEKI y SPRAGUE (1974) y AVENDANO y JURETSCHKE (1980)
siguen la misma denominacifn para los nficleos que componen esa
regidén situada en el limite meso-diencefdlico. Los primeros,
los ordenaban segiin su posicifn rostrocaudal; los segundos,
los clasificaban en tres grupos obedeciendo a una topografia

lateromedial.

KANASEKI y SPRAGUE (1974) describian: nlicleo pretectal an
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terior, con sus partes reticular y compacta: nficleo pretectal
medial; nficleo pretectal olivar; nficleo pretectal posterior;

nGcleo del tractum opticum y nGcleo pretectal subbptico.

AVENDANO y JURETSCHKE (1980) individualizaban tres grupos:
1) nicleos de la comisura posterior con sus divisiones dorsal,
lateral y ventral; 2) un grupo dorsolateral, que se componia de
los nficleos del tractum opticum lateral y medial y los nficleos
olivares; 3) un grupo intermediario, representado por el nficleo
pretectal posterior, nficleo sub6ptico, nlicleo pretectal ante-
rior con sus divisiones compacta y reticular, y nlicleo pretec-

tal medial.

Nuestros hallazgos de neuronas marcadas en esa regidn con
firmaban la proyeccidn pretecto-tectal descrita previamente
por métodos de degeneracifn anterbgrados y retrb6grados (RINVIK
y cols., 1976; GRAHAM, 1976; BERMAN, 1977; ITOH, 1977; GROFOVA

y cols., 1978; EDWARDS y cols., 1979 y TORTELLY, 1981).

No existe una descripcidn topogr&fica precisa de las afe-
rencias desde esa regibén a coliculo superior y gran discordan-
cia en el nivel de terminacién de esas fibras en las capas del

coliculo.

Nosotros, inyectando HRP en capas superficiales de colf-
culo, solo hemos encontrado neuronas en nicleo del tracto 6p-
tico, y no hemos encontrado neuronas marcadas en otros nficleos

de regibén pretectal. BERMAN (1977) demostraba proyeccién
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pretectal ipsilateral a coliculo, utilizando autorradiograffa
y HRP. Para GRAHAM (1976) la terminacifn se realizaba en ca-
pas intermedias de coliculo, cosa que nosotros apoyamos, ya

que casi todas nuestras inyecciones se encuentran a ese nivel.
GRAYBIEL (1972 y 74) y EDWARDS y cols. (1979) estaban de acuer

do en ese patr6n terminal.

ITOH (1977) fue el primerc en tratar de hacer una topo-
graffa de esa proyeccifn. DecIa que la porcién rostral del
pretecto proyectaba a la zona medial del coliculo y la mitad
caudal del pretecto a la zona lateral del coliculo. Nosotros
coincidimos con &1 en la existencia de una topograffa global
(TORTELLY, 1981, decfa gue no existfa), pero no en la topogra
ffa que &1 describe. Esta podrfa ser vdlida, en parte, para
nlicleo pretectal anterior, pero en absoluto para el resto.

En casos de inyeccibn rostral en coliculo hablia un claro pre-
dominio de proyeccidn contralateral, siendo mis densa la ipsi
lateral secundariamente a inyecciones caudales en colfculo.
Hemos encontrado tambi&n una topografla mediolateral, siendo
mds abundante la tincién en nficleos situados lateralmente, en
los casos de inyecciones laterales en collculo, y mis abundan
te en los mediales, en los casos de inyecciones mediales en
coliculo. La bilateralidad es mis clara en los casos de in-
yecciones mediales y de inyecciones centrales. 0Quizé los
hallazgos de ITOH (1977) se debfan en parte a lesiSn de fibras
retinotectales y corticotectales, tSpicamente ordenadas y cue

pasarfan por el pretectum en direcc¢idn al coliculo superior.
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Hemos encontrado proyecciones a coliculo, topogr&ficamente
ordenadas, como hemos descrito en los hallazgos, desde nficleo
pretectal medial; nficleo de comisura posterior dorsal y lateral;
nGcleo pretectal anterior compacto y reticular, y nlcleos del

tracto 6ptico medial y lateral.

CARPENTER y PIERSON (1973) demostraron que lesiones en nfi-
cleo de comisura posterior y sustancia gris central impedian
los reflejos directo o consensual a la luz, cosa que no compro-
baban al lesionar otros nlGcleos de regibfn pretectal, por lo que
pensaban que el nficleo de la comisura posterior era el mds rela
cionado con impulsos oculomotores. Confirmaron esa proyeccién
desde nficleo de comisura posterior RINVIK y cols. (1976) con
HRP, aunque sin observar una clara topograffa; tambiefi GROFOVA
y cols. (1978). EDWARDS y cols. (1979) fueron los primeros en
especificar esa proyeccidn desde diferentes nficleos. Encontra
ban la mayor cantidad de c&lulas marcadas en nficleos de comisu
ra posterior ipsilateralmente y en parte reticular de nGcleo
pretectal anterior. El resto de células marcadas, a nivel del

niicleo pretectal posterior y nlGcleos del tracto Sptico.

Nosotros hemos encontrado proyecciones desde todos los nG
cleos de la regidn pretectal a colfculo superior, si bien estas
proyecciones guardan una topograffa general y particular de ca

da nGcleo. Estas proyecciones son bilaterales.

El nficleo del tracto Sptico y el nlcleo parabigeminal eran,

en nuestro materal, las dos finlcas estructuras que aparecfan
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marcadas secundariamente a inyecciones superficiales. Esas cé&-
lulas estaban débilmente tefiidas, a diferencia de las de EDWARDS
y cols. (1979) que lo estaban fuertemente, pareci&ndose méis a
las que nosotros encontrabamos secundariamente a inyecciones en
estrato gris intermedio. Pensamos que podfia deberse a que la
inyeccifn que ellos consideraban superficial podfa haber afecta
do a stratum opticum que, segfin la revisién de GOLDBERG y
ROBINSON (1978), es la capa de mayor contingencia de fibrasafe

rentes y eferentes del coliculo superior.

Nosotros hemos descrito una topografia clara en cada uno
de esos nficleos segfin el drea de inyeccién colicular. La pro-
yeccibn desde nlicleo pretectal medial es unilateral, del mismo
lado de la inyeccibdn para las inyecciones caudales (Fig. 104 y
146) y del lado contrario para las rostrales (Fig. 31 y 60).
Solo observamos bilateralidad en los casos de inyecci6n central

(Fig. 179). No hay topografia en sentido mediolateral.

Los nficleos de la comisura posterior dorsal tienen una pro
yeccifn bllateral en todos los casos. Es preferente del mismo
lado de la inyeccibn, cuando esta es caudal (Fig. 104, 146, 147
y 148) y del otro lado, cuando se trata de una inyeccidn situa

da rostralmente en coliculo (Fig. 31 y 60).

Las neuronas se sitfian m&s lateralmente en el ndcleo en
los casos de inyecciones laterales (Fig. 31 y 104) que en los

de inyecciones mediales (Fig. 60, 146 y 147). Las inyecciones

centrales marcan neuronas bilateralmente en esos nficleos, sobre
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todo a niveles rostrales y con un claro predominio en el mismo

lado de la inyeccib6n (Fig. 179, 180, 181 y 182),

La proyeccidn desde los nficleos de la comisura posterior
lateral es también bilateral, siendo mi&s densa para las inyec-
ciones medialmente situadas (Fig. 60, 61, 62, 146, 147 y 148),
sobre todo para las mediocaudales (Fig. 146). Las neuronas
gue encontramos después de inyecciones rostrales en coliculo
aparecen, preferentemente en el nficleo contralateral (Fig. 30,
31, 60 y 62). Después de inyecclones caudales las neuronas se
encuentran mis densamente en el nGicleo ipsilateral (Fig. 104,
105, 146-148). Secundariamente a inyecciones centralmente si-
tuadas la bilateralidad es la regla, con algo de predominio
ipsilateral y en el polo caudomedial y ventral del nGcleo (Fig.

179-182).

El nficleo pretectal anterior compacto envia proyecciones
ipsilaterales a col;culo correspondientes a inyecciones caudo
laterales (Fig. 104, 105 y 133). A nivel rostral y en el nfi-
cleo contralateral a la inyeccidn se encuentran las cé&lulas
secundarias a inyecciones rostrolaterales en colfculo (Fig.
31). Con menos densidad aparecen neuronas lateralmente situa
das en el nlGcleo ipsilateral a inyecciones rostromediales en
coliculo (Fig. 60). No observamos bilateralidad ni cé&lulas

secundarias a inyecciones caudomediales ni centrales.

La parte reticular de ese nficleo tiene una proyeccibn bi

lateral. Las neuronas secundarias a inyecciones rostrales en
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coliculo se sitian, de preferencia en el nficleo contralateral,

y a niveles caudales del mismo, -"llegando algo m&s rostralmen-
te las de inyecciones mediales (Fig. 60, 61 y 62) que las de

inyecciones laterales (Fig. 31 y 32).

En el nficleo ipsilateral a la inyeccién aparecen predomi-
nantemente, las neuronas de inyecciones caudales (Fig. 132),
siendo en este caso mis rostrales las correspondientes a inyec
ciones laterales (Fig. 104) que las correspondientes a inyec-

ciones mediales (Fig. 147).

La mayor densidad de proyeccidn desde el nficleo pretectal
posterior se encuentra en el nlcleo ipsilateral y corresponde
a inyecciones caudomediales (Fig. 147 y 148). Tambié&n son abun
dantes ipsilateralmente las neuronas de inyecciones centrales
(Fig. 180, 181 y 182) y escasas las de lnyecciones rostrales
(Fig. 32, 61 y 62) que son las que se sitfian ma§ dorsolateral-

mente en el nficleo.

Contralateralmente a la inyeccidn la densidad neuronal si
gue estando a favor de las inyecciones caudomediales (Fig. 147
y 148) que se sitdan bordeando ventromedialmente el nfcleo.
Las neuronas de los restantes tipos de inyeccibén se sitfan tam
bién a ese nivel, siendo las m&s escasas las de inyeccibn cau-
dolateral (Fig. 105) y adoptando en general, las neuronas de
inyecciones rostrales la posicifén m&s medial en el nficleo (Fig.

32 y 61).
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En nficleo del tracto Sptico tambi&n hemos encontrado una
clara topograffa. La proyeccién desde nficleo del tracto &ptico
medial es bilateral para todos los tipos de inyeccibn, situindo
se mis medialmente las neuronas secundarias a inyecciones media
les (Fig. 61, 147 y 148) y mds lateralmente las de inyecciones
laterales (Fig. 32). Lateralmente se ve aumentar a ambos lados
la densidad de las neuronas correspondientes a inyecciones cen-
trales, que constituyen la proyeccifn mis abundante desde el nfi
cleo del tracto 6ptico lateral (Fig. 180). Observamos en este
nlicleo una gradacibn topogr&fica de neuronas mediolateralmente.
Se sitian en el borde medial del nficleo las de inyeccifén medial
(Fig., 61, 62, 94 y 148) y en el borde lateral, las de inyeccibn
lateral (Fig. 32), situindose dispersas entre ellas las corres-
pondientes a inyecciones anteriores (Fig. 61 y 62) e inyeccio-
nes centrales (Fig. 180), aunque se sitian mis dorsalmente las
de inyecciones rostrales (Fig. 62) y mds ventralmente las de in
yecciones centrales (Fig. 148). Aunque hay bilateralidad en to
dos los casos, la densidad es mayor en el mismo lado de la inyec
cidn en los casos en que &sta es medial en colfculo (Fig. 61 y
148) , siendo mayor la densidad contralateralmente en los casos
en que &sta es lateral en colifculo (Fig. 32). Para las inyec-
cilones centrales la bilateralidad demuestra claro predominio a
favor del lado contralateral (Fig. 180). JONES y POWELL (1971)
describieron proyecciones desde corteza visual a nficleo del
tractum opticum. Sugirieron que ese nficleo serla para la cor-

teza visual equivalente a lo que son los grupos tal8micos pos-
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terior e intralaminar para las cortezas auditiva y somatosenso-
rial. Estos autores encontraban fibras degeneradas secundarias
a enucleacidn ocular en nficleo del tracto Sptico, obteniendo el

mismo resultado secundariamente a lesiones en corteza visual.

UPDYKE (1977), en un estudio con autorradiografia en gatos,
afirmaba que el nficleo del tracto 6ptico recibfa fibras aferen-

tes desde las &4reas visuales estriada y preestriada.

GIOLLI y cols. (1978), negaban las proyecciones desde &rea
visual I en un trabajo con autorradiograffia en conejos. Ellos
atribufan la discrepancia de sus opiniones a una posible dife-

rencia entre las vias anatbmicas de las dos especies.

EDWARDS y cols. (1974), GRAYBIEL (1972,1975), KAWAMURA y
cols. (1974) afirmaban utilizando diferentes m&todos gue retina
y corteza visual proyectaban a capas superficiales de coliculo

superior.

Esas terminaciones se situaban a diferentes niveles de
stratum griseum superficialis (GAREY y cols., 1968; KAWAMURA y

cols., 1974; GRAYBIEL, 1975).

HARTING y cols. (1973) y SPRAGUE (1975) estudiaron la or-
ganizacidn sinfptica de estrato gris superficlal, quiz& se deba
a la posicién axonal profunda en esa capa el que en nuestras in
yecciones superficiales no encontremos neuronas en retina (esta
mos afin en periodo de estudio) ni en corteza visual (TORTELLI,

1981).
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Todos esos hechos nos permiten estar de acuerdo con TOR-
TELLY (1981) en que las proyecciones desde corteza visual y re
tina a las capas superficiales de coliculo superior pueden ser
bisindpticas, a través de nficleo del tracto Sptico y nficleo pa

rabigeminal.

Lesionando zonas pretectales vecinas a nficleos del tracto
6ptico apareclan fibras degeneradas en oliva inferior de cone-
jo (MIZUNO y cols., 1974). Esa via pretecto-olivar y la ter-
minacién de la proyeccidn pretecto-tectal en capas intermedio-
profundas de coliculo pueden ser las responsables de respues-
tas de orientacidn visual. CASAGRANDE y cols. (1972) justifi-
can la influencia de regidn pretectal no solo en la via senso-
rial visual (nficleo del tracto 6ptico) sino tambi&én en el con-
trol oculomotor. La via pretecto-olivar seria uno de los sus-
tratos morfolbgicos de conduccibén de estfmulos visuales a cere
belo. Segin MAEKAWA y SIMPSON (1972,1973) respuestas evocadas
en fl6culo y n6dulo por estimulacidn del nervio Optico eran
conducidas por el complejo pretectal lateral y la oliva infe-
rior en su zona rostromedial. SegGn BRODAL (1940) la proyec-
cibn pretectal a la zona dorsal de la oliva conducirfa impul-

sos visuales a nficleos vestibulares y fastiglos.

NUCLEO PARABIGEMINAL

Discutimos este nficleo, aunque no corresponde a la ordena

cidén previamente establecida para comprender mejor su asociaci6n
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funcional con el nficleo del tracto &ptico. Son estos dos nfclecs
como ya hemos dicho, las dos finicas estructuras en que encontra-
bamos neuronas marcadas secundarias a inyecciones superficiales

en coliculo.

El nficleo parabigeminal es ovoideo, estd formado por un gru
po compacto de cé&lulas en la parte lateral del mesencé&falo, por
debajo del bragquium del coliculo inferior y lateralmente al trac
to tecto-pontino. Forma parte de un sistema satélite Qel coll-
cule superior, junto con el tegmento lateral mesencefilico, lla
mado "complejo tegmental parabigemino-lateral" por GRAYBIEL

(1978) .

Encontrabamos proyecciones bilaterales a coliculo desde ese
nficleo, que terminaban en capas superficiales e intermedio-pro-
fundas. GROFOVA y cols. (1978) encontraron proyecciones a esas
capas de coliculo pero no decfan si eran o no bilaterales ni si
segufan una distribucién topogrdfica. Segfin ellos aumentaba la
cantidad e intensidad de neuronas marcadas si la inyeccibn pro-
fundizaba a stratum griseum intermedium, de acuerdo con nuestros
resultados. GRAYBIEL (1978) encontraba las terminales de esas
proyecciones a nivel de stratum opticum. Segfin EDWARDS y cols.
(1979), el nficleo parabigeminal proyectaba primaria y exclusi-
vamente a capas superficiales de coliculo superior, y justifi-
caban la aparicidn de neuronas secundarias a la inyeccién de
HRP en stratum griseum intermedium por la contaminacidn de las

capas superficiales.
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Nuestros hallazgos no coinciden en absoluto con los de
GRAYBIEL (1978), EDWARDS y cols. (1979) y TORTELLY (1981), que
observaban una distribucibén de neuronas caudalmente en el nG-
cleo ipsilateral y rostralmente en el contralateral, eso puede

ser cierto en algGn caso, pero no en general.

Después de hacer inyecciones muy localizadas en coliculo
superior encontramos que las inyecciones rostrales son las que
dan una tincién neuronal m&s densa, y las centrales la mayor

bilateralidad.

La proyeccibn es fundamentalmente contralateral para las
inyecciones situadas lateralmente en colfculo e ipsilateral pa
ra las medialmente situadas. La proyeccifén mds significativa
es la correspondiente a inyecciones rostrolaterales y la més
débil la de inyecciones caudolaterales. Las inyecciones cen-
trales guardan una bilateralidad uniforme a niveles mediocau-

dales del nficleo.

Las inyecciones rostrales demuestran una proyeccién més
densa en cuento a nfimero de neuronas y mis extensa topografi-
camente en sentido rostral. Las inyecciones caudales, una pro

yeccibn con un origen mis caudalmente situado en el nficleo.

GRAYBIEL (1978), utilizando autorradiograffa estudié la
topograffa del sistema de fibras retinoparabigeminales, encon
tr6 una retinopatfa comparable con los mapeos fisiolégicos co

liculares (LANE y cols., 1974) sugiriendo una verdadera visuo
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topia en ese nficleo.

La organizacidn parabigemin&tectal ha sido estudiada desde
el punto de vista retinotSpico en el oposum por MENDEZ OTERO y
cols. (1980). SHERK (1978, 1979a y 1979b) confirmb, en gatos,
esa organizacidn visuotdpica, fisiolbgica, viendo que diferen-
tes cé&lulas parabigeminales respondian a diferentes estimulos
visuales, concluyb que el campo visual ipsilateral estaba re-
presentado en la parte rostral del nficleo, mientras que la re-
presentacifn del campo visual contralateral ocupaba las zonas
central y caudal del nficleo. Todo eso sugiere la existencia en
nGcleo parabigeminal dé una retinotopfa clara y de una importan
te misi6n en el procesamiento de los movimientos oculares a ni-
vel colicular. Ha hemos discutido la importancia que puede te-
ner este nficleo y el del tracto Sptico como estacifn a capas su
perficiales de coliculo de los impulsos que llegan desde reti-

na y corteza visual.

SUSTANCIA NEGRA

Las proyecciones a colficulo desde ese nficleo mesencef&lico,
de situaciSn contigua y dorsal al haz piramidal, habfan sido
propuestas por RIOCH (1929), CARPENTER y McMASTER (1964), sien
do descritas por LLAMAS (1966) y LLAMAS y REINOSO-SUAREZ (1968)

en gatos, utilizando el m&todo de NAUTA.

No hemos encontrado neuronas marcadas en ese nlicleo secun

dariamente a inyecciones superficiales en colfculo, hallafidolas
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de forma constante siempre que la inyeccibn se encontraba por
debajo del stratum opticum, en stratum griseum intermedium y
stratum griseum profundum. Para GRAYBIEL (1978) las proyec-
ciones nigrotectales terminaban en capas intermedias del coll
culo. HOPKINS y NIESEN (1976), habfan afirmado que la sustan
cia negra proyectaba a capas profundas de colfculo superior y
que algunas fibras que van de sustancia negra a sustancia gris
central lo hacfan a través de estratos profundos de coliculo

superior.

Nuestros hallazgos demuestran que una proyeccibén de ca-
r&cter bilateral desde sustancia negra a colfculo, siendo m&s
densa ipsilateralmente. En ese aspecto global estamos de
acuerdo con GROFOVA y cols. (1978) y GRAYBIEL (1978), pero
ellos solo consideraban la porcibn reticular de sustancia ne-
gra. EDWARDS y cols. (1979) y TORTELLY (1981}, sin embargo,
han descrito neuronas marcadas en ambas zonas reticular y la-
teral de sustancia negra, denominacifn dada por REINOSO-SUAREZ
(1961) y BERMAN (1968). EDWARDS y cols. (1979) describian

aumentos de c€lulas marcadas a niveles mis rostrales.

En nuestro material hay un claro dominio de cé&lulas de in
yecciones laterales rostralmente y de inyecciones mediales

caudalmente.

Son mis rostrales las neuronas de inyecciones rostrales
en coliculo y mis caudales las de invecciones caudales. Hay

mis cantidad de neuronas en las inyecciones mediales que en



222

las laterales. Solo tifien cé&lulas en parte compacta las inyec-
ciones rostrales. Hay mis densidad neuronal en parte reticular
en inyecciones mediales y mis en porcién lateral en inyecciones
laterales. Contralateralmente encontramos neuronas secundarias
a todos los tipos de inyeccibén pero en muy poca cantidad. Sien
do mis rostrales las de inyecciones rostrales que las de inyec-

ciones caudales.

Con respecto a tamafio y forma celular estamos de acuerdo

con GROFOVA y cols. (1978).

GROFOVA y cols. (1980) son los finicos autores que sugirie-
ron una proyeccifn a porcién compacta reticular al ver, en un
estudio morfolégico efectuado marcando neuronas de sustancia
negra con HRP despu&s de registrarlas intracelularmente, en res
puesta a estimulos talfmicos o tectales, arborizaciones termina
les de algunas colaterales en la vecindad de la porci6n compac-

ta.

GRAYBIEL (1978), basada en la posibilidad de que la proyec
cifn nigro-tectal mantenga una ordenacibén retinotSpica, como la
mantienen los campos motores en las unidades coliculares, sugi
ri6, que esa via nigrotectal representaria la transferencia de
informaci6n desde corteza visual, a través de un puente trans-
estriado a sustancla negra y, de ella al colfculo superior.
Esta via serfa asi, andloga a las proyecciones visuales trans-

pontinas o trans-olivares a cerebelo. Sugieren que la distri-

bucién columnar de esa proyeccibn correspondia a registros
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verticales en coliculo superior, seglin una organizacién retino-
tOpicamente ordenada y tratd de dar consistencia por ese siste-
ma de integracidn funcional en la motilidad ocular a los hallaz
gos clinicos de alteracibén oculomotora en enfermedad de Parkinson

estudiados por DE JONG y cols. (1971) y CORIN y cols. (1972).

MOHLER y WURTZ (1976), registraron respuestas neuronales
en monos, en sustancla negra, antes de un movimiento ocular, que
interpretaron como una sefial de "permiso" al sistema efector vi
suomotor. Eso justificarfa los desbrdenes en la iniciacién de
los movimientos oculares que ocurren en enfermedades que afectan
a sustancia negra o nficleos de la base. Se explicarlan de la
misma forma la bradicinesia, hipocinesia oculomotora y efecto de

la atencidn secundarios a lesiones en coliculo superior.

Si bien para REAVILL y cols. (1979) la via nigrotectal no
se encuentra bajo la influencia dopaminica, a diferencia del cip
cuito nigroestriado, CHEVALIER y cols. (1981) han evidenciado
la naturaleza gabaérgica inhibitoria de la proyeccién nigrotec-
tal.

ANDERSON y YOSHIDA (1980), estimulaban antidrémicamente ti
lamo y colfculo superior, registrando en sustancia negra. Pro
pusieron que ramas del mismo ax6n de sustancia negra se diri-
gfan a t&lamo ventromedial y al coliculo superior. Bas&ndose
en las capas coliculares profundas a las que llegaban los axo-
nes nigricos estaban implicadas en el control de la musculatura

ocular y del cuello y que las &reas tal&micas a las que proyec-
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taban los axones nigricos, a su vez, proyectaban, en el mono, a,
8reas corticales rostrales, al gyrus pretectal, especialmente a
dreas corticales laterales en la regifén del sulcus arcuatus; su
girieron que los ramos coliculares y taldmicos de los axones de
la sustancia negra, desempefiaban alglin papel en el control de

la actividad de neuronas corticales y coliculares que, a su vez,

estaban implicadas en el control de los movimientos oculares y

cefdlicos.

FORMACION RETICULAR MESENCEFALICA

Hemos encontrado tambi&n topograffa en la proyeccidn reti-
culo-tectal. Las neuronas marcadas tras inyecciones laterales
en coliculo se situaban m&s rostralmente en FRM, siendo de pre-
ferencia ipsilaterales las neuronas marcadas tras inyecciones
caudales en coliculo, y contralaterales las de inyecciones me-
diales. La importancia de la interrelacidn reticulo-tectal ha-
bfa sido descrita ya por KAWAMURA y cols. (1974). RAFOLS y
MATZKE (1970) describieron de forma minuciosa las conexiones
eferentes de coliculo superior a formacibn reticular mesencef&
lica. Seglin ellos los centros tegmentales reticulares ipsila-
terales recibifan las fibras del coliculo superior, a travé&s de
un haz directo tecto-reticular que terminaba, fundamentalmente,
en la parte lateral del tegmento mesencefdlico y parte superior
del puente. Esos hallazgos podian estar de acuerdo con los de

ALTMAN y CARPENTER (1961), que sugerfan que las largas proyec-

ciones desde coliculo superior a los centros reticulares ofre-
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cian un sustrato anatémico para la activacidn reticular en res
puesta a estimulos lumonosos. BELL y cols. (1964), estudiaron
los efectos de estimulos plurisensoriales naturales sobre for-
macién reticular mesencef&lica, concluyendo que su porcién cen
tral tenia la mayoria de unidades reaccionantes a estimulos so
méticos y el menor nfimero de ellas reaccionantes a estimulos
visuales. Esa afirmacibén concordaria con la de RAFOLS y MATZKE
(1970) en gue era la parte lateral del tegmento mesencefflico
donde terminaban la mayoria de fibras directas que llegaban de
coliculo superior. En la formacibén reticular mesencefilica pa
rece estar localizada el &rea supranuclear inmediata a las mo-
toneuronas del sistema motor ocular en el planoc vertical. Es-
ta drea comprende los llamados ncleos accesorios del nGcleo
motor ocular comfin (sobre todo el nicleo intersticial de CAJAL)

v a la formacibdn reticular vecina.

La lesi6n de estas zonas da lugar a una abolicibn comple-
ta de los movimientos oculares en el plano vertical (CHRISICOFF,
1974; PASIK y cols., 1969). Asimismo, son conocidas las rela-
ciones de estas estructuras con los nficleos motores oculares
tanto desde el punto de vista anatSmico (CARPENTER y cols.,

1970) como electrofisiolbdgico (SCHWINDT y col., 1974).

Mediante el registro extracelular en animales despiertos
se ha observado que en la formacién reticular mesencefilica
existen neuronas que producen un brote de actividad durante

movimientos sac8dicos voluntarios o durante las fases rdpidas



226

del nistagmo vestibular y optocinético (BUTTNER y cols., 1977;
KING y FUCHS, 1977). En la actividad unitaria de dichas neu-
ronas parecen ir codificados los parimetros necesarios para la
realizacidn y mantenimiento de los movimientos oculares (HENN

y COHEN, 1976; BUTTNER y cols., 1977).

EDWARDS y cols. (1980) siguiendo a CASAGRANDE y cols.
(1972) destacan la gran similitud histolbgica, anatbmica y fi-
siol6gica que existe entre las capas profunéas de colfculo su-
perior y la formacibn reticular adyacente a 1. EDWARDS y
cols. (1979) no detectaban neuronas marcadas secundariamente
a la inyeccifn de HRP en colfculo superior mds que en nficleo
cuneiforme contralateral en muy pequefia proporcién y nlicleo
subcuneiforme de forma bilateral aunque principalmente contra-
lateral. En nuestro caso hemos encontrado proyecciones bila-
terales desde estas estructuras y m&s ampliamente ipsilatera-
les, atribuyendo los hallazgos de EDWARDS y cols. (1979) a
gue inyectaron solo zonas limitadas de coliculo y a que sus
afirmaciones se refieren a un caso con inyeccifn rostral que

profundizd a tegmento mesencef&lico subyacente.

GROFOVA y cols, (1978) describleron la proyeccidn a colf-
culo superior, tambi&n TORTELLY (1981), aungque sin estudiarla
cualitativa ni cuantitativamente, cosa que nosotros hemos rea-
lizado pudiendo resumir de nuestros hallazgos que las neuronas
de inyecciones laterales en coliculo se sitfian mi&s rostralmen-

te en ella, siendo, de preferencia, ipsilaterales las de inyec
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ciones caudales (Fig. 104 y 105) y contralaterales, las de in-
yecciones mediales (Fig. 31). En los casos de inyeccibn caudo
lateral, las neuronas se extienden ventrolateral y dorsolate-
ralmente, siendo masiva su densidad, sobre todo, en el polo mis
dorsal del nficleo, a sus niveles rostrales (Fig. 106). Las neu
ronas de inyecciones caudomediales aumentan en nfimero caudal-
mente y se extienden en direccién mediolateral dorsoventralmen
te (Fig. 151-154). Las neuronas correspondientes a inyecciones
rostrales se dispersan en la zona central del nficleo laterome-
dialmente en direccibén dorsoventral, situl8ndose mds laterales
las de inyeccidn lateral (Fig. 33-35) y mds medioventrales las
de inyeccifn medial (Fig. 63-66). Las de inyeccidn central
ocupan una posicién dorsomedial en el nlicleo en las zonas mis
rostrales (Fig. 183), extendiéndose lateralmente en las zonas
caudales en gque la proyeccibn es mis densa (Fig. 184 y 185).
Las neuronas de la zona mis caudal del nficleo corresponden a
inyecciones centrales (Fig. 186) y caudales en coliculo (Fig.

158).

En el nficleo contralateral dominan en los niveles mds ros
trales las neuronas de inyecciones rostromediales, que se si-
tian mediolateralmente en direccidn ventrodorsal (Fig. 61 y
63). A niveles mis caudales, en que aparecen neuronas de
otros tipos de inyeccidn, adoptan la posici6n mis lateral en
el nicleo (Fig. 65-68). Por dentro de esas neuronas se si-

tfian las de inyecciones caudolaterales (Fig. 106) y centrales

(Fig. 183-185), siendo las m&s mediales las correspondientes
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a inyecciones caudomediales (Fig. 151, 152 y 155). Las de in-
yeccidn rostromedial siguen una distribucibén difusa laterome-
dialmente en la zona mis ventral del nficleo (Fig. 64-68). La
proyeccién central se encuentra en la zona mis caudal del nd-
cleo (Fig. 185 y 186) junto a alguna neurona de inyeccidén ros

tral en colfculo (Fig. 36 y 69).

SUSTANCIA GRIS PERIACUEDUCTAL

En nuestro material esta estructura demostrd proyectar
abundante y bilateralmente a colficulo superior, aunque a ma-

yor cantidad desde el mismo lado.

EDWARDS (1977), utilizando técnicas combinadas de trans-
porte axonal retrSgrado de HRP y de autorradiograffa, encon-
tré proyecciones desde coliculo superior a sustancia gris pe-
riacueductal, sugiriendo que esa proyeccitn formaba parte de
un gran mecanismo de control tectal-oculomotor. CAJAL (1911)
clasificaba las dendritas de las motoneuronas oculomotoras en
posteriores, ramificindose en la sustancia gris periacueduc-
tal y dendritas anteriores y antero-externas ramific&ndose en
la formacién reticular vecina del fascfculo longitudinal me-
dial. Igualmente GRAYBIEL (1977) encontrd tambi&n una inten-
sa comunicacifn entre formacidn reticular paramediana del
puente y sustancia gris periacueductal. Nuestros hallazgos
ademis de sefitalar una proyeccibn desde esta formacién a coli-

culo, pueden suponer un circuito de retro-alimentacifn a estas
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proyecciones.

EDWARDS y cols. (1979) no encontraron neuronas marcadas en
SGP. SI, GROFOVA y cols. (1978) y TORTELLY (1981) con la misma
técnica y en el mismo tipo de animal. No hay ninguna descrip-
cibén topogrdfica de las proyecciones desde esta formacién a co-
liculo anterior a la nuestra que sefiala una proyeccibn sistem§-
tizada al colficulo superior. En el polo mds rostral del tercio
superior, considerando é&ste entre los planos -6 y -3 del atlas
de REINOSO-SUAREZ (1961), encontramos neuronas correspondientes
a inyecciones rostrolaterales en la parte dorsal de sustancia
gris (Fig. 30 y 31), en la parte lateral son mediales y se si-
tGan mds dorsales las de inyeccif6n caudomedial (Fig. 146) que
las de inyeccidn rostromedial que se sitfian mis ventrales (Fig.

60).

En la zona medial de sustancia gris encontramos, sobre to-
do, neuronas de inyeccidn rostrolateral (Fig. 32 y 33) y algu-

na de inyeccitn caudomedial (Fig. 149 y 150).

A niveles mis caudales de ese tercio superior se ven aumen
tar el nimero de neuronas secundarias a inyecciones laterales,
fundamentalmente, en la zona lateral de sustancia gris, situén
dose m&s rostralmente en ella las secundarias a inyeccién cau-
dolateral (Fig. 106), que las de inyeccibn rostrolateral (Fig.
34 y 35) que junto a las de inyecciones centrales se sitfian en

la zona mis caudal del nficleo (Fig. 183 y 184).
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En el tercio medio del nﬁcleo‘(entre -3 y 0 del atlas) en
la parte rostral, aparecen neuronas secundarias a inyecciones
rostromediales, sobre todo, en la zona dorsal y lateroventral
(Fig. 68 y 69) ocupando el centro de esa zona lateral las neu-
ronas de inyecciones centrales (Fig. 185 y 186) y aumentando
las secundarias a inyecciones caudolaterales en la zona ventro
lateral (Fig. 108 y 109) y de las rostrolaterales en la zona
dorsolateral a medida gue nos desplazemos caudalmente (Fig.35-

37 .

En el tercio inferior del nGcleo (entre 0 y -3 del atlas)

se sitdan m&s rostralmente en el borde lateral las neuronas

secundarias a inyecciones centrales (Fig. 187) ocupando a ni-
veles mds caudales el borde lateral las secundarias a inyec-
ciones caudales (Fig. 111 y 158), situfndose las de inyeccio-
nes rostrales en la zona dorsal y ventral de nficleo (Fig. 38

y 39).

Contralateralmente, en el tercio superior dominan las neu-

ronas secundarias a inyecciones mediales en el polo mis ros-
tral (Fig. 73) apareciendo en mayor nGmero neuronas de inyec-
ci6n caudomedial a niveles m&s caudales y aumentan en nfimero,
las cé€lulas de inyecciones rostrales al acercarnos al tercio
medio del nGcleo en que dominan claramente las neuronas de in
yeccibn rostromedial que adoptan una situacidn dorsolateral y

ventrolateral dejando libre la zona lateral central (Fig. 99).

A niveles rostrales del tercio inferior del nGcleo apare-
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cen con la misma distribucién neuronas de inyecciones caudales
y centrales (Fig. 190) siendo las m&s caudales en el borde ven
trolateral del nficleo las neuronas de inyeccidn rostral (tanto

medial como lateral) (Fig. 42).

FORMACION RETICULAR DEL_ PUENTE

Esa porcién de formacibén reticular interviene seglin RAPHAN
y COHEN (1978) en los movimientos oculares. Los rédpidos, de-
pendian del nficleo reticularis pontis oralis y los movimientos

lentos del nficleo reticularis pontis caudalis.

Esos nficleos reciben proyecciones desde colfculo superior
(KAWAMURA y cols., 1974) y envian fibras directas al nficleo ab
ducente (GRAYBIEL, 1977). Para esta autora esos nficleos repre
sentarfan una estacifn de relevo para la informacién desde co-

1iculo superior a nficleo abducente contralateral.

Ese nficleo es el que inicia el movimiento de sacudida ocu
lar, enviando impulsos al nervio oculomotor contralaterala tra

vés del fasciculo longitudinal medial.

Experimentos recientes han demostrado que los movimientos
de sacudida y las fases rdpidas del nistagmo vestibular y opto
cinético en el plano horizontal se generaban en la zona parame
diana de la formacidn reticular bulbo-protuberancial. La esti
mulacidn elé&ctrica de esa zona producfa movimientos oculares

en el plano horizontal de caracteristicas identicas a los movi-
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mientos espont&neos (COHEN y KOTMATSUZAKI, 1972; KELLER, 1974);
en cambio, la lesidn abolia los movimientos conjugados horizon
tales (COHEN y cols., 1968). Los registros unitarios realiza-
dos en esta zona mostraban la existencia de unidades f4sicas,
las cuales producfan un brote de actividad durante el movimien
to y de otras unidades, cuyo disparo tf6nico se hacfa silente
durante movimientos de sacudida voluntarios o durante las fases
ripidas del nistagmo vestibular u optocin&tico (KELLER, 1974;

COHEN y HENN, 1972; HENN y COHEN, 1976; LUSCHEY y FUCHS, 1972).

Aunque COHEN y HENN (1972) identificaron el &rea supranu-
clear con el nGcleo reticular gigantocelular, ain no conocemos
con precisién la localizacibn de las neuronas supranucleares
que representan la via final de proyeccibn sobre las motoneuro
nas oculares. Tampoco se conocen sus conexiones (BAKER y BER-

THOZ, 1977; RAPHAN y COHEN, 1978).

HIGHSTEIM y cols. (1976), estimulando los nficleos reticu-
lares del puente oral y caudal registraba potenciales postsi-~
nipticos excitadores de tipo monosiniptico en las motoneuronas
de los nficleos motor ocular externo homclateral y motor ocular

com@in contralateral.

Esos resultados contrastan con la dificultad observada en
estudios con peroxidasa para encontrar conexiones entre estos
nficleos de formacifn reticular y los nficleos oculomotores

(BUTTNER-ENNEVER y HENN, 1976; GRAYBIEL y HARTWIEG, 1974).
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en nficleo reticular oral del puente siguen una distribucibn ven
trolateral y dorsolateral en los nficleos de ambos lados. Est§

claro el predominio de las néuronas de inyecciones laterales en
el nlcleo contralateral (Fig. 37-41 y 109-115) y de inyecciones
mediales en el ipsilateral (Fig. 69-75 y 156-161).

Ipsilateralmente en el polo rostral del nficleo s6lo apare-
cen neuronas de inyeccién medial, ocupando las de inyeccibn cau
domedial una posicibén dorsolateral (Fig. 157) y las de inyeccién
rostromedial el 1fmite ventromedial del nGcleo (Fig. 70). A ni
veles m&s caudales aparece alguna neurona de inyeccidn lateral
que se sitfia en el 1imite dorsal del nficleo ocupandoc una posi-
cién m&s lateral en &1 las neuronas de inyeccibén lateral (Fig.

40) que las de inyeccidn medial (Fig. 70 y 73).

En el borde mis ventral del nficleo las neurcnas se sitfian
lateromedialmente de forma ordenada: neuronas de inyeccifn cau
caudomedial (Fig. 159), de inyeccibén central (Fig. 189 y 190)

y de inyeccifn rostral, respectivamente, ocupando estas filtimas
el polo m&s caudomedial y ventral del nficleo en que son mis me-
diales las rostromediales (Fig. 70) qgue las rostrolaterales

(Fig. 40).

Contralateralmente en su zona més rostral aparecen solo
neuronas de inyecciones laterales, que se sitian siguiendo el
borde lateral del nficleo ventrodorsalmente, siendo m&s ventra-

les las neuronas de inyeccién rostrolateral (Fig. 37-39) que

las de inyeccibn rostromedial (Fig. 69), que son m&s dorsales.
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Estas zonas de formacién reticular del puente (nlcleos re-
ticular, gigantocelular y reticular del puente oral y caudal)
reciben proyecciones desde nficleos vestibulares (LADPLI y BRODAL,
1968) y coliculo superior (KAWAMURA y cols., 1974). A las ca-
pas profundas de este filtimo ellos tambi&én envian proyecciones

como nosotros hemos topografiado,

PETERSON y cols. (1974) demostraron convergencia de estimu
los cutfneos, de la corteza cerebral, de los pedfinculos cerebe-
losos y de los colfculos superiores en algunas células reticula

res.

UDO y MANO (1970) demostraron, a su vez que muchas células
reticulares proyectan a la médula espinal. Todo eso justifica
rfa que esos nficleos puedan participar en el control de los mo-~
vimientos coordinados de los ojos y de la cabeza (GRAYBIEL,

1977) .

Nosotros hemos encontrado proyecciones aferentes a colicu-
lo desde nficleos reticulares gigantocelular, parvocelular, mag-
nocelular, nficleos del puente oral y caudal, nficleo reticular

paramediano y nficleo reticular ventral.

EDWARDS y cols. (1979) describian esa proyeccién desde nf-
cleos reticulares, puente oral, caudal y gigantocelular coinci-
diendo con nosotros en que terminaba en capas profundas de colf
culo, pero no haclfan la topograffa de la proyeccibdn. En nues-

tro caso nosotros hemos comprobado que las neuronas tefildas en
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HOLCOMBE y cols. (1980), todas las capas del colficulo proyectan
a nficleos del puente y a tegmento pontino lateral, origin&ndose
en mayor grado en stratum griseum superficial la de nficleos del
puente dorsolaterales y en estrato gris profundo la del tegmen-

to pontino lateral.

Experimentos fisiol&gicos han ido complicando el papel de
cada estructura en los movimientos oculares. E1l coliculo supe-
rior participarfa en movimientos de sacudida inducidos visual-
mente (SCHILLER, 1970; SCHILLER y STRYKER, 1972; WURTZ y GOLDBERG,
1972); el nGcleo del tracto 6ptico en nystaamus optocin&tico
(COLLEWING, 1975; HOFFMAN y SCHOPPMANN, 1975); la divisi6n flo-
cular del vestibulo-cerebelo en movimientos de percusidn
(WESTHEINER, 1954; MILES y FULLER, 1975). Para BENDER y SHANZER -
(1964) la formacién reticular del puente parece ser un punto
esencial en el sistema de conduccidn, pequefias lesiones en su
zona paramediana pueden producir una parflisis completa de la

mirada conjugada horizontal.

Aunque los movimientos oculares verticales pueden estar re
lacionados con regidn pretectal (PASIK y cols., 1969), movimien
tos conjugados verticales y horizontales pueden quedar paraliza

dos secundariamente a lesiones en tegmento pontino.

GOEBEL y cols. (1971) sugirieron que la formacidn parame-
diana del puente y la zona reticular magnocelular (sitios desde
los cuales nosotros describimos aferencias a coliculo, en sus

capas profundas), eran esenciales en la produccifn de pardlisis
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La proyeccién de las inyecciones caudolaterales se hace muy den
sa en las zonas caudales del nficleo, sobre todo, en su zona dor
solateral (Fig. 113). Aparece en esos niveles tambi&n alguna
neurona de inyeccién caudomedial y central, que se sitlan late-
ralmente a las neuronas rostromediales en el borde ventrolate-

ral del nficleo (Fig. 159 y 189}.

Hay mGltiples estudios de eferentes de coliculo superior
a nGcleos del puente, con técnicas de degeneéaci6n (KAWAMURA y
BRODAL, 1973; KAWAMURA, BORDAL y HODDEVIK, 1974; CASAGRANDE y
HARTING, 1975). Encontraban tincién en nficleos del puente dor
solaterales despu&s de inyecciones intraoculares de aminoicidos
tritiados. Las capas superficiales de colfculo superior apare
cfan tambi&én marcadas en esos casos, sugliriendo que la tincién
pontina se habfa producido transneuronalmente desde capas coli

culares superficiales.

GRAHAM (1977) encontraba el origen de esa proyeccifn pon-
tina en stratum griseum profundum de colfculo. HARTING (1977)
la encontraba secundariamente a inyecciones superficiales y
profundas de amino&cidos en colfculo. El transporte anterfgra
do de HRP revel6 gue eran las capas intermedias y profundas de
colfculo las que envian una mayor proporcién a los nficleos del
puente dorsolaterales (HASHIKAWA y KAWAMURA, 1977; MOWER,
GIBBSON y GLICKSTEIN, 1979). Esas capas coliculares son en
nuestro material las que reciben las aferencias desde el teg-

mento pontino y bulbar con una organizacién topogrdfica. Segfin
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inducida de la mirada.

GRAYBIEL y HARTWIEG (1974) demostraron neuronas marcadas
en nficleo abducente y perihipogloso tras inyecciones de HRP en
esa zona reticular. Postulando que la via coliculo cuperior -
FR puente -~ N abducente seria la via de control, de movimien-
tos en sentido horizontal, sugirieron que esa zona de FR podria
actuar, no est8 nada claro, en movimientos verticales por via
prepbsito o bien por la zona de unibén mesodiencefdlica. Seglin
ellos la zona m&s caudal de formacidn reticular intervenia en
coordinar informacidn visual (colicular) y de cabeza y ojos
(vestibulo espinal) y la zona rostral en un mecanismo m&s espe
cifico visual en relacibén al mapa visual colicular. Comproban
do que la via tectopontina (a formacifn reticular medular) es
t8 codificada visualmente (SCHILLER, 1972; WURTZ y GOLDBERG,
1972) encontraron una organizacidn retinotbpica en las cé&lulas
de origen tectoreticular en capas profundas de coliculo supe-

rior (STRASCHILL y RIEGER, 1972; ABRAHAMS y ROSE, 1975).

Clinicamente se puede localizar a ese nivel la disocia-
ci6n clinica de movimientos de ojos y de cabeza (BENDER y cols.
1964) estudiada experimentalmente por HOYT y DAROFF (1971) que
lesionando la parte rostral del tegmento pontino velfan alterax
se los movimientos oculares inducidos (respuesta oculocefdlica)

cosa gue no ocurrfa al lesionar la zona caudal.

ROBINSON (1975) postulaba la existencia de un mecanismo
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de "pulso generador" iniciador de movimientos de sacudida ocu-
lar en la zona rostral y un mecahismo integrador para mantener
la posicibn de los ojos en la zona caudal de formacidn reticu-

lar.

KOTCHABHAKDI y cols. (1980) demostraron que excepto el pa
raflbculo todas las &reas corticales cerebelosas y todos los
nficleos cerebelosos recibian aferencias desde uno o mis nficleos
de formacién reticular (con excepcidn de formaci6n reticular
mesencefilica); proyeccién demostrada por HODDERIK (1975) al
16bulo paramediano, que demuestra una topograffa pontina colum
nar secundaria a la llegada de impulsos somatotSpicos a ese ni
vel desde corteza somatosensorial y que sequian esa via hacia
16bulo paramediano. Segfin €1, el puente puede ser una estacifn
mediadora de influencias desde corteza (somatosensorial, visual
y aclistica), nficleos cerebelosos y coliculos a 1l6bulo parame-

diano.

BRODAL (1975) demostraba que la parte lateral de nficleo re
ticular lateral proyectaba a zona rostral de 1l6bulo anterior y
parte caudal del 16bulo paramediano (ambos representantes de la
extremidad posterior) mientras que la parte medial del NRL (mag
nocelular) proyectaba a zonas caudales de 16bulo anterior y 2o
nas rostrales de 16bulo paramediano (representante de la extre
midad anterior). Nosotros hemos descrito la proyeccibn a colf
culo superior topogré&ficamente ordenada desde ese nGcleo, re-

ticular gigantocelular, parvo-celular, del puente oral, del
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puente caudal, magnocelular, reticular lateral, reticular para-

mediano, reticular ventral y nficleo cuneiforme.

PROYECCIONES COMISURALES

Hemos demostrado la existencia de la via tectotectal, con-
firmando los hallazgos anatbémicos de KAPPERS y cols. (1936):

RAFOLS y MATZKE (1970); HARTING y cols. (1973).

En nuestros gatos las fibras terminan a nivel intermedio
profundo de coliculo superior, estando de acuerdo con RAFOLS
y MATZKE (1970) y EDWARDS (1977). Este cita también el stratum
opticum como lugar de terminacién. En nuestro materal aparecian
neuronas en colfculo superior secundariamente a todos los tipos
de inyeccibn colicular con predominio ipsilateral. Predominaban
neuronas de inyeccibn central rostralmente en coliculo contrala
teral en la zona lateral de strato gris superficial, hacié&ndose
mé&s profundas a niveles mi&s caudales. Las de inyeccidn caudome
dial se sitlian, de preferencia, en la zona medial de coliculo
contralateral, en strato gris intermedio y profundo. Situdndo-
se en la parte lateral de colfculo contralateral, las de inyec-
cibn caudolateral, a niveles superficial e intermedio. La pro-
yeccibn correspondiente a inyeccidn rostromedial era m&s densa
rostralmente en coliculo contralateral, predominando en la zona
medial y superficial y lateralizindose en strato gris interme-
dio en cortes mis caudales de colfculo contralateral. Las neu-

ronas de inyeccidn rostrolateral se situaban en el centro del
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colfculo contralateral superficialmente, en sus niveles rostra-
les, lateralizd&ndose en strato gris intermedio a niveles mis

caudales.

EDWARDS y cols. (1977) afirmaban que esa via solo termina-
ba en la mitad rostral contralateral del coliculo, considerando
la existencia de una relacidn punto a punto y simé&trica entre
los dos coliculos, que nosotros no compartimos y tampoco TORTELLY

(1981).

Para SPRAGUE (1966) las fibras comisurales tenfan un efec-
to supresivo. Trataba de explicar por qué la seccifn de la co-
misura restauraba las respuestas visuvales orientadas a objetos
en un hemicampo visual ciego secundariamente a la ablacibén uni-
lateral extensa de la corteza occipito-temporal, de la que el

coliculo superior recibfa densas proyecciones (TORTELLY, 1981).

EDWARDS (1977) supuso un efecto supresivo de un coliculo a
otro, ya que cada coliculo orienta al animal al campo visual
opuesto., Ese efecto prevendrlia la respuesta competitiva a la
direccibn contraria, mecanismo comparable al de inhibicién recf
proca medular, impidiendo la accién de la musculatura antagonis

ta.

HOFFMAN y STRASCHILL (1971) suponfan que la influencia del
colfculo contralateral sobre respuestas visuales tectales era
de cardcter inhibitorio, pero algunas conexiones intertectales

monosindpticas evocaban excitacifén inicial después de estimula
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cibn eléctrica del tractum opticum contralateral.

EDWARDS (1977) suponfa que debido a la terminacién en ca-
pas profundas coliculares (nosotros estamos de acuerdo con &1,
ya que no hemos encontrado neuronas marcadas secundariamente a
inyecciones superficiales en coliculo), la funcién de esa cone
xibén deberfa estar mis en relacién con funciones motoras que
con funclones sensoriales. Sustentaba esa teorfa el que la ma
yorfa de las conexlones troncoencefédlicas se originaban en ca-
pas coliculares profundas; que los movimientos de cabeza y ojos
se obtienen con estimulacibén de esas mismas l&minas; y que las
neuronas coliculares que descargaban selectivamente, antes de
un movimiento de sacudida, predominaban igualmente en estas ca
pas. También llegaban a esas capas proyecciones desde corteza
de movimientos oculares (TORTELLY, 1981). Mientras que las ho
jas superficiales de colfculo recibfan proyecciones solamente
de niicleo parabigeminal y nlcleo del tractum opticum que estén

relacionados con funcibn visual, sensorial.

RHOADES y cols. (1981) relacionaron el grado de conectivi
dad intertectal con el de binocularidad, en diferentes especies.
Seglin ellos a mi&s binocularidad en coliculo, mis grado de cone

xi6n intertectal.

Todos los resultados confirman que las proyecciones comi-
surales pueden intervenir en la regulacibn de los movimientos

de los ojos y de la cabeza.
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ESTRUCTURAS AUDITIVAS Y VESTIBULARES

De las estructuras auditivas hemos encontrado neuronas mar
cadas en colliculo inferior, sagulum, nGcleo del bragquium del co

liculo inferior.

Aferencias a coliculo superior desde colfculo inferior ha-
bian sido citadas por GROFOVA y cols. (1978) y desde los deméis,
incluido el nficleo vestibular medial, por EDWARDS y cols. {1979).
Nosotros hemos encontrado también neuronas en este nficleo y en
el vestibular inferior, secundariamente a inyecciones en strato
gris intermedio de coliculo, haciendo la topografia en ellos,

como describimos en hallazgos.

Coincidimos con POWELL y HATTON (1969) en que la proyeccitn
del collculo inferior se dirige a capas intermedioprofundas de
colfculo superior. No concordamos con TARLOV y MOORE (1973),
en que su terminacidn quedase limitada a la zona lateral de las
capas profundas del coliculo superior, ya que nosotros encontrd
bamos un dominio claro de proyeccidn ipsilateral a la inyeccién
siempre siendo mds densa secundariamente a inyecciones caudome
diales y rostrolaterales en coliculo y algo mas densa en el nG-

cleo central que en el externo y pericentral.

EDWARDS y cols. (1979) conclulan que, en general, las cone
xiones auditivas terminaban en la parte caudal del colfculo su-
perior y que su principal origen estaba en el sector rostral

del nicleo externo de coliculo inferior y en menos cantidad, en
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el pericentral.

Segfin EDWARDS y cols. (1978), informaciones de niveles .su-
periores llegarfan al nficleo central y pasarfian, por intermedio
del nlcleo externo, a las hojas mis profundas del coliculo supe
rior, para producir respuestas motoras. Declan que era posible
que el nlicleo externo del colfculo inferior transmitiese infor-
macifn somatosensorial al colfculo superior, ya que hay descrip
ciones de conexiones desde nGcleos de columna dorsal y m&dula

al nlGcleo externo del coliculo inferior.

Desde antiguo se conoce la importancia de los nGicleos ves-
tibulares en el llamado "reflejo vestibulo-ocular". B&isicamen-
te consiste en un arco de tres neuronas: Srgano vestibular-nG-
cleos vestibulares-nficleos oculomotores, Su finalidad es con-
servar las im&genes en la retina durante los movimientos de la
cabeza. Al rotar la cabeza en una direccifn ese reflejo se en
carga de que los ojos se dirijan con la misma velocidad en di-

reccién opuesta (TAKAMORI y COHEN, 1974; ROBINSON, 1974,1976).

EDWARDS y cols. (1979) encontraron aferencias desde niicleo
vestibular medial a coliculo superior gue nosotros confirmamos.
Tambi&n las hemos encontrado aunque en menor cantidad desde nf

cleo vestibular inferior.

Esos nficleos estdn conectados con formacidn reticular, asi
GRAYBIEL (1977) demostrd una via reticulo-vestibular. HODDERIK

y cols. (1975) encontraron degeneracifn en esos nficleos secun-
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daria a lesién en los nficleos del puente. GRAYBIEL (1977) pos-
tuld la relacidn de esos nficleos con la via tegmento-abducente

a nivel del origen de esta Gltima en el tegmento reticular.

Por otra parte, se han observado fisiol6gicamente en esos
nficleos respuestas generadas por movimientos oculares (MILES,
1974; FUCHS y KIMM, 1975; KELLER y DANIELS, 1975). Funcional-
mente esos nficleos deben jugar un papel definido en la genera-

ci6n de nystagmus.

NUCLEOS MONOAMINERGICOS

EDWARDS y cols. (1979) describieron proyecciones a capas
intermedio-profundas de colfculo superior desde locus coeruleus,
rafe dorsal y nficleos parabraquiales dorsales, gque nosotros con
firmamos. Esos nficleos parece que tienen una funcifn neurohu-
moral, interviniendo en funciones de comportamiento, memoria,
aprendizaje, etc. (CHAN-PALAY, 1977). Nosotros afiadimos proyec
ciones desde nlGcleo centralis superior, raphe magnus, raphe pa-
1lidus y nficleo parabraquial ventral. Ademds describimos una
organizacidn topogr&fica a estas proyecciones. En nficleo cen-
tral superior aparecen cé&lulas de inyecciones laterocaudales
ipsi y contralateralmente. Las inyecciones caudomediales en n@
cleo del raphe magno tifien neuronas mis dorsalmente que las cau
dolaterales (Fig. 117), que lo hacen mds ventralmente, en la zo
na rostral del nficleo. A niveles mi&s caudales aparecen células

de inyecciones rostromediales y centrales, siendo las centrales
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mis ventrales (Fig. 196-198) que las rostromediales (Fig. B82)

y quedando solo las neuronas correspondientes a inyecciones cen
trales en las zonas mis caudales del nficleo (Fig. 198). En nf
cleo del rafe p&lido las neuronas que se encuentran en la zona
mis rostral de este nficleo son del mismo tipo que las del rafe
magno. En general, no aparece ningfin tipo celular en los nive
les caudales de ambos nlicleos, salvo una neurona de inyeccibn

rostromedial que se encuentra a nivel del nficleo del rafe p&li
do, en su parte dorsal. En los nficleos barabraquiales, ipsila
teralmente dominan las neuronas marcadas tras inyecclones cau-
domediales en el lado ipsilateral, sobre todo, a niveles ros-

trales (Fig. 158 y 159), con predominio de las marcadas tras

inyecciones laterales a niveles caudales; donde se sitfian las
de inyecciones mediales m&s medialmente (Fig. 159) y m&s late-
ralmente las marcadas tras inyecciones laterales (Fig. 37, 39,
40 y 114). Contralateralmente a niveles rostrales dominan cla
ramente las neuronas marcadas tras inyecciones caudales (Fig.

112, 115, 140, 158 y 160) y centrales (Fig. 188 y 189), aumen-
tando estas filtimas a niveles mis caudales, con las de inyec-

cibén rostrolateral (Fig. 38).

Por otra parte nosotros encontramos muchas menos neuronas
marcadas en nficleo dorsal del rafe que EDWARDS y cols. (1979),
lo que atribuimos a que la inyecci6n que sirve a estos autores
para describir estas proyecciones se extienden a sustancia gris
periacueductal, estructura que recibe mayor nfimero de fibras

procedentes de este nficleo.
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NUCLEOS MOTORES DE LOS PARES CRANEALES Y NUCLEOS OCULOMOTORES

ACCESORIOS.

Hemos encontrado alguna neurona marcada en nficleo del ner-
vio facial. EDWARDS y HENKEL (1978) sugirieron unas posibles
zonas de conexién anat&mica entre esas dos estructuras que ellos
situaban en zona paralemniscal de cerebro medio, nficleo cunei-
forme, regién perinuclear del III par y formacién reticular dor

sal a oliva superior.

En la actualidad no se conoce bien como actfian las neuro-
nas de la llamada &rea supranuclear de formaci6n reticular del
puente sobre las neuronas motoras oculares. Al parecer actua-
rfa por medio de interneuronas situadas en las proximidades de
los nficleos del motor ocular com@in y motor ocular externo (BAKER
Y Mc CREA, 1979; POLA y ROBINSON, 1978). La localizacibn peri
nuclear de esas interneuronas de conexifn iria a favor de nues
tros hallazgos de neuronas en regién perinucleares de los pa-
res craneales III, IV y VI proyectando a capas profundas de co

liculo superior.

Se ha descrito una poblacibén de neuronas en el nficleo del
motor ocular comfin que se consideran interneuronas, que proyec
tan bilateralmente a ambos nficleos motores oculares externos
(MACIEWICZ y SPENCER, 1977) a través del fasciculo longitudi-
nal medial y al nficleo reticular tegmentario del puente
(MACIEWICZ y SPENCER, 1977). Este Gltimo es un nficleo precere

beloso con una proyeccifn muy potente al vermis posterior del
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cerebelo. BAKER y HIGHSTEIN (1977),’pensaban que el nficleo teg-
mentario podfa hacer un papel transferidor de una copia eferen-
te desde el nficleo del III par al vermis cerebeloso. Estd, por
otra parte, demostrado que el vermis cerebeloso interviene en

el control de los movimientos oculares ré&pidos (LLINAS y WOLFE,
1977) . Mc CREA y BAKER (1978) y Mc CREA y col. (1979), han des-
crito un nuevo grupo de interneuronas dentro del nficleo del mo-
tor ocular comfin que envian sus axones hasta el nficleo prepdsi-

to del hipogloso.

Mc CREA y BAKER (1978) han descrito tambié&n una poblacién
neuronal en nficleo troclear que proyecta caudalmente a nficleos

parahipoglosicos.

GRAYBIEL y HARTWIEG (1974) encontraron neuronas marcadas
en nlicleo motor ocular externo contralateral a la inyeccibn de
peroxidasa en motor ocular comlin. Recientemente se han descri-
to otras interneuronas en ese nficleo que proyectan hacia cere-
belo (BAKER, 1977) y sobre todo al fl&6culo (GRAYBIEL, 1977).
Otros llegan al nficleo prepSsito del hipogloso homo y contrala-

teral (BAKER y Mc.CREA, 1979; Mc.CREA y BAKER, 1978).

Esos hallazgos ayudan a comprender la importancia de la or
ganizacidn premotora de la motilidad ocular en el procesamiento
de informacién hacia nficleos motores oculares y dan consisten

cia a las conexiones tectales que nosotros hemos descrito.

Hemos encontrado neuronas marcadas en nficleo de Darkschewitsch
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ipsilatetalmente a inyecciones caudomediales y rostrolaterales.
Ese nficleo recibe proyecciones del nficleo de la comisura poste
rior (BERMAN, 1977) y de la formaci6én reticular paramediana
del puente (BRAYBIEL, 1977), habiendo sido incluido por esta dl
tima autora, en el grupo de los nficleos oculomotores accesorios.
El nficleo de Darkschewitsch envia proyecciones a corteza vesti-
bular (AVENDANO, 1977); RAMIREZ-CAMACHO (1980) y a corteza moto
ra (AVENDANO, 1977). No hemos encontrado ninguna descripcién

de proyecciones desde ese nlicleo a coliculo superior.

El papel de esos nficleos accesorios (nlicleo de Darkschewitsch
y de la comisura blanca posterior) en la organizacién de los mo
vimientos oculares y en las relaciones morfolSgicas y electrofi
siol68gicas existentes entre las neuronas supranucleares de los
planos horizontal y vertical para la relacién de los movimien-
tos oculares oblicuos son cuestiones ain no aclaradas (BAKER y

BERTHOZ, 1977).

Para COHEN y cols. (1965) los nficleos de Darkschewitsch y
de Cajal y la formacidn reticular adyacente intervenfian en los
movimientos de mirada vertical y rotatoria. Para GOEBEL y
cols. (1971) los nficleos pretectales, coliculo superior y nG-
cleo giganto-celular del puente intervenfan en los movimientos
de mirada horizontal. Las proyecciones organizadas topogr&fi-
camente de todas estas formaciones oculomotoras, pre-oculomoto
ras y accesorias de los movimientos oculares sefialan lo sofis-

ticado y complejo de la participacién de las capas profundas
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del coliculo superior en la reqgulacidn de los movimientos de

los ojos y cabeza.

COMPLEJO TRIGEMINAL Y NUCLEOS DE COLUMNA DORSAL

Encontramos neuronas en complejo trigeminal y nlcleos de
columna dorsal solamente en los casos de inyeccifn intermedio
profunda en coliculo confirmando los hallazgos de BALAYDIER y
MANGUIERE (1978) en la descripci6n de neuronas marcadas con-
tralateralmente a la inyeccién, asl como en nficlécs de colum-
na dorsal contralaterales a la inyeccibn. No obstante, noso-
tros también encontramos neuronas marcadas ipsilateralmente,
aungue en menor cantidad. Ellos hacfan una divisibn del com~
plejo trigeminal en nficleo sensorial principal, subnficleo cau

dal y subnficleo oral.

EDWARDS y cols. (1979) siguieron una pauta mds parecida
a la nuestra dividiendo el nlGcleo del trigémino en principal
sensorial; trigeminal espinal alaminar con sus porciones mag-
nocelular y parvocelular, y trigeminal espinal laminar. En-
contraban neuronas marcadas contralateralmente pero no ipsila
teralmente, a diferencia de nosotros. Coincidfamos con ellos
en que la zona de proyeccién mis densa es la porcién magnoce-
lular del nGcleo trigeminal espinal alaminar. En los nicleos
gracilis y cuneatus nosotros tambi&n hemos observado bilate-
ralmente aungue la proyeccién ipsilateral es muy débil pero

existe. En los niicleos trigeminales hemos descrito una clara
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organizacibn topogrdfica. Todos los tipos de inyeccifn tifien
neuronas a nivel trigeminal. Hay un claro predominio de pro-
yecciones contralateralmente. La mis densa proyeccibn es a
la porcifn magnocelular del nlicleo trigeminal espinal alami-
nar. Solo llegan a nficleo trigeminal espinal laminar (muy
caudalmente) las proyecciones.secundarias a inyecciones me-
diales en coliculo y algunas de inyecciones centrales. La to

pograffa es clara a todos los niveles.

En el nficleo trigeminal sensorial principal ya hemos vis

to que la proyeccidn ipsilateral es muy escasa y solo secunda

ria a inyecciones caudomediales en coliculo.

En el niicleo contralateral se sitfian las proyecciones se
cundarias a inyecciones mediales mis medialmente (Fig. 76),
centrales las secundarias a inyecciones laterales (Fig. 43) y

lateralmente las centrales (Fig. 192).

La topograffa m&s clara es a nivel de la porcidn magnoce-

lular del nficleo trigeminal espinal alaminar.

En los cortes mis rostrales las células secundarias a in
yecciones laterales se sitfian en el centro y polo dorsal del
nficleo (Fig. 118), siendo tambi&n centrales las consecutivas
a inyecciones caudomediales (Fig. 163) y ocupan la zona ven-

tromedial las centrales.

A medida que los cortes se hacen mis caudales las células

consecutivas a inyecciones laterocaudales van situfndose en el



251

limite lateral del nficleo, contorne8ndolo (Fig. 119) y las de

inyecciones caudomediales se condensan en el polo ventromedial
del nficleo (Fig. 165) estando limitadas medialmente en esa zo-
na ventral por neuronas de inyecciones latero-rostrales y que-
dando libre de todo tipo de proyeccién el polo dorsomedial del

niicleo.

En el nGcleo ipsilateral las proyecciones son mucho menos
densas, ocupando las de inyecciones centrales la zona central
del nficleo en los cortes mis rostrales (Fig. 193) y las de in-
yecciones mediales, y mds de las caudomediales, los cortes mis
caudales del nficleo, sobre todo, en su limite medial y en el

polo ventral del mismo (Fig. 165).

En la porcién parvocelular hay también muy pocas proyec-

clones ipsilateralmente, situdndose las cé&lulas de inyecciones
mediocaudales en su polo ventral en los cortes ms rostrales

del nficleo. Las inyeccilones laterales anteriores y posterio-
res tifien neuronas en la zona central del nGcleo y en sus ni-

veles caudales (Fig. 50, 124 y 125).

Contralateralmente aparecen neuronas preferentemente en
las zonas caudales del nficleo, situfindose en sus polos ventral
y dorsal las c&lulas secundarias a inyecciones rostrolaterales
(Fig. 47, 50 y 51) y ocupando la porcién del borde externo del
nficleo las cé&lulas secundarias a inyecciones situadas mediales

en coliculo (Fig. 82 y 84).
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A nivel de la zona laminar del nficleo no aparecen proyec-

ciones ipsilaterales.

En la zona contralateral aparecen neuronas correspondien-
tes a inyecciones mediales (Fig. 88). Las c&lulas secundarias
a inyecciones caudomediales se sitfan en la porcibén intersti-
cial del nficleo (cortes m&s rostrales), y en su borde dorsola-

teral (Fig. 174 y 175).

Aparece alguna neurona de inyeccidn rostromedial en la 14
mina gelatinosa del nficleo (Fig. 88), y a niveles ya medulares,
en la zona del &rea marginal, encontramos una distribucibn to-
pogrifica, situfndose las c&lulas de inyecciones caudomediales,
lateralmente (Fig. 175), centrales las de inyecciones rostrome

diales (Fig. 93) y medialmente las centrales (Fig. 204}.

HUERTA (1980) estudi6 la via trigeminocolicular inyectan-
do prolina H3 en la subdivisi6én alaminar magnocelular del nfi-
cleo espinal del trigémino, demostrando que fibalizaba en el
centro de la divisibn dorsoventral del estrato gris intermedio
del coliculo. También para nosotros la zona mis densa de pro-
yeccidén terminal de ese nficleo en coliculo es la caudal tanto

medial como lateral.

SMITH y cols. (1962) investigaron con registros fisiol&gi
cos la organizacibn somatotbpica existente en nficleo sensorial
principal, nficleo del tracto espinal oral, nficleo interpolar y

del tracto espinal caudal, descrita tambi&n por GORDON y cols.
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(1961) .

EDWARDS y cols. (1979) sugerlan que la organizacifn somato
tépica en capas intermedias de coliculo superior es necesaria
para la orientacibn som&tica y el comportamiento, de igual for-
ma que es necesaria una organizacién visuotépica en las capas
superficiales para la orientacitn visual y el comportamiento
consiguiente (STEIN y cols. 1976). Muchas células coliculares
parecen capaces de captar informaci6n sobre la localizacibn del
estimulo, su velocidad y la direcci6én de su movimiento segln ex
perimentos fislol&Sgicos (STEIN y cols., 1976; ABRAHAM y ROSE,

1975).

Quiz& esas células sean las que coordinen los movimientos
de ojos y cabeza. STEIN y cols. (1975) comprobaron la existen-
cia de respuestas coliculares a estimulos tactiles, mapeando el
colficulo. El interés de esa via trigémino-colicular y la via
trigémino-cerebelosa se centrarfa en coordinar los movimientos

de ojos, cabeza y mano.

DRAGER y HUBEL (1975) y STEIN (1976), han descrito una or
ganizacifn somatotSpica en capas intermedias de colfculo supe-
rior gque registraban segfin una organizacién visuotb6pica. La ca
beza estaba representada rostralmente, la extremidad anterior
posterolateralmente y el cuerpo posteromedialmente. Hoy, 1la
funci6én de esa via somestésica a coliculo superior no estd cla-
ra; se piensa que este filtimo puede generar respuestas motoras

de cabeza y ojos a estimulos sensoriales. Informaciones someg
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tésicas de receptores periféricos de cara y extremidad anterior
pueden jugar un papel importante en la programacifn de esas res
puestas segfin el esquema clisico de GRAYBIEL el coliculo supe-
rior puede ser una estacibn a lo largo de la via somestésica,

hacia la corteza.

ABRAHAMS y ROSE (1975) demostraron fisiolb6gicamente gue
aferencias desde los mGsculos del cuello llegan a coliculo supe
rior, donde junto con aferencias de mﬁsculos'extraoculares y de
retina, terminan sobre cé&lulas de origen del tracto tectoespi-
nal, via que justificarfa en parte por qué& el coliculo puede

participar en el control de los movimientos de la cabeza.

Hemos encontrado neuronas en asta intermedia de médula cer
vical contralateral, confirmando la existencia de la via esping
tectal demostrada en el mono por POIRIER y BERTRAND (1955) y
MEHLER y cols. (1960) y en el gato por ANDERSON y BERRY (1959},
BALAYDIER y MAUGUIERE (1978) tras inyectar HRP en colfculo supe
rior encontraban neuronas marcadas en las ldminas intermedias

IV y VII de REXED contralaterales a la inyeccifn.

NUCLEO PREPOSITO DEL HIPOGLOSO

La proyecci6n desde ese nficleo se realiza a capas interme-
dioprofundas de coliculo contralateral, siendo bilateral en los
casos de inyecciones rostrales y centrales. Coincidimos con

los hallazgos de EDWARDS y cols. (1979), pero ellos no hacfan
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la topografia de esa proyeccibn. Nosotros encontramos una pro-
yeccidn mis densa contralateralmente y en los cortes caudales
del n@icleo, sobre todo, secundariamente a inyeccién caudomedial,
también aparecen neuronas de inyeccién caudolateral en su borde
ventral. La proyeccibn bilateral corresponde a inyecciones cen
trales y se sitfia en el polo caudal del niicleo. No se observan
neuronas de inyecciones caudales en el lado ipsilateral. Des-

cribimos ampliamente la topografia de ese nficleo en hallazgos.

En un estudio reciente (FOOTE y cols., 1978) se ha demos-
trado una proyeccidn directa desde retina a nficleos del rafe,
nficleos parahipoglésicos, y formacidn reticular del puente. Esas
conexiones posiblemente supongan una via de informacidén rédpida

desde el sistema visual al oculomotor.

Esos datos concuerdan con los resultados obtenidos por
EVINGER y cols. (1978) en relacidn con la existencia de campos

visuales receptores en las neuronas.

La participacién del nlcleo prepbsito del hipogloso en el
control de los movimientos oculares es una adguisicibn reciente.
Se consideraba clisicamente implicado en los movimientos de la
lengua (BRODAL, 1952; SOUSSA-PINTO, 1970). Con técnicas de de
generacibn retr6grada se comprobd que dichos nficleos proyectan
al cerebelo, por lo que se les incluyb en el grupo de nficleos
reticularis precerebelosos. Mediante estudios anatbmicos

GRAYBIEL y HARTWIEG (1974) demostraron la existencia de cone-
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xiones entre el nficleo prepbsito del hipogloso y el nficleo del
motor ocular comfin. MABUCHI y KUSAMA (1970) demostraron la
proyeccidn de ese nficleo al nficleo intersticial de Cajal. Esos
resultados anatémicos demostraban que el nfcleo prepSsito po-
dri intervenir en los movimientos oculares. GRESTY y BAKER
(1976); LOPEZ BARNEO y cols. (1979) han demostrado la existen—
cia de campo visual receptivo en algunas de las neuronas de nd
cleo prepbsito del hipogloso. Hoy se conoce bastante bien gue
ese nficleo recibe aferencias de nlcleos vestibulares, forma-
cidn reticular mesencefdlica, complejo oculomotor y cerebelo
(ANGAUT y BRODAL, 1967; ALLEY, 1977; WALBERG, 1961) y envia
aferencias a cerebelo (vermis, nédulo, fl&6culo) (ALLEY, 1975);
a nficleos vestibulares (POMPEIANO y cols., 1978); nficleos mo-
tores oculares, formacibn reticular pontina, nficleo intersti-
cial, nficleo parabigeminal (BALAYDIER y MAGNIN, 1978) y coli-

culo superior (EDWARDS y cols., 1979 y nosotros).

El nficleo prepbsito recibe proyecciones directas de la re
tina (FOOTE y cols., 1978) y del nficleo parabigeminal (BALAYDIER
y MAGNIN, 1978), que a su vez estd retinotSpicamente ordenado
y envia conexiones a colifculo superior, que también lo esti.
Tambi&én el prepSsito envia fibras directamente a coliculo, camo

nosotros hemos demostrado, con una clara ordenacifn.

LISBERGER y FUCHS (1977) propusieron a ese nficleo como el
encargado de enviar una "copia eferente" del estado funcional

del sistema oculomotor hacia el cerebelo, sobre todo en lo re-
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ferente a la posicifn y velocidad de los ojos en un momento da
do. Dicha informacién podria ser utilizada por el cerebelo en
su funcifn reguladora durante movimientos de origen vestibular

u optocinético.

Segfin Mc CREA y cols. (1979) intervendrfa no solo en el
control de la mirada y de las fijaciones, sino también como zo
na de transferencia de sefiales oculomotoras a otras estructu-

ras del tronco cerebral y del cerebelo.

NUCLEOS CEREBELOSOS PROFUNDOS

Nuestros hallazgos confirman las descripciones previas,
utilizando m&todos de impregnacibdn argéntica y té&cnicas de
transporte retr6grado en gatos (COHEN y cols., 1958; VOOGS,
1964; ANGAUT y BOWSHER, 1970; LAGO, 1975; EDWARDS y cols.,1979)
de proyecciones desde nficleos cerebelosos a colfculo superior.
Pensamos que son los estratos gris intermedio y profundo del
colfculo superior los que reciben las proyecciones cerebelosas
ya que en ningidn caso de inyeccibn superficial al stratum op-
ticum hemos encontrado c&lulas marcadas en nficleos cerebelosos

profundos.

Las inyecciones que alcanzaban el stratum griseum profumn-
dum daban mis cantidad de neuronas y mis intensamente marcadas
en los nGcleos fastigios que las inyecciones que en el mismo

lugar quedaban en stratum griseum intermedium. Eso confirmaba
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los hallazgos de ANGAUT (1970) de que proyecciones desde el nt-
cleo fastigio terminaban en stratum griseum profundum y mds den
samente en la zona caudal del nicleo. Las inyecciones situadas
caudalmente en coliculo tefifan neuronas en los nficleos fasti-
gios méds intensamente que las inyecciones situadas en la parte
rostral del colfculo. Despu&s de inyecciones en la zona rostral
del coliculo encontrabamos las neuronas mis marcadas si la in-
yeccibn era medial, confirmando los hallazgos de ANGAUT y BOWSHER
(1970) de gque la degeneracibn terminal era m&s densa en la re-
gién m&s medial del coliculo superior después de lesiones en el
polo caudal del nficleo fastigio. También encontrabamos gran
cantidad de neuronas marcadas en el nficleo medial ipsilateral
después de inyecciones mediales. ANGAUT y BOWSHER (1970) mos-
traban también fibras terminando a ese nivel en stratum griseum
profundum después de haber re-cruzado la linea media por la co-
misura del colficulo superior. Aunque ellos solo describfan fi-
bras en stratum griseum profundum, nosotros hemos encontrado
neuronas tefiidas en el polo caudal del nficleo medial en anima-
les con inyeccibn limitada a stratum griseum intermedium, sin
embargo, aumentaba el nGmero de cé&lulas marcadas al profundizar
la inyeccidn algo m&s. Nuestros hallazgos confirman que es la
mitad posterior del nficleo cerebeloso medio la que proyecta a
colfculo superior (COHEN y cols., 1958; VOOGD, 1964; ANGAUT,
1970; ANGAUT y BOWSHER, 1970) y no su parte rostral como supo-
nian EDWARDS y cols. (1979). En todos nuestros casos las neu-

ronas marcadas se encontraban en el polo nuclear caudal y solo
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aparecian unas pocas neuronas aisladas a niveles m&s rostrales,
aungue siempre en el tercio caudal del nlicleo. Nuestros resul
tados no confirman la afirmacifén de ANGAUT y BOWSHER (1970) so
bre el origen de la proyeccifén a colfculo superior en la parte
m&s rostral de la mitad caudal del nficleo. Existe, ademis,
una cierta topografia en las proyecciones desde fastigio a co-
liculo superior, ya que las inyecciones mediales en colfculo
tendrfan a marcar neuronas fundamentalmente en la zona medial
del nficleo, colocindose lateralmente las neuronas secundarias

a inyecciones intermedias o laterales en coliculo.

Encontrabamos la mayoria de las neuronas marcadas en nG-
cleo interpSsito, en su porciSn anterior y siempre en casos

de inyecciones medialmente situadas.

El nGmero e intensidad de tincién de las neuronas era el
mismo si la inyeccibn quedaba en estrato gris intermedio gque
si profundizaba algo m&s. Eso demostraba que las proyecciones
del nficleo interpbsito anterior terminaban predominantemente
en la zona rostromedial del estrato gris intermedio del colfcu
lo contralateral. Solamente encontrabamos alguna neurona mar-
cada en la zona laterorostral del nficleo interpfsito posterior
después de inyecciones en la parte rostral del coliculo, pero
nunca despu€s de inyecciones caudalmente situadas. Esos hallaz
gos explicaban los resultados negativos sobre la proyeccibn des-
de ese nficleo a colfculo obtenidos usando métodos de degenera-

cibn anterSgrada (ANGAUT, 1970).
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Era el nlicleo cerebeloso lateral el que enviaba el mayor
nfimero de proyecciones al coliculo superior. Casi siempre, esas
proyecciones terminaban en estrato gris intermedio de la mitad
anterior del colfculo, ya que inyecciones situadas superficial-
mente a este estrato no tefifan neuronas en nficleos cerebelosos,
y aquéllas que se extendian a stratum griseum profundum no pro-
ducilan ningdn incremento en el nimero o intensidad de neuronas
marcadas en nicleo lateral. Nuestros resultados demuestran que
el nficleo lateral y en menor grado el nficleo interpSsito ante-
rior son el origen de las fibras que encontré LAGO (1977) termi
nando en estrato gris intermedio del colficulo superior después

de lesiones del braguium conjuntivo del gato.

Siempre es el &rea ventral (ventrolateral en su mitad ante
rior) del nGicleo lateral y en menor extensifn la zona dorso-cau
dal la que proyecta a coliculo superior. Esas proyecciones
guardaban una topograffa anteroposterior, ya que las inyeccio-
nes rostrales tefifan mids neuronas, mis marcadas y mis anterior-
mente situadas en el nficleo lateral, aunque en poca cantidad.
Las inyecciones intermedias marcaban bastantes neuronas en una
situacién intermedia en el nficleo lateral contralateral, en me-
nor nGmero que las inyecciones rostrales. Las inyecciones cau-
dales en coliculo tefifan débilmente neuronas, afin en menor nfime
ro que las demds, en una posicién mis caudal en el nficleo late-

ral.

No todos los nlicleos cerebelosos contribuyen, pues, de la
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misma forma a las proyecciones cerebelo-coliculares (EDWARDS y
cols., 1979). Sin embargo y al menos en coliculo superior los
campos terminales de fastigio, interpSsito y dentado son bas~
tante similares y se superponen como afirmaba COHEN y cols.
(1958) . Nosotros demostramos que es el nlGcleo lateral (con me
nos colaboracifn del interp6sito anterior), el nficleo no medial
que proyecta mis ampliamente a colfculo y nbé el interpSsito pos

terior como suponia VOOGD (1964).

Finalmente estos hallazgos demuestran una topografia enel
origen de las proyecciones, en los nficleos cerebelosos y en su

terminaci6én en colfculo superior.

Dado el papel complejo atribuido al coliculo superior en
la organizacidn de los movimientos de los ojos y de otras par-
tes del cuerpo (GOLDBERG y ROBINSON, 1978) es importante que
esa organizacifn cuente con la modulacidn cerebelosa ya que el
cerebelo es un 6rgano no tan necesario para hacer los movimien
tos, como para hacerlos correctamente, como propuso ROBINSON

(1976) .

Los coliculos superiores reciben sus proyecciones desde el
polo caudal de los nGcleos fastigios, de forma bilateral, y se
trata de proyecciones destinadas a estrato gris intermedio y
profundo, principalmente al Gltimo. Esa &rea de fastigio reci-
be aferentes desde los 1l8bulos VI y VII de Larsell, porcién del
vermis cerebeloso que recibe impulsos visuales y que estd conec

tada con estructuras romboencefdlicas que participan en la regu
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lacidén de los movimientos de los ojos (SNIDER y STOWELL, 1942;
GRAYBIEL, 1974; LLINAS, 1974; BATINI y cols., 1978; DONALDSON

y HAWTHORNE, 1979.

Sin embargo, el coliculo superior recibe sus principales
conexiones de la parte ventrolateral del nficleo lateral, el
cual proyecta esencialmente al estrato gris intermedio. Se ha
demostrado, en el gato, que ese nficleo recibe sus proyecciones
aferentes desde la parte mis lateral del 16bulo anterior, des-
de el 16bulo paramediano, Crus I y Crus II, paraflSculo y f16-
culo (VOOGD, 1964; WALBERG y JANSEN, 1964; BRODAL y COURVILLE,
1972; COURVILLE y cols., 1973; DIETRICHS y WALBERG, 1980). La
zona de nficleo lateral que proyecta a coliculo superior parece
corresponder a la regifn de la cara y en una menor proporcifn
de las extremidades posterior y anterior (VOOGD, 1964; BRODAL
y COURVILLE, 1972; COURVILLE y cols., 1973). Esa regifn ven-
trolateral del nlcleo lateral recibe proyecciones principalmen
te desde paraflSculo y fl6culo (VOOGD, 1964; ANGAUT y BRODAL,
1967; YAMAMOTO, 1978) formaciones que, a su vez, reciben afe-
rencias desde nficleo reticular del tegménto pontino, sustancia
gris del puente (VOOGD, 1964; HODDEVICK, 1978; GENITS y VOOGD,
1980) y oliva inferior (TAKEDA y MAEKAWA, 1976). Esas estruc-
turas forman el circuito mediador de impulsos visuales desde
tecto y nficleos del tracto 6ptico al &rea ventrolateral de nG-
cleo cerebeloso lateral, que, a su vez, proyecta sobre el coll

culo.
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Las proyecciones cerebelosas a colfculo superior terminan
en las capas profundas, estrato gris intermedio y profundo, ca-
pas que proyectan a formacién reticular, nficleos oculomotores
y/o perioculomotores y formaciones precerebelosas (formacibén re
ticular del puente, sustancia gris del puente y oliva inferior)
y son las estructuras coliculares responsables de las respues-
tas de orientacidn visual (CASAGRANDE y cols., 1972). Todo eso
nos hace pensar en una compleja regulacidén cerebelosa de la or-
ganizacidén de los movimientos de los ojos y de la cabeza, inter
viniendo sobre los nficleos directamente implicados en la ejecu-
cibn, pero especialmente sobre aquellas estructuras como el co-
liculo superior que llevan a cabo el control mis sofisticado de

esos movimientos.

Las funciones del coliculo superior se han hecho extremada
mente sofisticadas al ascender en la escala filogenética. §Si
inicialmente intervenfa en un circuito nervioso, de nuestro ma-
terial deducimos que en el gato debe ejercer una funcién inte-
gradora de muchos de esos circuitos. Pensamos gque su misibn de
be ser coordinadora de todos esos circuitos, para conseguir que
la posicién de los ojos se mantenga de forma adecuada a la de
la cabeza y el cuerpo y sea una respuesta orientada a estiImulos
sensoriales, visuales, tactiles, auditivos, etc.. Asi se ha
descrito en coliculo una interaccidén visuovestibular (BISTI y
cols., 1973); visuo-somatosensorial (FINLAY y cols., 1977); vi-
suo-tactil (STEIN y cols., 1975); visuo-auditivo-somatosenso~

rial (DRAGER y HUBEL, 1974). Esa funcidn integradora tiene que
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hacerse enormemente fina y compleja para soportar el alto grado
de expresidn facial, exquisitos movimientos de ojos y cabeza y
discriminacifn sensorial en todos los aspectos que tienen los

primates y el hombre.
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Hemos estudiado las proyecciones aferentes al coliculo
superior del gato desde tronco del encéfalo y cerebelo utili
zando la técnica del transporte axonal retrbgrado de la HRP.
Para ello hemos realizado inyecciones de una solucibn acuosa
de HRP a distintas profundidades y localizadas en los distin

tos cuadrantes del colfculo superior,

Los resultados obtenidos nos han permitido llegar a las

siguientes conclusiones:

1. Todas las estructuras troncoencefflicas y cerebelosas
que proyectan a coliculo superior, con la excepcién del nf-
cleo parabigeminal y el nficleo del tracto Sptico que proyec-
tan tambi&n a capas coliculares superficiales, lo hacen a las
capas profundas del coliculo: estratos grises, intermedio y

profundo.

2. Por pr;mera vez hemos descrito conexiones a colfculo
superior desde: sustancia negra compacta ipsilateral, nficleo
reticular parvocelular, nficleo reticular magnocelular, ntG-
cleo reticular lateral y nficleo reticular ventral de la médu
la oblongada, nficleo espinal alaminar magnocelular ipsilate-
ral del trigé&mino, nGcleos motores de los pares craneales,
nGcleos cerebelos lateral ipsilateral e interpSsito anterior

contralateral.
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3. Hacemos una topograffa de las proyecciones del tronco
del encéfalo y cerebelo a colfculo superior, de la que desta-

camos a continuacién los detalles mi&s sobresalientes.

En mesencéfalo e istmo mesencéfalo-diencef&lico: en re-
gién pretectal, en el caso de inyecciones situadas rostrales
en coliculo superior, el mayor nfimero de neuronas marcadas se
encuentra en el lado opuesto a la inyeccifn. Cuando la inyec
ci6én est& situada caudal en colfculo superior, la mayorfa de
neuronas marcadas se encuentran ipsilaterales al coliculo in-
yectado. Si la inyeccidn es lateral en colfculo las neuronas
marcadas se sitGan en los nficleos mis laterales de esta regifm,
predominando en los mediales las neuronas secundarias a inyec
ciones situadas medialmente en colfculo. En general, la bila
teralidad de la proyeccidn, es mis marcada a las regiones me-

diales y centrales del colfculo superior.

Desde sustancia negra las proyecciones son fundamental-
mente ipsilaterales al coliculo y guardan una topograffa bien
definida en relacibén a la zona del colficulo en que se realiza
la inyecci6n. Ocurre lo mismo con el resto de estructuras

que componen esta regién.

4. En las estructuras bulboprotuberanciales la topogra-
ffa no guarda una sistemdtica global, sino que es variable en
cada una de las estructuras en relacién a los sitios de inyec
cién. Las proyecciones de formacifn reticular son de predomi

nio ipsilateral, a excepcidn de las de formacién reticular
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magnocelular que son mids abundantes al colfculo contralateral.

El mayor nfimero de neuronas marcadas en formacifn reticu-
lar se debe a inyecciones laterales en coliculo superior. Las
neuronas marcadas en formacifn reticular estdn situadas bilate
ralmente cuando las inyecciones se realizan rostrolateralmente

en coliculo.

La proyecci6n desde nficleos vestibulares a colfculo es
principalmente contralateral, siendo m&s abundantes bilateral-
mente las neuronas marcadas de inyeccifn rostrolateral en coll
culo. Son las inyecciones lateralmente situadas las que dan
mayor cantidad de neuronas marcadas en nficleos vestibulares

contralaterales.

Las inyecciones situadas medialmente en colfculo, y sobre
todo las caudomediales son las que marcan neuronas a niveles
mis caudales del tronco del encéfalo y adem&s esas neuronas es

tan m&s densamente tefiidas.

Las inyecciones centrales en colfculo son las que tifien

m&s neuronas en nficleos del rafe.

La proyeccifn desde el nficleo prep6sito del hipogloso es
también predominantemente contralateral al colfculo. Es mis
abundante a la regifén caudomedial del colfculo. La proyec-
cibn ipsilateral es menos marcada y se dirige en su mayor par

te a reglones centrales del coliculo.
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5) Las neuronas marcadas en el complejo trigeminal son més
abundantes en el lado opuesto a la inyeccibn colicular. La
rorcién del complejo trigeminal que tiene una proyeccifn més
significativa es la parte magnocelular del nficleo espinal alami
nar. Las neuronas secundarias a inyecciones situadas caudolate
ralmente en el coliculo contralateral, se sitGan lateralmente
en este nficleo, mientras gue lo hacen ventromedialmente las neu
ronas marcadas por inyecciones caudomediales en colfculo. La
proyecci6n ipsilaral se hace fundamentalmente a la porci6n cau-
domedial del colfculo. Contralateralmente encontramos neuronas
marcadas en nicleo sensorial principal y en nlGcleo espinal lami
nar. E1 nicleo espinal parvocelular alaminar tiene una proyec-
cibn mis densa contralateral, aungue también proyecta al colicu
lo ipsilateral, con una distribuci6n neuronal definida por la

localizaci6n de la inyeccién en colfculo.

Las inyecciones rostromedialmente situadas en colfculo son
las que tifien neuronas m&s abundantemente en el niicleo gracilis
contralateral y solo ellas lo hacen en el nficleo ipsilateral al

coliculo inyectado.

La proyecci6n desde nficleo cuneatus medial y lateral es
fundamentalmente contralateral y solo se marcan significativamen
te neuronas en los nficleos ipsilaterales cuando la inyeccibn se

sitda rostrolateralmente.

6. Las proyecciones desde los nficleos cerebelosos se rea-

lizan a las capas profundas del colfculo superior, especialmen
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te al coliculo contralateral. E1l nficleo lateral es el que en-
via una proyeccién mis densa al coliculo superior. Esta pro-
yeccibn est8 organizada topogr&ficamente en sensito rostrocau~
dal y termina fundamentalmente en las capas intermedias, sien-
do mids densa en la mitad rostral del coliculo superior contra-
lateral. El nficleo lateral proyecta tambi&n a la parte ros-
tral del coliculo superior ipsilateral. E1l nGicleo interpSsito
anterjor proyecta a la parte rostromedial del estrato gris in-
termedio del coliculo contralateral. El polo caudal de los ng
cleos fastiglos proyecta a los estratos grises intermedio y
profundo, principalmente al Gltimo y especialmente a la mitad

caudal de ambos colfculos superiores.

7. Estos hallazgos demuestran que la mayor parte de las
proyecciones troncoencefflicas terminan en las capas profundas
del coliculo. Se ha demostrado que estas capas son las que re
gulan los movimientos de orientacibén visual, que envuelven a
la cabeza y el cuerpo, adem8s de los ojos (WURTZ y ALBANO,
1981) . Para ello, el colfculo proyecta principalmente sobre
la formacibén reticular, sobre los nficleos oculomotores y perio
culomotores y sobre las formaciones precerebelares. Formacio-
nes todas ellas que, a su vez, como hemos visto, proyectan di-~
recta o indirectamente sobre las capas profundas del coliculo,
que reciben tambi&n, aferentes de las vias sensoriales somiti-~
cas y especlales para reqgular los movimientos de orientacién.
A tftulo de ejemplo es interesante pensar en la compleja regu-

lacibn que debe hacer el cerebelo para organizar los movimien-
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tos de los ojos y cabeza, ya que si bien por una parte puede
actuar directamente sobre los nficleos implicados en la ejecu-
cién de estos movimientos, como es el complejo oculomotor, el
cerebelo actfia también simultineamente sobre el coliculo supe
rior que a su vez ejerce un control mis sofisticado sobre as-

pectos especilales de esos movimientos.



7.

ABREVIATURAS
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AOD - Nficleo del tracto 6ptico accesorio dorsal.
AOL - Nficleo del tracto 6ptico accesorio lateral.
CeS - Nficleo central superior.

Coe - Locus coeruleus.

CPD - NGcleo de la comisura posterior dorsal.
CPL - Nicleo de la comisura posterior lateral.
CuL - Nicleo cuneatus lateral.

CuM - N(cleo cuneatus medial.

Cun - Nficleo cuneiforme.

D- NfGcleo de Darschewitsch.

DTS - Nficleo teamental dorsal.

DVIII - Nfcleo vestibular inferior.

FRM - FormaciSn reticular mesencef&lica.

G -~ Nicleo gracilis.

IA - Nficleo interpSsito anterior.

I1G - Nficleo intercalatus.

IGG - NiGcleo central del colIculo inferior.

IGO - Comisura del coliculo inferior.

ICP - Nicleo pericentral del colfculo inferior.
ICX - NGcleo externo del colfculo inferior.

IP - Nficleo interp&sito posterior.

L - Nficleo lateral del cerebelo.

M - Nlcleo medial del cerebelo.

MVIII - Nlcleo vestibular medial.
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NBCI - Nficleo del braquium del coliculo inferior.
NCL - Nficleo cervical lateral.

NPAC -~ Nficleo pretectal anterior, parte compacta.
NPAR - Nficleo pretectal anterior, parte reticular.
NPP - Nficleo pretectal posterior.

NPR - Nficleo pretectal medial.

NTOL - Nficleo del tracto S6ptico lateral.

NTOM - Nficleo del tracto 6ptico medial.

NTR - Nficleo del cuerpo trapezoide.

PB - Nficleo parabigeminal.

Pb - Niicleos parabraquiales.

PbD - Nficleo parabraquial dorsal.

PbV - Nfcleo parabraquial ventral.

Pm - Nficleo paramediano.

PpXII - Nfcleo prepbsito del hipogloso.

PrR - Regibn pretectal.

RDo - Nficleo dorsal del rafe medio.

RGC - Nficleo reticular gigantocelular.

RL - Nficleo reticular lateral.

RMa- Nficleo del rafe magno.

RMag - Nficleo reticular magnocelular.

RPa - Nficleo del rafe p&lido.

RPC - Nficleo reticular caudal del puente.

RPc - Nficleo reticular parvocelular.

RPO - Formacidn reticular oral del puente.

RV - Nficleo reticular ventral.



S - Nficleo del tracto
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solitario.

Slm ~ Nficleo del tracto solitario medial.

Sag - Nficleo sagulum.

SG - Coliculo superior.

8CC - Comisura del colfculo superior.

SGCD - Sustancia gris
SGCL - Sustancia gris
SGCM - Sustancia gris
SNC - Sustancia negra
SNL - Sustancia negra
SNR - Sustancia negra
VP -~ Divisi6én ventral

trigémino.

central dorsal.
central lateral.
central medial.
compacta.
lateral.
reticular.

del nficleo sensorial principal del

VS - Porcibn magnocelular del nficleo espinal alaminar del

trigé&mino.

VSL - Nficleo espinal laminar del trigé&mino.

VSp - Porci6n parvocelular del nficleo espinal alaminar del

trigémino.

III - Nficleo del III par.

IV - Nficleo del IV par.

VI - NGcleo del VI par.

VII - Nficleo del VII par.
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