
REVISTA ESPANOLA DE FISIOLOGIA, 41, 161-170. 1985

Proyecciones opticas primarias en el conejo. Estudio
mediante el marcaje anterogrado con peroxidasa de rabano

A. Gonzalo*, B. J. Arzymanow y A. R. Lieberman**

Department of Anatomy and Embriology
University College London

London W.C., U.K.
(Recibido el 15 de octubre de 1984)

A. GONZALO. B. J. ARZYMANOW and A. R. LIEBERMAN. The Primary Visual Pathways
in the Rabbit. An Anterograde Study Using Horseradish Peroxidase. Rev. esp. Fisiol.,
41, 161-170. 1985.

The primary visual pathways, in particular those to the lateral geniculate body,
of 11 albino and 7 pigmented rabbits, were studied using the method of anterograde
labelling with horseradish peroxidase following injection of the tracer into the vitreous
body of one eye. A heavy projection to the contralateral dorsal lateral geniculate nucleus
was seen in all animals. In both albino and pigmented animals a region devoid of
label was present in tha medial part of the a sector of the nucleus. This region
corresponded to a compact, oval or wedge-shaped field of terminal label in the
ipsilateral nucleus, which was much heavier in pigmented than in albino rabbits. In
the ventral lateral geniculate nucleus, contralateral retinal input was almost entirely
confined to the caudal half of the lateral sector of the nucleus, where two laminae of
dense terminal label, separated by a less densely labelled area, were oriented parallel
to one another and to the optic tract. This bilaminar distribution of retinal afferents to
the ventral lateral geniculate nucleus has not been described in previous studies. The
ipsilateral projection was to the dorsal part of the lateral sector and was most
prominent in pigmented animals. The «intergeniculate leaflet» received a prominent
contralateral input in all animals, and a clear ipsilateral input in pigmented animals,
which overlapped with the contralateral input. Projections to other primary visual
centres (pretectal nuclei, superior colliculus, nuclei of the accessory optic tract) are
also described.
Key words: Centros visualcs subcorticales, Nucleo gcniculado lateral, Proycccion

retino-fugal.

El nucleo geniculado lateral (NGL) es
un complejo nuclear del talamo dorsal,
que comprendc diversos nucleos (21). El
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mas prominente de ellos es el nucleo gc
niculado dorso-latcral (NGD), el cual re-
cibe un importante contingentc de fibras
retinalcs y proyecta a traves de la radia
cion optica hasta el cortex cerebral ipsi
lateral. Otro de cstos nucleos, el genicu
lado ventro-lateral (NGV), es bastante
mas prominente en roedores que en ga
tes y primates (14); ticne por lo menos
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dos subdivisiones, un sector lateral y otro
medial, y esta separado del NGD por
una pequena lamina horizontal de celu-
las y neuropilo, la lamina medular inter-
ganglionar (2), designada por Hickey y
Spear (8) como Intergeniculate Leaflet
(lamina intergeniculada). Ambos, la la
mina intergeniculada y el NGV (predo-
minantemente o exclusivamente su sec
tor externo), reciben impulses retinales
y se proyectan subcorticalmente.

La proyeccion visual primaria en el
conejo ha sido descrita en varios estu
dios tanto con metodos de degeneration
como con autorradiografi'a (4, 18, 22).
Las variaciones en la proyeccion retino-
fugal ipsilateral en animales albinos ha
sido bien estudiada (6), y las diferencias
en la proyeccion retino-geniculada en co-
nejos albinos y pigmentados ha sido de-
mostrada por varios autores (18, 22, 23).

Ademas de la proyeccion hacia el
NGL, tambien se han estudiado las pro-
yecciones retino-fugales hacia otros cen
tres visuales subcorticales: colfculo su
perior (4), area pretectal (4, 19) y nucleo
del tracto optico accesorio (3, 7, 24). El
modelo expuesto para la proyeccion re-
tino-fugal en el conejo, es similar al que
presenta esa misma proyeccion en otros
mamiferos (16).

El proposito de este trabajo es clarifi-
car la proyeccion retino-fugal en conejos
pigmentados y albinos, mediante la in-
yeccidn intravitrea de peroxidasa de ra-
bano, con un metodo sensitivo para de-
tcctar el enzima dcspues de su transporte
anterogrado a Jas terminaciones retino-
fugales. La mayor atcncion de este estu-

Abreviaturas: C.S.: Coliculo Superior. CP:
Comisura posterior. F: Fornix. H: Habenula.
HP: Tracto habenulo-peduncular. LGI: Limi
na intergeniculada. NGDa: Sector a del nu
clei) geniculado dorso-lateral. NGL: Nucleo
geniculado dorso-lateral. NGV: Nucleo genicu
lado ventral (1, sector lateral; m, sector medial).
PC: Pcdunculo cerebral. PT: Pretectum. TO:
Tracto bptico.

dio se presta a la proyeccion retinal ha
cia el NGL, aunque tambien se hace una
breve mention de la proyeccion retinal
hacia otros centros visuales.

Material y metodos

Se han utilizado 18 conejos, 7 pig
mentados y 11 albinos, de 1,5 a 2 kg de
peso, bajo anestesia general con pentotal
sodico (35 mg/kg, i.v.) y anestesia local
del ojo derecho con dos gotas de nitrato
de fenilmercaina al 0,002 %.

La cornea fue perforada con una aguja
hipodermica (31 X 0,6 mm) controlando
su penetration mediante un microscopic
de diseccion. La aguja se introduce apro-
ximadamente unos 6 mm desde la cornea
y 3,5 mm por detras de la lente.

La inyeccion intravitrea unilateral (ojo
derecho) de peroxidasa de rabano (Sigma
tipo VI), se realiza con una microjeringa
Hamilton. Las cantidades inyectadas de
peroxidasa (solution al 50 % en suero fi-
siologico), varian entre 35-60 mJ- Una vez
finalizada la inyeccion, la aguja se deja
in situ durante algo mas de un minuto.
Todas las operaciones se realizan bajo
condiciones asepticas.

A las 48 h, y bajo anestesia general,
todos los animales son perfundidos con
una solution de glutaraldehi'do al 1,25 %
y paraformaldehido al 1 % en solution
tampon de fosfato 0,1 M (pH 7,4). Se
extrae el cerebro llevandose a cabo la
postfijacion en la solucidn de perfusion
conteniendo sucrosa al 10 %. Los cere-
bros se cortaron en congelation en un
piano frontal, obteniendo cortes de un
grosor de 40 gm.

Las seccioncs seriadas, para poner de
manifiesto la peroxidasa, fueron proccsa-
das de acucrdo con el metodo de Me-
sulam (12, 13) y contrastadas con rojo
ncutro.

El estudio se Hcvo a cabo con el mi-
croscopio de luz y en campo obscuro.
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Resultados

Proyecci6n retino-geniculada

Proyeccidn hacia el NGD. — Tanto
en animates albinos como en pigmenta-
dos, se observ6 un marcaje retinal ter
minal en la mayor parte del NGD del
lado contralateral al del ojo en el que se
inyect6 la peroxidasa, excepto un area
localizada medialmente, exenta en su
mayor parte de terminates marcados que
se corresponde con la zona de proyec-
cion retinal ipsilateral (fig. 1). En los ni-
veles mas caudales —en los que esta
area todavia estaba presente—, se apre-
ci6 una estrecha franja de tejido limitan-
dola medialmente, que contiene termina
les marcados procedentes de la retina
contralateral (fig. IB); a niveles mas ros-
trales no se observo esta delimitacion
(fig. 1A). En uno de los conejos pig-
mentados, la citada area ofrecio una apa-
riencia compleja, ya que el espacio libre
de marcado retinal se presento en dos
lunares aproximadamente circulares, se-
parados entre si por una region con ter
minales marcados que en conjunto re-
presentaban una figura en forma de ocho.

En la zona caudal del NGD contra
lateral, se aprecian fasciculos de fibras
que atraviesan el nucleo aproximadamen
te en una direction ventro-dorsal, mds
o menos paralelas al tracto 6ptico, deter-
minando una apariencia estriada en el
campo del marcado terminal (fig. 2A).

En el NGD ipsilateral al ojo inyectado
de los conejos pigmentados, se apreci6
una zona localizada medialmente conte-
niendo un campo compacto de termin a-
les marcados, con bordes bien definidos,
mientras que la restante superficic de
este nficleo apareci6 completamcnte dcs-
provista de marcado (figs. 1, 2B, 2C).
En el lanico animal que se presentd un
sector ipsilateral discontinue y libre de
terminales marcados en el NGD contra
lateral al ojo inyectado, se observ6 que
la zona marcada en el NGD ipsilateral

Fig. 1. Secciones frontales del nucleo genicu-
lado lateral de uh conejo pigmentado.

Seccidn A: la mis rostral; secci6n C: la mis
caudal; secci6n B: aproximadamente la zona
media entre A y B. Los niveles mis caudales
y rostrales del complejo geniculado no estin
representados. A la izquierda, lado contralate
ral al ojo en el que se realizd la inyeccidn;
el marcaje terminal esti representado por pun-
teado. A la derccha, el marcaje terminal ipsi
lateral y los bordes del complejo nuclear. Las
fibras marcadas del tracto optico y las fibras
dentro del complejo nuclear han sido omitidas
con el fin de clarificar los resultados. En el
lado contralateral se aprecia un intenso mar
cado terminal en el polo rostral del C.S. (sec-
ci6n C) y, a trav&s del sector a del NGD,
con la exccpci6n de una zona oval a niveles
medios del nicleo (flecha). En la LGI, el mar
caje terminal esti bien diferenciado del campo
de terminales marcados en los micleos ge
niculado dorsal y ventral. En el NGV, el campo
de terminales marcados en cl sector lateral
esti distribuido en dos liminas muy claras a
niveles caudales (secci6n C); a niveles mis
rostrales no aparece el modelo bilaminar (sec-
ci6n A). La zona de intenso marcado en el
irca pretectal corresponde al nucleo olivar
pretectal. En el lado ipsilateral sc observa una
sola zona de marcado en el sector a del NGD,
que desaparece justo rostralmente a la sec-
cion A. El marcaje terminal en la I.GI esti
claro en la parte mas lateral. En el NGV se
aprecia una pequeha zona de terminales mar
cados en el sector lateral del mismo (seccion B).
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presentaba una porci6n dorsal y otra
ventral en la que la densidad de termi-
nales marcados era mayor que en la zona
intermedia, que las separaba.

Por otro lado, en ambos tipos de ani
mates, en la zona ventro-Iateral del NGD
contralateral al ojo inyectado, se aprecio
un marcado terminal de menor intensi-
dad que en el resto del nucleo.

De acuerdo con Io expuesto anterior-
mente, queda claro que todo el sector a,
como fue definido por Rose y Malis
(17), del NGD contralateral, recibe un
importante contingente de fibras retina-
les a exception de la region medial que
corresponde al area de proyeccion ipsi
lateral y de la zona ventro-Iateral con re-
lativa densidad de terminales marcados.

El sector P del NGD era diffcil de
identificar, ya que las secciones contras-
tadas con rojo neutro no son ideales para
Hevar a cabo estudios citoarquitectoni-
cos. Adenitis, no es tan facil de visuali-
zar en secciones frontales como en sec
ciones horizontales. No obstante, ni en
el lado contralateral, ni en el ipsilateral,
las fibras retinales no parecian dirigirse
hacia el sector 0.

Proyeccitin hacia el NGV. — Los dos
scctores del NGV, uno lateral y otro
medial (14), pueden ser facilmente reco-
nocidos gracias a la presencia de una
zona pobre en celulas entre ambos y el
sector lateral estfi teiiido mas intensa-
mentc que cl medial.

El marcaje retinal terminal fue hallado
predominantemente en cl sector lateral
del NGV’ contralateral (fig. 1), observan-
dosc un marcaje difuso de peroxidasa en
el sector medial, que se interpreta como
fibras que pasan a traves del sector me
dial hacia el NGD o hacia otras areas
adyacentes, que no se corresponde con
un marcaje terminal.

E! marcaje cn cl NGV contralateral
es mas denso y bastante mas prominen-
te en la zona caudal que en la rostral
(fig. 1). En la parte medio-caudal del

NGV, tanto en animates pigmentados
como en albinos, los terminates retinales
marcados presentan una distribution bi-
laminar, con una lamina orientada para-
sagitalmente, Iccalizada justo a continua
tion del tracto optico, y una segunda la
mina mas o menos paralela a la anterior
localizada hacia el borde medial del sec
tor lateral. De estas dos laminas, la si-
tuada mas lateralmente presenta un mar
caje terminal bastante mas denso que la
situada medialmente y entre ellas queda
un area que presenta un debil marcado
(fig. 3A). En niveles mas rostrales del
NGV este modelo bilaminar no es detec
table (fig. 3B).

En el NGV ipsilateral, el campo de
terminales marcados no es tan extenso
como la region con escaso marcado o
sin el situada entre las dos laminas de
terminates intensamente marcados en el
NGV contralateral (figs. 1, 4A, 4B).
Concretamente, la zona de marcado en
el NGV ipsilateral se corresponde con la
parte dorsal de la lamina no marcaaa en
el sector extern© del NGV contralateral
(figs. IB, C).

Proyeccidn hacia la Idmina intergenicu-
lada. — En ambos grupos de animates
se observo una densa proyeccion retinal
hacia la lamina intergeniculada contrala
teral (figs. 1, 3A). En la LGI, la zona de
terminates retinales marcados era clara-
mente discontinua con el campo marca
do en el NGD y en el NGV (figs. 1, 3A,
5A). Por lo que esta parte del nucleo
geniculado lateral (NGL), evidentemen-
te, tiene una representation retinal.

En conejos pigmentados, en. la LGI
ipsilateral tambien se observo un campo
de terminates retinales marcados, que si
bien era muy claro, estaba menos mar
cado y era mas delgado que la zona mar-
cada cn la LGI contralateral, no exten-
diendosc hasta el extreme medial de la
misma (figs. 1, 4A, 4B). Parcce evidente
que cn la LGI existc superposition en
tre la proyeccion retinal ipsi- y contra
lateral.
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Fig. 2. Microfotografia en campo obscure del NGD.
A: Mitad medio-ventral del NGD contralateral, modelo estriado que cl marcaje retinal ter
minal determina en el sector a. Las flechas indican el borde medial del NGD (X 111).
B: Mitad dorso-medial del NGD ipsilateral, marcado retinal terminal que presenta forma
oval (X 73). C: Nivcles rostrales del NGD ipsilateral, marcado retinal terminal que ya no

presenta forma oval (X 61).
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Fig. 3. Microfotcgrafia dsl NGV contralateral.
A: Niveles caudales del NGV, modeio bilaminar que el marcaje retinal ofrece en el sector
lateral (flechas). Claro marcado retinal en la LGI, extendido hasta la zona mas medial de
la misma (X 61). B: Niveles rostrales del NGV, marcado retinal terminal en la parte mas
dorsal del sector lateral. Axones marcados pasando a Io largo del sector medial del NGV

(flecha) (X61).

Fig, 4. Microfotografla del NGV ipsilateral.
\: Marcado retinal terminal ipsilateral localizado en la zona dorsal del sector lateral
del NGV (flecha solida). Marcado retinal terminal en la LGI, localizado en la zona mfrs
lateral de Ja misma, sin extenders© hasta la Jinea media (llcchas abicrtas) (X 61), B: Marcado
retinal terminal ipsilateral en el NGV (flecha negra), y en la I.GI (flechas abiertas) (X 150).
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•V

Fig. 5. Microfotografla de la LGI contralateral (A) y del complejo pretectal contralateral (B),
A) Claro marcado retinal terminal y clara scparaci6n del NGD y del NGV (X79). B) La
zona de mayor marcado corrcspondc al m'icico olivar pretectal (NOP). Pequenos grupos de
terminales marcados intcrcalados cn cl braquium del coliculo superior corresponden al nucleo

del tracto optico (flecha abierta) (X 194).
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PROYECCION retinal hacia otros
CENTROS VISUALES PRIMARIOS.-----PueStO
que nuestros resultados sobre la proyec
cion hacia el coliculo superior estan de
acuerdo con los descritos por otros au-
tores (4), no seran comentados.

La proyeccion hacia el preiectum ha
sido descrita por Scalia (19). En el pre
sente estudio, el marcaje retinal terminal
mas intenso se aprecia en el nucleo oli-
var pretectal contralateral (fig. 5B). Se
observan campos de terminales marca-
dos en el nucleo pretectal posterior con
tralateral, asi como intercalados entre las
libras marcadas del braquium del colicu-
lo superior se aprecian varios grupos que
corresponden todos ellos al nucleo del
tracto dptico (fig. 5B). En el complejo
pretectal ipsilateral los terminales retina-
les marcados eran muy debiles incluso
en conejos pigmentados.

Finalmente, en el nucleo medial ter
minal contralateral se ha hallado un mar
caje terminal mas denso que en los nu-
cleos dorsal terminal y lateral terminal
contralaterales. Sin embargo, en estos
nucleos, no se aprecio un marcaje ipsi
lateral.

Discusion

Nuestros resultados confirman que hay
una importante proyeccion retinal hacia
la mayor parte del NGD en el lado con
tralateral al del ojo inyectado, que ocupa
la mayor parte del sector a; resultados
que estan de acuerdo con estudios de
degeneracion y autorradiograficos de
otros autores (4, 18, 22).

Tanto cn concjos pigmentados como
en albinos, cs evidente la ausencia de ter
minates marcados en una zona del NGD
contralateral, situada medialmente, que
se corresponde con el area del NGD ip
silateral que presenta un marcaje muy
positive, lo cual demuestra que en el
NGD la proyeccion retinal ipsilateral y
contralateral no se superponen, aunque 

no puede excluirse la posibilidad de que
exista una cierta superposition entre los
limites de la zona de proyeccion ipsilate
ral y contralateral.

Las diferencias observadas en la pro
yeccion ipsilateral coinciden con los es
tudios de Sanderson (18), Giolli y
Guthrie (4), siendo mas debil en cone
jos albinos que en pigmentados. En ani-
males cuya zona exenta de terminales
marcados en el NGD contralateral tiene
forma oval o cuneiforme, el campo ter
minal ipsilateral se presenta como un
solo lunar con un marcaje denso. Sin
embargo, en uno de los conejos pigmen
tados, el area no marcada en el NGD
contralateral presenta forma de ocho, su-
giriendo la existencia de dos zonas de
proyeccion ipsilateral. Estos resultados
estan en la linea de los de Takahashi
et al. (22), quienes en conejos pigmenta
dos, tambien observaron mas de una zona
de marcado ipsilateral.

En ambos tipos de animales, se apre
cio en la parte ventro-Iateral del NGD
contralateral, una zona con un marcaje
difuso, lo que resulta dificil de explicar
si se tiene en cuenta que un area com
parable a esta no habia sido observada
anteriormente (4, 22). Hay que conside-
rar la posibilidad de que esta area repre-
sente un campo terminal de neuronas
retino-geniculadas que no estan bien mar
cadas, o quiza, que han sido constante-
mente danadas al inyectar la peroxidasa
en el humor vitreo. Esta inyeccion se
realize introduciendo la aguja desde el
angulo temporal-superior del ojo con
una direccidn ventro-nasal, por lo que,
la zona de la retina que pudiera haber
sido danada, es el cuadrante inferior de
la retina nasal. Sin embargo, en la zona
ventro-Iateral del NGD esta representa-
do el cuadrante superior de la retina
nasal (5, 20).

Debido a la dificultad de identificar el
sector 3 (17) en secciones frontalcs con-
trastadas con rojo ncutro, no se puede
contribuir a clarificar las confusas e in-
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cluso contradictorias afirmaciones que
respecto a la proyeccion retinal ipsilate
ral y contralateral hacia el citado sector
del NGD se encuentran en la bibliogra-
fia (4, 9, 18, 22).

El modelo que el marcaje retinal ter
minal presenta en el NGV requiere un
pequeno comentario. En todos los ani
mates estudiados, el area de proyeccion
retinal en el NGV contralateral exhibe
un modelo bilaminar. Recientemente,
Kicliter y Bruce (10), han descrito
un modelo similar sobre la proyeccion
retinal en el NGV de la ardilla. Sin em
bargo, observaron 3 laminas contralate-
rales que estaban separadas por regiones
no marcadas, las cuales se corresponden
con la proyeccion ipsilateral. Teniendo
como base esos resultados, se esperaba
hallar una lamina de marcado ipsilateral
que se correspondiese con la lamina sin
marcado o de escaso marcado terminal
en el NGV contralateral. Sin embargo,
se ha hallado una serie de pequenos gru-
pos de marcado terminal ipsilateral en
la region que se corresponde con la parte
mas dorsal de esta Idmina indicative de
un marcado terminal ipsilateral incom
plete o que la organization en el NGV
del conejo presenta diferente forma que
en la ardilla.

La proyeccion retinal hacia la lamina
intergeniculada (2, 8), descrita ya me-
diante estudios autorradiogr&ficos (22),
ha sido observada muy tiara. El mar
caje retinal en la LGI contralateral se
aprecia como una banda horizontal se-
parada del NGD por una franja no mar-
cada y bien diferenciada de los termina
les marcados en el NGV contralateral.
Por lo expuesto en los resultados, es evi-
dente que en la LGI existe superposition
entre los campos de terminales retinales
contralateral e ipsilateral, por lo menos
en la mitad mas lateral o en los 2/3 mas
laterales, por lo que la organization ba-
sica de la LGI es diferente de la organi
zation del NGD en el que la proyeccion
ipsilateral y contralateral no sc supcr- 

ponen. De acuerdo con Takahashi et
al. (22)' en conejos y en rata Lieberman
et al. (8 y estudios no publicados), ha
sido hallada una discreta proyeccion re
tinal bilateral hacia esta lamina, por lo
que debe ser considerada como un dis
crete subnucleo del NGL.

La lamina intergeniculada en la rata
es origen de una proyeccion hacia el nu-
cleo supraquiasmatico del hipotalamo (1).
El cuerpo celular, los axones y los ter
minales de esta proyeccion contienen y
quiza usen como transmisor un neuro-
peptido, identificado como un neuropep-
tido Y (1). Tambien es conocido que la
LGI en la rata es rica en celulas y ter
minales que contienen GABA (11, 15).
Queda por determinar si en el conejo
la LGI tiene caracteristicas transmisoras,
conexiones y funciones similares a la de
la rata, presumiblemente con control de
ritmo circadiano.

Nota de los autores

Cuando este trabajo estaba en imprenta ba
aparecido una publicacidn de V. Holcombe y
R. W. Guillery:/. Comp. Neurol., 225, 469-
491, 1984, en la que se describe la proyecci6n
retinal hacia el complejo geniculado lateral
del conejo con mfetodos de degeneracidn y
autorradiografia. Sus resultados son muy si
milares a los nuestros en diversos puntos, en
la LGI indican que debe existir una proyecci6n
retinal ipsi y contralateral superpuesta. El mar
caje terminal en el sector extemo del NGV
estA localizado en dos discretas Ifiminas para-
lelas, que denominan at y <Xo. Estos autores al
sector medial del NGV le denominan sector p
y describen un d6bH marcado retinal, sin em
bargo, no excluyen la posibilidad de que fete
represente un marcado transncuronal y no
rctino-geniculado.
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Resumen

Se estudia en conejos pigmentados y albi
nos la proyecci6n dptica primaria, en particu
lar hacia el nticleo geniculado lateral usando
el mitodo de marcado anterdgrado con pero-
xidasa de rdbano, despuds de la inyeccidn uni
lateral de este enzima en humor vitreb. En
todos los animales se halla una densa proyec-
cidn hacia el nticleo geniculado dorso-lateral
contralateral, observdndose una regidn sin mar
cado en la parte medial del sector a, que se
corresponde con una zona oval o cuneiforme
de intenso marcado en el lado ipsilateral, que
aparcce mis intensamente marcada en conejos
pigmentados que en albinos. En el nticleo ge
niculado ventral-contralateral la proyeccidn re
tinal queda referida principalmente hacia la
mitad caudal del sector lateral, donde se apre-
cian dos Idminas con denso marcado terminal
separadas por un tirea de marcado difuso, las
cuales estan orientadas paralelamente al tracto
dptico. Esta distribucidn bilaminar de aferen-
tes retinales hacia el nticleo geniculado ventro
lateral no ha sido descrita en estudios previos.
La proyeccidn ipsilateral es hacia la parte
dorsal del sector lateral y mis prominente en
conejos pigmentados. En todos los animales, la
lamina intergeniculada recibe importante pro
yeccidn retinal contralateral y, en conejos pig
mentados, una clara proyeccidn ipsilateral.
Tambien se estudian las proyecciones hacia
otros centros visuales primaries.
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