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RESUMEN
En este trabajo se ha comparado la organización de los lóbulos antenales (LAs) y su representación 
topogrƒÞca en los cuerpos hungihormes (EHs) en soldados de dos especies de hormigas. Atta mexicana 

y Camponotus ocreatus0 La comparación morhológica sugiere sue los LAs de A. mexicana podrían 
ser mƒs especializados sue los de C. ocreatus a expensas de capacidades más generales. En ambas 
especies. el LA está organizado en seis grupos de glomfirulos. cada uno inerxado por su propio tracto. 
La inerxación de las neuronas de proyección (PR). las cuales conectan los LAs con los EHs a traxfis de 
los tractos antenoprotocerebrales (VAR). dixide el LA en dos regiones. anterior y posterior. Los cálices 
de los EHs tienen xarias capas sue reciben inhormación olhatixa segregada< PR sue inerxan los grupos 
anteriores de glomfirulos enxían axones a traxfis del VAR/lateral hacia el cuerno lateral (EL) y despufis 
hacia la capa interna del cáliz. mientras sue las PR sue inerxan los grupos posteriores de glomfirulos 
enxían axones a traxfis del VAR/medial a la capa externa del cáliz y despufis al EL. Estos resultados 
muestran sue la organización del LA está representada topográÞcamente en los EHs hormando un 
mapa odotópico. Las dos xías sue conectan los LAs con los EHs podrían representar dos canales para 
el procesamiento de diherentes clases de olores o diherentes propiedades de los estímulos olhatixos. 
Los resultados neuroanatómicos sugieren una organización huncional conserxada en los himenópteros 
sociales.
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ABSTRACT
Kn this yorm. the organization oh the antennal lobes (ALs) and its topographic representation in the mushroom 
bodies (ODs) in soldiers oh tyo species oh ants has been compared. Oorphologic comparison betyeen 
these species suggests that ALs oh A. mexicana could be more specialized than that oh C. ocreatus at 
the expense oh general capabilities. Kn both species the AL is organized in six groups oh glomeruli. each oh 
yhich innerxated by its oyn tract. Ilomeruli clusters are grouped in tyo regions. anterior and posterior. 
by the innerxation oh projection neurons (RPs) that connect AL yith ODs xia antennoprotocerebral tracts 
(ARV). Ealyces oh ODs are layered and receixe segregated olhactory inhormation< RPs innerxating anterior 
glomeruli clusters send axons through lateral/ARV to the lateral horn (LJ) and then to inner layer oh the 
calyx. yhile RPs innerxating posterior glomeruli clusters send axons through medial/ARV to inner layers oh the 
calyx and then to the LJ. Vhese results shoy that AL organization is topographically represented in the OD 
horming a coarse odotopic map. Vhe tyo pathyays connecting AL yith OD could represent tyo channels 
hor processing dihherent minds oh odors or dihherent properties oh olhactory stimuli. Vhe neuroanatomical 
results suggest a conserxed hunctional organization in social hymenopterans.

Key Words: Mushroom bodies, ants, projection neurons, olfaction, antennocerebral tracts, olfactory pathways.
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as hormigas son insectos olfativos: su organización 
social depende de la emisión y detección de señales 
químicas llamadas feromonas. Además, alimento, 
presas, enemigos, compañeros de nido y estímulos 

INTRODUCCIÓN

L
químicos del ambiente involucrados en la orientación también 
son detectados por órganos quimiosensoriales, llamados 
sensilas, que se ubican en las antenas1. Esta plétora de estímulos 
TXtPLFRV� JHQHUD� XQ� ÀXMR� FRQVWDQWH� GH� LQIRUPDFLyQ� TXH� HV�
procesada en diferentes centros del cerebro. El sistema olfativo 
de las hormigas debe ser capaz de detectar y discriminar las 
complejas mezclas de feromonas sociales y señales químicas 
del ambiente para generar el comportamiento adecuado de 
acuerdo al contexto.

Se conocen diversos tipos de sensilas por su morfología y 
respuesta a los odorantes2,3. El número y distribución de 
sensilas es estereotipado, varía con la especie, el sexo, y la 
casta en insectos sociales4-8. Dentro de las diferentes clases de 
sensilas se encuentran combinaciones, también estereotipadas, 
de diferentes tipos de neuronas receptoras olfativas (NRO)3,6,7, 
que expresan sólo uno de las decenas de genes receptores que 
puede presentar cada especie8-10.

Las NRO que expresan los mismos receptores envían sus 
axones a través del nervio antenal (NA) a uno de los numerosos 
glomérulos (estructuras esferoidales de neuropilo sináptico) 
del lóbulo antenal (LA), en donde la información es procesada 
por primera vez en el cerebro8,11. Cuando el NA entra al LA, 
se divide en varios tractos que inervan diferentes grupos de 
glomérulos. La organización de estos grupos de glomérulos  
IRUPD�XQ�PDSD�WRSRJUi¿FR�GH�OD�GLVWULEXFLyQ�SHULIpULFD�GH�ORV�
receptores10,12. En este mapa quimiotópico6, la información 
ROIDWLYD� VH� FRGL¿FD� HQ� SDWURQHV� HVSDFLDOHV� \� WHPSRUDOHV� GH�
actividad glomerular en el LA11,13-16.

En los glomérulos, los axones de las NRO hacen contacto 
sináptico, ya sea con las dendritas de neuronas locales (NL) 
que conectan glomérulos entre sí, o bien con neuronas 
de proyección (NP) que conectan el LA con los cuerpos 
fungiformes (CFs) y el cuerno lateral (CL)11,13. Los CFs son un 
par de centros cerebrales superiores, particularmente grandes 
en los himenópteros (principalmente en los grupos sociales17), 
que controlan el comportamiento y la plasticidad17-21, y en donde 
ocurre la convergencia sensorial22. Los CFs de los himenópteros 
están compuestos por miles de neuronas intrínsecas, llamadas 
células Kenyon, cuyas dendritas forman una región en forma 
de copa llamada cáliz que recibe aferencias sensoriales17. Los 
cálices reciben aferencias de las NP olfativas que se originan 
en los LAs ipsilaterales22,23. En los himenópteros, los cálices 
también reciben aferencias de los lóbulos ópticos en ambos 
lados del cerebro24-27. En las abejas, hormigas y avispas, el 
cáliz se encuentra concéntricamente subdividido en tres 
compartimientos: el labio que recibe aferencias del LA, el 

collar que recibe aferencias visuales, y el anillo basal que está 
dividido en dos capas, una recibe aferencias visuales y la otra 
antenales22, 27, 28.

Varios tractos conectan los LAs con los CFs, pero los más 
prominentes son los tractos antenoprotocerebrales medial 
(TAP-m) y lateral (TAP-l), compuestos por axones de NP 
que hacen sinapsis uniglomerulares. Hay otros tractos más 
pequeños compuestos por axones de NP multiglomerulares 
que inervan el protocerebro pero no los cálices11,13,29-30. Se ha 
descrito que las eferencias de los lóbulos antenales, constituidas 
por axones de NP uniglomerulares, dividen al LA en dos 
regiones, una anterior y una posterior, descrito primero para 
hormigas por López-Riquelme, et al. (2004)31, Gronenberg & 
López-Riquelme (2004)22 y López-Riquelme (2008)32 y después 
FRQ¿UPDGRV� SDUD� RWURV� KLPHQySWHURV� SRU� RWURV� DXWRUHV33-35. 
Los axones de estas NP se separan formando los dos tractos 
principales, el TAP-l y el TAP-m, que terminan en regiones 
también segregadas de los CFs, en donde forman un mapa 
odotópico22,31,32, y del cuerno lateral (CL)8.

No obstante que se han realizado trabajos importantes sobre 
las vías olfativas, y que recientemente hay un interés creciente 
por el estudio del sistema olfativo en diversas especies en las 
que se ha encontrado una gran convergencia36,37, es necesario, 
SDUD�HQWHQGHU�OD�FRGL¿FDFLyQ�ROIDWLYD��DVt�FRPR�ORV�PHFDQLVPRV�
que subyacen al reconocimeinto de olores y al comportamiento 
guiado por el olfato, dilucidar la organización neuroanatómica 
de las vías olfativas. En el presente trabajo se presenta un 
estudio comparativo de la organización del LA, de sus vías de 
conexión con el protocerebro, y de su representación odotópica 
en los CFs, en dos especies de hormigas: Camponotus ocreatus 

y Atta mexicana.

MATERIALES Y MÉTODOS
- Insectos
Las hormigas carpinteras (Camponotus ocreatus) fueron 
colectadas en Coronado National Forest en las montañas de 
Catalina, Tucson Az, EUA, mientras que las hormigas arrieras 
(Atta mexicana) se colectaron en Yecapixtla, Morelos, México. 
Los insectos fueron mantenidos en laboratorio bajo un ciclo 
luz-oscuridad 12:12, a 25°C. Las hormigas carpinteras fueron 
alimentadas con grillos en trozos y agua con miel; y a las 
hormigas arrieras se les suministró sustrato vegetal para el 
cultivo de su hongo.

- Trazado neural
Para determinar la estructura del LA y hacer visibles los 
glomérulos, se realizó un trazado masivo desde el nervio antenal 
(NA) de acuerdo con Gronenberg & López-Riquelme (2004)22 
y López-Riquelme (2008)32. Las preparaciones resultantes se 
visualizaron y digitalizaron mediante microscopía confocal. 
Brevemente, las hormigas y sus antenas fueron inmovilizadas 
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en cera y el NA fue expuesto para colocar cristales de biocitina 
sobre él. Después de la migración del trazador (12 h), los cerebros 
IXHURQ�H[WUDtGRV�\�¿MDGRV�FRQ�IRUPDOGHKtGR�DO�����ODYDGRV�HQ�
PBS (pH 6.9) y deshidratados en alcoholes graduales. Después 
de esto, los cerebros fueron rehidratados y lavados en PBS y 
pasados a una solución digestiva (1mg/mL colagenasa, 1 mg/mL 
hialuronidasa y 0.1 Triton en PBS) por 30 min. Posteriormente, 
los cerebros fueron lavados con PBS y transferidos a una 
VROXFLyQ�GH�DYLGLQD�FRQMXJDGD�FRQ�URMR�7H[DV�\������7ULWRQ�;�
en PBS por 12 h. Finalmente, los cerebros se lavaron en 
PBS, se deshidrataron con dimetoxipropano y se montaron 
como cerebros completos en portaobjetos excavados con 
metilsalicilato. Se obtuvieron imágenes de estas preparaciones 
mediante microscopía confocal láser (Nikon PCM 2000 con Ar 
\�OiVHU�+H1H�\�XQD�FRPELQDFLyQ�DSURSLDGD�GH�¿OWURV��UHDOL]DQGR�
secciones ópticas cada 2 μm, las cuales se procesaron con el 
programa Adobe Photoshop 5.0. De cada imagen se trazó un 
dibujo directamente sobre el monitor.

Para marcar las conexiones desde los LAs hasta los CFs, se 
inyectaron dextranes acoplados Rojo Texas o Fluoresceina 
(MW 3000, Molecular Probes) en diferentes regiones de los 
LAs. Después de la difusión del trazador (4-12 h), los cerebros 
IXHURQ� H[WUDtGRV� \� ¿MDGRV� HQ� IRUPDOGHKtGR�� GHVKLGUDWDGRV��
incluidos en Spurr’s y seccionados con un grosor de entre 15 y 
20 μm22,32. Las secciones fueron observadas con microscopía de 
HSLÀXRUHVFHQFLD��6H�DMXVWy�HO�EULOOR�\�FRQWUDVWH�GH�HVWDV�LPiJHQHV�
empleando el programa Adobe Photoshop 5.0.

RESULTADOS
- Organización aferente del lóbulo antenal
La distribución de los tractos, así como el patrón de inervación 
de los grupos de glomérulos es idéntica en ambas especies de 
hormigas. A partir de las micrografías confocal, se observó 
que el LA tiene un centro sin glomérulos por donde pasan 
los tractos provenientes del NA. Rodeando esta región, en las 
mismas micrografías confocal, se observaron los glomérulos 
organizados en grupos. Además, pudieron distinguirse diferentes 
JUXSRV�GH�VRPDV�GH�QHXURQDV�ORFDOHV��6H�LGHQWL¿FDURQ�FLQFR�
principales grupos de somas en el LA (Figura 1): 1) Grupo de 
Neuronas Centrales Medial-posterior; 2) Grupo de Neuronas 
Centrales lateral; 3) Grupo de Neuronas Centrales medial; 4) 
Grupo de Neuronas Centrales dorsal (el más grande), y 5) Grupo 
de Neuronas Centrales anterior (el más pequeño).

Los axones de las NRO, los cuales salen de cada sensila, 
permanecen juntos en el NA hasta que este último entra al LA 
en donde se divide en 8 tractos principales, dos de los cuales 
inervan el centro motor y mecanosensorial antenal (CMMA), 
ubicado en la región posterior del LA, mientras que los otros 
6 tractos (T1-T6) inervan seis grupos (G1-G6) de glomérulos.

La posición de los grupos glomerulares y la trayectoria de 
los tractos fue determinada por criterios morfológicos y 

WRSRJUi¿FRV� �)LJXUD� ���� /RV� JUXSRV� GH� JORPpUXORV� \� VXV�
tractos se numeraron de acuerdo a la nomenclatura descrita en 
abejas29,38,39. Sin embargo, en las abejas sólo se han descrito 4 
grupos de glomérulos y 4 tractos, y en las hormigas estudiadas 
en este trabajo se encontraron 6 grupos (G1-G6) y 6 tractos 
(T1-T6). Los tractos T1-T4 de las abejas pueden reconocerse 
en las hormigas aproximadamente en las mismas posiciones 
relativas. En las hormigas se encontraron dos tractos y dos 
grupos de glomérulos más: T5-G5 y T6-G6. A continuación 
se describen los grupos de glomérulos y sus tractos (Figura 2):

1) Tracto T1 y grupo G1. T1 es un tracto ancho y largo que 
pasa diagonalmente a través del centro del LA en su región 
intermedia. Inicia en el área ventral y lateral del NA y corre 
a través del LA hasta alcanzar el grupo G1 de glomérulos, el 
cual es el grupo más dorsal y más grande. En su región más 
ventral y frontal, T1 se une al tracto T4, formando parte de un 
tracto grueso que proviene del NA cuando éste entra al LA.

2) Tracto T2 y grupo G2. T2 se encuentra en la región intermedia, 
pero posterior a T1. También es un tracto ancho y largo que 
atraviesa diagonalmente el centro del LA desde su origen 
hasta el grupo G2 que está localizado en la región dorsal y 
medial.

3) Tracto T3 y grupo G3. T3 se origina en la región anterior medial 
a partir del NA cuando ingresa al LA. Aunque su porción 
distal está unida al tracto T5, se separa inmediatamente y se 
dirige hacia la región medial del LA por la periferia rodeando 
e inervando al grupo G3 (no atraviesa el centro del LA), 
el cual es un pequeño grupo situado en la región frontal y 
medial del LA.

4) Tracto T4 y grupo G4. T4 se encuentra unido distalmente 
en su base con el T1 justo cuando el NA entra al LA en la 
región intermedia. Es un tracto corto pero grueso claramente 
distinguible del T1 que se separa rápidamente de este último 
y que recorre una corta distancia por el centro del LA en 
su región intermedia lateral distribuyendo axones a los 
glomérulos del grupo G4, el cual es un grupo grande que 
se ubica en la región intermedia lateral, junto al grupo de 
neuronas centrales lateral (GNC lateral).

5) Tracto T5 y grupo G5. Tanto el tracto T5 como el grupo G5 no 
se presentan en abejas, por lo que es probable que sea exclusivo 
de Formicidae. En su porción distal, T5 está unido a T3, y al 
separarse continúa en línea recta y se separa en dos pequeños 
tractos; uno de ellos recorre la parte central del LA. La otra 
porción del T5 se dirige hacia la periferia de la región lateral 
del LA. Las dos porciones del T5 inervan al grupo G5 de 
glomérulos, el más frontal de los otros grupos de glomérulos, 
localizado en la región anterior y ventral del LA.

6) Tracto T6 y grupo G6. Tampoco se presentan en abejas. Es 
un tracto delgado que se forma a partir del NA y se dirige 
hacia la región más posterior por la periferia del LA en su 
región medial. Inerva al pequeño grupo G6 que se localiza 
en la región ventral y posterior, y hacia la región medial, 
muy cerca del CMMA.
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Figura 1. Micrografías del LA tomadas mediante microscopía confocal en las que se muestra la localización de los grupos de 
neuronas centrales (GNC) que rodean a los glomérulos de soldados de C. ocreatus y A. mexicana. (a) Micrografías de confocal 
de C. ocreatus tomadas a 60x con los detalles de los diferentes grupos de somas de neuronas del LA. Nótese cómo los grupos 
de somas neuronales rodean la zona de glomérulos del LA. Barra de escala: 50 μm. (b y c) Micrografías de confocal del LA 
de C. ocreatus (b) y A. mexicana (c) con la localización de los somas de los grupos de neuronas centrales indicados por los 
FRQWRUQRV�GH�OtQHDV�EODQFDV��'HELGR�D�OD�PDJQLÀFDFLyQ�GH�OD�LPDJHQ����[��QR�SXHGHQ�REVHUYDUVH�ORV�VRPDV�WDQ�FODUDPHQWH�
como en las micrografías de (a). Los números en la esquina izquierda de cada micrografía corresponden al número de la 
sección óptica. Barra de escala: 100 μm. Trazado neuronal con neurobiotina y avidina conjugada con rojo Texas (ver Materiales 
y Métodos). NA, nervio antenal; d, dorsal; v, ventral; l, lateral; m, medial.
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Figura 2. Organización glomerular del lóbulo antenal en soldados de A. mexicana y C. ocreatus.
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Los grupos de glomérulos y los tractos que los inervan pueden 
FODVL¿FDUVH� HQ� GRV�� ���*UXSRV� GH� JORPpUXORV� LQHUYDGRV� SRU�
tractos que atraviesan el LA por el centro de neuropilo: G1-
T1, G2-T2 y G4-T4; y 2) Grupos de glomérulos inervados por 
tractos que rodean el centro de neuropilo y a los glomérulos: 
G3-T3, G5-T5 y G6-T6.

Aunque la estructura de los LAs en A. mexicana y C. ocreatus 
es muy similar, existen diferencias importantes. Los soldados 
de A. mexicana pueden presentar de 305 a 313 glomérulos 
y en promedio 305 ± 4 glomérulos (n = 3), mientras que los 
soldados de C. ocreatus de 376 a 385, y en promedio 380 ± 4 
(n = 3). Además, en los soldados de A. mexicana se observaron 
glomérulos pequeños y grandes, así como la presencia de 3 
macroglomérulos en los grupos G3 y G5 (Figura 2). En contraste, 
los glomérulos de C. ocreatus se observan más uniformes en 
tamaño y forma y los tractos más gruesos. En esta especie hay 
dos macroglomérulos, uno en el grupo glomerular G4 y otro 
en el G5 (Figura 2).

- Tractos de los LAs hacia los CFs
La mayoría de las vías eferentes del LA terminan en el 
protocerebro ipsilateral, y aunque se han descrito tractos que 

proyectan hacia el LA contralateral29, no se encontraron en 
este trabajo. A partir del trazado neuronal desde el LA, se 
encontró que, en ambas especies, los axones que salen del 
LA se dirigen hacia el protocerebro ipsilateral a través de 
tres tractos principales: 1) tracto antenoprotocerebral medial 
(TAP-m); 2) tracto antenoprotocerebral lateral (TAP-l), y 3) 
tracto antenoprotocerebral medial-lateral (TAP-ml). De éstos, 
los dos primeros son los más prominentes. Se observó que las 
eferencias del LA hacia los CFs se segregan y terminan en 
diferentes regiones particulares del labio de los cálices en los 
CFs. Pudieron distinguirse al menos tres capas en el labio del 
cáliz, y dos rutas por las que los axones entran al cáliz y se 
dirigen hacia el labio y al cuerno lateral (CL).

En la Figura 3 se muestra una sección frontal del cerebro de una 
hormiga soldado C. ocreatus�HQ�PLFURVFRStD�GH�ÀXRUHVFHQFLD�
con los tractos que conectan el LA con el protocerebro: el 
TAP-m hacia la parte medial de la sección, y el TAP-l hacia la 
parte lateral y un delgado TAP-ml hacia el CL. Los axones de 
las NP corren ya sea por el TAP-l o por el TAP-m dirigiéndose 
hacia el labio del cáliz (que recibe aferencias exclusivamente 
olfativas) pasando por el anillo basal (que recibe aferencias 
tanto olfativas como visuales). Cuando lo hacen por el TAP-m, 

Descripción de la Figura 2. (a) Panel izquierdo. Dibujo del contorno de un cerebro de hormiga que muestra las regiones medial-
lateral, anterior-posterior, y ventral-dorsal, así como las estructuras principales. LO: lóbulo óptico; CFs: cuerpos fungiformes; 
LA: lóbulo antenal; NA: nervio antenal. L: región lateral del cerebro; M: región medial; CM: cáliz medial; CL: cáliz lateral. Panel 

derecho.�'LEXMRV�HVTXHPiWLFRV�GHO�/$�UHDOL]DGRV�D�SDUWLU�GH�PLFURJUDItDV�FRQIRFDO�FRQ�OD�ORFDOL]DFLyQ�WRSRJUiÀFD�GH�ORV�JUXSRV�
GH�JORPpUXORV�\�VXV�WUDFWRV��/RV�JUXSRV�GH�JORPpUXORV�IXHURQ�GHÀQLGRV�WDQWR�SRU�VX�SRVLFLyQ�FRPR�SRU�HO�WUDFWR�TXH�ORV�LQHUYD��
cada grupo de glomérulos tiene su propio tracto derivado del NA. Se han descrito 6 grupos principales de glomérulos en las 
especies A. mexicana y C. ocreatus esquematizados en los dibujos en color. (b) Columna izquierda. Micrografías de confocal 
del LA izquierdo de soldados de A. mexicana teñidas con neurobiotina y avidina conjugada con rojo Texas. Columna derecha. 
Dibujos realizados a partir de cada micrografía de confocal. Los grupos de glomérulos se indican con diferentes colores. La 
posición relativa de los grupos de glomérulos se mantiene constante entre los soldados. De arriba hacia abajo: Sección 26: en 
HVWD�ÀJXUD�VH�REVHUYDQ�ORV�JUXSRV�*��\�*��\�DOJXQRV�JORPpUXORV�GHO�JUXSR�*���*��\�*���6HFFLyQ�����HQ�HVWD�ÀJXUD�VH�PXHVWUD�
HO�JUXSR�JORPHUXODU�*���3XHGH�DSUHFLDUVH�TXH��FRPR�HQ�C. ocreatus, en su base hacia la parte anterior, el tracto T3, en su 
SDUWH�PiV�YHQWUDO��VH�XQH�DO�WUDFWR�7���\�DO�7��TXH�LQHUYD�DO�JUXSR�*���6HFFLyQ�����HQ�HVWD�ÀJXUD�VH�PXHVWUD�OD�UHJLyQ�LQLFLDO�
del último grupo de glomérulos, el grupo G5, con su tracto correspondiente, el tracto T5. Este tracto y el tracto T3, se separan 
inmediatamente cuando el NA entra al LA y se dirigen más hacia la parte anterior, inervando grupos de glomérulos diferentes. 
El tracto T5 inerva a un grupo anterior de glomérulos que pueden verse en la parte central del LA. El tracto T3 se divide para 
GDU�OXJDU�D�XQD�SDUWH�TXH�VH�GLULJH�KDFLD�OD�UHJLyQ�PHGLDO�H�LQHUYD�DO�JUXSR�*���/DV�ÁHFKDV�LQGLFDQ�ORV�PDFURJORPpUXORV��
Sección 50: se observan los grupos G3 y G5. Comparando el tamaño aparente de la mayoría de los glomérulos en A. mexicana, 
SXHGH�DSUHFLDUVH�TXH�DOJXQRV�JORPpUXORV�VRQ�PiV�JUDQGHV��ÁHFKDV��HQ�HO�JUXSR�*��\�*����F��Columna izquierda. Micrografías 
de confocal de los LAs de soldados de C. ocreatus teñidas con neurobiotina y avidina conjugada con rojo Texas. Columna 

derecha. Dibujos realizados a partir de cada micrografía confocal. De arriba hacia abajo: Sección 38: micrografía confocal y 
dibujo donde pueden apreciarse los grupos glomerulares G1, G2, G6 con sus respectivos tractos T1, T2 y T6. Además, algunos 
JORPpUXORV�GHO�JUXSR�*��FX\R�WUDFWR�7��QR�VH�GLVWLQJXH�HQ�HVWH�QLYHO��/RV�JORPpUXORV�GHO�*��TXH�VH�PXHVWUDQ�HQ�HO�GLEXMR�\�
TXH�QR�VH�DSUHFLDQ�FODUDPHQWH�HQ�OD�PLFURJUDItD��VH�WUD]DURQ�LQFUHPHQWDQGR�HO�EULOOR�GH�OD�PLFURJUDItD��6HFFLyQ�����HQ�HVWD�
ÀJXUD�VH�YH�HO�JUXSR�*��\�DOJXQRV�JORPpUXORV�GHO�JUXSR�*���(O�JUXSR�*��HV�LQHUYDGR�SRU�XQ�WUDFWR�TXH�VH�VHSDUD�GHO�UHVWR�GH�
ODV�ÀEUDV�GHO�1$�LQPHGLDWDPHQWH�GHVSXpV�GH�KDEHU�HQWUDGR�DO�/$��/D�EDVH�GHO�WUDFWR�7��HVWi�XQLGD�DO�WUDFWR�7���TXH�HV�FRUWR��
JUXHVR�\�EULOODQWH��6H�REVHUYDQ�ORV�JORPpUXORV�GHO�JUXSR�*��\�XQ�JORPpUXOR�PiV�JUDQGH��ÁHFKD���6HFFLyQ�����HQ�HVWD�ÀJXUD�VH�
PXHVWUDQ�ORV�JUXSRV�*��\�*���\�OD�XQLyQ�GH�ORV�WUDFWRV�7��\�7���(Q�HO�JUXSR�*��VH�HQFXHQWUD�XQ�JUDQ�JORPpUXOR��ÁHFKD��FHUFD�
GHO�WUDFWR�7��\�GHO�JUXSR�*���6HFFLyQ�����*UXSR�*���FRQ�VX�WUDFWR�FRUUHVSRQGLHQWH��HO�WUDFWR�7���HVWH�WUDFWR�\�HO�WUDFWR�7���VH�
separan inmediatamente al entrar al LA. El tracto T5 inerva a un grupo anterior de glomérulos que puede verse en la parte 
central del LA. El tracto T3 se dirige hacia la región medial e inerva al grupo G3. El grupo 5 muestra un glomérulo más grande 
KDFLD�OD�SDUWH�ODWHUDO��ÁHFKD���/RV�Q~PHURV�HQ�OD�HVTXLQD�L]TXLHUGD�GH�FDGD�PLFURJUDItD�HQ��E��\��F��FRUUHVSRQGHQ�DO�Q~PHUR�
de la sección óptica de microscopía confocal.
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)LJXUD�����D��0LFURJUDItD�GH�HSLÁXRUHVFHQFLD�GH�XQD�VHFFLyQ�TXH�PXHVWUD�OD�PLWDG�GHUHFKD�GHO�FHUHEUR�GH�XQ�VROGDGR�
C. ocreatus. Se ha trazado anterógradamente la vía sensorial desde los LAs (en donde se ha inyectado el trazador) hasta 
HO�ODELR�GHO�FiOL]�GH�ORV�&)V�FRQ�GH[WUDQHV�DFRSODGRV�FRQ�5RMR�7H[DV��YHU�0DWHULDOHV�\�0pWRGRV���3XHGHQ�YHUVH�ORV�WUDFWRV�
antenoprotocerebrales que conectan los LAs con los CFs: TAP-l, TAP-m y TAP-ml. Se ve el TAP-m que recorre la parte medial, 
dividiéndose en dos ramas, una de ellas se dirige hacia el CL por la parte ventral y formando el TAP-ml, mientras que la otra 
va hacia los CFs. Hacia la parte lateral, se observa el TAP-l que va primero hacia el CL y de ahí, hacia los cálices de los CFs. En 
la imagen pueden apreciarse también las tres capas en las que se divide el labio, recibiendo aferencias segregadas desde 
los LAs. Hacia abajo de la micrografía, está el lóbulo antenal (LA). La región más brillante del LA corresponde a la zona en 
OD�TXH�VH�KD�LQ\HFWDGR�HO�ÁXRURFURPR��+DFLD�OD�GHUHFKD�\�KDFLD�DEDMR�GHO�/$��HVWiQ�ORV�JORPpUXORV�FRQ�VX�FDUDFWHUtVWLFD�
IRUPD�HVIHURLGDO��3XHGH�DSUHFLDUVH�WDPELpQ��TXH�WRGRV�ORV�D[RQHV�GH�ODV�13�VH�XQHQ�IRUPDQGR�XQD�VROD�YtD�GH�VDOLGD�TXH��WUDV�
abandonar el LA, inmediatamente se divide en dos gruesos tractos (el TAP-m y el TAP-l) que se dirigen al protocerebro. (b-e) 
0LFURJUDItDV�GH�HSLÁXRUHVFHQFLD�GH�ORV�FiOLFHV�GH�ORV�&)V�PDUFDGRV�DQWHUyJUDGDPHQWH�GHVGH�ORV�/$V��(Q��E��SXHGHQ�DSUHFLDUVH�
tres distintas capas (numeradas sobre cada una) en el labio y que constituyen las aferencias desde los LAs. De las tres capas, 
la más gruesa es la interna (e), seguida por la capa externa (c), mientras que la más delgada es la capa intermedia (d). La 
capa intermedia es difícil de marcar por separado, lo cual sugiere que los grupos de glomérulos que envían axones a estas 
dos capas (la interna y la intermedia) del labio se encuentran ubicados muy próximos o que los glomérulos que la inervan 
SHUWHQHFHQ�DO�PLVPR�JUXSR�JORPHUXODU��3RU�HO�FRQWUDULR��OD�FDSD�LQWHUQD�HV�IiFLO�GH�VHSDUDU�GH�OD�FDSD�H[WHUQD��(VWR��LQGLFD�
TXH�ODV�13�TXH�FRQHFWDQ�ODV�GRV�UHJLRQHV�GHO�/$�FRQ�HO�FiOL]�HVWiQ�VHSDUDGDV�IRUPDQGR�ODV�GRV�UHJLRQHV�HIHUHQWHV�GHO�/$�
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los axones se dirigen directamente hacia el labio del cáliz 
de los CFs y de ahí envían colaterales hacia el CL; mientras 
que cuando lo hacen por el TAP-l, se dirigen primero hacia 
el CL y, después de hacer un relevo ahí, van hacia el labio 
del cáliz. Además, en las Figuras 3 y 4 también se muestran 
las tres principales capas que componen al labio que reciben 
aferencias segregadas desde el LA (ver más adelante): 1) capa 
H[WHUQD�����FDSD�LQWHUPHGLD��QR�SXGR�LGHQWL¿FDUVH�VX�RULJHQ���
y 3) capa interna.

- Organización eferente del lóbulo antenal: un mapa odotópico 
del LA en los CFs
La organización del LA en seis grupos de glomérulos corresponde 
con la organización de las aferencias, en seis tractos, provenientes 
de las NRO de las antenas. Sin embargo, el LA también presenta 
una organización eferente de acuerdo con las vías que siguen 
los axones de las NP hacia el protocerebro, ya sea el TAP-l o 
el TAP-m, de manera que pueden distinguirse dos regiones del 
LA, en realidad dos mitades, de acuerdo con dichas eferencias 
(Figuras 5-7):

)LJXUD�����D�H��0LFURJUDItDV�GH�HSLÁXRUHVFHQFLD�GH�YDULDV�VHFFLRQHV�GH�FHUHEUR�GH�VROGDGRV�GH�C. ocreatus marcadas con 
WUD]DGRUHV��GH[WUDQ�DFRSODGR�FRQ�5RMR�7H[DV��GHVGH�HO�/$��3XHGHQ�YHUVH�ODV�GLIHUHQWHV�FDSDV�GH�ORV�&)V�HQ�GRQGH�WHUPLQDQ�
ORV�WUDFWRV�DQWHQRSURWRFHUHEUDOHV���D��'HWDOOH�GHO�FiOL]�GH�ORV�&)V�FRQ�OD�FDSD�LQWHUQD�PDUFDGD�FRQ�ÁXRUHVFHQFLD���E��6HFFLyQ�
de la mitad derecha del cerebro de una hormiga C. ocreatus. Se observa la vía, en este caso el TAP-l, que siguen los axones 
GH�ODV�13�TXH�FRQHFWDQ�HO�/$�FRQ�OD�FDSD�LQWHUQD���F�H��0LFURJUDItDV�HQ�ODV�TXH�VH�PXHVWUD�HO�Fáliz de los CFs con la capa 
H[WHUQD�PDUFDGD�FRQ�ÁXRUHVFHQFLD�
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Figura 5. Vía olfativa medial (TAP-m) del LA a la capa externa del cáliz de los CFs en A. mexicana y C. ocreatus. En las micrografías del cerebro de 
A. mexicana (a) y C. ocreatus (b), se muestra la región posterior (grupos G2 y G6), el TAP-m y la capa externa del labio y del anillo basal de los CFs marcada 
FRQ�ÁXRUHVFHQFLD��'HEDMR�GH�FDGD�ÀJXUD��VH�KD�FRORFDGR�XQD�VHULH�GH�VHFFLRQHV�GHO�/$�DO�FXDO�VH�OH�KD�LQ\HFWDGR�HO�ÁXRURFURPR�SDUD�WUD]DU�ODV�YtDV�KDFLD�
los CFs. (a) Panel superior. Micrografías de confocal del cerebro de un soldado de A. mexicana en la que se observa el TAP-m saliendo del LA hacia los CFs, 
LQHUYDQGR�SULPHUR�OD�FDSD�H[WHUQD�GHO�ODELR�\�GHO�DQLOOR�EDVDO�GHO�FiOL]�PHGLDO��GHVSXpV�GHO�FiOL]�ODWHUDO��\�ÀQDOPHQWH�LQHUYD�HO�&/��HQ�GRQGH�WHUPLQD��Panel 

inferior. Serie de micrografías de confocal del LA del cerebro mostrado en el panel superior. Hacia la izquierda, y con una numeración menor, están las de la 
región anterior del LA, mientras que hacia la derecha, y con una numeración mayor, están las de la región posterior. Los grupos glomerulares G2 y G6 de la 
UHJLyQ�SRVWHULRU�HVWiQ�PDUFDGRV�FRQ�ÁXRUHVFHQFLD��PLHQWUDV�TXH�ORV�JUXSRV�*���*���*��\�*��GH�OD�UHJLyQ�DQWHULRU�QR�OR�HVWiQ���E��Panel superior. A la izquierda 
VH�PXHVWUD�XQD�PLFURJUDItD�GH�HSLÁXRUHVFHQFLD�GH�FRUWH�GHO�FHUHEUR�GH�XQ�VROGDGR�GH�C. ocreatus��(Q�OD�LPDJHQ�SXHGHQ�DSUHFLDUVH�ODV�13�TXH�LQHUYDQ�D�ORV�
glomérulos de los grupos de la región posterior (G2 y G6), así como los axones que se unen para formar el TAP-m que se dirige primero hacia el cáliz medial y 
después hacia el cáliz lateral de los CFs. Ahí, las colaterales inervan la capa externa del labio y del anillo basal. El TAP-m continúa su camino para terminar en 
el CL. A la derecha, en el recuadro amarillo se presenta una imagen aumentada de la región del cáliz del cerebro mostrado a la izquierda del panel superior 
FRQ�OD�FDSD�H[WHUQD�GHO�ODELR�\�GHO�DQLOOR�EDVDO�WHxLGD�FRQ�ÁXRUHVFHQFLD��7DPELpQ�VH�REVHUYDQ�ORV�D[RQHV�GH�ODV�13�TXH�SDVDQ�HQWUH�ORV�FiOLFHV�ODWHUDO�\�
medial. Panel inferior.�6HULH�GH�PLFURJUDItDV�GH�HSLÁXRUHVFHQFLD�GHO�/$�GHO�FHUHEUR�PRVWUDGR�HQ�HO�SDQHO�VXSHULRU��$O�LJXDO�TXH�HQ��D���KDFLD�OD�L]TXLHUGD�VH�
encuentran las secciones de la región anterior del LA, y hacia la derecha están las de la región posterior del LA. Nótese que, del mismo modo que para A. 

mexicana��ORV�JORPpUXORV�PiV�DQWHULRUHV��GH�ORV�JUXSRV�*���*���*��\�*���QR�HVWiQ�WHxLGRV��DVt�FRPR�WDPSRFR�ORV�JUXSRV�GH�QHXURQDV�FHQWUDOHV�GNC dorsal, 
GNC anterior y GNC medial��3RU�HO�FRQWUDULR��ORV�JUXSRV�JORPHUXODUHV�*��\�*���GH�OD�UHJLyQ�SRVWHULRU��VH�HQFXHQWUDQ�FODUDPHQWH�PDUFDGRV�FRQ�ÁXRUHVFHQFLD�
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1. Región posterior. Es la región más caudal, y puede dividirse 
en:
a) Sub-Región posterior y medial. Comprende el tracto 

T6 y al grupo G6.
b) Sub-Región posterior intermedio-medial. Comprende 

el tracto T2 y el grupo G2.
2. Región anterior. Está compuesta por dos subregiones:

a) Sub-Región intermedio-dorsal y central. Contiene los 
tractos T1 y T4, y los grupos glomerulares G1 (situado 
dorsalmente) y G4 (se encuentra lateralmente).

b) Sub-Región anterior y ventral. Ésta es la región más 
anterior, donde se encuentran ubicados los tractos T3 y 
T5, así como los grupos glomerulares G3 y G5.

Las vías eferentes del LA hacia los CFs se encuentran separadas, 
de tal manera que cada capa labial recibe axones, por una de 
las dos vías de tractos antenoprotocerebrales, de las NP de 
una de las dos regiones en las que se organizan las conexiones 
dendríticas de dichas NP en los grupos de glomérulos del 
/$��(VWR�VLJQL¿FD�TXH�ODV�UHJLRQHV�DQWHULRU�\�SRVWHULRU�HVWiQ�
UHSUHVHQWDGDV�WRSRJUi¿FDPHQWH�HQ�ODV�FDSDV�GHO�ODELR�GH�ORV�
CFs estableciendo un mapa odotópico del LA en el protocerebro 
(Figura 7):

a) Región posterior. Los grupos G2 y G6 están inervados 
por NP de los grupos de neuronas centrales GNC-lateral y 
GNC M-posterior que envían axones por el TAP-m hacia 
la capa externa del labio y del anillo basal de los CFs, y de 
ahí hacia el CL.

b) Región anterior. Los grupos G1, G3, G4 y G5 están inervados 
por NP de los grupos de neuronas centrales GNC-lateral, 
GNC medial, GNC dorsal y GNC anterior que envían axones 
por el TAP-l hacia el CL y de ahí hacia la capa interna del 
labio y del anillo basal de los CFs.

DISCUSIÓN
- Organización aferente de los lóbulos antenales
En este trabajo se determinó y comparó la organización del LA 
de las hormigas A. mexicana y C. ocreatus [descrita por primera 
vez para hormigas en Gronenberg & López -Riquelme22, López-
Riquelme et al.31, López-Riquelme32, y después en Mysore 
et al.40, Nakanishi et al.41]. La organización espacial gruesa del 
LA descrita en este trabajo es muy similar a la descrita para las 
abejas29,38,39, otros himenópteros y la pollilla Manduca sexta13, 
consistiendo de glomérulos rodeando una zona aglomerular 
de neuropilo, con grupos de somas neuronales en la periferia 
del LA (Figura 1). En otras especies de insectos, como en las 
cucarachas Periplaneta americana, los glomérulos se encuentran 
distribuidos por todo el LA13. Los LAs de las hormigas son 
más parecidos a los de las abejas, en las cuales se han descrito 
cuatro grupos de glomérulos inervados por cuatro tractos29,38,39.

En los soldados de A. mexicana y de C. ocreatus, se encontraron 
6 grupos de glomérulos (G1-G6), cada uno inervado por un tracto 

(T1-T6) derivado del NA (Figura 2). Dos tractos (TCMMA1 y 
TCMMA2), aparte de los 6 que inervan los grupos de glomérulos, 
se dirigen hacia el CMMA, por lo que en total, en hormigas se 
encontraron 8 tractos, 6 de ellos inervan glomérulos olfatorios 
(T1-T6), mientras que dos se dirigen hacia el CMMA. Algunos 
tractos, como el T2 que inerva el G2, se subdividen en pequeñas 
UDPL¿FDFLRQHV� TXH� SXHGHQ� VHU� FRQVLGHUDGDV� FRPR� WUDFWRV�
independientes 41  generando variaciones en el número de tractos 
descritos en el LA de las hormigas. Los tractos descritos en este 
trabajo fueron aquellos derivados del NA al entrar al LA y que 
inervan grandes grupos de glomérulos.

Se han denominado T5 y T6 a los otros dos tractos que llegan al 
LA provenientes del NA, por lo que no deben confundirse con 
los tractos que, en las abejas, se dirigen hacia el CMMA y se 
han nombrado así. Sin embargo, de acuerdo con características 
PRUIROyJLFDV� \� WRSRJUi¿FDV�� WDQWR� ORV� WUDFWRV�7��7��� FRPR�
los grupos de glomérulos G1-G4, podrían ser homólogos en 
abejas y hormigas. En las abejas se han descrito tres grupos de 
somas de neuronas centrales13,42, mientras que en las hormigas 
estudiadas en este trabajo pudieron observarse cinco grupos 
de somas neuronales. Es muy probable que si existe mayor 
número de glomérulos en los LAs de las hormigas también 
haya más neuronas centrales que establezcan conexiones 
entre glomérulos y entre éstos y el protocerebro. Las abejas 
son insectos “visuales”, ya que su orientación depende de la 
visión, mientras que las hormigas son insectos “más olfativos” 
(no obstante que la organización social de ambos está basada en 
la comunicación química). Mientras que en las hormigas Atta 
ORV�/$V�SXHGHQ�OOHJDU�D�UHSUHVHQWDU�KDVWD�HO������GHO�WRWDO�GHO�
cerebro y en Camponotus�KDVWD�HO������HQ�ODV�DEHMDV��ORV�/$V�
DSHQDV�DOFDQ]DQ�XQ����\�HVWiQ�FRPSXHVWRV�SRU�HQWUH�����\�����
glomérulos43. La homología entre los LAs de Atta mexicana y 
Camponotus ocreatus, especies pertenecientes a subfamilias 
distintas sugiere que la estructura general de los LAs se ha 
conservado, por lo que debe tener alguna importancia en la 
vida social basada en el olfato, ya que otros insectos no-sociales 
pero olfativos13,44 no presentan una organización glomerular 
como la de los himenópteros. Además, la similitud entre los 
LAs de abejas y hormigas, sugiere una homología estructural 
en los himenópteros aculeados. En los himenópteros sociales, 
los estímulos químicos son los más importantes, ya que la 
comunicación ocurre dentro de los oscuros nidos y está basada 
en la emisión y recepción de mezclas complejas de feromonas 
que regulan el comportamiento del superorganismo. Es posible 
TXH�HVWD�RUJDQL]DFLyQ�FRQVHUYDGD�WHQJD�XQ�VLJQL¿FDGR�IXQFLRQDO�
relacionado con la generación del código olfativo y la vida social.

En este trabajo, se encontró que los LAs de los soldados de 
A. mexicana pueden llegar a tener entre 305 y 313 glomérulos, 
mientras que los de C. ocreatus entre 376 y 385. Posiblemente, la 
importancia y número de las aferencias sensoriales provenientes 
de tipos particulares de NRO esté representada en el tamaño de 
los glomérulos, mientras que el número de glomérulos por grupo 
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Figura 6. Vía olfativa lateral (TAP-l) del LA a la capa interna del cáliz de los CFs en A. mexicana y C. ocreatus.
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glomerular esté relacionado con las proporciones de los tipos de 
NRO en las antenas, como en el caso de los macroglomérulos 
encontrados en los soldados de A. mexicana, o los encontrados 
en C. ocreatus (Figura 2). Por lo tanto, la organización del 
LA contendría una representación funcional de las diferentes 
poblaciones de NRO sobre la antena y de los grupos de olores 
FRQ�VLJQL¿FDGR�ELROyJLFR��6LQ�HPEDUJR��HV�QHFHVDULR�UHDOL]DU�
HO�WUD]DGR�GHVGH�GLIHUHQWHV�VHQVLODV�\�152�FRQ�ORV�SHU¿OHV�GH�
respuesta a diferentes olores, tanto de las NRO como de los 
JORPpUXORV�D�ORV�TXH�LQHUYDQ��SDUD�GHWHUPLQDU�HO�VLJQL¿FDGR�
funcional de la organización del LA en grupos de glomérulos 
como se ha hecho para otros insectos10.

- Comparación de los LAs entre Atta mexicana y Camponotus 

ocreatus

En las dos especies de hormigas estudiadas, tanto los tractos 
como los grupos de glomérulos mantienen la misma distribución 
WRSRJUi¿FD��)LJXUD�����OR�FXDO�VXJLHUH�TXH�OD�HVWUXFWXUD�JHQHUDO�GH�
los LAs se ha conservado y que debe tener alguna importancia en 
la vida social basada en el olfato, ya que otros insectos no-sociales 
pero olfativos13,44 no presentan una organización glomerular 
como la de los himenópteros. Sin embargo, A. mexicana tiene 
unos 80 glomérulos menos que C. ocreatus (cuyo LA tiene unos 
380). Esto sugiere una mayor especialización de los soldados 
en el sistema de castas de A. mexicana en comparación con C. 

ocreatus. Es posible que el sistema de castas de A. mexicana 
produzca individuos más especializados y adaptados a funciones 
PiV�HVSHFt¿FDV�GHQWUR�GH�OD�VRFLHGDG��(VWR�HV�SRVLEOH�WRPDQGR�
en cuenta los conteos realizados para otras especies de hormigas 
de la tribu Attini como Acromyrmex octospinosus que presenta 
120 glomérulos42; obreras minor de Atta vollenweideri que 
presentan 178, mientras que las obreras mayor presentan 243; 
obreras minor de Atta sexdens que presentan 223, y obreras 
mayor que presentan 18945. Por el contrario, los conteos para 

especies del género Camponotus indican en general un mayor 
número de glomérulos. Por ejemplo en Camponotus vagus hay 
200 glomérulos42, en C. Þoridanus los soldados presentan un 
promedio de 45234, los soldados de C. sericeus 344, los de C. 

compresus 47640, en C. japonicus las obreras tienen 480, las 
reinas 470 y los machos 29041, mientras que las reinas de C. 

ocreatus tienen 400 y los machos 240 glomérulos32. Es posible 
TXH�OD�HVSHFLDOL]DFLyQ�PRUIR¿VLROyJLFD�GHO�VLVWHPD�GH�FDVWDV�
de Atta� VH� UHÀHMH� HQ� ODV� HVWUXFWXUDV� QHXUDOHV� TXH� JHQHUDQ� \�
controlan el comportamiento, como se aprecia en el reducido 
número de glomérulos en el LA. De hecho, las diferentes castas 
de hormigas Atta presentan diferentes umbrales de respuesta 
a olores particulares46, lo cual probablemente esté relacionado 
con el número y tipo de sensilas y de NRO presentes en las 
antenas, y, por lo tanto, con la estructura del LA y otras regiones 
del cerebro.

Debe considerarse que Atta mexicana y Camponotus ocreatus, 
son especies con formas de vida muy diferentes, ya que en la 
SULPHUD��HO�VLVWHPD�GH�FDVWDV�HVWi�EDVDGR�HQ�HO�SROLPRU¿VPR�
como una adaptación al cultivo de hongos a partir de un sustrato 
vegetal, mientras que el género Camponotus, aunque presenta 
obreras mayor con enormes cabezas que son llamadas soldados 
y obreras de diferentes tamaños, es considerado generalista y 
GLPyU¿FR��PiV�TXH�SROLPyU¿FR��/DV�KRUPLJDV�Camponotus 
presentan división del trabajo basada en el polietismo temporal 
con individuos con desarrolladas capacidades de aprendizaje 
y memoria1,47 y que utilizan más la visión que las hormigas 
Atta, consideradas hormigas olfativas. Lo anterior no quiere 
decir que las hormigas Camponotus�WHQJDQ�DWUR¿DGR�VX�VLVWHPD�
olfativo, sino que las Atta�WHQGUtDQ�DWUR¿DGR�VX�VLVWHPD�YLVXDO��
A primera vista esto parece contradecir los resultados de este 
trabajo ya que C. ocreatus presenta más glomérulos en el LA 
que A. mexicana. Sin embargo, es al contrario ya que cada 

Descripción de Figura 6. (a) Panel superior. Micrografía de confocal del LA y CFs de A. mexicana. Arriba. Se observa el TAP-l, 
el CL, la capa intermedia y la interna del labio de los CFs marcadas. El TAP-l se forma inmediatamente que sale del LA y se 
dirige primero hacia el CL en donde deja colaterales y de ahí hacia la capa interna de los CFs (primero hacia el cáliz lateral y 
después hacia el medial), para terminar en las capas internas del labio y del anillo basal. Panel inferior. Serie de micrografías 
GH�FRQIRFDO�GHO�/$�GHO�FHUHEUR�PRVWUDGR�HQ�HO�SDQHO�VXSHULRU��6H�KD�LQ\HFWDGR�HO�ÁXRURFURPR�SDUD�WUD]DU�OD�YtD�KDFLD�ORV�
&)V��'H�LJXDO�PDQHUD�TXH�HQ�OD�ÀJXUD����KDFLD�OD�L]TXLHUGD�VH�HQFXHQWUDQ�ODV�VHFFLRQHV�GH�OD�UHJLyQ�DQWHULRU�GHO�/$�\�KDFLD�OD�
derecha aquellas de la región posterior. Contrario a la Figura 5, los grupos glomerulares G2 y G6, de la región posterior, no se 
HQFXHQWUDQ�PDUFDGRV�FRQ�ÁXRUHVFHQFLD��PLHQWUDV�TXH�ORV�JUXSRV�*���*���*��\�*��GH�OD�UHJLyQ�DQWHULRU�HVWiQ�WHxLGRV���E��Panel 

superior��0LFURJUDItD�GH�HSLÁXRUHVFHQFLD�GH�FRUWH�GHO�FHUHEUR�GH�XQ�VROGDGR�GH�C. ocreatus. Los cálices se han desprendido 
un poco debido al seccionado en el microtomo. Se observa el TAP-l que se dirige, del LA, primero hacia el CL inervándolo; y 
de ahí hacia el cáliz lateral y después hacia el cáliz medial en donde, como en A. mexicana, inerva la capa interna del labio 
y del anillo basal. Se ve la capa interna gruesa y claramente marcada, mientras que la capa externa carece por completo 
GH�WHUPLQDFLRQHV�ÁXRUHVFHQWHV��(VWD�FDSD�LQWHUQD�FRQVLVWH��HQ�UHDOLGDG��GH�ODV�GRV�FDSDV��LQWHUQD�\�PHGLDO��PDUFDGDV�FRQ�
ÁXRUHVFHQFLD��SHUR�TXH�QR�VH�ORJUDURQ�WHxLU�SRU�VHSDUDGR��GH�PDQHUD�TXH�VH�KDQ�FRQVLGHUDGR�FRPR�XQD�VROD�FDSD�TXH�KD�
sido designada como capa interna. Nótese que, tanto en los cerebros de A. mexicana como en C. ocreatus, el TAP-m no se 
HQFXHQWUD�PDUFDGR�FRQ�ÁXRUHVFHQFLD��LQGLFDQGR�GRV�YtDV�VHSDUDGDV�GH�SURFHVDPLHQWR�ROIDWLYR��YpDVH�WH[WR���Panel inferior. 
6HULH�GH�PLFURJUDItDV�GH�HSLÁXRUHVFHQFLD�GHO�/$�GHO�FHUHEUR�PRVWUDGR�HQ�HO�SDQHO�VXSHULRU�HQ�GRQGH�VH�DSUHFLD�OD�WLQFLyQ�
diferencial de los grupos de glomérulos y su relación con las eferencias hacia los CFs en el panel superior. Es importante notar 
TXH�ORV�JUXSRV�GH�JORPpUXORV�GH�OD�UHJLyQ�DQWHULRU�*���*���*��\�*��HVWiQ�PDUFDGRV��SHUR�QR�ORV�JUXSRV�*��\�*��GH�OD�UHJLyQ�
posterior.
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)LJXUD����0DSD�RGRWySLFR��'LEXMR�HVTXHPiWLFR�GH�ODV�GRV�YtDV�GH�FRQH[LyQ�GHGH�HO�/$�KDVWD�ORV�&)V�HQ�HO�FHUHEUR�GH�ODV�KRU-
PLJDV�GHVFULWDV�HQ�HVWH�WUDEDMR��(Q�URMR�VH�PXHVWUD�OD�YtD�TXH�IRUPDQ�ODV�13��SHTXHxDV�HVIHUDV�PDUFDGDV�FRQ�s-NP) al conectar 
los grupos de glomérulos (los glomérulos están representados por las estructuras esferoidales grandes en el LA en las que se 
KDQ�HVTXHPDWL]DGR�WHUPLQDFLRQHV�GHQGUtWLFDV�GH�ODV�13��GH�OD�UHJLyQ�DQWHULRU��*���*���*��\�*���FRQ�OD�FDSD�LQWHUQD�GHO�ODELR�
y del anillo basal de los cálices de los CFs a través del TAP-l. En verde se muestra la vía que, a través del TAP-m, conecta los 
grupos de glomérulos de la región posterior (G2 y G6) con la capa externa del labio y del anillo basal de los cálices de los 
CFs. Se han esquematizado también las conexiones con el CL. Las aferencias del LA en los CFs forman un mapa odotópico 
TXH�SRGUtD�UHSUHVHQWDU�GRV�FDQDOHV�GH�SURFHVDPLHQWR�GH�GLIHUHQWHV�IDPLOLDV�GH�RGRUDQWHV�FRQ�VLJQLÀFDGR�ELROyJLFR��YpDVH�
texto). ab: anillo basal; lo: lóbulo; me: médula; CL: cuerno lateral; TAP-l: tracto antenoprotocerebral lateral; TAP-m: tracto an-
tenoprotocerebral medial; L: lateral; M: medial.

casta de Atta estaría especializada en la realización de una o 
XQDV�SRFDV�WDUHDV�GHQWUR�GHO�QLGR��$GHPiV��OD�FODVL¿FDFLyQ�GH�
“hormigas visuales” versus�³KRUPLJDV�ROIDWLYDV �́�VH�UH¿HUH�D�OD�
relación que existe entre las regiones del cerebro que procesan 
señales visuales u olfativas. De esta manera, en Camponotus, 
los lóbulos ópticos y la región del collar (que recibe aferencias 
visuales) de los CFs son grandes, mientras que en Atta, estas 
regiones están reducidas, pero los LAs y la región del labio 

(que recibe aferencias olfativas de los LAs) son relativamente 
más grandes43. Además, la población de glomérulos de los 
LAs de los soldados de A. mexicana es heterogénea, con la 
mayoría de los glomérulos pequeños comparados con los 
3 macroglomérulos de los grupos G3 y G5 (Figura 2). En 
contraste, en los soldados de C. ocreatus existe una relativa 
uniformidad en los glomérulos del LA y sólo dos estructuras 
glomerulares más grandes.
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Debido a que el neuropilo de los glomérulos está compuesto 
por las aferencias de las NRO (además de neuritas y axones 
de las neuronas centrales), es posible que el aparente tamaño 
reducido de la mayoría de los glomérulos se deba a la relativa 
baja densidad de aferencias de las NRO que responden a 
ciertos olores, es decir, estos glomérulos presentarían un grado 
GH� DWUR¿D�� 3RU� HO� FRQWUDULR�� ORV� PDFURJORPpUXORV� SRGUtDQ�
presentar una mayor cantidad de aferencias provenientes de 
XQD�SREODFLyQ�DOWD�GH�152�VHQVLEOHV�D�RORUHV�FDVWD�HVSHFt¿FRV�
presentes sobre la antena. Lo anterior puede estar relacionado 
con las diferentes proporciones de sensilas sobre las antenas 
en diferentes castas de hormigas4,5��(VWR�VLJQL¿FDUtD�TXH� ORV�
macroglomérulos de las obreras mayor de A. mexicana podrían 
ser glomérulos especializados en el procesamiento de olores 
particulares, probablemente feromonas de alarma u otros olores 
importantes para los soldados48. De hecho, se ha encontrado 
un glomérulo agrandado en forrajeras de Atta vollenweideri, 
que participa en la detección de la feromona de rastro45. Por 
otro lado, en Camponotus obscuripes se ha encontrado un 
pequeño subgrupo de glomérulos en los LAs especializados 
en el procesamiento de feromonas de alarma49. Un sistema 
ROIDWLYR� HVSHFLDOL]DGR� \� DWUR¿DGR� HQ� DOJXQDV� FDVWDV�� FRQ� OD�
presencia de glomérulos relativamente grandes explicaría la 
presencia de “macroglomérulos” en la casta obrera de las 
hormigas. En Camponotus ocreatus también se han descrito 
PDFURJORPpUXORV�UHODFLRQDGRV�FRQ�HO�GLPRU¿VPR�VH[XDO��/RV�
machos presentan una gran estructura macroglomerular en el 
G5, el cual podría estar especializado en el procesamiento de 
feromonas sexuales para el encuentro de las hembras durante 
el apareamiento31,32. Por su parte, las reinas también presentan 
un glomérulo agrandado, aunque no un macroglomérulo, en el 
G531,32. En C. japonicus también se ha descrito la presencia de 
macroglomérulos en los machos41.

Es posible que la vida social imponga restricciones y 
requerimientos a la maquinaria neural y al procesamiento 
de feromonas sociales. Las variaciones en la estructura de 
los LAs estarían relacionadas con las formas particulares de 
vida de ambas especies. Así, las hormigas Atta representan un 
extremo del gradiente de complejidad social con individuos 
que tienen sistemas olfativos desarrollados y especializados43,50. 
Las especies del género Atta constituyen sociedades altamente 
complejas en las que ciertas capacidades individuales podrían 
HVWDU� UHGXFLGDV� R� DWUR¿DGDV�� TXL]i� FRPR� XQD� FRQVHFXHQFLD�
GHO� H[WUHPR� SROLPRU¿VPR�� HQ� GRQGH� ORV� LQGLYLGXRV� HVWiQ�
HVSHFLDOL]DGRV�PRUIROyJLFD�\�¿VLROyJLFDPHQWH�SDUD�FRQVWUXLU�
una sociedad compleja a expensas de las capacidades generales 
de los individuos o pérdida de la individualidad51. De esta 
manera, la diferenciación neural de las castas de obreras no es 
uniforme, por lo que la presencia de estos macroglomérulos 
indicaría un desarrollo alométrico diferencial en el LA de las 
castas de A. mexicana, quizá regulado por genes involucrados en 
el crecimiento y sensibles a las condiciones sociales. Así pues, 
es muy posible que en la sociogénesis de cada especie haya 

evolucionado un patrón particular de diferenciación alométrica 
y especialización neural entre sus castas de obreras50.

- Un mapa odotópico en los cuerpos fungiformes
En este trabajo se han descrito dos grupos principales de NP 
que dividen el LA en dos regiones, una anterior y una posterior. 
Los grupos de NP están segregados inervando grupos de 
glomérulos por separado y enviando axones por vías separadas, 
ya sea a través del TAP-m o del TAP-l, y conectándose con dos 
capas en el cáliz de los CFs. En estas capas está representada 
WRSRJUi¿FDPHQWH�OD�RUJDQL]DFLyQ�GH�ODV�GRV�UHJLRQHV�HIHUHQWHV�
del lóbulo antenal, estableciendo un mapa odotópico del LA en la 
región del labio de los CFs (Figuras 4-7), como ha sido descrito 
para Drosophila52,53,54. No obstante que se encontraron dos vías 
principales que conectan los LAs con dos capas principales en 
ORV�&)V��SRGUtD�KDEHU�D~Q�XQD�VHJUHJDFLyQ�PiV�¿QD��FRPR�OR�
sugiere el número de capas encontradas en este mismo trabajo 
y en otros estudios22,28.
  
Este mapa odotópico caracterizado por la convergencia 
espacial, permitiría la integración de las señales olfativas. Las 
dos vías paralelas que conectan los LAs con los CFs (Figura 
7) podrían representar dos canales de procesamiento de 
información olfativa proveniente de las NRO de las antenas, 
ya sea procesando diferentes clases de olores (procesamiento 
diferencial) o diferentes propiedades (procesamiento paralelo) 
de los mismos olores35. De hecho, se ha demostrado que los 
glomérulos que procesan olores de alarma están conectados 
por axones de NP uniglomerulares49 que van a través del 
TAP-m hacia la capa externa del cáliz, y por axones de NP 
multiglomerulares que se dirigen hacia el CL por el TAP-ml 
(por lo que provienen de los grupos de glomérulos de la región 
posterior del LA). De hecho, se ha reportado que la mayoría 
de las NP uniglomerulares que son sensibles a la feromona de 
alarma no responden a olores no-feromonales, mientras que 
muchas de las NP multiglomerulares sensibles a la feromona 
de alarma responden a olores no-feromonales49. Por ello, 
el procesamiento diferencial de olores no necesariamente 
excluye el procesamiento paralelo, ya que el primero podría 
llevarse a cabo en los CFs (pues la segregación separa grupos 
de glomérulos completos inervados por NP uniglomerulares, 
no glomérulos individuales), mientras que el segundo en el 
CL (que recibe axones multiglomerulares). No obstante, esto 
debe estudiarse en detalle con experimentos y registros de 
la actividad de las dos regiones eferentes del LA, de los dos 
tractos y de las capas del cáliz de los CFs.

Es posible que los olores sociales se procesen de manera separada 
por uno de estos canales, mientras que otro tipo de olores no-
sociales sean procesados por el otro. De hecho, se ha sugerido 
que ésta podría ser una de las funciones principales de la 
vía olfativa dual en las hormigas55. Probablemente los dos 
canales procesen de manera separada amplias clases de olores 
y atributos de los estímulos relevantes conductualmente, y su 
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posterior procesamiento convergente sea intergrado junto con 
otras modalidades sensoriales que proporcionarían modulación 
o información importante como el contexto o aspectos 
aprendidos. Así, esta organización funcional implicaría una alta 
especialización del cerebro de las hormigas a la vida social, tal 
y como lo sugiere la hipótesis de los cerebros sociales56. Las 
eferencias desde los LAs hacia los CFs no estarían segregadas 
solamente por modalidad sensorial, sino también en diferentes 
canales conductualmente relevantes de submodalidades que 
permitirían la funcion asociativa que se les ha adscrito a los 
CFs, tales como vincular modalidades sensoriales como un 
color con un olor22��R�XQD�IHURPRQD�HQ�XQ�FRQWH[WR�HVSHFt¿FR��
Esta segregación de las vías olfativas en paralelo en diversos 
grupos de insectos35 podría representar una adaptación a 
ambientes y formas de vida con demandas olfativas complejas, 
como la vida en sociedad que está basada en la detección y 
procesamiento de feromonas.

Es probable que las subpoblaciones de células Kenyon57,58 
reciban aferencias de grupos particulares de glomérulos, y, 
por lo tanto, procesen diferente información olfativa, como 
ha sido descrito en Drosophila melanogaster y en Apis 

mellifera59,60,61, la cual sería posteriormente integrada junto 
FRQ�RWUDV�PRGDOLGDGHV�VHQVRULDOHV��6L�OD�FRGL¿FDFLyQ�GH�ORV�
olores en el LA se basa en el patrón de actividad de diferentes 
JORPpUXORV��HO�ODELR�SRGUtD�FRGL¿FDU�GH�PDQHUD�FRQYHUJHQWH�
y abstracta este patrón en actividad diferencial de las capas 
que lo constituyen. Esto podría jugar un papel importante 
en el aprendizaje y la memoria y en el procesamiento de 
información multimodal. Además, puesto que existen 
diferencias morfológicas entre especies en número y tamaño 
de glomérulos en los LAs, es posible que también existan 
GLIHUHQFLDV� HVSHFLH�HVSHFt¿FDV� WDQWR� PRUIRPpWULFDV�� GH�
arquitectura neural así como funcionales en la representación 
del LA en los CFs. Es posible que, en una especie, también 
H[LVWDQ�GLIHUHQFLDV�FDVWD�HVSHFt¿FDV�HQ�GLFKD�UHSUHVHQWDFLyQ��
similares a las que se han descrito en las castas temporales 
de Pheidole dentata62. Estas diferencias en la organización 
del LA y su representación odotópica en los CFs estarían 
relacionadas con los estímulos que son importantes en el 
ambiente y organización social de cada especie. Por lo tanto, 
ya sea entre especies o entre castas de una misma sociedad, 
SRGUtDQ�H[LVWLU�GLIHUHQFLDV� LGHQWL¿FDEOHV�HQ� OD�HVWUXFWXUD�\�
función de sus cerebros, ya que la evolución de los CFs en los 
himenópteros ha estado marcada por la expansión, el desarrollo 
y la especialización de los subcompartimientos de los cálices63.

1R�REVWDQWH�TXH�ODV�VLPLOLWXGHV�LQWHUHVSHFt¿FDV�HQ�OD�YtD�ROIDWLYD�
encontradas en este trabajo sugieren una organización funcional 
DOWDPHQWH�FRQVHUYDGD�HQ�ORV�KLPHQySWHURV�VRFLDOHV��HO�VLJQL¿FDGR�
de este mapa odotópico sólo puede ser explicado con futuros 
experimentos neuroanatómicos, morfométricos, funcionales y 
conductuales apropiados.
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