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INTRODUCCION

La capa I de la corteza cerebral fue denominada por Cajal capa 
plexiforme externa, ya que, «como para je de articulaciôn interneuro- 
nal, recuerda por completo los estratos plexiformes de la retina y el 
molecular del cerebelo» (Cajal, 1904, pâg. 794). Desde el comienzo 
de su estudio las discordancias que han existido acerca de su cons- 
tituciôn estructural quizâs expliquen los diferentes nombres con que 
ha sido descrita dicha capa: asi, Stieda (1868) la denominaba «zona 
pobre en granos»; Meynert (1874), «capa molecular»; Retzius (1893), 
«capa de las células de Cajal», y Brodmann  (1906), «lamina zonalis».

De acuerdo con la clâsica descripciôn de Cajal, a nivel de la capa I 
se encuentran los penachos dendriticos de las células piramidales 
subyacentes en las diferentes capas corticales y de otras neuronas de 
la corteza; neuronas propias de la capa I, esto es, células de axon 
corto y células de Cajal; axones de las células de axon corto de las 
neuronas corticales y axones procedentes de otras areas corticales 
o de nùcleos subcorticales, asi como células de neuroglia y abundan- 
tes vasos. El descubrimiento de la microglia por Rio Hortega (1919) 
y sus estudios sobre la distribuciôn de este elemento celular en el 
sistema nervioso central (1920) le perm itieron sehalar su abundancia 
a nivel de la capa I de la corteza cerebral.

En estps ùltimos anos sin embargo, los autores que se han ocu- 
pado del estudio de esta capa de la corteza cerebral no estân de 
acuerdo acerca de su estructura, en especial en lo referente a la 
presencia en el animal adulto de neuronas propias de dicha capa. 
Por otra parte, la misma existencia de la microglia en la sustancia 
gris cerebral ha sido puesta en duda en el caso del tejido nervioso 
normal.

El conocimiento de la estructura de la capa I de la corteza cere­
bral es, sin embargo, esencial para comprender la integraciôn fun- 
cional de las neuronas corticales, en especial a la luz de los modernos 
estudios que plantean la organizaciôn de la corteza en sistemas de 
«columnas funcionales» verticales que se extienden desde la superfi­
cie pial a la sustancia blanca; sistemas constituidos por cadenas de 
neuronas que representarian unidades funcionales mas o menos su- 
perpuestas tangencialmente (Mountcastle, 1957; Powell y Mountcas-
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tie, 1959). La interpretaciôn correcta de los fenômenos bioeléctricos 
que se registrar! a nivel cortical solo sera posible merced a un cono­
cimiento mas acabado de la estructura de la corteza cerebral. Se 
impone pues, un estudio morfolôgico previo para tra ta r de llegar a 
un concepto de organizaciôn cortical como base de interpretaciones 
funcionales.

A) Neuronas de la capa I

1. Células de Cajal

La escasez de cuerpos neuronales en la capa I de la corteza cere­
bral de los animales adultos, y las dificultades técnicas para po- 
nerlos en evidencia, senaladas ya por los autores clàsicos, han hecho 
que autores que estudian la corteza, principalm ente con microscopia 
electrônica (Jones y Powell, 1970, a, b), no consideren mas que como 
excepciôn la presencia de neuronas a nivel de dicha capa. Sin embar­
go, Cajal en 1890, en su trabajo titulado «Sobre la existencia de 
células nerviosas especiales en la prim era capa de las circunvoluciones 
cerebrales», demostrô sin lugar a dudas la existencia constante de 
neuronas a nivel de dicha capa. En estudios posteriores (Cajal, 1897) 
describiô ademâs diversos tipos de células de axon corto en la capa I, 
«molecular» segùn la nomenclatura de Retzius.

Las células «especiales» descritas por Cajal en su trabajo de 1890 
tendrian una funciôn asociativa: «células superficiales de asociaciôn», 
las denomina al final del citado trabajo. «... nos inclinariamos a pen- 
sar —escribe— que su oficio es enlazar o asociar las acciones de 
células piramidales subyacentes en distinto radio cerebral. A este fin, 
todas las células piramidales, ya grandes, ya pequehas, envian a la 
capa prim era un tallo protoplasmâtico, que se arboriza ricamente en­
tre las fibras nerviosas mencionadas, term inando por ram itas libres 
erizadas de espinas y golfos de impresiôn.» Cajal describiô las «célu­
las especiales» en la corteza cerebral de los pequehos mamiferos 
(gato, conejo, perro y rata), y en su trabajo de 1890 diferencia ya dos 
tipos distintos; a) «fusiformes», situadas en el piano superficial; y 
b) «poliédricas» en los pianos mas profundos. Mas tarde las describe 
diciendo: «... una célula voluminosa, de figura en huso o triangular, 
y caracterizada por la lisura, horizontalidad y longitud enorme de las 
expansiones polares, asi como por la circunstancia de que varias de 
las ramas finas brotadas de los tallos muestran aspectos de cilindro- 
ejes» (Cajal, 1904, pâg. 799). Estas caracterlsticas le hicieron clasificar 
a taies células incluidas en el grupo de las células amacrinas de la 
plexiforme interna y de los granos del bulbo olfatorio. La clasificaciôn 
de los distintos tipos de neuronas que aparece en el tomo I de la 
ediciôn espahola de su Textura del sistema nervioso del hombre y de 
los vertebrados (Cajal, 1899) es la siguiente:
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1.“ Células provistas 
exclusivamente d e 
expansiones nervio­
sas o apéndices so- 
matôfugos ................

Células de expansiones re- \ Amacrinas de la retina.
lativamente cortas

Células de prolongaciones 
larguisimas .....................

Granos del bulbo olfatorio. 
] Células especiales de la cor- 
I teza cerebral.

( Corpùsculos intersticiales 
) de las glândulas y del
) g r a n  simpâtico intesti-
I nal.

Células con una expansion ( Corpùsculos monopolares
medulada y larga ..........  < d e l  nùcleo masticador

( superior.

2.° Células provistas 
de expansiones re- 
ceptoras y axon o 
expansion dendrifu- 
ga  

Células sensoriales, es de- 
cir, provistas de una ex­
pansion receptora y de 
axon ...................................

Células provistas de varias 
expansiones receptoras y 
de axon largo ..................

Células portadoras de va- 
rios apéndices protoplâs- 
micos y un axon corto.

Células c o n  expansiones 
dendriticas y un a x o n  
largo continuado con va­
rias fibras nerviosas de 
la substancia blanca ....

Bipolares olfatorias, reti- 
nianas, del ganglio espi- 
ral del caracol, del gan­
glio de Scarpa y ganglio- 
nares raquideas.

Células motrices, simpâti- 
cas y de asociaciôn y pro- 
yecciôn de los centros.

Células de Golgi del cere­
belo, cerebro, etc.

Células en T del cerebelo y 
médula, células de axon 
complejo.

Morfolôgicamente, tanto las «células especiales» de la corteza como 
las amacrinas de la retina y los granos del bulbo olfatario presen- 
taban caractères que las convertian en excepciones dentro de una 
interpretaciôn ortodoxa de la teoria de la neurona. Quizâs por ello 
Cajal (1904) se dejô convencer fâcilmente por Retzius (1893) y Verat- 
ti (1897), admitiendo que de los varios apéndices somatôfugos, sôlo 
uno ténia carâcter axônico; asi, ya en el tomo II de la ediciôn espa- 
nola de su Textura del sistema nervioso del homhre y de los verte- 
hrados, publicado en 1904 (pâg. 801), escribia: «... Por estudios efec- 
tuados con el azul de metileno en el cerebro del gato (1897), las 
observaciones de Retzius (1893) en el feto humano y de Veratti (1897) 
en el conejo, y los nuevos trabajos emprendidos por nosotros sobre 
la anatomia cerebral del nino recién nacido (1899, 1900, 1901) nos han 
persuadido de que entre las prolongaciones polares o colaterales de 
los tallos sôlo una merece ser estimada como axon.» Como; consecuen-
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cia de sus nuevas ideas, en la clasificaciôn general de las neuronas 
que aparece en el tomo I de la ediciôn francesa de su libro élimina 
a sus «células especiales» del grupo celular «provisto ùnicamente de 
apéndices somatôfugos». La clasificaciôn de neuronas en esta ediciôn 
(1909) es la siguiente:

Classe

Cellules pourvues ex­
clusivement des pro­
longements nerveux 
ou appendices cellu- 
lifuges.

Sous-classe Types

Cellulles à prolongements Amacrines de la rétine, 
relativement courts. j Grains du bulbe olfactif.

Cellules
longs.

à prolongements

Cellules pourvues d'un pro­
longement myélinisé et 
long.

Corpuscules interstit i e 1 s 
des glandes et du grand 
Sympathique intestinal.

Corpuscules unipolaires du 
noyau masticateur supé­
rieur.

Cellules p o u r v u e s  
d'expansions récep­
trices ou cellulipètes 
et d'un axone ou pro­
longement somato- 
fuge.

Cellules sensorielles, c'est- 
à-dire munies d'une ex­
pansion réceptrice et 
d'un axone.

Cellules pourvues de plu­
sieurs expansions et d'un 
cylindre-axe long.

Cellules pourvues de plu­
sieurs appendices proto- 
plasmiques et d'un cy­
lindre-axe court.

Cellules munies de plu­
sieurs expansions dendri- 
tiques et d'un axone long 
qui se divise pour se 
continuer par plusieurs 
f i b r e s  nerveuses de la 
substance blanche.

. Bipolaires, olfactives, réti- 
\ niennes, du ganglion spi-
' ral du limaçon, du gan-
j glion de Scarpa et des
I ganglions rachidiens.

/ Cellules motrices, sympa- 
i thiques, d'associations et 
/ de projection dans les
I centres.

Cellules de Golgi du cer- 
{ velet, du cerveau, etc.

Cellules à cylindre-axe en 
T du cervelet et de la 
moelle, cellules à axone 
complexe.

En sus estudios sobre el cerebro del feto humano Retzius désigna a 
las células especiales con el nombre de células de Cajal, llegando a 
denominar a la capa I «capa de las células de Cajal». Algunos autores 
desde entonces conocen dichas células con el nombre de células de 
Cajal-Retzius. Otro problema relacionado con este tipo celular ha sido
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su posible evoluciôn a otras formas neuronales en los animales adul­
tos. La demostraciôn de las células de Cajal se hizo inicialmente en 
animales jôvenes o en fetos, tanto en los pequenos mamiferos (Cajal 
y Veratti) como en el hombre (Retzius). Los autores clàsicos senala- 
ron la dificültad de ponerlas en evidencia en los animales adultos 
hasta el punto de que Cajal, al considerar la evoluciôn de las células 
especiales en la corteza cerebral del hombre, considéra formas «féta­
lés» y «adultas», estas ultimas estudiadas en cerebros de ninos de 
uno a dos meses. No es de extranar que los autores modernos que 
han estudiado de nuevo las células de Cajal, al encontrarse con las 
mismas dificultades con que tropezaron sus antecesores clàsicos se 
muestren discordes en sus conclusiones. Entre ellos ùnicamente Fox 
e Inmann  (1966) han sido capaces de dem ostrar la persistencia de 
las células de Cajal en la corteza cerebral de animales adultos, con- 
cretamente del perro. En la corteza humana, Marin-Padilla (1970, a) 
sostiene la opiniôn de que dichas células persisten en el adulto.

Ante la dificültad de la demostraciôn de taies células en los ani­
males adultos, varios autores han llegado a la conclusiôn de que no 
existen en la corteza cerebral del animal adulto, y, como consecuen- 
cia de tal conclusiôn, expli can su desapariciôn después del nacimien- 
to, bien suponiendo que se transform an en células de axon corto, 
como hacen Purpura y cols. (1964), siguiendo una opiniôn anterior de 
Lorente de No (1922), o bien en grandes células piramidales, tal como 
opinan Duckett y Pearse (1968). En apoyo de una evoluciôn postnatal 
de las células de Cajal, Meller y cols. (1968, a, b) describen en la cor- 
teza cerebral del ratôn bianco cômo hasta los seis dias después del 
nacimiento las células de Cajal tienen aspecto bipolar e inmaduro 
y a partir del séptimo dia taies células cambian su primitiva morfo- 
logia, haciéndose multipolares y m ostrando varias dendritas con es­
pinas y un axon. Una posiciôn mas radical referente a las células de 
Cajal es la de Jones y Powell (1970, a, b, c, d, e), que simplemente 
ignoran su existencia. En sus estudios sobre la corteza cerebral del 
gato, estos autores admiten como hecho establecido que en la capa I 
no existen neuronas.

En lo que se refiere a las células de Cajal y en la literatura actual, 
nos encontramos ante «un estado de opiniones» heterogéneo y pro- 
blemâtico, que podriamos resum ir del siguiente modo:

Grupo I.—Autores que sostienen la teoria de la persistencia en los 
cerebros adultos, constituyendo un tipo neuronal definido e individua- 
lizado (Fox e Inman, 1966; Marin-Padilla, 1970, a, b; Baron y Galle- 
go, 1971).

Grupo II.—Autores que insisten en que dichas células sufririan un 
proceso evolutivo en virtud del cual m adurarian en tipos neuronales 
adultos: células piramidales o células de axon corto (Duckett y Pearse, 
1968; Purpura y cols., 1964).
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Grupo III.—Autores que afirm an que dichas células sufririan cam- 
bios progresivos, totales o parciales, desapareciendo tempranamente 
durante la ontogénesis postnatal {Conel, 1947 y 1951; Noback y Purpu­
ra, 1961, y Astrom, 1967).

Grupo IV.—Autores que utilizândolas como criterio de madurez 
de la capa I de la corteza en desarrollo, adm iten tâcitam ente su exis­
tencia sin describirlas o discutirlas en el animal adulto (Rabinowicz, 
1964; Kobayashi, 1964, y Meller y cols., 1968). En este grupo cabrla 
incluir aquéllos que las mencionan de pasada sin testimonio grâfico 
ni discusiôn sobre las mismas (Pappas y Purpura, 1961).

Grupo V.—Autores que hablando de la estructura de la capa I 
no las mencionan (Jones y Powell, a, b, 1970; Colonnier, 1968, y Lund 
y Lund, 1970).

La confusion existente en relaciôn con las células de Cajal hace 
necesario un estudio mas detallado de las mismas, en especial ante 
los estudios que revelan la existencia en el sistema nervioso central 
de elementos celulares desprovistos de axon (células amacrinas), o 
provistos de un axon extremadamente corto que desde un punto de 
vista funcional no parece pueda conducir sehales propagadas, esto 
es, spikes. Gallego (1971) sehala que uno de los tipos de células hori­
zontales de la plexiforme externa y las amacrinas de la plexiforme 
interna de la retina carecen de las caracteristicas funcionales y mor- 
folôgicas de las neuronas de tipo I y tipo II de Golgi (o neuronas de 
axon largo y corto respectivamente, segùn la nomenclatura de Cajal); 
taies células, o no tienen axon o poseen ùnicamente un proceso ce­
lular extremadamente corto («axonoide»), y por ende, en lugar de 
estar organizadas como interneuronas en circuitos de cadena «ce- 
rrada» o «mùltiple» (Lorente de No, 1939) imbricadas en los arcos 
reflejos formados por las neuronas de axon largo, forman plexos 
situados perpendicularm ente a las vias opticas centripetas y sus 
contactos sinâpticos difieren de los establecidos por las neuronas de 
axon largo y corto. La respuesta funcional de las horizontales sin 
axon consiste principalmente en variaciones lentas de su potencial 
de membrana segùn las condiciones de excitaciôn. Dichas células 
careciendo de axon o teniendo sôlo procesos celulares «axonoides» 
en contraste tanto con las neuronas tipicas como con las interneu­
ronas no producen « spikes» o senal conducida.

Las células horizontales sin axon de la plexiforme externa y las 
am acrinas de la retina no parecen ser la ùnica excepciôn existente en 
el sistema nervioso. En las vias sensoriales a nivel de los contactos 
sinâpticos pueden ser encontradas células sin axon o con procesos 
«axonoides». Taies células fueron incompletamente descritas por los 
autores clàsicos. Por ejemplo, Cajal parece haberlas entrevisto en otros 
lugares: a nivel del bulbo olfatorio capa plexiforme externa; del 
ganglio acùstico; del cuerpo geniculado y de la sustancia de Rolando 
en la médula espinal.
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Al estudiar Cajal (1904) la zona molecular o plexiforme externa del 
bulbo olfativo, describe en ella los siguientes elementos: «dendritas 
accesorias de las células mitrales; células empenachadas médias y 
periféricas; el penacho terminal de los granos, y las colaterales récu­
rrentes de los axones de los corpùsculos empenachados y mitrales». 
Pero en el dibujo que aparece en la pagina 924 (fig. 734) recoge la 
presencia de un tipo celular (a y h en la figura) como «pequenas cé­
lulas nerviosas de morfologia no bien estudiada». Segùn Gallego 
(1971), estas neuronas corresponden a las células amacrinas descritas 
por él. Cuando Cajal (1904) describe la estructura del ganglio anterior 
o ventral del coclear senala a nivel de la zona de los granos la pre­
sencia de «pequenos nùcleos esféricos o elipsoides» que parecen ser 
«células minùsculas, multipolares, provistas de varias finas dendritas 
ramificadas a no mucha distancia. Prolongaciôn funcional no hemos 
visto hasta hoy...». «... parece mucho mas probable que sean células 
sin axon, comparables a los espongioblastos de la retina o células 
de axon finisimo, a la manera de los granos del cerebelo» (pâg. 122). 
Las células de axon corto del cuerpo geniculado externo presentan, 
segùn Cajal, un «axon» diminuto que se distribuye dentro del mismo 
ârea que cubren las expansiones dendriticas. Este tipo de prolongaciôn 
«axonoide» posiblemente se comporte funcionalmente de forma anâ- 
loga a las células horizontales de la retina situadas en la plexiforme 
externa y que aparecen con estructura muy similar. En la obra de 
Cajal pueden encontrarse algunos ejemplos mas de estos tipos celu­
lares cuya morfologia y, por supuesto, funciôn no ha sido, aùn hoy 
dia aclarada.

Recientemente Sobrino (1970) ha estudiado en detalle la zona de 
los granos a nivel de la capa molecular del ganglio acùstico ventral, 
siéndole imposible dem ostrar la presencia de axon en los mismos. 
En un trabajo previo sobre la corteza cerebral. Baron y Gallego (1971) 
dem uestran la existencia de células de Cajal en la capa I de la corteza 
cerebral del conejo que exhiben una extraordinaria semejanza con 
las células amacrinas de la capa plexiforme interna de la retina del 
mismo animal.

Un estudio objetivo de los trabajos existentes sobre la estructura 
de la capa I de la corteza cerebral de los mamiferos permite sistemati- 
zar la problem âtica de las células de Cajal en la forma siguiente:

a) Células de Cajal en el animal joven:
— su morfologia;
— presencia o ausencia de axon.

b) Células de Cajal en el animal adulto: persistencia o desapa­
riciôn. Caso de persistencia de las mismas, estudio de:
— su morfologia;
— presencia o ausencia de axon;
— relaciones funcionales que establecen.
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c) Evoluciôn postnatal de las células de Cajal: si existe, estable-
cer su destino:
— regresiôn;
— transform aciôn en otros tipos celulares adultos:

— células de axon corto;
— células piramidales.

— simples modificaciones de la célula a formas adultas mor­
folôgicamente diferentes al tipo juvenil.

2. Células de axon corto de la capa I
Las células de axon corto de la capa I de la corteza cerebral fue­

ron descubiertas por Cajal (1897) en el conejo y la rata; posterior- 
mente estudiadas también en la corteza cerebral del gato mediante 
la técnica de Ehrlich-Dogiel y en la corteza cerebral del hombre, don- 
de presentan gran variedad de tipos morfolôgicos. Distingue Cajal 
(1904) las siguientes variedades: a) tipo mediano o de grosor regu­
lar; b) tipo grueso; c) tipo diminuto, y d) tipo neurogliforme. Lorente 
de No (1922) comprueba su existencia en el ratôn, concretamente 
en la corteza acùstica. Cajal (1922), en su trabajo sobre la estructura 
de la corteza regional de los roedores, insiste en que lo caracteristico 
de la corteza homogenética o isocortex es el «enorme desarrollo de 
la capa plexiforme o I, que encierra contingente riquisimo de neuro­
nas de axon corto y de larguisima neurita tangencial». En la literatura 
anglosajona, las células de axon corto se citan bajo el nombre de 
«stellate cells», «star-cells» y, con menor frecuencia, bajo el de «short 
axon cells» o «cells of the Golgi II type».

Es sorprendente la poca atenciôn prestada por los autores mo­
dernos a la existencia de neuronas en la capa I. En la descripciôn 
general de neuronas présentes en la corteza sensorial del gato. Jones 
y Powell (1970, a) escriben «other neurons perikarya are frankly non- 
pyramidal in shape... Such cells are found most commonly in layers II, 
IV and VI, to a lesser extent in layers III and V and, though rare 
are the only type present in layer /». Por su descripciôn a continua- 
ciôn de la cita mencionada se refieren indudablemente a las células 
de axon corto, térm ino que evitan utilizar. Es curioso com probar 
que en su bibliografia ùnicamente citan la Histologiq. del sistema ner­
vioso de Cajal (1909-1911) en su ediciôn francesa, $in hacer referen- 
cia a las numerosas monografias dedicadas por Cajal y sus discipu- 
los espanoles al estudio de la corteza cerebral de diversos mamiferos. 
En la descripciôn especifica de la capa I dichos autores insisten en 
que «Neurons are rarely present ... bu t a small rounded perikaryon 
is occasionally seen»; siendo ésta toda la referenda a la existencia 
de neuronas en la capa I.

Igualmente, Meller y cols. (1968, a, b), que citan ampliamente los 
trabajos de Lorente de No sobre la corteza cerebral del ratôn, se
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refieren en su descripciôn ùnicamente a la evoluciôn de las células 
de Cajal, sin mencionar la existencia o no de células de axon corto 
como entidades morfolôgicas diferentes (derivadas o no de las cé­
lulas de Cajal) en la capa I de la corteza. Estos autores las mencionan 
integradas solamente en la porciôn mas externa de la capa II (outer 
granular layer). Sin embargo, el mismo Lorente de No (1922) estable- 
ce claramente la existencia de dos tipos celulares; células especiales 
y células de axon corto. Fox e Inman (1966), en su breve trabajo so­
bre la corteza cerebral del perro, se refieren también a las células 
de Cajal, mencionando las células de axon corto como posibles cé­
lulas de Cajal modificadas. Marin-Padilla (1970, a), al estudiar la on­
togénesis tem prana de la corteza cerebral del hombre, no menciona 
especificamente la presencia en ella de células de axon corto, si bien 
en la discusiôn afirm a que las células tipo II de Golgi se desarro- 
llan en todas las capas corticales. Otros autores (Colonnier, 1968; 
Lund y Lund, 1970) admiten claramente la existencia de células de 
axon corto (stellate cells) en la capa I, aunque con poca o ninguna ex- 
presividad grâfica.

Parece évidente que en el momento actual existe también una cier- 
ta confusiôn en lo referente a las células de axon corto de la capa I 
que puede resumirse en la forma siguiente:

a) ^Existen o no células de axon corto en la capa I de la corteza 
cerebral de los mamiferos?

b) Dada su existencia, ^derivan de las células especiales o tienen 
origen independiente desde los prim eros estadios de desarrollo 
de la corteza cerebral?

B) Neuroglia de la capa I

Los abondantes estudios sobre la neuroglia de la corteza cerebral 
llevados a cabo por los autores clàsicos, y en especial por la escuela 
de Cajal, parecen ignorados por buen nùmero de autores modernos 
que estudian, con microscopia electrônica, la estructura de la capa I. 
El grado de confusiôn en algunos casos es évidente, llegândose a 
hablar de très tipos de neuroglia (Mori y Leblond, 1969): astroglia, 
oligodendroglia y ; m icroglia!, sin reconocer diferehcias embriolôgi- 
cas y funcionales entre ellos.

En la capa I describe Cajal una variedad de células neurôglicas de 
«largas radiaciones» descubierta por Martinotti y estudiada por Ret­
zius y Andriezzen (cit. por Cajal, 1904), y células de «cortas radia­
ciones» con morfologia «en cometa» y «fusiformes vellosas». Los es­
tudios de microscopia electrônica en la corteza somatosensorial en 
general dem uestran que la glia es anâloga a la descrita en otras 
partes del sistema nervioso (Mugnaini y Walberg, 1964; Maxwell y 
Kruger, 1965; Kruger y Maxwell, 1966; Vaughn y Peters, 1967). Segùn
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Jones y Powell (1970, a), astrocitos y oligodendrocitos pueden ser dis- 
tinguidos por sus diferencias estructurales: nùcleos, citoplasma y con- 
tenido en orgânulos intracitoplâsmicos. Raramente puede ser demos- 
trado segùn estos autores un tercer tipo de célula glial con nùcleo 
denso como el de la oligodendroglia, pero de protoplasm a «luciente», 
claro, como el de los astrocitos. El citoplasm a de ambos es diferente, 
conteniendo un gran nùmero de cisternas paralelas de reticulo endo- 
plâsmico, al que hay escasos ribosomas adheridos. En lo que se refie­
re explicitamente a la capa I, en su estudio de microscopia electrôni­
ca, estos autores no citan la presencia de oligodendroglia en la mis­
ma, limitândose a describir la pia y la glia subpial, estando ésta cons- 
tituida por astroglia con somas mas aplastados que en otras zonas 
de la corteza. Los oligodendrocitos, concluyen, estân prâcticam ente 
ausentes en la capa I. Meller y cols. (1968, a) describen en la capa I 
de la corteza del ratôn albino dos tipos de células neurôglicas en pro­
ceso de maduraciôn: uno formando la «membrana limitans gliae» 
subpial y otro tipo astrocitico comùn. Ambos tienen un mismo origen: 
el glioblasto. Tampoco se menciona en este trabajo la presencia de 
oligodendrocitos en la capa I de los animales estudiados (ratones de 
hasta veintiùn dias de vida postnatal).

La im portancia de un conocimiento acabado de la estructura de 
la neuroglia se pone de manifiesto en el momento actual, ya que los 
estudios funcionales sobre la misma han adquirido una im portancia 
prépondérante en neufisiologia durante los ùltimos anos. Ocasional- 
mente se han producido confusiones, en especial en estudios realiza- 
dos con microelectrodos por carecer de una informaciôn morfolôgica 
précisa. Una vez mas los datos obtenidos en el estudio de la retina 
ban servido para indicar nuevas vias de trabajo y sugerir hipôtesis.

El descubrimiento de los potenciales S (Svaetichin, 1953) en la re­
tina de los peces, por sus peculiares caracteristicas, tan distintos de 
los descritos hasta entonces en las neuronas centrales, llevô a Svaeti­
chin y a su escuela a suponer que se producian en los elementos 
neurôglicos de la retina (resumen en Vallecalle y Svaetichin, 1961) 
las células de Müller, y también a desarrollar la hipôtesis del pa- 
pel regulador de las neuronas por los elementos gliales, resuci- 
tando con ello ideas existentes en las obras de Cajal y Achücarro. 
Fueron los trabaios de Svaetichin los que llevaron a Gallego a sugerir 
(1964, 1965) que los potenciales S se producian con toda probabilidad 
en las células horizontales con axon y sin axon de la plexiforme ex­
terna de la retina, hipôtesis que fué comprobada posteriorm ente por 
el mismo Svaetichin y otros autores (resumen en Svaetichin y Mu­
riel, 1970).

Los estudios con microelectrodos de la capa I de la corteza cere­
bral, de los que este trabajo es preparatorio, requieren pues, preci- 
sar bien la estructura neurôglica y la de neuronas tipo Cajal o axon 
corto que se encuentran en dicha capa, para la interpretaciôn de los 
potenciales bioeléctricos que de ella se pueden obtener.
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C) Microglia de la capa I

Ya Rio Hortega (1920) senalaba que la micrologia en la capa I de 
la corteza cerebral era mas abondante que en las capas mas pro- 
fundas. Los autores modernos, que han estudiado especificamente la 
capa I de la corteza cerebral con microscopia electrônica, no mencio­
nan la existencia de microglia a dicho nivel (Jones y Powell, 1970, a, 
h, c, d, e, entre otros muchos). No es ello de extranar si se tiene en 
cuenta que la misma existencia de la microglia en el tejido nervioso 
normal ha sido puesta en duda por autores modernos (Maxwell y Krü- 
ger, 1965; King, 1968), y que inclusive las descripciones que se han 
hecho a microscopia electrônica han sido un tanto confusas (Bodian, 
1964; Herdorn, 1964). Los trabajos de Rio Hortega y de su escuela 
dejaron claramente establecida la existencia de la microglia como 
un componente normal del tejido nervioso y su movilizaciôn y trans­
formaciôn en una serie de células descritas con diversos nombres 
(Stabchenzellen, Abraumzellen, Gitterzellen, corpùsculos granuloadi- 
posos, o Kdrnchenzellen) en condiciones patolôgicas. El que autores 
modernos citados mas arriba pongan en duda la existencia de la mi­
croglia normal y su transformaciôn en elementos fagocitarios descri­
tos con diversos nombres, vuelve en cierto modo a resucitar una po- 
lémica dilucidada hace mas de cuarenta anos por la escuela de Rio 
Hortega. Tal confusiôn puede ser debida al empleo exclusive de téc­
nicas de microscopia electrônica, ya que para cualquiera familiarizado 
con las técnicas de Rio Hortega es obvia la existencia de la microglia 
en el sistema nervioso central, como un componente normal del mismo. 
Por ello Mori y Leblond (1969), que han estudiado la microglia combi- 
nando las técnicas de microscopia ôptica y electrônica, la identifican 
con toda claridad, describiendo en la corteza cerebral dos tipos, «peri- 
citica» e «intersticial». Ahora bien, signe sin estar aclarado completa- 
mente el origen de la microglia de la corteza cerebral. Rio Hortega 
supuso un origen mesodérmico hasta el punto de que en su trabajo 
de 1920 proponia para la misma el nombre de «mesoglia», que habia 
sido acunado anteriorm ente por Robertson (1900) para designar un 
tipo celular que posteriorm ente el mismo Rio Hortega demostrô que 
serian sus oligocitos y no las células de Hortega, la microglia.

Siendo de origen mesodérmico, la microglia puede derivar de las 
meninges, de las estructuras vasculares o del contenido sanguineo. 
La relaciôn de la microglia con los vasos cerebrales fue establecida 
por Rio Hortega (1920), que describiô una microglia «satélite vascu­
lar» que acompana a los vasos formando series a lo largo de ellos 
y «orientada en su misma direcciôn, otras veces perpendicular u obli- 
cuamente en relaciôn con la pared vascular». La descripciôn de Rio 
Hortega de microglia «intimamente adosada a la pared del vaso» pa­
rece corresponder a la microglia que Mori y Leblond llaman «peri- 
citica», ya que para Rio Hortega la microglia «satélite vascular» «ex- 
tiende su protoplasm a en forma de laminas irregulares sobre la pared 
del vaso» y aparece a veces como «corpùsculos algo distanciados del
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vaso, pero en relaciôn con él por medio de prolongaciones lamelifor- 
mes». Aparte de la neuroglia fibrosa perivascular se han descrito ele­
mentos celulares perivasculares que podrian estar relacionados con el 
origen de la microglia; los «pericitos» (Zimmerman, 1923), el «elemen­
to intermediario» de la neuroglia perivascular descrita por Rodriguez 
Moya (1970) y la célula intermediaria precursora de la neuroglia de 
origen mesodérmico segùn la bizarra interpretaciôn de Valenzue­
la (1970).

Algunos autores consideran que es mas im portante la participa- 
ciôn de las células sanguineas en la formaciôn de macrôfagos que 
los elementos derivados de la microglia, en especial en los casos 
de hemorragias intracerebrales (Schultz y Pease, 1959; Russel, 1962; 
Kônigsmark y Sidman, 1963). Sin embargo, el origen hematôgeno de 
los macrôfagos se deduce a veces simplemente de la situaciôn pe­
rivascular de muchas de las células que se encuentran en lesiones 
del tejido nervioso (Hills, 1964).

Los estudios realizados sobre microglia de la capa I en este traba­
jo tra tan  de dem ostrar su existencia en condiciones normales del 
tejido y su origen a partir de los elementos celulares perivasculares.

D) Fibras nerviosas de la capa I

Todas las técnicas de estudio microscôpico, tanto ôpticas como 
electrônicas, revelan la gran riqueza fibrilar de la capa I. Prescindien- 
do de los penachos dendriticos de las células piramidales, los cuales 
contribuyen en gran proporciôn a form ar el «plexo» que define esta 
capa, consideraremos las fibras nerviosas que han podido demos- 
trarse a nivel de la misma y que clasificaremos en la forma si­
guiente:

a) Fibras intrinsecas:

1. Axones o procesos celulares somatôfugos de células propias 
de la capa I: células de axon corto y células de Cajal.

2. Axones procedentes de neuronas corticales de las capas subya­
centes: colaterales récurrentes de los axones de células p ira­
midales, axones de las células de Martinotti y axones de célu­
las de axon corto de otras capas corticales.

b) Fibras extrinsecas:

1. Procedentes de otras areas de la corteza cerebral del mismo 
hemisferio (fibras intrahemisféricas).

2. Fibras callosas, esto es axones de neuronas situadas en el otro 
hemisferio cerebral (fibras interhemisféricas).
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3. Fibras procedentes de nùcleos grises subcorticales, en especial 
fibras talâmicas.

La sistematizaciôn de las fibras nerviosas présentes en la capa I 
puede intentarse sobre la base del anàlisis de su disposiciôn con re­
laciôn a la superficie pial y por su carâcter mielinico o amielinico.

A nivel de la capa I, los prim eros estudios morfolôgicos revelaron 
la existencia de una capa o banda de fibras gruesas bien estudiada 
por Exner (1881) y que algunos autores designan como «estria o ban­
da de Exner». Se encuentra situada paralelamente a la superficie 
pial y separada de ella por el espacio que Cajal (1904) llama « limbo 
subpial» y Jones y Powell (1970, b) simplemente zona subpial. En el 
limite de la capa I con los somas de las células pequenas piramidales 
de la capa II, se destaca una condensaciôn de finas fibras también 
paralelas a la superficie pial, que Kaes (cit. Cajal, 1904) propuso desig­
nar con el nombre de «estria de Bechterew». Los autores anglosajones 
suelen designarla con el nombre de estria de Kaes, a todas luces in- 
apropiado. La «estria de Bechterew» falta en los animales y es poco 
constante en el hombre (Cajal, 1904). El estudio de las fibras miellni- 
cas que aparecen en la capa I fue ya hecho por Cajal mediante el 
método de Weigert-Pal. Distinguia Cajal dos tipos de fibras: los «con- 
ductores finos» localizados en la mitad profunda de la capa I y «con- 
tinuados evidentemente con los axones ascendentes de Martinotti» 
(Cajal, 1904) y los «tubos gruesos tangenciales» que hablan sido pre- 
viamente vistos por otros autores, en especial por Exner (estria o 
banda de Exner). Para Cajal estos «tubos gruesos tangenciales» son 
«pertenecientes a nuestro sentir a los robustos axones de las células 
horizontales o especiales de la zona primera». Estos tubos gruesos 
habitan preferentemente en el tercio medio de la capa primera, «mos- 
trândose larguisimos, provistos de estrangulaciones y bifurcaciones y 
sin tendencia alguna a descender, lo que permite distinguirlos de las 
ramas horizontales de los axones de Martinotti». «Inmediatamente 
por debajo de la pia hay un delgado limbo desprovisto por completo 
de tubos medulares ... pero no faltan arborizaciones nerviosas fina­
les, asi como penachos protoplasmâticos de piramidales ... Taies ple­
xos submeningeos pertenecen a fibras ascendentes de Martinotti» (Ca­
jal, 1904). Cajal describe también en el conejo y, sobre todo, en el 
ratôn que de los fasciculos de asociaciôn intercortical, el haz arquea- 
do y cingulo, proceden ramas terminales que se term inan mediante 
arborizaciones libres en toda la corteza y preferentemente en la zona 
plexiforme.

La capa I queda definida perfectamente por el borde superficial 
formado por la pia y profundamente por las filas de somas neurona­
les que forman la capa IL Jones y Powell (1970, b), con microscopia 
ôptica ven dos zonas principales: el cuarto superficial de la capa I 
se caracteriza por gran nùmero de dendritas cortadas transversalmen- 
te y algunos axones mielinicos, m ientras que los très cuartos restan­
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tes mas profundos m uestran las dendritas cortadas horizontal u obli- 
cuamente y dispuestas en lineas verticales en las que las dendritas 
individuales se ramifican. Las dos zonas, superficial y profunda, visi­
bles con microscopia ôptica se ven claramente a microscopia electrô­
nica. Ademâs se hace obvia una tercera zona consistente en la pia 
y un cierto nùmero de laminillas subyacentes subpiales. Para Jones y 
Powell, inmediatamente debajo de la laminilla astrocitica existe una 
agregaciôn no muy densa de axones finos con mielina de 0,5 a 1 mi- 
cra de diâmetro, que corren paralelos a la superficie en todas direc- 
ciones, lo que hace que se corten perpendicular y longitudinalmente 
en todos los cortes. Debajo de este nivel los axones mielinizados en 
la capa I son menos frecuentes; aparte de los axones inmediatos a 
la glia subpial, el cuarto superficial de la capa I contiene una masa 
densa de pequenas dendritas, grandes espinas dendriticas y term ina­
les axônicos. Entre ellas se encuentran entremezclados gran nùmero 
de axones amielinicos pequenos y procesos de astroglia. Jones y 
Powell suponen a continuaciôn de la descripciôn anterior que como 
la parte superficial de la capa I carece de neuronas, los axones deben 
procéder de células mâs profundas. Para Cajal los «tubos gruesos 
tangenciales» que habitan el tercio medio de la capa I son los axones 
de sus células especiales. Corresponden a los axones estudiados por 
Jones y Powell que, situados inmediatamente debajo de la glia, se 
distribuyen en todas direcciones y degeneran hasta distancias de unos 
milimetros cuando se producen lesiones en la corteza. Son fibras 
intrinsecas a la corteza, ya que no degeneran después de lesiones en 
el tâlamo o en la corteza del otro hemisferio (Jones y Powell, 1970, d, e), 
pero, dicen, su origen y terminaciôn son desconocidos.

Hay discrepancia entre la interpretaciôn de Jones y Powell y la 
descripciôn de Cajal, ya que para los prim eros son los pequenos axo­
nes amielinicos que forman un plexo denso en la uniôn de las dos 
partes de la capa I los que derivarian de las células horizontales de 
la capa I, y citan en su apoyo a Cajal (1911) y Lorente de No  (1941), 
«si bien el nùmero de estos axones en relaciôn con el extremadamente 
escaso nùmero de neuronas en la capa I parece excesivo, y sugiere 
que algunos al menos deriven de otras fuentes».

Entre las fibras intrinsecas que se encuentran en la capa I figuran 
los axones de las células de axon corto de la misma, células que no 
son consideradas por la gran mayoria de autores modernos, y los 
procesos o axones de las células especiales de la capa I, cuya proble­
mâtica ha quedado establecida en las pâginas anteriores. Fibras in­
trinsecas procedentes de capas suyacentes estân constituidas por axo­
nes de células de axon corto al menos dem ostradas en la capa II, 
capa III y capa IV, sin que se pueda excluir la posibilidad de axones 
de células de axon corto de otras capas corticales. Igualm ente existen 
colaterales de los axones de células piramidales que alcanzan la 
capa I, en especial las colaterales de axones de las células piram ida­
les de la capa II.
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Las fibras extrinsecas que alcanzan la capa 1 quedaron perfecta­
mente definidas por los estudios de Cajal. Los posteriores de Lorente 
de No en la corteza cerebral del raton confirmaron los datos de su 
maestro. En la literatura moderna todo lo que no se apoya en la 
informaciôn de Cajal, morfolôgicamente hablando, es mera especula- 
ciôn. Salvo las aferentes especificas talamocorticales descubiertas por 
Cajal que se arborizan en la capa IV y parte de la III, el resto de 
fibras extrinsecas aferentes term inan todas a nivel de la capa I des­
pués de haber dado colaterales para el resto de las capas corticales. 
Estas fibras son las de asociaciôn intercortical, homolaterales, las 
interhemisféricas (fibras callosas) y el tipo de fibras procedentes de 
colaterales de la sustancia blanca. Este ultimo tipo de fibras ha sido 
interpretado por algunos como fibras del sistema talâmico difuso, 
pero no existen datos confirmatorios definitivos de esta suposiciôn.

En este trabajo tratam os de sistem atizar la disposiciôn sinâptica 
de las fibras présentes en la capa I de la corteza cerebral del gato.

E) Arquitectonia general de la sustancia gris cerebral

La organizaciôn de la sustancia gris cerebral présenta una dis­
posiciôn muy definida, tanto desde el punto de vista de su compo- 
siciôn elemental como estructural. Sin embargo, estamos muy lejos 
de conocer con precisiôn la organizaciôn sinâptica de la corteza, a 
pesar de los numerosos estudios, tanto con microscopia ôptica como 
electrônica, que han sido llevados a cabo. Entre los obstâculos para 
llegar a ese conocimiento hay uno, a nuestro modo de ver, concep­
tual: todos los esquemas de organizaciôn y de estructura cortical 
se basan en el planteamiento de secciones verticales del cerebro, sin 
hacer mâs énfasis en el hecho évidente de que la estructura cerebral 
hemos de comprenderla como una organizaciôn en volumen, trid i­
mensional. Quizâs por ello algunos aspectos de la organizaciôn hori­
zontal o paralela a la superficie pial de la corteza cerebral no han 
sido sometidos a estudio detenido.

Para simplificar el estudio de la corteza cerebral puede tom arse 
como piano de referenda la superficie meningea y estudiar su organi­
zaciôn sobre la base de dos pianos definidos que se cortan perpen­
dicularmente entre si: el piano horizontal, paralelo a la superficie de 
la corteza, y el piano vertical, perpendicular a ella.

La estructura general se organiza del mismo modo, siguiendo rigi- 
damente ambos pianos de orientaciôn. En el isocôrtex, la poblaciôn 
neuronal se agrupa homogéneamente para dar lugar a una laminaciôn 
horizontal de la corteza formada por seis estratos celulares consécu­
tives. Se pueden encontrar elementos ectôpicos y dislocados en todo 
su espesor, pero este hallazgo no es frecuente. El espesor de la cor- 
teza queda determinado por estas seis capas celulares. El espesor de 
cada una de las lâminas de estratificaciôn no es totalm ente homogé-
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neo en toda el area cortical; algunas lâminas, especialmente, aparecen 
mâs o menos gruesas, dependiendo del ârea cortical en observacion. 
Esto ocurre en particular con las capas IV y V (de los granos y de 
las células piramidales gigantes). En las âreas motoras corticales, el 
espesor de las capas III y V es superior al que se observa en otras 
âreas no motoras; por el contrario, el espesor de la capa IV es muy 
reducido (corteza agranular). En las âreas sensitivas se encuentra muy 
desarrollada la capa IV (koniocôrtex). Esto demuestra que la lami­
naciôn horizontal, basada aparentemente sobre un criterio de homo- 
geneidad morfolôgica, viene condicionada por la especificidad fun- 
cional de las diferentes neuronas que pueblan la corteza. La lamina­
ciôn estructural entrana pues, un principio funcional altam ente es- 
pecifico.

La corteza cerebral représenta funcionalmente el nivel de integra­
ciôn nerviosa mâs elevado del sistema nervioso. A ella llegan nume­
rosas aferencias que informan del estado ambiental e interno, exigien- 
do o no una respuesta de variada naturaleza. Estas aferencias se dis- 
ponen también formando bandas horizontales muy definidas en los 
diferentes estratos corticales. Del ‘mismo modo, la situaciôn especial 
de estas bandas fibrilares se basa en un principio derivado de la es­
pecificidad funcional de la laminaciôn celular primera.

Por ultimo, la corteza estâ organizada funcionalmente en sistemas 
verticales constituidos por columnas o paredes que se extienden desde 
la superficie pial a la sustancia blanca, como han demostrado Mount­
castle (1957) y Huhel y Wiesel (1962 y 1968), en algunas âreas corti­
cales y en algunos mamiferos. Son, pues, lengüetas de tejido cortical 
orientadas verticalmente y funcionando como unidades individuales. 
Estân compuestas por el encadenamiento de neuronas del tipo I y II 
de Golgi, actuando estas ultim as como neuronas «intercaladas» (Von 
Monakow), «internunciales» (Lorente de No) o siguiendo la nomen­
clatura mâs usada, «interneuronas». En el concepto de Lorente de 
No, las interneuronas se dispondrian completando un circulo de tipo 
abierto que enlazaria aferencias y células efectoras. Estos sistemas 
columnares presentarian un grado mayor o menor de superposiciôn 
horizontal, como consecuencia de la superposiciôn tangencial exis­
tente en el sustrato morfolôgico. De este modo las «columnas» han 
de considerarse con un concepto funcional menos restringido que el 
puramente morfolôgico, convirtiéndose en bandas verticales. La am- 
plitud horizontal de dichas bandas vendria definida por el ârea de 
cobertura funcional de las interneuronas integradas en cada columna.

Un anàlisis detallado de los elementos celulares présentes en la 
corteza cerebral, basado en las descripciones de Cajal (1904), que no 
han sido posteriorm ente mejoradas, nos permite diferenciar dentro 
de los mismos células orientadas, tanto por sus dendritas como por 
las proyecciones de su cilindroeje en sentido VERTICAL; otras en 
sentido HORIZONTAL, y, finalmente, otro grupo celular con dendri­
tas y axon pluridireccional.
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El grupo celular orientado verticalmente esta formado por las 
células piramidales de las seis capas corticales, incluidas las fusifor- 
mes de la capa VI y las células bipenachadas présentés en las capas 
II, III, IV y V. Es de senalar que los axones de estas células bipe­
nachadas presentan claros cestos pericelulares destinados con toda 
probabilidad a los cuerpos de las células piramidales.

Con una clara orientaciôn de sus procesos celulares o axon en sen­
tido paralelo a la superficie pial encontramos ùnicamente las célu­
las de Cajal de la capa I y el axon de las células estrelladas provisto 
de cestas pericelulares destinadas igualmente a los cuerpos de las 
pirâmides, células descubiertas por Cajal y que han sido objeto de 
un reciente estudio por Marin Padilla (1970, b).

La mayor parte de células de axon corto de la corteza cerebral no 
comprendidas en los dos grupos anteriores poseen un axon pluridi­
reccional. Si bien hay elementos con axon preponderadam ente ver­
tical u horizontal, siempre dan ramas en las otras direcciones.

Actualmente no es mucho lo que podemos establecer acerca de 
la sinaptologia de la corteza cerebral si no se hace sobre una base 
en gran parte especulativa. De los datos morfolôgicos anteriorm ente 
mencionados puede deducirse que las células bipenachadas por su 
disposiciôn especial contribuirân en form a decisiva a la organizaciôn 
en columnas «verticales» de la corteza cerebral, si bien no puede ser 
precisado si su papel sera meramente inhibidor, suponiendo como 
taies a las sinapsis axo-somâticas sobre las células piramidales, o si 
ademâs pueden poseer sinapsis excitadoras sobre las grandes den­
dritas de las mismas células. Es interesante la disposiciôn de las cé­
lulas de axon corto provistas de cestas pericelulares, que fueron 
descritas por Cajal, y a las que Marin-Padilla supone una acciôn inhi- 
bidora. Dichas células podrian estar im bricadas en circuitos de aso­
ciaciôn transversal en dos formas, bien a través de un circuito de 
inhibiciôn retrôgrada del tipo descrito por vez prim era por Renshaw  
en la médula espinal, o bien en forma anâloga a las células en cesta 
del cerebelo con arreglo al esquema dibujado por Cajal (1904, pâg. 446, 
figura 448), y que constituye quizâ el prim er circuito biolôgico des­
crito sobre la base de conceptos que cristalizaron con el nombre de 
«cibernética» en la obra de Norbert Wiener.

El intentar establecer circuitos sobre la base de la disposiciôn de 
las células de axon corto, de axon pluridireccional, no nos llevaria 
mâs allâ de la genial concepciôn de Lorente de No  (1941), en la que 
se apoyan todos los esquemas estructurales que han sido considera- 
dos con posterioridad. Lorente de No se basô para el establecimiento 
de dichos circuitos en sus estudios funcionales y morfolôgicos sobre 
el anàlisis de los reflejos tônicos oculares de origen laberintico (Lo­
rente de No, 1939), y llegô a la conclusiôn de la existencia generali- 
zada en el sistema nervioso de dos tipos de circuitos establecidos a 
través de la operaciôn de las neu^onas de axon corto: el circuito ce-

49



rrado y el multiple. Sobre este concepto disenô los esquemas anterior­
mente mencionados.

MATERIAL Y  METODOS

A) Animales empleados

En la realizacion de este estudio se han empleado los siguientes 
animales:

1) Ratones: Del tipo comùn existentes en los laboratorios, de cin- 
co dias de vida postnatal.

2) Conejos: Del tipo comùn. En periodo neonatal, comprendien- 
do animales de seis a veinticuatro dias de vida extrauterina, y 
periodo plenamente adulto.

3) Perros: Recién nacidos, a las veinticuatro horas del nacimien­
to, y adultos.

4) Gatos: Este animal ha sido el utilizado con mas frecuencia. La 
corteza del gato ha sido tratada con todas las técnicas que a 
continuaciôn se describen, tanto para microscopia ôptica como 
electrônica. Las edades de los animales estudiados compren- 
den los siguientes periodos de su ciclo vital:
a) Periodo neonatal: de cuatro a quince dias de vida extra­

uterina.
b) Periodo de plena madurez del animal. El peso de los ani­

males adultos oscilô entre 2.000 y 3.500 gramos.

B) Obtenciôn del tejido

1. Anestesia
Para la obtenciôn del tejido mediante manipulaciones quirùrgi- 

cas, se anestesiaba previamente al animal segùn dos métodos. En los 
animales recién nacidos o de corta vida extrauterina (hasta siete dias 
de edad) se procedia a su anestesia, sometiéndoles durante el tiempo 
exigido a respiraciôn de éter en cam pana cerrada. Los animales de 
mâs edad fueron fâcilmente anestesiados con Pentobarbital sôdico 
intraperitoneal en dosis de 30 mg/kg. de peso corporal. La dosis total 
del anestésico era generalmente diluida en un volumen doble de 
soluciôn de ClNa al 0,9 por 100. Los ratones utilizados de cinco dias 
de vida extrauterina fueron muertos por decapitaciôn râpida.

2. Procedimiento quirürgico
En los animales de corta edad se procedia con toda rapidez a la 

fijaciôn de los mismos en decùbito prono sobre una plaça de corcho.
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Se abria inm ediatamente la piel y se dejaba la superficie craneal al 
descubierto; seguidamente se levantaba la calota craneal con ayuda 
simplemente de unas tijeras fuertes (animales muy jôvenes), y se 
exponia la mayor parte de la superficie cerebral, excindiendo y reple- 
gando la dura-madre para dejar libre la superficie cerebral. En todos 
los casos se evitô danar la finlsima membrana pial como base de 
protecciôn de la capa I de la sustancia gris cortical. En los animales 
adultos el método general fue el mismo, excepciôn hecha del mante- 
nimiento de respiraciôn artificial. Para ello, una vez anestesiado el 
animal, y fijo a una mesa Palmer, se procedia a la traqueotomia, ca- 
nulaciôn de la trâquea y conexiôn a una bomba de respiraciôn arti­
ficial del tipo Palmer. Previa eliminaciôn por resecciôn de los mùscu- 
los que recubren el crâneo, se procédé a la apertura del mismo con 
ayuda de una broca a nivel de uno de los pariétales; a continuaciôn 
son resecados los huesos de la calota craneal mediante una pinza 
gubia. Una vez expuesta la superficie cerebral se procedia a la extrac- 
ciôn del tejido de las areas seleccionadas. Para microscopia ôptica 
un cubo de tejido de 1/2 cm. de lado, aproximadamente, era sumer- 
gido en el fijador correspondiente. Para microscopia electrônica una 
pieza cùbica de 1 mm. de lado era sumergida en el fijador adecuado.

En el gato las areas seleccionadas fueron, segùn la nomenclatura 
de Thompson y cols. (1963): el ârea anterolateral de asociaciôn 
(A L A), el ârea somâtico-sensorial prim aria SI v las âreas visuales pri- 
marias VI y VII (lâmina I, fig. 1). En los demâs animales el tejido 
fue extraido de la corteza parietal y parieto occipital. El tratam iento 
de las piezas asi obtenidas variaba segùn la técnica empleada.

C) Técnicas utilizadas para microscopia ôptica

1. Método de Nissl
Previa fijaciôn de las piezas en alcohol y posterior inclusiôn en 

celoidina segùn los métodos rutinarios, la pieza se orientaba conve- 
nientemente y seccionaba segùn el piano vertical en cortes de 10 mi- 
cras de espesor. Para la coloraciôn de los cortes se utilizô Tionina 
o Azul de Toluidina en soluciones acuosas al 1 por 100, diferenciando 
en alcohol o en el liquido de Gothard.

2. Coloraciôn vital con azul de metileno
El método original de Ehrlich de coloraciôn de neuronas y fibras 

nerviosas mediante el azul de metileno ha dado resultados contra- 
dictorios en manos de diversos invertigadores, habiéndose imaginado 
gran nùmero de modificaciones del mismo con objeto de obtener tin- 
ciones constantes y complétas. Nosotros hemos obtenido los mejores 
resultados mediante la inyecciôn subpial en animales vivos anestesia­
dos de azul de metileno al 1 por 100 en soluciôn salina (0,9 por 100). 
La preparaciôn del animal era la habituai; para evitar hemorragias
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se ligaban previamente las dos carôtidas, quedando la circulaciôn ase- 
gurada por las arterias vertébrales. Con ayuda de una jeringuilla 
de 1 ce. y una aguja muy fina, de inyecciôn intradérmica, se inyecta 
lentamente la soluciôn de azul de metileno por debajo de la pia. El 
m ejor procedimiento para efectuar la inyecciôn es la perforaciôn de 
la pia en la zona correspondiente a uno de los surcos cerebrales.
51 la inyecciôn se ha hecho cuidadosamente, se observa cômo el azul 
de metileno se distribuye subpialmente por toda la superficie cor­
tical. Al cabo de unos quince minutos, con un par de pinzas finas de 
relojero se rompe y despega la membrana pial, dejando la superficie 
de la corteza en contacto directo con el aire. Cada dos minutos apro­
ximadamente se irriga esta superficie con la soluciôn de azul de 
metileno, teniendo buen cuidado de evitar la desecaciôn de la corteza. 
El tiempo que tardan en tenirse las neuronas de la capa I puede 
controlarse directam ente «in situ» con ayuda de una lupa binocular. 
Este tiempo oscila entre media y una hora, contando a partir del 
momento de la inyecciôn subpial. Cuando se observan signos de co­
loraciôn se procédé al sacrificio del animal y extracciôn del cerebro, 
pudiendo a continuaciôn pasar a la observaciôn directa de cortes finos 
de tejido montados con glicerina y cubre.

Si se quieren obtener preparaciones duraderas se procédé a la 
fijaciôn de las piezas (una-dos horas) en la siguiente soluciôn: molib- 
dato amônico al 10 por 100, 5 ml.; âcido acético al 50 por 100, 2 ml.; 
formol comercial, 50 ml. La duraciôn de la fijaciôn es de una a dos 
horas.

A continuaciôn se procédé a la deshidrataciôn del tejido en alco­
hol absoluto y a su inclusiôn en parafina segùn la técnica habituai. 
La secciôn de los bloques en cortes de 10 micras de espesor se ha 
realizado siguiendo los dos pianos fundamentales de orientaciôn cor­
tical: 1) perpendicular a la superficie cerebral; 2) tangencial a la 
misma. La técnica de la inyecciôn subpial nos ha dado resultados 
donde habia fallado la inyecciôn intracarotidea o la simple impreg- 
naciôn postmortem en estufa a 37° C. El producto utilizado ha sido 
el azul de metileno Grübler, Leipzig, existente en el laboratorio de 
tiempo antiguo. Los azules modernos suelen dar coloraciones mâs 
defectuosas.

3. Método de Cajal del nitrato de plata reducido (Modificaciôn de
De Castro)

En ratones de cinco dias hemos utilizado este método para el 
estudio de la cabeza compléta en cortes seriados segùn los très pia­
nos de orientaciôn: sagital, horizontal y frontal. El método emplea­
do combina uno de los numerosos métodos de Cajal con la modifi­
caciôn introducida por De Castro, consistente en fijaciôn previa y 
descalcificaciôn.
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4. Método de Golgi
Hemos utilizado el método original o râpido de Golgi, y como 

modificaciôn secundaria el de la doble e incluso triple impregnaciôn.

5. Método de Gallego para la retina entera
Este método de impregnaciôn argéntica de la retina entera es 

una modificaciôn de Gallego (1953) de la tinciôn de Gros.

D) Técnîcas utilizadas para microscopia electrônica

La preparaciôn de las piezas para microscopia electrônica varia- 
ba segùn se tra ta ra  de un animal joven o de uno adulto. La corteza 
cerebral del gato, el animal que ha sido objeto mas frecuentemente 
utilizado, présenta una fijacidn buena y homogénea, si en el animal 
adulto se utiliza como fijador prim ario el tetrôxido de osmio. Sin 
embargo, en el animal de corta edad los resultados son mejores 
cuando las piezas son fijadas con glutaraldehido y sometidas a un 
endurecimiento posterior en soluciôn de osmio.

1. Fijaciôn con 0^0,
Las piezas de tejido eran extraidas segùn la técnica descrita, e 

inmediatamente inmersas en soluciôn de tetrôxido de osmio al 2 por 
100 en tamnôn fosfato 0, 1 M a pH 7,4. La soluciôn se mantenia 
en la oscuridad y a tem peratura de 4° C. Al ser el osmio lento en 
su penetraciôn, y siendo necesaria una râpida fijaciôn, se procura- 
ban obtener piezas de volumen minimo. Los frascos conteniendo las 
piezas se conservaban en nevera rodeados de hielo fundente duran­
te treinta minutos. A continuaciôn, las piezas se tallaban en una 
gota de la soluciôn de osmio, y con ayuda de una lupa binocular 
eran reducidos a dimensiones adecuadas. Las piezas talladas se co- 
locaban en nueva soluciôn fijadora de osmio. Se mantenian a 4° C 
en la oscuridad por un periodo de hora y media de tiempo. Previo 
lavado breve en agua destilada, el tejido se pasaba a una soluciôn 
acuosa de Acetato de Uranilo (Merck) al 2 por 100, donde permane- 
cian las piezas durante dos horas a tem peratura ambiente. Poste- 
riorm ente se procedia a la deshidrataciôn en alcoholes y finalmente 
se procedia a la inclusiôn en Epon (Luft,  1961).

2. Fijaciôn con glutaraldehido
La soluciôn fijadora era glutaraldehido al 3 por 100 en tampôn 

fosfato 0,1 M (pH 7,4), manteniéndose las piezas en nevera durante 
treinta minutos. Transcurrido este tiempo, se tallô el tejido en una 
gota de la soluciôn fijadora con ayuda de lupa binocular, permane- 
ciendo éstas en una nueva soluciôn del mismo fijador, y a la mis- 
ma tem peratura de 4'’ C durante un periodo de tiempo de hora y 
media. Previo lavado en tampôn fosfato con sacarosa durante cinco
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minutos, las piezas permanecian durante dos horas en la soluciôn 
de tetrôxido de osmio al 2 por 100 en tam pôn fosfato 0,1 M a pH 7,4 
a 4° C. A continuaciôn se lavaban las piezas ligeramente con agua 
destilada, y se procedia a la inclusiôn en Epon. Los cortes ultrafi- 
nos fueron hechos con un ultram icrotom o automàtico Porter-Blum 
MT-2. Las navajas empleadas de vidrio L. K. B. El vidrio para la fa- 
bricaciôn de las navajas fue cortado en un aparato apropiado al 
efecto L. K. B.

La coloraciôn posterior se hacia colocando las rej illas con los 
cortes sobre gotas de soluciôn acuosa de Acetato de Uranilo al 2 
por 100 y a continuaciôn se tehian con el plomo de Reynolds (1963) 
segùn el método de Pease (1964).

En todos los casos ban sido obtenidos cortes control de una mi- 
cra de espesor, durante la secciôn del bloque. Se hacian en el ultra­
microtomo con navaja de vidrio y se m ontaban en bâlsamo y con 
cubre para su estudio. No fueron tenidos por no considerarîo ne- 
cesario. Los cortes de un mismo bloque se hacian previamente a la 
secciôn ultrafina, durante ella y al finalizar la misma. Fueron estu- 
diados con microscopia de contraste de fase.

El tetrôxido de osmio empleado fue adquirido a la firm a Merck 
(Estados Unidos y Alemania). Ambos dieron excelentes resultados. 
También utilizamos osmio adquirido a la firma Mallinkrodt (Estados 
Unidos) y el glutaraldehido de la casa Fluka. Los cortes ultrafinos 
fueron analizados en un microscopio Philips EM-200. En microsco­
pia ôptica fue utilizado un microscopio Zeiss Ultraphot II y un equi- 
po Tessovar Zeiss.

RESULTADOS

I. CELULAS DE CAJAL: DEMOSTRACION DE SU EXISTENCIA
EN LA CORTEZA CEREBRAL DE ANIMALES ADULTOS

Dadas las dudas existentes sobre la presencia de células nervio- 
sas en la capa I de la corteza cerebral de los animales adultos (véase 
Introducciôn), nuestros esfuerzos han ido encaminados al estableci- 
miento definitivo de cuâl es la poblaciôn neuronal, si ésta existe, en 
dicha capa cortical.

A) Metodologia adecuada

Los métodos de impregnaciôn argéntica, y en especial el método 
de Golgi en todas sus variantes, constituyen la técnica de elecciôn 
para el estudio con microscopia ôptica de la estructura y disposi- 
ciôn arquitectônica de las células nerviosas; si bien, teniendo algu- 
nos inconvenientes, se excluye su uso en determinadas ocasiones. Se
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caracteriza el método de Golgi por dem ostrar ûnicamente elementos 
aislados en numéro muy inferior al que realmente existe. Es preci- 
samente esta caracterlstica la que confiere valor extraordinario a esta 
técnica histolôgica. Ahora bien, el inconveniente surge cuando se tra- 
ta de estudiar células nerviosas cuantitativam ente escasas. Por ello, 
una vez agotadas las posibilidades de trabajo empleando la técnica 
de Golgi, hemos recurrido a un método abandonado por la mayoria 
de los autores modernos que estudian actualmente la corteza cere­
bral. La clasica técnica de coloraciôn vital con el azul de metileno 
introduciendo algunas variantes (véase Material y métodos). Con la 
técnica de inyecciôn subpial hemos obtenido resultados absolutamen- 
te constantes en la demostraciôn de los elementos celulares nervio- 
sos en la capa I de la corteza cerebral.

B) Presencia de células nerviosas en la capa I cortical del animal 
adulto

Utilizando este método de coloraciôn, hemos podido dem ostrar de 
forma évidente algunos hechos que constituyen el punto de arran- 
que de nuestros estudios posteriores: 1) Existencia de elementos ner- 
viosos en la capa I de la corteza cerebral de los animales adultos.
2) Poblaciôn neuronal cualitativamente diferente. 3) Poblaciôn neu­
ronal cuantitativam ente diferente, segùn la topografia cortical estu- 
diada. 4) Las células nerviosas de la capa I del animal adulto no 
presentan rasgos diferenciales manifiestos con las del animal joven.

En el gato adulto, una vez sacrificado el animal, con el cerebro 
«in situ», separando cuidadosamente la pia y con la ayuda de una 
lupa binocular se observan claramente las células de la capa I o 
molecular, que, fotografiadas a muy pequenos aumentos con el equi- 
po Tessovar Zeiss, aparecen en la lamina II, fig. 2. Las células pue- 
den ser observadas a mayores aumentos montando cortes de tejido 
relativamente gruesos con glicerina (lamina II, fig. 3).

Para un estudio mas detallado de dichas células es necesario re- 
currir a su observaciôn con mayores aumentos (lamina III). Las cé­
lulas de Cajal presentan dendritas gruesas, que recorren un trayecto 
mas o menos largo antes de ramificarse; son de tamano grande v 
la morfologia de su soma es fâcilmente clasificable en poligonal. 
bipolar o piriform e (véase mas adelante). Hecho fundamental es el 
que no hayamos podido identificar en ninguna de ellas entre la énor­
me cantidad estudiadas y fotografiadas ninguna prolongaciôn con 
caracteristicas de cilindroeje. El nùmero de células de Cajal halla- 
das en la capa I es peoueno, pero significativo. (Ver mas adelante: 
DISTRIBUCION REGIONAL DE LAS CELULAS DE CAJAL EN LA 
CORTEZA CEREBRAL DEL GATO ADULTO).

En todo caso hay que senalar que no existe posibilidad de con- 
fusiôn con elementos nerviosos situados en laminas corticales mas
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profundas: células piramidales o de axon corto de capas inferiores. 
En los cortes perpendiculares a la superficie cerebral se comprueba 
como el azul de metileno no es tom ado mas que por los elementos 
ubicados en el espesor de la prim era capa cortical, no llegando a 
tenirse las células de la capa II (laminas IV y IV bis).

Mediante esta técnica hemos logrado también dem ostrar que no 
existen diferencias morfolôgicas entre las células de Cajal existen­
tes en la corteza de animales jôvenes, un mes de edad, y las halladas 
en el cerebro de animales adultos (compàrese laminas III y V). Ello 
es de interés, ya que otros autores (Lorente de No, 1922; Conel, 1947 
y 1951; Nohack y Purpura, 1961; Purpura y cols., 1964; Astrom, 1967, 
y Duckett y Pear se, 1968), suponen que si bien las demostraciones 
de los clâsicos (Cajal, Reitzius y Veratti) son indiscutibles en los 
animales jôvenes, la dificultad para dem ostrarlas en los adultos es 
indicio de que dichas células evolucionan en el curso de la ontoge­
nesis hacia otras formas celulares o simplemente se reabsorben.

Esta técnica ofrece unas posibilidades de trabajo futuro muy in- 
teresantes: ya hemos visto aue con el cerebro bajo una lupa binocu­
lar aparecen las células de la capa molecular (fig. 2) claramente te- 
nidas. Su fâcil demostraciôn en esta form a y por un colorante no 
tôxico para las células nerviosas (Lorente de No, 1953) perm itiria el 
trabajo con microelectrodos bajo control visual directo. Considera- 
mos esta posibilidad de gran im portancia en técnica neurofisiolôgi- 
ca, ya que. como es sabido, la identificaciôn celular de las respues- 
tas electrofisiolôgicas obtenidas con microelectrodos en el sistema ner- 
vioso central de los mamiferos, ha de hacerse «a posteriori», por 
inyecciôn de colorantes diversos (el mas idôneo parece ser el «pro- 
ciôn yellow» Kaneko, 1969, 1970), buscando en cortes seriados la cé- 
lula que ha sido tenida.

II. RESULTADOS CON MICROSCOPIA OPTICA 

A) Estudios en el gato: capa molecular

Partiendo de la demostraciôn de las células de Cajal en el gato 
adulto y en el joven (1 mes de edad) mediante tinciôn con azul de 
metileno, el objetivo siguiente ha sido el de conocer la morfologia 
general de dichas células, su enclave topogrâfico en la capa cortical 
prim era y su posible evoluciôn durante el periodo de ontogénesis 
postnatal temprana. Para ello hemos utilizado las diferentes técnicas 
ya descritas (ver Material y métodos) en gatos de muy diversas eda- 
des. El periodo postnatal estudiado incluye gatos desde los cinco 
dias de vida hasta animales de dos meses de edad y gatos adultos. 
La técnica de Golgi para estudios con microscopia ôptica ha sido la 
mas frecuentemente empleada.
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1. Gato de cinco dias

El mas joven de los animales estudiados ha sido el gato de cinco 
dias. En él las células de Cajal aparecen con morfologia muy defini- 
da. Se hallan por lo general en el tercio mas externo de la capa 
molecular, inmediatamente por debajo de la superficie pial. En los 
cortes perpendiculares a la superficie cerebral se observan como las 
clasicas descritas por Cajal en el nino recién nacido (1899, 1900 y 
1901) y sistematizadas por él dentro del grupo evolutive que consti­
tu te  la «forma fetal» de estas células. Su soma es voluminoso, de 
forma piriform e o bipolar; en este ultimo caso, la forma del cuerpo 
celular limita una figura mas o menos poligonal (lamina VI, fig. 27). 
De los polos celulares parten sendas prolongaciones gruesas que se 
extienden paralelam ente a la superficie cortical en todo su trayecto. 
El aspecto morfolôgico de las prolongaciones es idéntico entre si y 
en los casos en que el precipitado argéntico no oculta la zona sub­
pial, las prolongaciones nueden ser seguidas durante todo su reco- 
rrido, que puede ser incluso de 400 micras. Uno de los caractères 
que confiere aspecto fetal a dichas células es la existencia de ramas 
finas ascendentes hacia la pia que parten en ângulo recto de las 
prolongaciones polares. Cajal las considéra disposiciones embriona- 
rias destinadas a desaparecer en el curso de la maduraciôn cortical. 
En el grupo evolutivo de «forma adulta» en el nino de uno o dos 
meses de edad no observa ya estas ramificaciones ascendentes. El 
soma celular a esta edad no aparece finamente delimitado, sino que 
présenta limites irregulares. Las dendritas, aparté de gruesas, pre­
sentan en toda su longitud limites irregulares, lo que las confiere 
su aspecto varicoso, pero no poseen espinas.

En cortes tangenciales aparece con mas frecuencia el tipo celular 
triangular hallado en el tercio externo o medio de la capa I; de sus 
vértices se originan las respectivas prolongaciones que se orientan 
de igual modo en pianos paralelos a la superficie cortical; son lar- 
gas, originadas en procesos celulares muy gruesos y presentan el 
mismo aspecto irregular o varicoso; generalmente recorren largos 
trayectos. En la figura 28 se m uestra una célula de este tipo con una 
de sus prolongaciones ramificada a poca distancia de su origen so- 
mâtico.

Las pirâmides externas de la capa U s e  observan en proceso de 
maduraciôn hacia la forma adulta definitiva. Las dendritas basilares 
son cortas y poco desarrolladas, v la apical présenta un pequenisimo 
numéro de espinas dendriticas (fig. 29). El tallo protoplasmâtico di- 
rigido hacia la superficie pial no présenta apenas ramificaciones mas 
que en su porciôn final externa.

En este estadio evolutivo, las células de Cajal son tan évidentes 
que se hace innecesaria su diferenciaciôn con las células de axon 
corto que se hallan en la misma lamina cortical.
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2 . Gato de 9, 10, 11 y 12 dias

En los animales estudiados las tinciones con el método de Golgi 
han dado resultados positivos, en el sentido de que han aparecido 
cuerpos celulares de distinto tipo en la capa I o molecular, pudién- 
dose asi establecer los caractères diferenciales entre ellos.

a) Células de Cajal.—A estas edades aparecen tenidas con rela- 
tiva frecuencia. En los cortes perpendiculares a la superficie corti­
cal puede estudiarse preferentem ente el nivel de situaciôn dentro 
de la capa I y la morfologia general de la célula. Sin embargo, las 
prolongaciones a que dan origen raram ente pueden ser seguidas en 
todo su trayecto. Los cortes tangenciales a la superficie son, por el 
contrario, ôptimos para la visualizaciôn de las largas prolongaciones 
celulares. La exolicacion es lôgica y sencilla, si pensamos en que 
el corte perpendicular, aunque perfectam ente orientado con respecto 
de la superficie cortical (apariciôn de las células piramidales en una 
misma imagen) incluye solamente las prolongaciones celulares que 
se extienden en el espesor de un corte de 60-80 micras. En los cortes 
tangenciales el ârea visualizada corresponde totalm ente a la capa I, 
siendo el campo mas amplio las prolongaciones que se disponen en 
un mismo nivel intralam inar aparecen largmsimas y en todo su re- 
corrido (Lamina XIV, fig. 69).

La forma del cuerpo celular m arca definidamente très tipos ce­
lulares, corroborando la clasificaciôn de Cajal: piriformes, bipolares 
y triangulares.

El tipo mas frecuentemente hallado es el bipolar (figs. 33. 35, 37 
y 39 en el gato de nueve dias en un piano perpendicular). El tipo 
piriform e le sigue en frecuencia (fig. 30 en el gato de diez dias y 
figs. 34 y 36 en el de nueye dias, todas en cortes perpendiculares). 
Con el método Golgi se obseryan menos yeces las células de forma 
triangular o difusamente poligonales: de todas formas, el hecho de 
que el soma celular dé origen a mas de dos prolongaciones (gene­
ralm ente très) es el factor mas im portante en la diferenciaciôn de 
este ultimo tipo (fig. 31 en el gato de diez dias en corte tangencial, 
figura 40, en el de nueve dias en corte perpendicular y figura 69 en 
el de doce dias, corte tangencial).

La situaciôn intralaminar de los diferentes tipos celulares parece 
ser particularm ente especifica para las células piriformes. Estas sue- 
len hallarse casi exclusivamente en la zona inmediatamente subpial, 
a veces incluso entremezcladas con las células gliales que lim itan la 
superficie de la corteza. Cajal las denominaba células especial es «mar­
ginales». Las triangulares v binolares aparecen con mas frecuencia 
situadas en el tercio m^dio de la capa molecular. Las halladas en el 
tercio prof un do. a nivel del limite de demarcaciôn con la capa II, 
son siempre bipolares o triangulares y no piriformes. Hay que se­
nalar que en los animales de edad comprendida entre los nueve y
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los doce dias, las células de Cajal ocupan con mas frecuencia los 
niveles laminares altos, tercio externo y medio de la capa I.

La orientacion de las células de Cajal con respecto a la superfi­
cie cortical suele ser netamente paralela a la misma. Cuando se 
tra ta  de células del tipo piriforme, su estudio en cortes perpendicu­
lares revela su orientacion claramente definida, con el eje polar dis- 
puesto perpendicularm ente a la superficie cortical, m ientras que las 
prolongaciones a que dan lugar toman direccion horizontal a la 
misma. Las células del tipo bipolar disponen su eje mayor en pianos 
horizontales a la superficie cortical o ligeramente oblicuo a la misma.

Las prolongaciones a que dan origen estas células parten en un 
principio de procesos celulares gruesos. En las piriformes, la pro­
longaciôn unica esta representada por un grueso proceso celular que 
provoca la apariciôn de una célula de limites somâticos muy impré­
cises. Este tallo polar puede presentar una longitud de hasta 10 mi­
cras, lo cual hace imposible la medida del soma celular en uno de 
sus ejes. Finalmente la gruesa prolongaciôn polar se resuelve en 
dos prolongaciones menos gruesas que tienden a horizontalizarse as- 
cendiendo o descendiendo (figs. 30, 34 y 36). El tipo bipolar da ori­
gen a dos tallos polares de calibre considerable, los cuales durante 
su recorrido se ramifican sucesivamente (fig. 33) o se dividen en 
dos o très ramas en un mismo punto de su trayecto (figs. 35, 37 y 39). 
La bipolaridad celular se observa claramente en los cortes tangen­
ciales. Las células triangulares o poligonales originan varias prolon­
gaciones (en nùmero mayor de dos) que parten de gruesos procesos 
celulares, los cuales determinan la forma de la célula. En los cortes 
perpendiculares a la superficie cortical puede observarse que mien­
tras dos de las prolongaciones siguen un recorrido paralelo a la su­
perficie existe una tercera que desciende hacia las profundidades de 
la capa I (fig. 38), lo cual hace pensar que alguna de las células que 
aparecen del tipo bipolar en cortes tangenciales podrian tener una 
configuraciôn mas o menos triangular si hubieran sido estudiadas en 
pianos perpendiculares a la superficie del cerebro. El proceso celu­
lar que da origen a las ramificaciones es de grueso calibre, adelga- 
zândose progresivamente en direcciôn distal al soma celular; este 
hecho provoca la falta de demarcaciôn clara de los limites celulares. 
El recorrido mas o menos largo de estos procesos celulares en forma 
individualizada présenta la mayoria de las veces lùtiites irregulares, 
varicosos y accidentados a veces por pequenisimas excrecencias. Las 
ramas en las que se resuelven suelen ser generalmente en nùmero 
de dos a très. Estas ramas de calibre menos grueso tienen poca ten- 
dencia a dividirse, y desde luego nunca se arborizan profusamente, 
como ocurre con las prolongaciones de las células de axon corto. De 
todas formas, durante su recorrido emiten alguna que otra ramita 
term inal fina y corta. El contorno de las prolongaciones sigue siendo 
irregular y varicoso, no poseyendo espinas nropiam ente dichas.

La caracterlstica fundamental que presentan las prolongaciones
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de las células de Cajal es la similitud morfolôgica entre si. En las 
células estudiadas de los animales de estas edades no hemos podido 
encontrar ninguna prolongaciôn que se diferenciara morfolôgicamen- 
te de las demâs. Todas las prolongaciones de una misma célula son 
idénticas. La imposibilidad de dem ostrar en ellas una prolongaciôn 
diferenciable en cilindroeje nos indujo al estudio intensivo en cortes 
seriados de estas células, y en diferentes proyecciones. El resultado 
ha sido siempre negative, no hallando nunca el axon correspondien- 
te a la célula estudiada. En la figura 40 présentâm es el dibujo obte­
nido del estudio de la célula de la figura 38. Las prolongaciones son 
exactas entre si; algunas de ellas han sido seguidas hasta el punto 
terminal, m ientras que otras term inaban bruscam ente (barras en la 
figura), apareciendo como cortadas o con la tinciôn interrumpida.

En los casos en que la célula es bipolar y de disposiciôn clara­
mente paralela a la superficie cortical vemos siempre que las pro­
longaciones polares recorren largos trayectos en pianos paralelos a 
aquélla, pudiendo originar en su recorrido algunas ramas con tenden- 
cia ascendente o descendente (visibles en los cortes perpendiculares) 
y otras pequenas ramas que se disponen en el mismo piano horizon­
tal (visibles en los cortes tangenciales). Es interesante el hecho ob- 
servado de que algunas de las células triangulares o poligonales emi- 
tan desde su soma una prolongaciôn que desciende en profundidad 
por la capa I sin traspasarla. Las células bipolares de disposiciôn 
mas o menos oblicua a la superficie de la corteza presentan, como 
ya hemos dicho, dos gruesos tallos polares que se ramifican poco 
profusamente, formando dos complejos de expansiones celulares, uno 
dirigido hacia la superficie pial, llegando a las cercanlas de la mis­
ma, y otro hacia las profundidades de la capa molecular, no traspa- 
sando sus limites. En el caso de las piriformes, su ùnico tallo polar 
se resuelve en un complejo de expansiones ascendente o descenden­
te, segùn la orientaciôn del soma. Cuando son ascendentes alcanzan 
la superficie cortical, ya que su soma suele situarse inmediatamente 
por debajo de la misma.

La longitud de las prolongaciones es grande. En los casos en que 
sus prolongaciones han podido seguirse en todo su recorrido hemos 
encontrado longitudes de hasta 550 micras. Por térm ino medio, las 
prolongaciones mas largas son de 300 a 350 micras, existiendo algu­
nas de longitud mediana com prendida entre 60 y 100 micras, sobre 
todo en las piriformes. En cuanto al tamano del soma celular, ha- 
ciendo abstracciôn de la falta de delimitaciôn neta del mismo, he­
mos constatado que son células voluminosas en general, presentan- 
do un eje mayor que oscila entre 18 y 25 micras y un eje menor 
entre 10 y 15 micras. Las mas voluminosas han sido halladas en la 
corteza cerebral del gato de cinco dias, siendo en este caso también 
donde los limites celulares aparecen mas difusos.

b) Células de axon corto.—Las células de axon corto de la capa 
molecular en la corteza cerebral fueron descubiertas y descritas ex-
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haustivamente por Cajal (1897) en el cone jo y en la rata. En la capa 
molecular cortical de estos animales, Cajal senala la relativa abun- 
dancia en células de axon corto que clasifica en varios tipos segùn 
su tamano, disposiciôn de las prolongaciones dendriticas y arboriza- 
ciôn axônica (gruesas, medianas, diminutas, neurogliformes, etc.).

Nosotros las hemos estudiado en la corteza cerebral del gato de 
nueve dias con objeto de establecer claramente las diferencias con 
las células de Cajal y, por lo tanto, la autenticidad de éstas como 
grupo individual. El soma de las células de axon corto suele ser 
redondeado u ovoideo. A veces se encuentran somas mas o menos 
fusiformes o poligonales. El tamano del soma celular es por lo gene­
ral mas pequeno que el de las células de Cajal, de contornos netos. 
Los diâmetros del soma oscilan entre 15 y 7 micras para las células 
pequenas y 18 a 10 micras para las grandes (figs. 41, 43, 44, 45).

Las células de axon corto de la capa molecular se sitùan de pre- 
ferencia en las profundidades de la misma a unas 150-175 micras 
de distancia a la superficie cortical. En la porciôn mas externa de 
esta lamina sôlo hemos hallado células de axon corto del tipo deno- 
minado neurogliforme por Cajal. Quizâ a ello se deba el escaso nù­
mero de células de axon corto que aparecen tenidas por azul de 
metileno en inyecciôn subpial. El aspecto estrellado de estas células 
nos impide establecer cualquier sistemâtica en su orientaciôn in tra­
laminar. Unicamente las células fusiformes aparecen con su eje ma­
yor dispuesto perpendicularm ente a la superficie de la corteza (fi­
gura 45). Las prolongaciones de las células de axon corto arrancan 
del soma en form a definida e individualizada desde sus comienzos. 
La existencia de gruesos procesos celulares en las células de Cajal, 
dando origen a las prolongaciones, es una caracterlstica diferencial 
de las mismas.

Las células con forma somâtica en huso dan lugar a dos com­
plejos dendrlticos polares que se distribuyen en ambos extremos ce­
lulares; son, pues, estas células de aspecto bipenachado, como ya 
observara Cajal desde sus prim eros estudios (fig. 45). En los casos 
de células redondeadas u ovales la distribuciôn del aparato dendrl- 
tico es radial al soma, confiriéndolas su aspecto «stellate», que las 
define en la literatura anglosajona (figs. 43 y 44). Las del tipo neu­
rogliforme presentan un aparato dendrltico profuso mas o menos 
arborizado en las cercanlas del soma celular. En todos los casos, el 
nùmero de prolongaciones que componen el complejo dendrltico de 
estas células es variable, pero elevado, oscilando entre un nùmero 
de 4 a 8.

El axon se puede identificar en algunos casos. El recorrido y la 
direcciôn del cilindroeje es variable. Cuando se tra ta  de células bi- 
penachadas suele tener su origen en uno de los polos celulares con 
direcciôn ascendente o descendente. En el caso de las redondas u 
ovales puede llevar una direcciôn oblicua o paralela a la superficie
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cortical. El cilindroeje nace del soma celular, pero con relativa fre­
cuencia puede originarse en los comienzos de alguna de las dendritas.

c) Células de la capa IL —En la capa II encontramos dos tipos 
de cuerpos neuronales: células piram idales externas o pequenas y cé­
lulas de axon corto.

En el gato de nueve dias, las células piramidales externas se ha­
llan en un estadio evolutivo intermedio (fig. 46). Las dendritas basi­
lares estân mas desarrolladas que en el gato de cinco dias, y las api- 
cales mas ramificadas, apareciendo up mayor nùmero de espinas en 
las mismas. Se hallan a 175-225 micras de profundidad y su identifi­
caciôn no ofrece ninguna dificultad, siendo el tamano aproximado 
de su soma de 26 X 20 micras. Las células de axon corto de la 
capa II relativamente abundantes se hallan representadas en todos 
sus tipos. Aparecen con similares caracteristicas a las de la capa I; 
el tipo que se encuentra con mas frecuencia es el que tiende a la 
elongaciôn de su soma con dos tallos protoplasmâticos polares, es 
decir, el tipo de células bipenachadas (fig. 41); la elongaciôn de es­
tas células y sus ramificaciones dendriticas sigue el eje perpendicu­
lar a la superficie cortical, pudiendo su axon dirigirse hacia la mis­
ma o, por el contrario, hacia las profundidades de la sustancia gris 
de la corteza. Por ùltimo encontramos en la capa II o de las p irâ­
mides externas un tipo de células de axon corto especial, cuyo soma 
y dendritas recuerda por su forma, apariencia espinosa y nùmero y 
disposiciôn de las ùltimas, a las células piramidales, pero que, sin 
embargo, su axon se dirige definitivamente hacia la superficie cor­
tical ramificândose terminalmente en la capa I; nos referimos a la 
célula de Martinotti (fig. 42).

Dada la inconstancia del método de Golgi para la tinciôn com­
pléta del tejido nervioso, hemos utilizado la coloraciôn de Nissl 
en el gato de once dias con objeto de visualizar todos los cuerpos 
celulares présentes en la capa I.

Con esta técnica se observan claram ente los nùcleos de las célu­
las de neuroglia y de las neuronas propias de esta capa. El nùme­
ro de células de Cajal existentes por unidad de superficie (recuento 
sencillo con este tipo de técnica) no lo presentamos en este caso, 
por haberse hecho un estudio mas completo del nùmero y distribu­
ciôn de estas células coloreadas con azul de metileno (ver mas ade­
lante). Los resultados obtenidos en el animal de once dias en cuan­
to a forma, tamano, situaciôn y orientaciôn de las células de Cajal 
de la capa I concuerdan en forma absoluta con los resultados obte­
nidos con la técnica de Golgi (lam ina IX). La capa molecular de la 
corteza cerebral présenta a esta edad un espesor medio de 150-200 
micras. Su limite inferior queda claram ente definido por la linea de- 
term inada por las células piram idales externas en compacta agru- 
paciôn. Mientras que el limite superior lo constituyen las células 
gliales que componen la «limitans gliae», por encima de las cuales
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puede observarse la membrana pial. Los cuerpos celulares présentes 
en la capa molecular son en gran proporciôn nùcleos de glia entre 
los que se diferencian de modo disperso células grandes y medianas 
de forma definida que corresponden a las células de Cajal y de axon 
corto. El soma de estas células se hace visible por la apariciôn en 
él de la «sustancia tigroide» o «grumos de NISSL». Encontramos las 
células de Cajal en todas sus formas: poligonales o triangulares, bi­
polares y piriformes. Su orientaciôn con respecto a la superficie de 
la corteza es claramente horizontal en los dos primeros casos. Las 
piriformes se orientan con el tallo polar en el eje perpendicular de 
la sustancia gris cortical. El tamano de su soma concuerda absolu- 
tamente con los resultados obtenidos con impregnaciôn argéntica. 
El nivel intralam inar que ocupan es, a esta edad, claramente super­
ficial, es decir subpial, o en el tercio medio y externo, siendo mas 
raro el hallarlas en el tercio prof undo.

3. Gato de doce dias
Ver mas adelante resultados con microscopia electrônica y lami­

na XIV, fig. 69.

4. Gato de treinta dias
Los animales de esta edad han sido estudiados ûnicamente con 

la técnica de azul de metileno (Lamina V).
En cortes tangenciales a la superficie cortical se obtienen claras 

imâgenes de la morfologia de estas neuronas, tanto, de su soma como 
de los comienzos de sus prolongaciones. El soma lo podemos cla- 
sificar morfolôgicamente en los mismos tipos celulares sistematiza- 
dos en los animales de menos edad. En las células de tipo bipolar (fi­
guras 19, 21 y 22), los comienzos de las prolongaciones polares son 
gruesos, y se observa cômo después de un recorrido medio como 
prolongaciôn individualizada se resuelve dando lugar a un corto nù­
mero de ramas secundarias. Las de tipo poligonal originan directa- 
mente a partir de gruesos procesos celulares prolongaciones en nù­
mero de 3 a 5, normalmente 4, que se adelgazan en direcciôn distal 
al soma celular (figs. 23 a 26). El tamano celular sigue siendo vo­
luminoso y concordante con el de las mismas células en animales 
mas jôvenes. Cuando son piriformes o bipolares presentan un eje 
mayor de 18 a 25 micras, siendo su eje menor de 10 a 15 micras. 
En las poligonales o triangulares pueden existir o no diferencias en 
sus diâmetros, siendo éstos de 20 micras aproximadamente. La orien­
taciôn horizontal a la superficie cortical se evidencia en todas sus 
formas y especialmente en las células del tipo bipolar. La ramifica- 
ciôn de los procesos principales nunca es profusa, sino que cada 
uno de ellos da lugar a dos o très ramas con poca tendencia a ar- 
borizarse. Hay que destacar el hecho nuevamente constatado de que 
todas las prolongaciones celulares tienen el mismo carâcter morfo­
lôgico tipificândolas pues, como expansiones protoplasmâticas. No
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hemos podido observar en ninguno de los casos (a pesar de habev 
estudiado un gran nùmero de células en todos sus pianos focales) 
la diferenciaciôn de cilindroeje entre las ramas de una misma cé­
lula. Es decir, no hemos podido encontrar su axon.

5. Gato de cuarenta dias

(Ver mas adelante resultados con microscopia electrônica.)

6. Gato de sesenta dias
El método de Golgi aplicado al animal de esta edad ha ofrecido 

resultados excelentes contra lo que cabrla esperar. Resultando ser 
especialmente ùtil en el estudio de la posible evoluciôn de las célu­
las de Cajal durante el desarrollo cortical.

a) Células de Cajal.—Curiosamente, en el animal de esta edad 
y en cortes perpendiculares a la superficie han aparecido tenidas las 
células de Cajal de la capa molecular con relativa frecuencia (lami­
nas X y XI). La semejanza con las células de la misma naturaleza 
en el gato de nueve dias es total, asi como su situaciôn y orienta­
ciôn. Morfolôgicamente las células que aparecen en la lamina X pue­
den homologarse a las de la lamina VIL La célula de la figura 51 
de soma mas o menos poligonal es en todo comparable a la de la 
figura 38 del gato de nueve dias. Las células bipolares de las figu­
ras 53 y 54 son a su vez idénticas a las del gato de nueve dias repre­
sentadas en las figuras 35, 37 y 39. A una distancia media de 50 mi­
cras a la superficie cortical se disponen en forma oblicua a la misma 
con tallos protoplasmâticos que arrancan de procesos polares gruesos. 
Dando uno de ellos ramas que se dirigen hacia la superficie y el 
otro ram as que se dirigen hacia la profundidad de la molecular. En 
cuanto al tipo piriform e tenemos que com parar las células de la 
figura 55, pero sobre todo la célula de las figuras 57 y 58, con las 
que aparecen en las figuras 34 y 36 del animal de nueve dias y fi­
gura 30 del de diez dias.

El tamano aproximado de estas células es igual que el determi- 
nado para las mismas en animales mâs jôvenes. Con relaciôn a las 
prolongaciones podemos decir que su longitud en los cortes estudia­
dos (pianos perpendiculares a la superficie) es similar a la que pre­
sentan las del gato de nueve dias estudiadas segùn el mismo piano. 
El aspecto morfolôgico de las prolongaciones y gruesos procesos ce­
lulares en el gato de sesenta dias puede igualarse al de las mismas 
en animales mâs jôvenes. Son robustas y arrancan de los menciona- 
dos procesos celulares; sus contornos son muy irregulares y estân 
accidentados por rugosidades o varicosidades (figs. 57 y 58). Un he­
cho im portante a senalar en relaciôn con las mismas es su carencia 
de espinas. Vimos que las células del gato de nueve, diez y doce dias 
no poseian espinas en sus prolongaciones, pero también observamos 
que las dendritas de las pirâmides externas las presentaban en nùme-
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ro muy escaso. En el animal de sesenta dias observamos en las den­
dritas de las piramidales una riqueza extraordinaria en espinas y, sin 
embargo, la ausencia de espinas en las prolongaciones de las células 
de Cajal persiste. En forma muy poco frecuente aparecen en las 
ramas de estas células excrecencias bulbosas o no, seme jantes a las 
espinas dendriticas, pero mas largas. El carâcter idéntico entre las 
prolongaciones de una misma célula continua haciendo imposible 
la diferenciaciôn del cilindroeje en ninguna de las estudiadas.

b) Pirâmides externas.—A esta edad las células piramidales ex­
ternas aparecen plenamente desarrolladas, como cabia esperar. La 
arborizaciôn term inal de la dendrita apical es abundante. Las den­
dritas basilares son ya largas y ramificadas. Los tallos protoplasm â­
ticos se hallan prâcticam ente cubiertos por apéndices espinosos. Los 
prim eros somas piramidales aparecen a 175-200 micras de profundi­
dad en la sustancia gris de la corteza.

7. Gato adulto
En los estudios con el método de Golgi realizados en el gato adul­

to ha fallado casi sistemâticamente la impregnaciôn de las células 
de Cajal. Han sido estudiadas largmsimas series de cortes pertene- 
cientes a la corteza cerebral de gran numéro de animales orientadas 
segùn los dos pianos de secciôn rutinarias y con algunas variantes 
introducidas en la técnica bâsica. De todas formas hemos encontra­
do algunas células en nùmero escasisimo. El m ejor exponente lo 
presentamos en la lâmina XII, en la que fotografiamos una célula 
de Cajal en très pianos diferentes, y en corte perpendicular a la su­
perficie de la corteza. Esta célula se sitùa a una profundidad de 
150 micras, es decir, en los comienzos del tercio prof undo de la 
capa I. Es de tipo poligonal, siendo los diâmetros de su soma de 
20 por 12 micras. Como siempre, el eje mayor de la célula se dis­
pone horizontalm ente a la superficie cortical. Del cuerpo parten cua- 
tro procesos celulares que recorren un trayecto mâs o menos largo 
antes de producir las escasas ramificaciones a que dan lugar. Estas 
expansiones caminan en diferentes pianos paralelos a la superficie 
y su recorrido oscila entre 200 y 300 micras de longitud. Son de 
calibre grueso, de contornos irregulares y relativamente varicosos. 
Entre todas las prolongaciones no hemos podido observar ninguna 
clasificable por su aspecto morfolôgico en axon; por el contrario, 
todas son morfolôgicamente iguales.

Con el método de Nissl estudiamos los cuerpos celulares pré­
sentes en la capa I, y los resultados se m uestran en la lâmina X III. 
En general puede apreciarse una disminuciôn relativa con relaciôn 
a la capa I de animales mâs jôvenes en los nùcleos que pueblan la 
misma por unidad de superficie. Disminuciôn que incluye tanto los 
nùcleos de células neurôglicas como los somas neuronales. El espe­
sor de la lâmina I ha aumentado ligeramente si lo comparamos con 
el que présenta la corteza de los animales mâs jôvenes; oscila entre
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las 200 y las 250 micras. En algunas zonas pueden hallarse varias 
células de Cajal dentro de un campo muy reducido (fig. 63). Pero de 
ordinario se encuentran en menor abundancia que en gatos mas jô­
venes. No siendo, pues, la técnica de Nissl la mas adecuada para 
la valoraciôn cuantitativa de las células de Cajal, la hemos utilizado 
unicamente para com probar algunos de los resultados obtenidos con 
otras técnicas. Con la técnica de Nissl pueden estudiarse, aunque 
pocos, algunos detalles de la morfologia general de las células de 
Cajal, siendo ésta similar a la descrita en animales mâs jôvenes.

Con esta técnica, y al haberse utilizado en cortes perpendiculares 
a la superficie cortical, se evidencian dos hechos fondamentales ; por 
una parte, la distribuciôn intralam inar de las mismas, y, por otra, su 
orientaciôn con respecto a la superficie cortical. Las células se distri­
buyen intralam inarm ente en todos sus niveles. La orientaciôn es cla­
ramente paralela a la superficie cortical en los casos en que se trata 
de células bipolares o triangulares. Las piriformes se disponen con 
el tallo polar en el eje vertical de la corteza, al igual que en animales 
de menor edad. El tamano celular mensurable sigue siendo el mismo 
que el hallado en los otros animales estudiados. En la figura 67 pre­
sentamos un ejemplo de célula de Cajal y célula probable de axon 
corto encontradas cercanas en el mismo campo. La de axon corto 
présenta unas dimensiones menores (10 por 7 micras), y es de forma 
redondeada.

La técnica mediante coloraciôn vital con azul de metileno ha pro- 
porcionado los me j ores resultados obtenidos en el gato adulto. En 
este caso, se observa la capa molecular en pianos horizontales a la 
corteza cerebral, y en cortes perpendiculares a la misma (lâminas III 
y IV, respectivamente).

La capa molecular en pianos horizontales m uestra somas celula­
res de forma triangular, poligonal o claramente bipolar. Las expan­
siones celulares son gruesas en numéro de dos, très o cuatro, depen- 
diendo de la forma celular, parten de gruesos procesos iniciados en 
el soma, recorriendo un trayecto variable como ramas individuales, 
para después ramificarse con poca profusiôn. Dado que las pode­
mos ver en el mismo piano focal que el soma y considerando que 
observamos la corteza horizontalmente, no es dificil deducir que di­
chas prolongaciones se sitùan en pianos paralelos a la superficie 
cortical. El axon no ha podido ser dem ostrado en ninguno de los ca­
sos. Teniendo en cuenta, ademâs, que la coloraciôn con azul de me­
tileno ofrece una imagen muy fina y selectiva de las prolongaciones 
tenidas, la diferenciaciôn de cilindroeje entre ellas hubiera sido un 
hallazgo relativamente frecuente y sencillo de hacer. Por el contra­
rio, y a pesar del gran nùmero de células estudiadas en diferentes 
âreas corticales, nos ha sido imposible determ inar su existencia (lâ­
mina III).

En la lâmina IV presentamos las imâgenes que ofrece el tejido
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tenido con azul de metileno en secciôn perpendicular a la superficie.
En las figuras 11, 12 y 13 se puede ver una célula de Cajal situa- 

da a unas 20 micras de profundidad en la capa molecular, orientada 
paralelam ente a la superficie, dando lugar a un proceso que asciende 
hacia la pia y term ina a muy poca distancia de la misma (4-5 mi­
cras) mediante un engrosamiento, Solamente se halla tenida esta cé­
lula, apareciendo la capa de las pirâmides externas vacia. Observan- 
do este corte con microscopia de contraste de fases (fig. 10) se sitùa 
la célula y el nivel cortical a que aparecen los somas de las pirâm i­
des externas, es decir, la capa II. Otro ejemplo aparece en las figu­
ras 14 y 15, en que aparece una célula de Cajal poligonal muy externa 
en observaciôn normal y en contraste de fases donde se puede ad- 
vertir la laminaciôn cortical claramente. En las demâs figuras (16, 
17 y 18) aparecen ejemplos de células piriformes subpiales con su 
tallo polar dirigido en sentido opuesto, y un ejemplo de célula bipolar 
en perfecta disposiciôn paralela con respecto del margen pial (fi­
gura 18).

B) Estudios en el gato: comparaciôn de las células de Cajal con 
otras neuronas del SNC

Ya vimos en la Introducciôn de este trabajo cômo Cajal (1899- 
1904) clasificaba las células especiales de la corteza cerebral dentro 
del grupo neuronal de «células provistas exclusivamente de expansio­
nes nerviosas o apéndices somatôfugos» junto con las amacrinas de 
la retina y otros tipos celulares. Mediante la elaboraciôn mental de 
todo lo observado escribe: «Las células especiales de la corteza deben 
colocarse, pues, al lado de los espongioblastos de la retina, pues como 
éstos parecen desprovistos de expansiones receptoras, encargândose 
el soma de recoger las corrientes arribadas de fibrillas nerviosas ter­
minales» (Cajal, 1899-1904, p. 45). Con anterioridad, en otro pârrafo 
de la extensa obra del histôlogo espanol podemos leer con relaciôn 
a sus células especiales lo siguiente (Cajal, 1895, p. 49): «Il ne faut 
cependant pas méconnaître l'analogie de ce type cellulaire avec cer­
tains spongioblastes de la rétine (spongioblastes à fibres rayonées 
et très fines), dont les expansions variqueuses et horizontales res­
semblent aussi à des fibres nerveuses. Le caractère différentiel le plus 
remarquable entre ces spongioblastes et les corpuscules spéciaux de 
l'écorce, c'est que ceux-ci fournissent des ramuscules pseudo-cylindre- 
axiles, non pas seulement et d'une manière exclusive à la term inai­
son des tiges protoplasmiques, mais aussi sur le traject de ces mêmes 
tiges. Remarquons encore la particularité que possèdent en commun 
les spongioblastes rétiniens et les elements spéciaux de l'écorce d 'ha­
biter uniquem ent dans les zones moléculaires, c'est-à-dire en des 
regions où se trouvent les terminaisons des bouquets protoplasmiques 
provenant des céllules ganglionaires sous-jacentes.» El problema, pues, 
como en tantas ocasiones, quedô ya planteado por Cajal a finales del
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siglo pasado. En nuestro estudio, basado fundamentalmente en sus 
prim eros resultados, hemos buscado la comprobacion de sus datos, 
estudiando la retina y corteza de distintos animales simultanea- 
mente.

Las células de Cajal observadas segùn ambos pianos de orienta­
cion cortical han sido comparadas con las grandes am acrinas de la 
plexiforme interna de la retina, células también conocidas con el nom­
bre de espongioblastos con que las désigné Müller en 1875.

También las amacrinas de la plexiforme interna de la retina pue­
den observarse segùn dos pianos de orientacion perpendiculares en­
tre si: 1) Perpendicular a las vias de conduccion centrlpeta, piano 
homologable con el horizontal en la corteza cerebral y que se consigue 
con el método de Gallego (1953) para la retina entera. 2) Paralelo a 
las grandes vias de conduccion centripeta, homologable al piano per­
pendicular en la corteza cerebral y que se consigue con la impreg­
naciôn de Golgi y el método de «enroulement» de la retina ideado 
por Cajal.

La semejanza morfolôgica entre ambos tipos neuronales es ex­
traordinaria en los dos pianos de observaciôn (lâmina XIV). En visiôn 
horizontal de ambas células (figs. 69 y 70) comparamos una célula de 
Cajal del gato de 12 dias y una am acrina de la plexiforme interna de 
la retina de un gato adulto. La forma y tamanos celulares son simi­
lares aun en el caso de haberse empleado diferentes técnicas. La bi­
polaridad de sus procesos celulares es évidente en ambos casos, asi 
como la poca tendencia a la ramificaciôn de los mismos. El grueso ca­
libre de las expansiones, su orientaciôn en pianos netamente horizon­
tales, la irregularidad de sus contornos y la longitud considerable de 
su recorrido es marcadamente similar. El que ambas células se en- 
cuentren en niveles de articulaciôn nerviosa (zonas plexiformes), como 
ya apuntara Cajal, y el que nosotros no hayamos podido encontrar 
ninguna prolongaciôn designable como cilindroeje en las células de 
Cajal, acrecienta su analogia desde un punto de vista funcional.

Observadas estas neuronas en el piano opuesto de secciôn, se 
evidencia igualmente la similitud morfolôgica de su soma y de sus 
expansiones. En las figuras 71 y 72 comparamos una célula de Cajal 
del gato de 9 dias con un espongioblasto retiniano del gato adulto; 
compàrese para mayor evidencia el espongioblasto de la figura 72 
con la célula de Cajal subpial hallada en el gato de 60 dias de la fi­
gura 52.

C) Estudios en el gato; distribuciôn regional de las células de Cajal
en la corteza cerebral del gato adulto

Mediante la técnica de inyecciôn subpial de azul de metileno pue­
den ponerse en evidencia las células de Cajal de la capa plexiforme
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externa en form a susceptible de un anâlisis cuantitativo regional. 
Hemos procedido al estudio inicial del «gyrus lateralis» desde el area 
somaticosensorial prim aria ST, situada frontalmente hasta el area 
visual prim aria VI localizada en el polo occipital. Las zonas estudia­
das corresponden a las areas SI, ALA, VII y VI del diagrama de 
Thompson y cols, (lamina XV). El numéro de gatos estudiados de- 
tenidamente hasta ahora es aun pequeho, por lo que los resultados 
obtenidos, aunque muy concordantes, pueden considerarse como pro- 
visionales. El nùmero de células contadas por millmetro cuadrado de 
superficie (capa molecular en todo su espesor, lamina XV) en las 
distintas areas corticales de los cuatro gatos estudiados se resume 
en el cuadro siguiente:

G A T O S VI VII ALA SI

22-2-71 ......................... 23 25 17 8
5-4-71 ......................... 20 21 18 6

12-4-71 ......................... 26 22 15 10
16-4-71 ......................... 23,5 24 16,7 8,2

Como puede comprobarse de los resultados obtenidos, el nùme­
ro de células de Cajal en la corteza visual prim aria parece ser très 
veces superior al de dichas células en la corteza somaticosensorial 
primaria, ocupando el ârea anterolateral de asociaciôn un puesto in­
termedio. Hay que tener en cuenta que solamente se tinen con el azul 
las células situadas en la zona mâs externa de la capa molecular, 
como puede observarse en los cortes perpendiculares con la misma 
técnica (lâm. IV), lo que indica que el nùmero real de éstas es 
mayor.

D) Estudios en el cône je: capa molecular

Nuestros estudios en el conejo han sido realizados en animales 
jôvenes y adultos con el método de Golgi, con la tinciôn de Nissl y con 
el azul de metileno. Sôlo presentaremos aqui los resultados obtenidos 
mediante impregnaciôn argéntica como base de comparaciôn con los 
descritos en el gato utilizando la misma técnica.

En la corteza cerebral del conejo adulto tenida con el azul de 
metileno aparecen claramente cuerpos celulares en la capa molecular 
correspondientes a las células de Cajal. Por los datos que arrojan los 
estudios realizados en este animal y mediante esta técnica, el nùmero 
de células de Cajal por unidad de superficie y visualizando la capa 
molecular en toda su profundidad es superior por término medio al 
que présenta la corteza del gato. De todas formas, es preciso am pliar 
la casuistica para llegar a conclusiones definitivas. Al igual que en 
el gato, la distribuciôn de las células de Cajal en la capa molecular
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del conejo parece ser variable en las diferentes areas corticales, sien­
do la corteza visual la region que las contiene en mayor abundan­
cia. Para obtener datos significativos en este punto, necesitamos de 
igual modo estudiar un mayor nùmero de animales.

La serie de animales estudiados abarca desde los 6-7 dias de vida 
postnatal hasta los 24 dias, y también animales adultos. Los pianos de 
secciôn han sido los rutinarios: paralelos a la superficie de la cor­
teza cerebral o perpendiculares a la misma. Al ser los resultados muy 
similares a los obtenidos en el gato, nos limitaremos a resenar algu­
nas par ticularidades.

1. Conejo de 10 dias
En todos los casos estudiados la tinciôn del plexo molecular ha 

sido mâs compléta que en el gato. Es ésta la razôn por la cual en 
algunas ocasiones los elementos celulares de la capa I no destacan 
nitidamente, sino que tienden a confundirse u oscurecerse por el 
abundante plexo fibrilar tam bién impregnado, siendo estas imâgenes 
poco demostrativas.

a) Células de Cajal.
De todas formas, el hallazgo de estas células es muy frecuente. En 

el conejo de 10 dias aparecen con mayor abundancia que en el gato 
de la misma edad, gracias a lo cual su estudio es relativamente sen­
cillo. Las imâgenes obtenidas en cortes paralelos a la superficie cor­
tical son ôptimas para el estudio de sus prolongaciones, siendo los 
cortes perpendiculares los idéales para determ inar la situaciôn in tra­
laminar. Puesto que los resultados son en todo similares a los hallados 
en el conejo de 12 dias de vida postnatal, continuamos con la descrip- 
ciôn de las células de Cajal en este ùltimo.

2. Conejo de 12 dias
Las imâgenes obtenidas en el conejo de esta edad han sido muy 

demostrativas, permitiéndonos un estudio detallado de las células de 
Cajal.

a) Células de Cajal.
En el conejo de 12 dias, y tanto en los cortes perpendiculares como 

tangenciales, encontramos gran nùmero de células de Cajal en todas 
sus formas, triangulares o poligonales, bipolares y piriformes. En los 
cortes tangenciales aparecen con form a triangular o claramente bi­
polar; mientras que en los perpendiculares su forma es bipolar o 
piriforme. El aspecto no parece haber cambiado con respecto de las 
mismas células en el animal de 10 dias. Las células triangulares (fi­
guras 79, 84 y 88) dan lugar a très gruesos procesos celulares; su soma 
présenta un eje mayor de 15 a 20 micras y un eje menor de 8 a 14 
micras. Las prolongaciones a que dan lugar recorren largos trayec-
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tos y tienen poca tendencia a la arborizaciôn en un complejo expansi- 
vo. El trayecto recorrido por estas prolongaciones puede ser de hasta 
500 micras, lo que se observa en forma ôptim a en secciones tangen­
ciales, y a veces en las perpendiculares. Algunas de las prolongacio­
nes pueden ser seguidas hasta su term inaciôn después de tan largo 
recorrido, en cuyo caso observamos que se han ido adelgazando pro­
gresivamente, para term inar en una fina ramilla. Aparté de la tenden­
cia a ascender hacia la superficie pial que presentan algunas de las 
prolongaciones, observamos cômo dan de trecho en trecho colatera- 
les muy definidas que ascienden hacia la misma, perdiéndose en el 
precipitado argéntico que las oculta (figs. 81 y 82).

En los cortes perpendiculares, la situaciôn de estas células con 
respecto a la superficie cortical se observa con toda claridad (fig 83). 
Las prolongaciones celulares recorren largo trayectos (300 micras) en 
un piano paralelo a la superficie cortical. Las células del tipo bipo­
lar se encuentran con relativa frecuencia en los cortes tangenciales a 
la superficie (figs. 80 y 86); su bipolaridad viene determinada por la 
apariciôn de dos gruesos procesos polares emergiendo del soma ce­
lular, los cuales dan lugar a prolongaciones mâs finas de gran lon­
gitud que se ramifican en contadas ocasiones.

En ninguna de las células estudiadas en el animal de esta edad, 
y en ambos pianos de secciôn, hemos podido identificar el cilindroeje, 
presentando todas las prolongaciones un aspecto morfolôgico idéntico 
entre si. Las prolongaciones de la célula que aparece en la figu­
ra 88 fueron estudiadas hasta sus ultimas ramificaciones, haciéndose 
todas las fotografias necesarias. Posteriorm ente fueron reconstruidas, 
obteniéndose asi una imagen compléta de la célula y de sus expansio­
nes. La mâs larga de ellas recorria un trayecto de hasta 700 micras, 
lo cual nos da una idea de la magnitud del ârea cubierta por las 
prolongaciones de una célula de este tipo. Todas las prolongaciones 
son gruesas, carentes de espinas y de limites irregulares.

3. Conejo de 14, 20 y 22 dias de vida postnatal
En el conejo adulto el hallazgo de células de Cajal en la corteza 

impregnada con la plata de Golgi es muy escaso, a pesar del gran 
numéro de piezas estudiadas. De todas formas, recordaremos que con 
otras técnicas de tinciôn (Nissl, azul de metileno) han sido claramen­
te demostradas.

E) Estudios en el conejo: comparaciôn de las células de Cajal con 
otras neuronas del SNC

Al igual que en el gato, y basados en las sugerencias que ya hicie- 
ra Cajal a finales del siglo pasado, hemos hecho un estudio compara- 
tivo de las células de Cajal en la corteza cerebral y las grandes am a­
crinas de la capa plexiforme interna de la retina (denominadas clâsi-
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camente con el nombre de espongioblastos). Ambos tejidos, corteza 
cerebral y retina, han sido estudiados en sus dos pianos de secciôn 
principales con las mismas técnicas utilizadas en el gato.

En la lâmina XIX se m uestra el estudio comparativo de estas cé­
lulas, ambas tenidas con el método de Golgi y observadas en el piano 
de secciôn perpendicular a la superficie de los ôrganos a que perte- 
necen. Las microfotografias han sido hechas a iguales aumento (820X). 
Podemos apreciar la semejanza morfolôgica que existe entre una cé­
lula am acrina de la plexiforme interna de la retina del conejo adul­
to (fig. 90) y una célula de Cajal de la capa molecular de la corteza 
cerebral (fig. 91). La form a y tamano del soma son notablemente 
idéntico s. Las prolongaciones polares a que dan origen son igual­
mente gruesas y se distribuyen en ambos casos recorriendo horizon­
talm ente las zonas plexiformes en que se sitùan. El soma de la cé­
lula de Cajal aparece en segundo piano focal con objeto de hacer évi­
dentes sus prolongaciones.

La semejanza entre ambos tipos celulares se hace todavia mâs 
évidente cuando las estudiamos en el piano opuesto: paralelo a la 
superficie de corteza y retina. En este caso, y aun cuando los mé­
todos de tinciôn son diferentes, el de Golgi en corteza y el de Gallego 
en retina, m uestran gran similitud. El soma de ambos aparece en 
form a bipolar o triangular (figs. 86 y 87, y figs. 84, 85, 88 y 89). El 
tam ano del mismo es seme jante en ambas células (microfotografias 
a iguales aumentos); cuando la polaridad de la célula détermina la 
existencia de un eje mayor, éste suele ser de 20-23 micras, siendo el 
m enor de unas 10 micras. La presencia de gruesos procesos celulares 
que van a originar las expansiones de la célula aparece también, sis­
temâticamente, en las am acrinas de la plexiforme interna de la re­
tina (figs. 85, 87 y 89). Las expansiones de ambos tipos celulares son 
gruesas, de trayecto muy definido, de recorrido largo y de distribu­
ciôn tal que en ambos casos cubren âreas extensas de las zonas plexi­
formes a que pertenecen. Su disposiciôn en pianos paralelos a las 
mismas es évidente, apareciendo en un mismo campo focal las pro­
longaciones de una célula. Haciendo las mismas consideraciones que 
expusimos para el gato, es decir, situaciôn de ambos tipos en zonas 
plexiformes, orientaciôn intralam inar horizontal, y ausencia de pro­
longaciôn funcional, la semejanza no ya desde un punto de vista me- 
ram ente morfolôgico, sino también funcional, es manifiesta.

F) Estudios en el perro

Los trabajos en el perro han sido realizados en su totalidad con 
el método de Golgi.

En la corteza del animal de 24 horas de vida extrauterina aparece 
un plexo fibrilar finamente tenido, y entre él abundantes cuerpos 
celulares, pertenecientes a las células de Cajal. En el animal de esta
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edad es manifiesta la bipolaridad del soma celular. El resto de los 
caractères morfologicos son en todo iguales a las de las células de 
Cajal de otras especies animales y a una edad mas avanzada. Gruesos 
procesos celulares dan origen a prolongaciones muy definidas y de 
gran longitud. El aspecto de las prolongaciones es igualmente grueso, 
poco ramificado y de contornos irregulares. El tamano de su soma 
es de iguales dimensiones que el de los otros casos estudiados.

G) Estudios en el raton

En esta especie animal, las células de Cajal han sido estudiadas 
ocasionalmente en los ratones de cinco dias de vida postnatal. Con 
otros propositos, sus cabezas fueron tratadas con el método de la 
plata reducida de Cajal modificado por De Castro. La observaciôn de 
la capa I de la sustancia gris cortical ofreciô imâgenes évidentes que 
mostramos en la lâmina XX. Elegimos los cortes seccionados segùn 
el piano perpendicular a la superficie cerebral, por ser los que dan 
una informaciôn mâs general sobre algunos aspectos de las células 
de Cajal. Las células de aspecto bipolar se sitùan en todos los nive­
les de la capa I: tercio externo (figs. 94, 95 y 96); tercio medio (fi­
guras 97 y 99) y en el tercio profundo ya en el limite con la capa II 
(figura 98). Su disposiciôn paralela a la superficie se observa fâcil­
mente. Las de forma piriforme se encuentran en el tercio mâs 
externo inmediatamente por debajo de la superficie pial (figs. 95 y 96). 
La corteza de animales de otras edades y con otros métodos no ha 
sido estudiada, excepciôn hecha de algunas piezas observadas al mi­
croscopio electrônico.

III. RESULTADOS CON MICROSCOPIA ELECTRONICA

A) Gato de doce dias

1. C é l u l a s  p r o p ia s  d e  l a  c a p a  I

Control con microscopia de contraste de fases

En la lâmina XXI presentamos microfotografias de algunos de 
los cortes control con microscopia de contraste de fases. En cortes 
obtenidos segùn el piano perpendicular a la corteza se puede obser­
var la relativa vacuidad de la capa molecular cortical en lo que a 
somas neuronales se refiere (fig. 100). A pesar de ello, en un ârea 
muy reducida podemos observar dos somas neuronales dispuestos en 
el tercio medio de la capa I con una cierta orientaciôn netamente 
horizontal con respecto de la superficie cerebral. El citoplasma que 
rodea su nùcleo es muy abundante, y una de las células présenta un 
claro nucleolo resaltando sobre el nucleoplasma. Los demâs nùcleos,
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pequenos, oscuros, pertenecen a células de naturaleza glial. Se observan 
vasos, y el comienzo de la capa II de las pequenas pirâm ides que 
queda determinado por la apariciôn de nùcleos redondeados de as­
pecto claro y conteniendo nucleolos; se disponen en formaciôn apre- 
tada, apareciendo también nùcleos gliales satélites dispersos. Obser­
vadas las células horizontales con objetivo de inmersiôn (fig. 102) se 
aprecian algunas de sus caracteristicas estructurales; citoplasma muy 
abundante y nùcleo indentado con nucleolo bien definido.

En las secciones obtenidas segùn el piano tangencial a la super­
ficie cortical encontramos los mismos hechos en imâgenes diferentes. 
La microfotografia de la figura 101 m uestra la superficie pial de la 
corteza por haberse obtenido este corte antes del tallado de la pieza 
en el bloque. En las proximidades de la superficie cortical podemos 
apreciar varios somas de tipo polar o piriforme, y uno muy definido 
de form a triangular con nucleolo évidente. A mayor aumento, en las 
figuras 103 y 104 aparecen dos de los tipos celulares encontrados. 
El piriforme, hallado inmediatamente por debajo de la superficie pial 
y el tipo alargado bi o monopolar. En los cortes control mâs profun- 
dos, de las piezas orientadas tangencialmente, comienzan a aparecer 
las pirâmides externas (de la capa II). cuyas caracteristicas mâs 11a- 
mativas podemos apreciar (fig. 105).

Microscopia electrônica
a) Tipos celulares.—En el gato de 12 dias de edad hemos podido 

diferenciar en ambos pianos de secciôn los dos tipos celulares, «cé­
lulas especiales» o células de Cajal y células de axon corto o «stellate 
cells» de los anglosajones, que constituyen la poblaciôn neuromal de 
la capa I.

Células de Cajal
Las podemos clasificar en tipos A y B.
Tipo A.—Son células encontradas a todos los niveles de la capa I. 

Sus caracteristicas son las siguientes (lâmina XXII);
Tamano.—Son células grandes o medianas. Sus dimensiones se 

hacen dificilmente mensurables, pues en caso de apariciôn de sus pro­
longaciones los limites entre éstas y el cuerpo celular no estân clara­
mente demarcados, lo que da lugar a imprecisiôn en la medida. En 
todo caso, podemos establecer un valor medio en las dimensiones 
celulares; cuando el soma es redondeado, el diâm etro aproximado 
es de 10 a 15 micras; cuando el soma présenta un eje claramente su­
perior, éste no suele sobrepasar las 18 micras, oscilando entre 15 y 
18 micras, siendo el diâmetro menor de 8 a 10 micras.

Forma.—Hemos podido hallar très subtipos celulares, diferencia- 
bles por la forma que presentan sus somas. La diferente morfologia 
somâtica ha podido ser comparada con los resultados obtenidos con
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microscopia ôptica y de contraste de fases. Estân présentes en los 
cortes orientados segùn ambos pianos principales de secciôn (perpen­
dicular y paralelo a la superficie de la corteza). Son células de soma 
triangular o poligonal, piriforme y bipolar.

Situaciôn y orientaciôn
En el tejido observado en el piano perpendicular se pueden 

apreciar dos circunstancias im portantes en la definiciôn de estas 
neuronas: el nivel intralam inar en que se sitùan y la orientaciôn que 
mantienen con respecto a la superficie externa de la corteza.

Este tipo celular se encuentra diseminado por la capa I, ocupan­
do todos sus niveles. Se encuentran en gran nùmero (relativo a su 
poblaciôn, naturalm ente) en el tercio medio de la molecular; a con­
tinuaciôn, como para je preferido por ellas estâ el tercio superior, y, 
por ùltimo, la zona limitante con la lâmina de las pirâmides exter­
nas, zona en la que son escasas (figs. 130 y 131). Las células halladas 
en el tercio medio suelen corresponder a los subtipos morfolôgicos 
triangular y bipolar. Es raro encontrar en esta zona células piriformes. 
Por el contrario, éstas se localizan casi exclusivamente en el tercio su­
perior. En el tercio profundo se sitùan las bipolares. La orientaciôn de 
estas células con respecto a la superficie cortical suele ser neta y de­
finida para todos los subtipos. Las piriformes, ademâs de situarse se- 
lectivamente en el tercio superior, se orientan en forma tal que la pro­
longaciôn de su eje mayor incidiria perpendicularmente sobre la super­
ficie de la corteza. La prolongaciôn central al soma parte hacia la 
profundidad de la plexiforme, o se dirige hacia la superficie. Las cé­
lulas triangulares, que en volumen representarian una figura geomé- 
trica de tipo poliédrico, se disponen con la base mâs amplia, situada 
en un piano paralelo a la superficie cortical. Por ùltimo, con el eje 
mayor orientado fielmente en los pianos paralelos a la superficie, 
encontramos las células bipolares.

Nücleo.—La form a del nùcleo es variada, y generalmente se adap­
ta a la morfologia externa de la célula. Unas veces aparece ovalado y 
otras poligonal. La mayoria de las veces el nùcleo es de forma muy 
irregular, presentando bien una ùnica indentaciôn mâs o menos pro­
funda (fig. 106), o bien varias indentaciones que ondulan sucesiva­
mente la membrana nuclear. Otras veces aparece una: ùnica melladura 
que por su escasa profundidad no la calificamos de indentaciôn.

El nucleoplasma es moderadamente denso, no se observan masas 
cromâticas agrupadas o dispersas. La cromatina nuclear se condensa 
casi siempre constituyéndose en nucleolo ùnico.

Citoplasma.—El citoplasma de estas células muestra, a prim era 
vista, un rasgo caracteristico: su relativa densidad con respecto al de 
otras células nerviosas. La densidad évidente del citoplasma, que, a 
pequenos aumentos, aparece homogéneamente gris, détermina el que
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estas células no se destaquen o resalten del medio que las rodea. No 
es tan oscuro como el de los oligocitos o ciertas células gliales fi- 
brosas. Incluso el citoplasm a de las células piramidales aparece mu- 
cho mâs claro que el de estas células.

La segunda caracterlstica que llama la atenciôn es la gran cantidad 
de citoplasma que poseen. La relaciôn N/C séria muy pequena, so­
bre todo si se tiene en cuenta el que los comienzos de las prolonga­
ciones pueden ser considerados como continuaciones o procesos ce­
lulares mâs que como prolongaciones propiam ente dichas. El cito­
plasm a que rodea al nùcleo no se dispone simétricamente con respec­
to de él, excepciôn hecha de algunas células de tipo bipolar, sino que 
suele acumularse en uno de los polos celulares o formando a modo 
de base para el cuerpo neuronal; de tal forma que esta asim etria se 
refleja en imâgenes de nùcleos rechazados, la porciôn nuclear mâs 
periférica queda recubierta por un anillo citoplâsmico discreto.

Contenido citoplâsmico
El citoplasma estâ totalm ente ocupado por reticulo endoplâsmico, 

polirribosomas y variados orgânulos. Es la abundancia de estos com- 
ponentes la que confiere al citoplasma su apariencia densa y homo­
génea a pequenos aumentos. El reticulo endoplâsmico, representado 
principalm ente por la variedad rugosa, se acumula en los polos ce­
lulares, en forma de largas cisternas paralelas a la membrana cito- 
plasmâtica, y a su vez paralelas entre si. En los casos en que el 
piano de secciôn es favorable, la citada disposiciôn se hace muy évi­
dente, observândose comunicaciones entre cisternas contiguas, for­
mando puentes de uniôn tranversos. La localizaciôn del reticulo en­
doplâsmico es por lo comùn periférica, alejada del espacio perinu­
clear y acumulada en las âreas de expansiôn citoplasmâtica. En las 
zonas en que el nùcleo se encuentra rodeado por un anillo citoplâs­
mico delgado (piriformes o bipolares), las cisternas caracteristicas 
desaparecen, hallândose en todo caso elementos escasos y de corta 
longitud.

Los ribosomas se encuentran adheridos a las cisternas de reticulo 
endoplasmâtico, o dispersos libremente por todo el citoplasma en 
form a de rosetas polirribosômicas o en forma de ribosomas indi­
viduales, siendo siempre abundantes.

El complejo de Golgi estâ présente de igual modo en forma abun­
dante. Es del tipo cisternal y vesiculoso con matriz clara; se halla 
repartido por todo el citoplasma. A menudo se pueden observar va­
rias formaciones golgianas independientes y alejadas entre si, situân- 
dose invariablemente uno de ellos en la zona perinuclear.

Las mitocondrias son, por lo general, abundantes, pequenas y de 
m atriz densa, conteniendo asimismo numerosas crestas en su inte­
rior. De forma son redondeadas u ovoides las mâs pequenas, y alar-
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gadas y angulares las grandes y medianas. Se localizan, como la ma­
yoria de los orgânulos citoplâsmicos, en las zonas de mayor abun­
dancia citoplasmâtica.

Lisosomas y cuerpos densos.—Relativamente abundantes se sitùan, 
como siempre, en los polos expansivos de la célula, confundiéndose 
con las mitocondrias, de las que se diferencian por su mayor densidad 
y contenido homogéneo.

Vesîculas de nücleo denso.—Una de las caracteristicas es su rico 
contenido en vesîculas de este tipo. Se encuentran dispersas por todo 
el citoplasma, hallândose incluso en las zonas en que solamente exis­
te un fino anillo citoplâsmico perinuclear, en cuyo caso son ellas, 
los polirribosomas y las escasas cisternas de reticulo endoplâsmico, 
los ùnicos orgânulos présentés. El nùcleo denso estâ rodeado por un 
halo electrônicamente claro y por la m em brana limitante, siendo su 
diâmetro de unos 500-1.000 A. A pesar de su dispersion general, se 
encuentra en form a casi sistemâtica en las cercanias de los com­
plejos de Golgi, como formando parte de su componente vesiculoso o 
derivando de él. Pero se pueden ver de igual modo en la periferia 
celular, cercanas a las zonas sinâpticas e incluso también en sus ex­
pansiones.

Podemos encontrar, ademâs de los orgânulos ya citados, otras es- 
tructuras diferenciadas en el medio protoplâsmico: neurotùbulos, cis­
ternas, submembranas, cuerpos multivesiculares y muy frecuentemen­
te estructuras ciliares (lâmina XXIV, figs. I l l  a 114).

Tipo B.—El tipo celular que vamos a describir a continuaciôn pré­
senta una serie de caracteristicas similares a las que se han descrito 
en el tipo A. La razôn de describir este tipo celular independiente- 
mente es que présenta algunas peculiaridades estructurales, en espe­
cial su menor contenido en orgânulos citoplasmâticos y la menor den­
sidad electrônica de su citoplasma, lo que las hace aparecer como 
células «claras» frente a las de tipo A, mâs «oscuras» (lâmina XXIII, 
figuras 107 y 108).

Tamano.—Es similar o idéntico al que presentan las neuronas del 
tipo A. Del mismo modo, la demarcaciôn entre soma y prolongaciones 
aparece muy poco definida, dando lugar a una zona fronteriza de am- 
plios limites.

Forma.—La incidencia mâs frecuente es su apariciôn en forma 
polar, mono o bipolar; pero en ocasiones se hallan formas que se­
me j an figuras poligonales, unas veces triangulares y otras mâs o me­
nos redondeadas.

Situaciôn y orientaciôn.—Se distribuyen en todos los niveles de la 
capa I: muy cerca de la superficie pial, en el tercio medio y, en 
contadas ocasiones, en las profundidades de la lâmina I (figs. 132 
y 133). La orientaciôn con respecto a la superficie de la corteza es
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netam ente horizontal a eila; esto es, el eje mayor de la célula se 
dispone en un piano paralelo.

La caracteristica que destaca en la localizacion del tipo celular B 
es que se encuentran frecuentemente descansando sobre la pared de 
un vaso, mediante una amplia base. Esta circunstancia no hallada en 
el tipo celular A es una de las razones que nos ban servido de base 
para la individualizacion de este tipo. Asl, pues, dependiendo de sus 
relaciones vasculares, hemos diferenciado dos subtipos: perivascu­
lar e intersticial. Ambos tipos no difieren entre si mas que por su si- 
tuacion perivascular, o alejada de los vasos, siendo idénticos el resto 
de los caractères estructurales que las definen.

Nücleo.—El niicleo es de forma ovoide o redondeada, y la mem- 
brana nuclear limita un espacio nucleoplasmico mas regular que el 
de las células de tipo A. Es muy frecuente hallar una indentacion mo- 
derada y unica que pénétra poco profundam ente en el nucleoplasma 
(figura 108). El nucleoplasma ofrece un aspecto menos denso que el 
de las células descritas del tipo A, y la presencia de un nucleolo ge- 
neralmente grande es la regia.

Citoplasma.—Destacan con mas intensidad del medio plexiforme 
que las del tipo A, probablemente debido al hecho de poseer un nu- 
cleo mas «luciente» con una estructura nucleolar muy definida. Uno 
de los rasgos estructurales que com parten con las células A es la 
abundancia de citoplasma que rodea al nücleo, disponiéndose a su 
alrededor en forma asimétrica, excepciôn hecha de los tipos bipolares 
encontrados.

Contenido citoplasmâtico.—Es muy semejante al de las neuro- 
nas A, por lo que lo describiremos brevemente. El reticulo endoplâs- 
mico del tipo rugoso se dispone formando largas cisternas general- 
mente paralelas entre si y paralelas a la membrana celular. Los ribo- 
somas se acumulan en rosetas polirribosomicas o se esparcen intra- 
citoplasm aticamente en forma individual. La presencia de numerosos 
complejos de Golgi con componente cisternal y vesiculoso ocupando 
porciones diseminadas del protoplasm a es constante. Las mitocon- 
drias presentan aspecto similar al de las del tipo A y son de tama- 
hos aproximadamente iguales. La relativa abundancia de lisosomas 
y cuerpos densos ya descrita en las neuronas del tipo A es en unos 
casos similar y en otros parece ser menor en las del tipo A. Guar- 
dando analogia con las células A, las B son también ricas en versicu- 
las de nücleo denso de iguales dimensiones y caracteristicas. Pueden 
encontrarse también neurotubulos, cisternas submembrana, cuerpos 
multivesiculares y estructuras ciliares, asi como espiculas protoplas- 
maticas, siendo la matriz citoplasmatica granulosa.

Celulas de axon corto
Se diferencian claramente de las células de Cajdl (figs. 109 y 110).
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Tarnano.—De tamano menor que las anteriores, su eje mayor no 
suele sobrepasar las 12 micras. En los casos en que se observa el 
inicio de una prolongaciôn celular, la demarcaciôn entre esta y el soma 
aparece claramente definida.

Forma.—Suele ser redondeada u ovoidea, y nunca se encuentran 
formas diferenciadas netamente en sentido bipolar o triangular.

Situaciôn y orientaciôn.—Se han hallado en la zona superficial, en 
la media y profunda de la capa I. Su forma poco definida y genera 1- 
mente sin presentar eje dominante détermina la imposibilidad e in- 
utilidad en la definiciôn de una orientaciôn especifica (figs. 134 y 135).

Un hecho muy im portante que hay que senalar es su menor abun­
dancia en relaciôn a las células de Cajal. Son generalmente pequenas, 
de forma redondeada u oval; y las medianas, alargadas. Las mitocon- 
drias son de m atriz considerablemente menos densa, de contenido 
crestal menos rico, hallândose présentes en forma casi exclusiva en 
las areas de acùmulo protoplâsmico. Los lisosomas y cuerpos densos 
estân prâcticam ente ausentes. Se encuentran también cuerpos m ulti­
vesiculares, neurotubulos y cisternas submembrana, aunque en ningùn 
caso hemos encontrado estructura ciliar o cuerpo basai.

b) Procesos celulares.—El hallazgo de prolongaciones manifiestas 
o su inicio es frecuente en las células del tipo A y B. En algunas oca- 
siones la continuidad con el soma se ve interrum pida por algùn otro 
proceso del plexo molecular.

Procesos de las células tipo A
Son de 1 a 2 micras de diâmetro, y en ocasiones han podido ser 

seguidas durante trayectos considerablemente largos, si consideramos 
el finisimo espesor de los cortes. Su hallazgo es mas frecuente en los 
cortes realizados segùn el piano de secciôn paralelo a la superficie 
de la corteza. Los resultados con microscopia ôptica m uestran tam ­
bién que este piano es el optimo para visualizar las células que se 
disponen paralelam ente a aquélla. Usualmente las prolongaciones ce­
lulares emergen de polos expansivos protoplàsmàticos, en los que 
suelen acumularse los orgânulos de todo tipo. En las células del 
tipo A, todas las expansiones que hemos observado como pertene- 
cientes a ellas m uestran carâcter dendritico, clasificândose pues, 
en el grupo de «expansiones protoplasmâticas» (lamina XXV, figu­
ras 117 y 118). Son prolongaciones gruesas limitadas por una mem­
brana mas o menos flexuosa. Emergen de abultamientos conside­
rables del soma celular, siendo dificil establecer los limites soma- 
prolongaciôn en forma tajante. U ltraestructuralm ente parecen ser 
continuaciôn del citoplasma neuronal. En sus inicios se insinùan toda 
clase de componentes protoplâsmicos. Las cisternas de reticulo endo- 
plâsmico no desaparecen bruscamente, sino que lo hacen gradualmen- 
te en sentido distal al soma. De todos modos, podemos encontrarlas
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ocasionalmente en segmentes de prolongaciôn alejados del cuerpo ce- 
luar, aunque en estos casos aparecen en menor cantidad e incluso han 
perdido los ribosomas siendo lisas. Los ribosomas libres o agrupa- 
dos en rosetas penetran la prolongaciôn, haciéndose progresivamente 
menos abondantes en sentido distal al soma, para sùbitamente, apa- 
recer de nuevo con relativa abundancia. A menudo podemos observar 
que estos elementos se disponen en la periferia de la expansiôn, bor- 
deando asimétricamente uno de sus lados. Las mitocondrias, abondan­
tes y con caracteristicas similares a las somâticas, disponen su eje 
siguiendo el de la prolongaciôn a la que pertenecen. Las mas abon­
dantes pues, son las de tipo alargado, aunque también se puede en- 
contrar alguna que otra pequena y redondeada.

Son dos las caracteristicas principales que definen este tipo de 
prolongaciôn: por una parte, su abondante contenido tubular (lami­
na XXV). Los neurotubulos se agrupan y hacen mas patentes en el 
polo citoplâsmico expansivo, formando a modo de manojo tubular en- 
trecruzado paralelo u ondulado que pénétra con firmeza en el inicio 
de la prolongaciôn, permaneciendo en ella a lo largo de todo el re- 
corrido observado. Una vez situados en la prolongaciôn, se organizan 
paralelam ente entre si, siguiendo los accidentes de la membrana. La 
segunda caracteristica es la presencia en ellas de un modo sistemà- 
tico, de vesiculas de nücleo denso en nümero mas o menos abondante. 
Ademâs, éstas suelen observarse en la expansiôn somâtica que da ori- 
gen a la prolongaciôn. Suelen ser estructuralm ente idénticas a las del 
cuerpo neuronal, y existen en las zonas mas distales al soma.

Procesos de las células tipo B.—Son en todo idénticas a las ante­
riores, conteniendo ribosomas, reticulo endoplâsmico rugoso y liso, 
m itocondrias elongadas, abondantes neurotübulos y vesiculas de nü­
cleo denso diseminadas (lamina XXV, figs. 115 y 116;.

Prolongaciones de las células de axon corto.—Emergiendo del so­
ma celular es muy dificil observar las. Lo que da idea de que han 
de ser mas finas. En el caso en que el piano de secciôn ha sido fa­
vorable hemos hallado una prolongaciôn de tipo axônico: siendo fina 
(0,7 micras de diâmetro aproximado), lim itada por una m embrana 
regular en su recorrido y con escaso contenido en su m atriz (fig. 110). 
La zona de arranque somâtico se adelgaza progresivamente hasta 
determ inar el espesor mencionado y présenta una sinapsis de tipo 
simétrico. La demarcaciôn fronteriza soma-prolongaciôn aparece ne­
tam ente definida. Por su morfologia nos parece ser el inicio del axon.

Espiculas.—En las células del tipo A y B, asi como en sus pro­
longaciones, encontramos con relativa frecuencia espiculas protoplâs- 
micas muy finas (0,2-0,3 micras) y siempre cortas. En ocasiones se 
observa una estructura ciliar emergiendo del soma a favor de estas 
espiculas.

c) Sus sinapsis.—Los très tipos celulares han sido clasificados
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como neuronas no solamente por sus caracteristicas morfologicas y 
estructurales, sino por haber sido encontrados numerosos contactos 
sinapticos sobre su soma y prolongaciones. Las zonas sinapticas pre 
y postsinapticas corresponden fundamentalmente a los dos grandes 
grupos descritos por Gray (1959) en la corteza cerebral fijada por in- 
mersion en tetroxido de osmio. A pesar de todo, en muchas ocasiones 
las sinapsis no han podido ser clasificadas dentro de ninguno de los 
dos tipos por aparecer en un piano de secciôn desfavorable. El cri- 
terio seguido por Gray para establecer la diferenciaciôn entre ambos 
tipos (I y II), basado en el mayor o menor espesor de la densidad en 
la membrana postsinâptica, ha sido recientemente criticado y traido a 
nueva revisiôn por algunos autores (Van der Loos, 1965), aludiendo 
que ambos tipos sinapticos no representarian sino los extremos de 
un tipo de sinapsis ùnica.

Colonnier (1968) hace un estudio profundo de los tipos de sinap­
sis de la corteza visual del gato, y concluye de acuerdo con Gray, en 
que hay dos tipos sinapticos diferentes y desigualmente repartidos en 
lugares especificos. Segùn este autor, habrlan de denominarse ambos 
tipos siguiendo un criterio basado en la simetria o asim etria del es- 
pesamiento de las membranas pre y postsinâptica. La poblaciôn ve­
sicular de ambos tipos sinâpticos es también diferente y especifica 
para este autor, que emplea material perfundido con formalina. Para 
él, las sinapsis con un espesor de la m embrana postsinâptica muy 
aparente presentan vesiculas esféricas o esferoidales, m ientras que 
las de espesor postsinâptico ligero se asocian con una poblaciôn 
de vesiculas aplanadas o de diferente morfologia. La existencia de ve­
siculas de nücleo denso en la poblaciôn vesicular es escasisima, segün 
el trabajo de este autor. Por otra parte, existen contados tipos sinâp­
ticos dificilmente clasificables. Como nuestra intenciôn en el présente 
trabajo no ha ido dirigida especificamente hacia el estudio de la 
morfologia sinâptica, tema por otra parte exhaustivamente comen- 
tado por todos los autores que trabajan en estructura del sistema 
nervioso central, nos abstendremos de describir en detalle la ultraes- 
tructura sinâptica finamente establecida por De Robertis (1965) y 
otros investigadores.

Lo que si nos interesa determ inar en este trabajo es la diferente 
distribuciôn sinâptica en la capa I. De acuerdo con el criterio de 
Colonnier, que por otra parte no ahade grandes novedades al previo 
de Gray, diferenciaremos dos tipos fundam entals de sinapsis axoden- 
driticas y axosomâticas:

1) Tipo II de Gray: Simétricas de Colonnier y para él asociadas 
con vesiculas de tipo aplastado o polimorfo.

2) Tipo I de Gray: Asimétricas de Colonnier y para él asociadas 
con vesiculas esféricas o esferoidales.

En desacuerdo con los resultados de Colonnier, nosotros hemos
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encontrado gran cantidad de botones sinâpticos con vesiculas de nü­
cleo denso entremezcladas con las de m atriz clara; por tanto, tam ­
bién diferenciaremos dentro de cada grupo las que contienen este 
tipo de vesiculas de las que no las presentan (lâmina XXVI). En cuan- 
to a la asociaciôn con cada tipo sinâptico de vesiculas esferoidales 
o polimorfas, haremos poco énfasis en este punto, por aparecer esta 
particularidad en el tejido fijado con aldehidos y no en el fijado con 
0s04. La distribuciôn de los distintos tipos de sinapsis sobre las 
células de Cajal tipos A, B y de axon corto se resume en la tabla I.

TABLA I

TIPO N.° S.A. (V) SA. S.S. (V) S.S. S.A. (T) S.S. (T) S. (T)

A 31 6 27 12 28 33 40 73

B 7 3 8 1 8 11 9 20

Axon corto 3 1 3 2 2 4 4 8

TOTAL 41 10 38 15 38 48 53 101

TIPO = Tipo celular.
N.‘ = Numéro de células estudiadas.
S.A. (V) = Sinapsis del tipo asimétrico (I de Gray) con vesiculas de nücleo denso.
S.A. — Sinapsis del tipo asimétrico (I de Gray) sin vesiculas de nücleo denso.
5.5. (V) = Sinapsis del tipo simétrico (II de Gray) con vesiculas de nücleo denso.
5.5. = Sinapsis del tipo simétrico (II de Gray) sin vesiculas de nücleo denso.
S.A. (T) = Nümero total de sinapsis asimétricas.
5.5. (T) — Nümero total de sinapsis simétricas.
S. (T) = Nümero total de sinapsis estudiadas.

Hay que tener en cuenta el hecho de haberse despreciado por 
inclasificables gran nümero de formaciones sinâpticas en todas las 
células. Los tipos celulares A y B presentan una media de 2-3 sinapsis 
clasificables por soma. Siendo de 2,36/soma en las del tipo A y 
de 2,85/soma en las del tipo B; son mâs numerosas las simétricas 
sobre las del tipo A (54,8 por 100) y las asimétricas sobre las del 
tipo B (55 por 100).

Como se ve, las diferencias son poco significativas, y partiendo 
de la base de que estas células (las A y B) pertenecen al mismo grupo 
celular (células de Cajal), las diferencias tienden a desaparecer. Para 
un nümero total de 38 células estudiadas, hemos contado 44 sinapsis 
del tipo asimétrico y 49 del simétrico. Pero es de senalar el hecho 
que no admite discusiôn de que estas células son verdaderamente 
neuronales, presentando una cierta riqueza sinâptica de ambos tipos. 
Haremos hincapié sobre la presencia relativamente frecuente de bo­
tones sinâpticos con vesiculas de nücleo denso entre su poblaciôn
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vesicular. Muy a menudo aparece asociada con el area sinâptica un 
tipo de union desmosomico, entre la membrana del boton axônico y 
la celular (lâmina XXVI).

2. P e q u e n a s  p i r a m id e s  d e  l a  c a p a  II

Estas células sôlo constituyen motivo de estudio para nosotros 
en cuanto que debemos establecer las diferencias estructurales que 
presentan con las células propias de la prim era lâmina cortical. Estân 
situadas en la lâmina inmediatamente consecutiva a la molecular. En 
un corte favorable se diferencian inmediatamente por su forma acu- 
sadamente triangular que da lugar a gruesas expansiones desde sus 
vértices, las dendritas apical y basilares. En muchos casos aparece 
situado en la base celular el oligocito satélite. Muy a menudo en la 
corteza de animales jôvenes la dendrita apical se individualiza en 
dos gruesas ramas desde su arranque somâtico, siguiendo direccio- 
nes divergentes en su alejamiento del soma neuronal. La forma es, 
pues, un rasgo caracteristico diferencial. También la abundancia de 
estas células, su cercania y su similitud, son caracteristicas éviden­
tes que aparecen cuando traspasam os el limite de la plexiforme. 
Ademâs del numéro de células por campo, el plexo es totalm ente di­
ferente al que nos encontramos en la capa I. Constituido por una 
imagen apretada de gruesas prolongaciones cortadas transversalmen- 
te o siguiendo su eje mayor (pianos de secciôn horizontal y perpen­
dicular, respectivamente). Son células algo mayores que las estudia­
das en la capa I. Su eje mayor puede ser de 20 micras. El nücleo sue- 
le ser redondeado u oval, pero siempre muy regular y con nucleolo. 
El citoplasma es relativamente «luciente», no muy abundante, se 
dispone homogéneamente rodeando al nücleo, dando lugar en los 
vértices del triângulo a acümulos ligeros que se resuelven inm ediata­
mente en la prolongaciôn dendritica. Las gruesas dendritas que em er­
gen del soma celular contienen en un principio una cierta abundan­
cia de reticulo endoplâsmico y ribosomas, pero pierden estos com­
ponentes râpidamente, quedando sus prolongaciones casi vacias de 
ribosomas. En sus porciones mâs distales sôlo contienen mitocon­
drias alargadas gigantes, rosetas polirribosômicas ocasionales y cis­
ternas de reticulo endoplâsmico liso. Las mitocondrias permanecen 
en todo su recorrido. A menudo se observa el axon emergiendo de 
la base celular por un cono de arranque o colina axônica finamente 
delimitado. El axon en su segmento inicial ha perdido ya el contenido 
protoplâsmico, permaneciendo solamente los neurotübulos, algunos 
ribosomas dispersos, mitocondrias y cisternas de reticulo endoplâs­
mico liso. Las sinapsis son escasas sobre el soma celular y origen 
dendritico. Acostumbran a ser del tipo II de Gray o simétrico de Co­
lonnier, aunque también se hallan del tipo I asimétrico. Por todo lo 
expuesto es sencillo diferenciar las células piramidales externas (pe­
quenas pirâmides de la capa II), con las neuronas propias de la 
capa I.
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3. C é l u l a s  de  g lia

La glia en la capa I es abundante, y proporcionalmente son los 
cuerpos celulares que se encuentran con mâs frecuencia.

a) Oligodendrocitos.—La mayoria de los autores omiten la des- 
cripciôn de este tipo glial cuando se refieren a la capa I, por consi- 
derar que son muy poco abondantes o casi ausentes. Nosotros los 
hemos encontrado con relativa frecuencia. Sus caractères morfolôgi- 
cos son los comunes a los oligodendrocitos de otras capas cortica­
les (figs. 128 y 129).

b) Astrocitos.—En los animales estudiados de 12 dias hemos 
encontrado particularm ente bien desarrollada la glia astrocitaria fi­
brosa, muy abundante y repartida por toda la capa molecular de la 
corteza. Los astrocitos protoplàsm àticos no aparecen en forma tan 
tipica como lo hacen en el animal adulto; de todas formas, se pueden 
distinguir dos tipos de células astrociticas, una con marcado carâcter 
fibroso y otra de aspecto preferentem ente protoplâsmico.

GUa subpial.—La superficie cortical inmediatamente por debajo de 
la pia estâ form ada exclusivamente por procesos astrocitarios, que 
son generalmente del tipo fibroso y por astrocitos del mismo tipo. 
Los procesos astrociticos pueden provenir de células alejadas de la 
superficie cortical, o de células superficiales limitantes. Los procesos 
fibrosos dispuestos en forma com pacta sin dar lugar a intersticios 
son los que realmente limitan la corteza cerebral en su parte mâs 
externa. Por debajo de este limite nos encontramos con una barrera 
astrocitica form ada por células de glia y lâminas superpuestas de 
prolongaciones gliales, en las que se pueden observar las gliofibrillas 
cortadas longitudinalmente o de través. La lim itante glial solamente 
se ve interrum pida a lo largo de la superficie cortical por la entrada 
de algùn vaso meningeo hacia la sustancia gris cerebral. Inmediata­
mente por debajo de la lim itante astrocitica la arquitectura cortical 
se compone de terminales axônicas sinaptando sobre finisimos pro­
cesos dendriticos, cortados norm alm ente en sentido transversal. Entre 
ellos se observan numerosas prolongaciones astrociticas de tamaho 
considerable (fig. 127).

4 . D i SPOSICIÔN GENERAL DEL NEUROPILO

Estâ constituido por un entram ado de prolongaciones de tipo 
diverso. Inmediatamente por debajo de la capa glial que limita la 
superficie se observan m ultitud de pequenas prolongaciones recibien- 
do una sinapsis. Es raro encontrar en esta zona, en ninguno de los 
dos pianos de secciôn, prolongaciones capaces de ser seguidas du­
rante un recorrido discreto. Parece como si en este lugar las prolon­
gaciones se entrecruzaran en todos los sentidos, de lo que derivaria 
la incapacidad para encontrarlas en el sentido longitudinal.
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Mâs profundam ente lo que prédomina son los botones axônicos 
term inales, en los que se hallan frecuentemente un tallo prebulbar 
finisimo, constituido casi siempre por dos o très neurotübulos que se 
pierden a la entrada del ensanchamiento sinâptico. Esta disposiciôn 
la encontramos sobre todo en los cortes obtenidos segùn el piano 
tangencial a la superficie. Las dendritas de las células piramidales se 
encuentran preferentemente en zonas relativamente profundas, y cuan­
do el piano de secciôn es transversal a ellas se diferencian del resto 
del neuropilo por su escasa densidad y contenido. Vistas en zonas 
profundas en cortes perpendiculares, no presentan confusiôn por su 
direcciôn prim ero vertical que tiende a hacerse oblicua al acercarse a 
la superficie.

El intrincadisimo plexo estâ salpicado de células que se disponen 
en su mayoria en forma horizontal o paralela a la superficie: las cé­
lulas de Cajal del tipo A y B, las cuales dan origen a robustas pro­
longaciones identificables aun separadas de su soma. El tipo celu­
lar de axon corto es mucho menos frecuente (lâmina XXVIII). Existen 
células gliales de tipo fibroso fundamentalmente, y la superficie pial 
estâ limitada por ellas o sus prolongaciones. No existe todavia nin­
gùn indicio de anariciôn mielinica en esta zona cortical. Los vasos 
no presentan todavia el entorno glial caracteristico ni las uniones 
tipicas del endotelio desarrollado. Un aspecto llamativo es la enorme 
abundancia de vesiculas de nùcleo denso en los somas celulares, en 
los botones y fibras axônicas y en algunas dendritas.

B) Gato de cuarenta dias

1. CÉLULAS PROPIAS DE LA CAPA I

La capa molecular de la corteza cerebral del gato de cuarenta dias 
ha sido estudiada en sus dos pianos de secciôn habituales: tangencial 
y perpendicular a la superficie de la misma. Los resultados obtenidos 
en cuanto a los elementos que se hallan en la capa I, ya sean celu­
lares o componentes del neuropilo, no difieren grandemente de los ya 
descritos para el gato de doce dias, por lo cual nos limitaremos a 
describir las diferencias o hallazgos nuevos présentés en la capa I del 
gato de cuarenta dias con relaciôn al de doce dias de edad.

a) Tipos celulares
En la capa molecular de la corteza cerebral del gato de cuarenta 

dias hemos podido identificar los très tipos celulares ya clasificados: 
las células de los tipos A y B que corresponden a las células de Cajal 
o «células especiales», y las células de axon corto.

Tipo A .—Este tipo celular aparece a todos los niveles de la capa I; 
se hallan también todos los subtipos clasificados segùn su forma: 
piriformes, bipolares y triangulares o poligonales (lâmina XXIX). El
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tamano de su soma coincide estrechamente con las dimensiones que 
presentan las mismas células en animales mâs jôvenes. El eje mayor 
puede alcanzar las 18-19 micras, y el m enor suele ser de 8 a 15 mi­
cras. La orientaciôn de las mismas es claramente paralela a la su­
perficie de la corteza. En cuanto a la situaciôn intralam inar, se ve 
claramente que estas células ocupan todos los niveles de la capa I, 
encontrândose de preferencia en los tercios medio y superior y con 
menor frecuencia en el profundo, en cuyo caso la célula es franca- 
mente bipolar. El nücleo suele ser grande con nucleolo. Su membrana 
suele presentar irregularidades que van desde la indentaciôn profunda 
hasta la ondulaciôn, pasando por la simple melladura. El citoplasma, 
muy abundante, suele repartirse en forma asim étrica alrededor del 
nùcleo, y conserva las caracteristicas ya enumeradas. El contenido 
citoplâsmico es caracteristico. Las membranas de reticulo endoplâsmi­
co se disponen paralelam ente a la m embrana citoplâsmica y en la 
periferia celular; los ribosomas se encuentran libres o en rosetas. 
El resto de los orgânulos suele acumularse en los polos expansivos 
de la célula. Las mitocondrias son muy abundantes, asi como los 
cuerpos densos y los lisosomas, que parecen haber aumentado en 
cantidad con respecto a los hallados en las células del gatos de doce 
dias. Se encuentran varios complejos de Golgi dispersos por el cito­
plasm a de contenido cisternal y vesiculoso. La presencia de vesiculas 
de nùcleo denso es constante (fig. 140).

Dos elementos han sido encontrados con mâs frecuencia que en 
las células del gato de doce dias: las estructuras ciliares y las cis­
ternas submembrana.

Las cisternas submembrana  se hallan relacionadas o no con una 
zona sinâptica (fig. 141); lo mâs comùn es que se encuentren en for­
ma individual, siendo, pues, la imagen de la figura 141 una excep­
ciôn. Estân formadas por la uniôn de ambas paredes de una cis- 
terna de reticulo endoplâsmico a cuyo nivel pierde los ribosomas.

Las estructuras ciliares se encuentran sistemâticamente en la zona 
periférica de la célula; en el piano de secciôn puede aparecer o no su 
cuerpo basai. De todas formas, es clâsico que esta estructura vaya 
acompanada de un complejo de Golgi (figs. 143 a 146), asi como que 
el cilio se insinùe a través de una espicula de la membrana celular. 
Estructuras de este tipo han sido descritas por otros autores en 
otros lugares del SNC y en diversas especies (Hillman, 1969; Uchizo- 
no, 1969, y Dahl, 1963).

La presencia de espiculas originadas por evanginaciones de la 
mem brana citoplâsmica, recibiendo por lo general una sinapsis asi­
métrica, es otro rasgo caracteristico (fig. 142).

Tipo B.—En el gato de 40 dias présenta las mismas caracteristicas 
que en el de 12 dias, excepciôn hecha de su situaciôn perivascular 
que no hemos hallado, encontrândose todas en el parénquima ner-
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vioso sin relaciôn alguna con los vasos (lamina XXX). El tamano de 
alguna de las estudiadas es superior al general, llegando su eje m a­
yor a superar las 20 micras (fig. 139). Al ser la demarcaciôn entre 
soma y prolongaciones tan difusa, pudiera ser que midiéramos éstas 
ademâs del soma. Se hallan fundamentalmente en el tercio medio; 
la orientaciôn, cuando presentan forma polar, es netamente paralela 
a la superficie cortical. El nùcleo, «luciente» y con un nucleolo muy 
organizado, es una de sus caracteristicas mâs notables; puede pre­
sentar melladuras u  ondulaciones de su membrana (fig. 138). El cito­
plasma y su contenido son idénticos al que presentan las células de 
este tipo en el gato de 12 dias.

El estudio comparativo de las neuronas de tipo A y B (células 
de Cajal) entre los gatos de 12 y 40 dias m uestra los siguientes resul­
tados: la morfologia general de estas células no ha variado; el tam a­
no celular, la forma, el citoplasma y su contenido son cualitativamen- 
te los mismos, y aparecen con iguales caracteristicas. La situaciôn y 
orientaciôn en el espesor de la capa I no ha sufrido ninguna modi- 
ficaciôn. En nùmero son las células del tipo A las mâs abundantes. 
En con junto, su hallazgo se hace mâs dificil, lo que indica un menor 
nùmero por unidad de superficie, debido probablemente al creci- 
miento de! plexo en general.

Como diferencias hemos hallado algunas muy ligeras: relaciôn N/C 
mâs proporcionada en las células A. Contenido quizâs mâs abundante 
en mitocondrias, cuerpos densos y lisosomas, pero no en reticulo en­
doplâsmico rugoso.

Células de axon corto.—El tipo celular identificado como el de 
axon corto lo hemos hallado con mayor frecuencia en la capa mo­
lecular del gato de 40 dias que en el de 12 dias. Sus caracteristicas 
tanto nucleares como citoplasmâticas se diferencian claramente de 
las halladas en las células de Cajal A y B. El tamano de soma es 
menor, no sobrepasando sus diâmetros las 14 micras (fig. 147). Su 
forma es muy regular, sin eje dominante; suele ser redondeada u oval. 
El nùcleo no présenta indentaciones ni irregularidades; es claro y suele 
contener un nucleolo. El citoplasma que lo rodea simétricamente es 
rico en reticulo endoplâsmico rugoso, pero pobre en otros orgânulos 
(mitocondrias, lisosomas, etc.) si lo comparamos con los de las cé­
lulas A V B. El aparato de Golgi suele concretarse a uno o dos com­
plejos. En rarisim as ocasiones se observa el origen de una prolon­
gaciôn.

b) Prolongaciones de estos tipos celulo^res
Las prolongaciones que emergen de ambos tipos celulares A y B 

son de aspecto idéntico al descrito en el capitulo anterior. De ca­
libre grueso, oscilando entre 1,5 y 2,0 micras, y algunas veces, espe- 
cialmente en los cortes segùn el piano de secciôn tangencial, hemos 
podido seguirlas en un recorrido de hasta 30 micras. El contenido
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de estas prolongaciones présenta los mismos elementos que el de 
las prolongaciones celulares del gato de 12 dias. Ahora bien, se obser­
va que los neurotübulos han perdido la extrema nitidez de sus limi­
tes y que aparecen mâs cisternas de reticulo endoplâsmico liso, ele­
mentos vesiculosos y cuerpos multivesiculares en forma casi sistemâ- 
tica. Se observan ribosomas, vesiculas de nücleo denso, mitocondrias 
y espiculas de la membrana. Un hecho notable, de trascendencia fun- 
cional, es el gran numéro de sinapsis que reciben. En un recuento de 
17 prolongaciones cuya longitud oscilaba entre 4 y 8 micras, com- 
prendiendo las prolongaciones de las células de tipo A y B, hemos 
contado un total de 76 sinapsis, perteneciendo al tipo simétrico 26, 
y al asimétrico, 50. Predominan, pues, las simétricas (65,8 por 100) 
sobre las asimétricas (34,2 por 100).

c) Sinapsis sobre el soma celular
Siguiendo el mismo criterio que en el estudio del gato de 12 dias, 

diferenciamos entre sinapsis asim étricas y simétricas, dependiendo 
del espesor en la diferenciaciôn postsinâptica y haciendo caso omiso 
de la forma de la poblaciôn vesicular sinâptica.

Los resultados los presentamos en la tabla II:

TABLA II

TIPO N.° S.A. S.S. S. (T) S A. % 1 S.S. % S/S

A 17 48 66 114 42,1
! ' '...
î 57,9 6,6

B 4 2 6 8 25,0 : 75,0 2,0
Axon corto 7

-----------
14 23 37 37,8 62,1 5,2

TOTAL 28 64 95 159 34,9 65,1

TIPO = Tipo celular.
N.° = Nùmero de células estudiadas.
S.A. = Sinapsis del tipo asimétrico (I de Gray).
S.S. = Sinapsis del tipo simétrico (II de Gray).
S. (T) = Nùmero total de sinapsis estudiadas.
S A. % y S.S. % = Porcentajes respectivos.
S/S = Media del nümero de sinapsis por soma celular.

El que sobre las células del tipo B hayamos encontrado un num é­
ro tan reducido de sinapsis se debe, con toda probabilidad, al pequeno 
recuento efectuado. El resultado de interés es el hallazgo de un nù­
mero relativamente elevado de sinapsis sobre el soma de todos los 
tipos celulares présentes en la capa I, y el que predominen las del 
tipo simétrico. En las células de Cajal del tipo A el nùmero de si­
napsis por soma ha aumentado con relaciôn al que presentan las
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mismas células en el gato de 12 dias, hecho muy interesante, ya que 
constituye la diferencia mâs notable entre las células de ambos gatos.

2. P eq u en a s  p ir â m id e s  de  la capa  II

Las pirâmides externas son inconfundibles, como quedo ya indica- 
do para el gato de 12 dias (fig. 150).

3. C é l u l a s  de  g l Ia

Muy abundantes en la capa I. Se diferencian los dos grandes ti­
pos: astrocitos y oligodendrocitos. Los astrocitos, a su vez, se dividen 
en fibrosos y protoplâsmicos.

Los astrocitos fibrosos se hallan por todo el espesor de la capa I, 
acumulândose preferentemente en la zona mâs externa, formando 
parte  de la «limitans gliae» (fig. 149). En ellas los orgânulos cito- 
plâsmicos son abundantes (mitocodrias, lisosomas, cuerpos d ^ so s ) . 
Los ribosomas se dispersan en poca cantidad por todo el citoplasma, 
no hallândose casi reticulo endoplâsmico rugoso. Lo mâs caracteris­
tico de estas células es su contenido en gliofibrillas, que aparecen 
seccionadas en todas direcciones.

Los astrocitos protoplâsmicos se hallan en todo el espesor de la 
capa I. Son évidentes por su aspecto acusadamente claro; los ribo­
somas y el reticulo endoplâsmico rugoso estân casi ausentes, y la 
m atriz es muy clara; todo ello les confiere su apariencia descrita como 
« watery» (acuosa) en la literatura anglosajona. Destacan nitidam ente 
los lisosomas, mitocondrias y cuerpos densos. Los contornos de estas 
células son muy irregulares a causa de la salida de numerosas pro­
longaciones. Se pueden apreciar algunas gliofibrillas.

Las células de oligodendroglia se encuentran présentes en escasa 
cantidad, pero en modo alguno ausentes. Se destacan del resto del 
neuropilo por su densidad acusada, son tipicas y no presentan dife­
rencia alguna con las halladas en la capa molecular del gato de 
12 dias.

4. MiCROGLÏA

Hay que senalar que este elemento, que para muchos autores ne 
existe como entidad celular separada de la glia, y para otros no exis­
te en absoluto (ver Introducciôn), ha sido hallado en la capa molecu­
lar del gato de 40 dias (fig. 148).

La densidad de su nùcleo, su elongaciôn, sus contornos irregu­
lares, asi como la escasez de citoplasma circundante, son caractères 
tipicos de este elemento. La microglia hallada en el animal de esta 
edad no présenta rasgos de activaciôn: no aparecen cuerpos de in-
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elusion, ni finas prolongaciones, insinuandose en el tejido nervioso, 
ni tampoco prolongaciones engrosadas cargadas de m aterial incluido. 
Este elemento, que lo podemos calificar de microglia «en reposo», lo 
vamos a encontrar en la capa I de la corteza cerebral del gato adulto 
y con caractères de franca activaciôn. La microglia ha sido objeto de 
estudio mas detallado en los animales adultos y vie j os (ver mas 
adelante).

5. N e u r o p il o

En el gato de 40 dias encontramos un neuropilo mas intrincado 
que el del gato de 12 dias. En un intento de sistematizaciôn, dividire- 
mos la capa molecular en très zonas que, desde la superficie cortical 
hasta el comienzo de la capa II, son; tercio externo, tercio medio y 
tercio profundo.

a) Tercio externo
Esta zona la hemos de dividir a su vez en una mâs externa o sub­

pial, inmediatamente por debajo de la m embrana basai que limita la 
superficie de la corteza, y otra mâs profunda dentro del mismo tercio 
externo.

La zona externa viene definida por la presencia de una apretada 
barrera  glial form ada por la superposiciôn de lâminas astrocitarias 
que no dejan intesticios entre si, o incluso por somas de astrocitos 
del tipo fibroso en directo contacto con la m em brana basai (fig. 149).

Inm ediatam ente por debajo de la misma encontramos un plexo 
formado por botones axônicos (en su mayor parte de aspecto denso), 
que hacen sinapsis con espinas dendriticas o con prolongaciones sec­
cionadas en todos los sentidos, de un calibre medio de 0,5-1,5 micras. 
Las sinapsis sobre estas ultimas suelen ser de tipo asimétrico. Estas 
prolongaciones son claras, de aspecto vesiculoso, con gran cantidad 
de mitocondrias en su interior y otros orgânulos (cuerpos multivesicu­
lares, vesiculas de nùcleo denso) y a veces ribosomas escasos. Ade­
mâs, encontramos finos tallos axônicos prebulbares y ramas astrociti­
cas que ascienden hacia la superficie (fig. 151).

La zona profunda del tercio externo es también caracteristica. En 
secciones apropiadas se ven prolongaciones varicosas de una micra 
de diâmetro aproximado que se dirigen definidamente hacia la zona 
mâs externa, encontrândose algunas en la zona inmediatamente sub­
glial (fig. 151). Por lo regular son de aspecto vesiculoso, con nume­
rosas mitocondrias y otros orgânulos. Su rasgo fundamental es el 
gran nùmero de sinapsis que reciben, siendo las mâs numerosas las 
del tipo asimétrico. También es caracteristico de ellas el no poseer 
espinas. Hemos contado 93 sinapsis sobre estas prolongaciones, de 
las cuales 62 resultaron ser del tipo asimétrico y 31 del tipo simé­
trico, predominando, pues, las prim eras en un 66 por 100 del total.
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b) Tercio medio
En esta zona el neuropilo esta compuesto por dendritas de las 

células piram idales de grueso calibre (1-2 micras), prolongaciones de 
las células propias de la capa I y numerosas sinapsis axoespinosas.

Se observa la salida de las espinas dendriticas con facilidad; su 
estructura es fundamentalmente tubular, no recibiendo apenas sinap­
sis en sus tallos, y cuando esto sucede las sinapsis pertenecen en su 
mayoria al tipo simétrico. De un total de 37 sinapsis contadas, 24 eran 
simétricas y 13 asimétricas. Es decir, un 64 por 100 del prim er tipo. 
Se encuentran también numerosas sinapsis axoespinosas siempre de] 
tipo asimétrico, y prolongaciones de células no piramidales orientadas 
en paralelo con la superficie cortical y con numerosas sinapsis sobre 
su membrana. Este ultimo tipo de prolongaciôn, hallado también en 
el tercio medio, présenta con mucha frecuencia vesiculas de nùcleo 
denso en su interior; son de aspecto tubular y vesiculoso; contienen 
mâs orgânulos que las de células piramidales; no emiten espinas, 
y presentan numerosas sinapsis de tipo asimétrico fundamentalmen­
te. De un total de 25 sinapsis contadas, 22 eran asimétricas y 3 simé­
tricas. Aunque el nùmero de sinapsis contado haya sido reducido, el 
predominio de las asimétricas es évidente (88 por 100).

C) Gato adulto

La capa molecular del gato adulto présenta una estructura muy 
similar a la de animales mâs jôvenes. Describiremos solamente las 
diferencias mâs notables.

1. CÉLULAS PROPIAS DE LA CAPA I

En la capa I de la corteza cerebral del gato adulto han sido 
identificados en ambos pianos de secciôn los très tipos celulares pré­
sentes en la capa I de los animales mâs jôvenes (40 y 12 dias de 
edad). Las células de Cajal tipos A y B son estructural y morfolôgi- 
camente idénticas (fig. 153) a las descritas anteriormente. Su ùnica 
diferencia con respecto a las de animales mâs jôvenes es cuantita- 
tiva: los lisosomas, cuerpos densos y cuerpos multivesiculares que 
se hallan en el citoplasma han aumentado; aparecen también figuras 
de mielina. Las células del tipo de axon corto no han variado en 
absoluto.

Algunos de los detalles estructurales de las células de los tipos 
A y B se presentan en la lâmina XXXV: la existencia de vesiculas de 
nùcleo denso en el citoplasma, estructuras ciliares que emergen por 
espiculas o prolongaciones finisimas, espiculas de la membrana cito- 
plasm âtica y cisternas subm em brana es constante. Las estructuras ci­
liares y las cisternas submem brana se encuentran con mâs frecuencia 
que en las células de animales de 40 dias y, sobre todo, de 12 dias.
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Las prolongaciones de estas células con respecto a las de los ani­
males ya estudiados no difieren en ninguno de sus caractères estruc­
turales (figs. 168 a 171).

Las sinapsis sobre su soma son abundantes, predominando las de 
tipo simétrico. En las prolongaciones predominan las asimétricas. 
Un hecho no encontrado anteriorm ente es el representado por algu-

TABLA III 
SINAPSIS DEL NEUROPILO

A) CELULAS

TIPO N.° S.A. S.S. S. (T) S A. % S.S. % S/S

A 40 108 138 246 43,9 56,1 6,1
B 3 5 10 15 33,3 66,6 5,0

Axon corto 4 10 13 23 43,4 56,5 5,7

TOTAL 47 123 161 284 40,2 59,7 5,6

B) PROLONGACIONES

S.A. S.S. S. (T) S A. % S.S. %

1. De las células A y B. 42 18 60 70,0 30,0

2. Lejos del soma (A y B) 
con vesiculas de nücleo 
denso. 78 25 103 75,7 24,2

3. Varicosas. 138 30 168 82,2 17,8
4. Subpiales. 138 30 168 82,2 17,8
5. Piramidales. 12 30 42 28,5 71,5

Tipo = Tipo celular.
N.° = Nùmero de células estudiadas.
S.A. = Sinapsis asimétricas (I de Gray).
5.5. = Sinapsis simétricas (II de Gray).
S. (T) = Nùmero total de sinapsis estudiadas.
S.A. % = Porcentaje de las sinapsis asimétricas sobre el total.
5.5. % = Porcentaje de las sinapsis simétricas sobre el total.
S/S = Media del nùmero de sinapsis por soma celular.

nos botones axônicos que se hallan englobados por el plasma de la 
prolongaciôn o de la célula con quien sinaptan. Tanto las células como 
sus prolongaciones presentan contactos desmosômicos con otras es-
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tructuras, siendo muy frecuente el hallazgo del desmosoma asociado 
con una zona sinâptica (figs. 162 a 167).

La distribuciôn del tipo simétrico o asimétrico sobre soma y pro­
longaciones la presentamos en la tabla III.

2. P e q u e n a s  p ir â m id e s  de  la capa  II

Las pirâm ides de la capa II no presentan diferencias con las de 
animales mâs jôvenes. Las sinapsis son poco numerosas sobre su 
soma y grandes tallos dendriticos, y en su mayoria del tipo simétrico 
y muy poco densos electrônicamente.

3. CÉLULAS DE GLIA

Sin diferencias con las de la capa molecular del gato de 40 dias. 
Hallamos los astrocitos del tipo fibroso a todos los niveles, y en es­
pecial en la superficie externa de la corteza cerebral, tomando parte 
en la formaciôn de la «limitans gliae». Los astrocitos protoplâsmicos 
son tipicos, y los oligodendrocitos inconfundibles. La escasez de 
estos elementos en la capa I de la sustancia gris cortical es muy re­
lativa, en contra de la descripciôn hecha por algunos autores que han 
estudiado esta lâmina cortical (ver Introducciôn). Los oligodendroci­
tos se encuentran muy a menudo apoyados sobre la mielina de un 
axon que la contiene, en cuyo caso no hay posibilidad de confusiôn.

4. MiCROGLÏA

La existencia de este elemento en la capa I de la corteza cerebral 
del gato adulto, y especialmente en la de los gatos vie j os, ha llamado 
nuestra atenciôn por su abundancia, conduciéndonos a la realizaciôn 
de un estudio detallado de este elemento y de sus origenes. Al estar 
este elemento muy relacionado con las estructuras vasculares, como 
iremos viendo en lo sucesivo, comenzamos por el estudio y descrip­
ciôn de estas ultimas.

a) Estructura de los capilares corticales
El estudio del ambiente perivascular, tanto pericitico como glial, 

nos ofrece los siguientes resultados:
La estructura de los capilares hallada por nosotros coincide con 

la descrita por otros autores en la corteza cerebral de diferentes es­
pecies animales y en distintos estadios evolutivos (Farquhar y Hart­
mann, 1956; Maynard, 1957; Donahue y Pappas, 1961; Caley y Max­
well, 1970).

La luz vascular puede estar ocupada o no por una célula sangui- 
nea, o simplemente repleta de plasma (animales no perfundidos), que
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aparece como material granular. En los casos en que el piano de 
secciôn es favorable, aparece el citoplasma y nùcleo de una célula 
endotelial, este ùltimo haciendo protrusiôn en la luz vascular (lâmi­
na XXXVIII).

La célula endotelial tiene un citoplasma electrônicamente denso 
que bordea por completo la luz vascular. En su nùcleo, la crom atina 
se dispone formando un reborde mâs denso por debajo de la mem­
brana nucleoplasmâtica y en toda su extensiôn; a veces existen ma- 
sas irregulares de cromatina dispersas por el nucleoplasma. En las 
figuras de la lâmina XXXVIII se puede ver la forma del nùcleo arri- 
nonado, redondeado y en algunos casos muy irregular, El citoplasma, 
muy escaso en la zona perinuclear, se dispone en forma de procesos 
que van adelgazândose distalmente al nùcleo y que tienden a rodear 
la luz vascular. A menudo las prolongaciones se superponen en la 
porciôn terminal, imbricândose Intimamente y presentando a este 
nivel uniones de tipo estrecho. El citoplasma endotelial présenta ri­
bosomas dispersos, un reticulo endoplâsmico poco abundante, y al­
gunas cisternas del mismo con ribosomas adheridos. El aparato de 
Golgi aparece ocasionalmente alojado en una lobulaciôn nuclear. El 
hecho mâs notable del citoplasma endotelial es su aspecto vesiculoso, 
determinado por la presencia intracitoplâsm ica de numerosas ve­
siculas de todo tamano. Las mitocondrias son pequenas, poco apa- 
rentes y de densidad media.

El endotelio del vaso se encuentra rodeado en toda su extensiôn 
por una membrana basai de 400-500 A de espesor, bien definida y ho- 
mogénea. La cobertura del endotelio por la m embrana basai se halla 
interrum pida solamente en aquellos puntos en los cuales una fina 
prolongaciôn del pericito entra en contacto directo con el endotelio 
vascular.

Por fuera de la membrana basai y en intimo contacto con ella se 
encuentran los pies vasculares de la glia astrocitica, en forma de gran­
des pies («pies chupadores») terminales que abrazan el capilar (lâ­
mina XXXVIII) o en forma de lâminas astrocitarias finas que bor- 
dean paralelamente el contorno capilar. Entre las lâminas astrocita­
rias, las uniones del tipo «hendido» («gap junction») analizadas por 
Brightman y Reese (1969) son numerosas; en el plasma de las pro­
longaciones gliales se hallan las estructuras habituales, en especial 
gliofilamentos. Las prolongaciones astrociticas crean alrededor del 
capilar una atmôsfera glial cerrada. La atm ôsfera astrocitica sôlo se 
ve interrum pida por la presencia relativamente frecuente, de perici- 
tos (Zimmerman, 1923). La mem brana basai que rodea al pericito 
deja de estar rodeada exclusivamente por la glia: el pericito a su 
vez, estarâ rodeado total o parcialm ente por un ambiente astrocitario.

b) Los pericitos y sus prolongaciones

Los pericitos son células ovoides, pequenas, cuyo diâmetro mâxi-
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mo no suele superar el que ostenta la luz vascular y su pared. Estân 
apoyados directam ente sobre la m em brana basal del capilar y sepa- 
rados de la glia y neuropilo por una membrana basal continuaciôn 
de la anterior. Asi, esta ultim a recubre la célula endotelial del capilar 
y el elemento comparsa, el pericito (lâm ina XXXVII).

Los pericitos son células con citoplasma electrônicamente denso 
que se destacan nitidam ente del neuropilo y especialmente de las pro­
longaciones astrocitarias que los rodean, al menos en parte; sin em­
bargo, si no fuera por la separaciôn definida que establece la mem­
brana basal, serian dificiles de distinguir de las células endoteliales 
del vaso. El nùcleo, al igual que el de las células endoteliales, ocupa 
prâcticam ente todo el soma celular; la cromatina, muy oscura, se 
dispone en form a de ribete debajo de la membrana nuclear, y existen 
tam bién masas cromâticas dispersas, y ocasionalmente un intento de 
organizaciôn nucleolar (fig. 173). El resto del nucleoplasma es denso 
y granuloso. La form a nuclear queda configurada por la de la célula 
siguiendo los accidentes de la mem brana que la limita. Cuando apa­
rece una ligera lobulaciôn nuclear (fig. 172), se alojan en la invagina- 
ciôn nuclear orgânulos citoplasmâticos (aparato de Golgi, centriolo, 
mitocondrias y reticulo endoplâsmico). El citoplasma en sus rasgos 
fund am en ta ls  es muy similar al del endotelio vascular.

En las secciones perpendiculares al eje del capilar se ponen en 
evidencia las prolongaciones celulares del pericito; las prôximas al 
cuerpo celular son gruesas y estân completamente rodeadas de mem­
brana basai (figs. 172 y 174). Las prolongaciones mâs alejadas del 
soma son mâs finas, y en su porciôn terminal aparecen en contacto 
directo con los procesos celulares de la célula endotelial, en zonas 
donde la m embrana basai no existe.

La m em brana basai que recubre las células endoteliales, esto es 
la del capilar propiam ente dicho, estâ completamente rodeada por 
prolongaciones astrociticas, generalmente de amplio tamano. Sin em­
bargo, la m embrana basai del pericito, en su limite con el tejido ner­
vioso, puede estar completamente rodeada por ambiente astrocitico, 
pero frecuentemente sôlo algunas lâminas gliales entran en contacto 
con ella, comprobândose cômo el resto de la misma estâ en aposiciôn 
directa con finos procesos del neuropilo: dendritas, axones mielinicos 
o amielinicos (figs. 172, 173 y 174).

c) Células de microglia

El estudio de la capa I de la corteza cerebral del gato adulto 
révéla la existencia de células de microglia, que por su situaciôn res­
pecto de los vasos pueden dividirse en: microglia perivascular y micro­
glia intersticial.

La microglia perivascular la form an células pequenas, alargadas, 
cuyo nùcleo y citoplasma son prâcticam ente idénticos a los de los
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pericitos que acabamos de describir (lâm ina XXXIX). En la figu­
ra 188 aparece la célula de microglia descansando por su superficie 
proxima al vaso, sobre los pies term inales astrocitarios que componen 
la atm ôsfera glial del mismo. La superficie micrôglica que no estâ 
en contacto con la glia perivascular estâ rodeada por procesos de 
diversa naturaleza (gliales y nerviosos). En esta microfotografia se 
observa una membrana basai, entre capilar y célula de microglia, 
de apariencia anômala e interdigitada por procesos astrociticos; son 
évidentes la vacuolizaciôn, hipertrofia y aspecto heterogéneo de la 
m em brana basai. En la figura 189 la célula de microglia aparece se­
parada en uno de sus polos por una cuna astrocitica, y en el otro, 
por una delgadisima lâmina glial (fléchas) que se interpone entre 
la m em brana basai del capilar y la m embrana citoplâsmica de la 
microglia. En la figura 190 se ve una célula tipica de microglia pe­
rivascular relativamente distante del capilar, siendo de senalar su 
acompahamiento por un pie astrocitario que la abraza parcialmente, 
hecho que encontraremos en la microglia intersticial frecuentemente. 
La microglia perivascular no suele presentar inclusiones en su cito­
plasma, y si existen son pequenas y densas (fig. 188).

En plena sustancia gris, alejadas de los vasos, aparece la micro­
glia intersticial, unas veces rodeada de extensa atmôsfera glial (figu­
ras 191 a 196) y otras sin atm ôsfera glial aparente. Las células de 
microglia rodeadas de ambiente glial tienen un aspecto estructural 
semejante al de la microglia perivascular, diferenciândose de ella 
en su mayor tamano, elongaciôn marcada, presencia de inclusiones 
intracitoplâsmicas grandes y de menor densidad y presencia de ex­
pansiones muy finas que penetran entre los elementos del neuropilo. 
Su nùcleo es muy irregular, siguiendo los accidentes de la m embra­
na protoplasm âtica y quedando sus contornos marcados por el alo- 
jam iento de las inclusiones. Las masas de crom atina se encuentran 
dispersas en el nucleoplasma y formando un ribete en la periferia 
nuclear. Son abundantes y grandes los procesos gliales que rodean 
a estas células, algunos de ellos paralelos a la superficie de elonga­
ciôn de las mismas y en directo contacto con ellas (Lâmina XL). En 
la figura 191 aparece una célula de microglia cercana a un vaso, pero 
que por sus caractères fundamentales la podemos considerar como 
de tipo intersticial, siendo de senalar la finisima prolongaciôn que 
emite en direcciôn al parénquima nervioso.

Otras células de microglia intersticial se presentan completamente 
desprovistas de «atmôsfera glial», pero el resto de sus caractères si- 
gue siendo el mismo. Los procesos microgliales que emite el proto­
plasma son finos cuando no poseen cuerpos de inclusiôn, pero apa­
recen engrosados cuando se cargan de ellos.

Existe otro tipo de microglia por su localizaciôn intralam inar: la 
microglia sub pial. Estâ situada cerca de la superficie cortical y se­
parada de ella por las prolongaciones astrociticas que limitan aquélla
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junto  con la m embrana basal. Este tipo es en todo comparable a la 
microglia perivascular. Una de sus superficies de elongaciôn suele es­
ta r en contacto o en la proximidad de la «limitans gliae». Puede 
presentar inclusiones (pequenas y densas) o estar libre de ellas.

5. N e u r o p il o

Résulta muy interesante el estudio del neuropilo del gato adulto 
para, en lo posible, determ inar su estructura definitiva. Lo dividire- 
mos, al igual que lo hemos hecho en el gato de cuarenta dias, en 
très zonas (Lamina XLII).

a) Tercio externo
La lim itante glial esta formada por prolongaciones de astrocitos 

fibrosos superpuestos o por células de la misma naturaleza, inmedia­
tam ente por debajo de la membrana basal. Por encima de la misma 
se observan los nucleos y procesos atenuados de la m embrana pial. 
La barrera astrocitica es continua, de un grosor mâximo de dos a cua- 
tro  micras, y présenta las tipicas uniones «hendidas» y algunos pun­
tos de fusiôn interm em brana (figs. 203 y 216).

Inmediatamente por debajo de esta barrera astrocitaria encontra­
mos terminaciones o prolongaciones seccionadas en todos sentidos 
cuya caracteristica esencial es la de presentar numerosas sinapsis 
con predominio de las del tipo asimétrico, y la de ser (cuando se 
cortan segùn su eje mayor) varicosas, contener muchas mitocondrias, 
presentar un plasma de aspecto vesiculoso, siendo frecuente el ha­
llazgo de vesiculas de nùcleo denso en su interior. Son de calibre 
aproximado de 0,8 a 1,5 micras. Otro componente subpial muy abundan­
te son los botones axônicos, densos la mayoria, sinapsis axoespino­
sas y prolongaciones gliales ascendentes y axones mielinicos. La zona 
mâs profunda del tercio externo la form an prolongaciones ascenden­
tes hacia la zona mâs superficial, que atraviesan esta porciôn de la 
molecular vertical u oblicuamente; no tienen espinas, son a menu­
do muy varicosas y reciben numerosas sinapsis en su mayoria del 
tipo asimétrico; también encontramos tallos dendriticos de células 
piramidales identificables por sus espinas (figs. 204, 205 y 206).

b) Tercio medio
Los elementos son los mismos que los que componen esta zona 

en el gato de cuarenta dias: dendritas de células piramidales con 
espinas, prolongaciones de células propias de la capa I gruesas y 
con vesiculas de nùcleo denso en su interior, sinapsis axoespinosas, 
axones que en algunas ocasiones aparecen en secciôn longitudinal y 
axones mielinicos en menor proporciôn que en el tercio externo y ge­
neralmente cortados segùn su eje mayor (figs. 207, 208 y 210). Apa­
recen en todo el espesor de la capa I prolongaciones muy oscuras,
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recibiendo gran nümero de sinapsis y que llegan hasta la zona mâs 
externa. Probablemente representen prolongaciones de las células de 
Cajal. El problema de las células «oscuras» en el SNC no estâ re- 
suelto (Cammermeyer, 1962; Cohen y Pappas, 1969).

c) Tercio profundo

Los mismos elementos que hallamos en la zona media componen 
el tercio profundo. Las prolongaciones, tanto de células piramidales 
como de células propias de la capa I son mâs gruesas, especialmente 
las primeras. Aparecen prolongaciones varicosas con gran cantidad 
de sinapsis del tipo asimétrico; son en todo idénticas a las halladas 
en el tercio externo y se disponen en paralelo con la superficie cor­
tical. Otras imâgenes obtenidas en el espesor del tercio profundo se 
presentan en las figuras 207, 208 y 210. Los axones mielinicos aparecen 
aqui seccionados transversalmente. Siguen siendo pequehos de unas 
0,5-1,5 micras.

5. S in a p s is  y u n io n e s

a) Desmosomas y contactos memhrana-membrana
Estos dos tipos de contacto son frecuentes. Los desmosomas, apar­

té de asociados con la zona sinâptica, existen entre todo tipo de pro­
longaciones. Las uniones del tipo estrecho no han podido ser demos- 
tradas definitivamente, aparecen imâgenes como las de las figuras 213 
y 214, entre prolongaciones del mismo carâcter y generalmente de 
grueso calibre que sugieren su existencia. Entre las lâminas de glia 
astrocitica perivasculares y subpiales se establecen las uniones de 
tipo «hendido» (fig. 216).

b) Sinapsis axoespinosas y axodendriticas
Las axoespinosas permanecen invariables: son muy numerosas, 

de tipo asimétrico siempre, dando un mismo botôn una sinapsis con 
varias zonas funcionales (3 6 4) (figs. 211 y 217). Las axodendriticas 
no varian, y su proporciôn en cada elemento la mostramos en la 
Tabla III (figs. 210 y 215). A nuestro juicio, la sinapsis del gato 
adulto présenta una diferencia de tipo general con respecto a la de 
animales mâs jôvenes: las zonas funcionales que establece un mis­
mo botôn sobre el elemento postsinâptico se ha incrementado.

c) Sinapsis axo-axônicas
Parecen existir sobre el tallo fino prebulbar (figs. 219 y 220), o bien 

sobre el mismo botôn axônico, aparecen imâgenes muy sugerentes 
con o sin especializaciôn postsinâptica (figs. 218, 221, 222 y 223).

Sobre la existencia de sinapsis reciprocas hemos de decir que los 
botones sinâpticos que aparentan ser de este tipo suelen tener sus
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membranas interdigitadas mediante sendas ondulaciones de las mis­
mas. La polaridad reciproca de sus poblaciones vesiculares respec- 
tivas es en muchos casos clarisima. La especializaciôn de las mem­
branas puede aparecer como un espesamiento en una de ellas o en 
ambas, o la mayoria de las veces aparece situado inmediatamente 
subm em brana por debajo del acùmulo vesicular inverso, un m ate­
rial granular y filamentoso mâs denso que constituye el halo o «fuzz» 
de la membrana postsinâptica (figs. 224 a 228).

DISCUSION
En anos recientes se ha incrementado el nùmero de trabajos que 

estudian el desarrollo ontogénico de la corteza cerebral en varias es­
pecies animales, incluido el hombre. Ello ha sido consecuencia del 
reconocimiento de que los estudios ontogénicos, enfocados desde los 
puntos de vista morfolôgico, bioquimico y electrofisiolôgico, pueden 
ser un medio analitico de gran valia para el estudio de la organiza­
ciôn cortical.

Son pocos, sin embargo, los autores que dentro de dicho estudio 
prestan atenciôn a las células de la capa I de la corteza cerebral y 
concretamente a las células de Cajal; hecho curioso si se tiene en 
cuenta que en la historia de su descubrimiento se planteô inicial- 
mente por los autores clâsicos (Cajal, Retzius, Veratti) la problemâ- 
tica de su evoluciôn morfolôgica desde las formas «fétalés» a las 
«adultas». Nuestros estudios, tanto con microscopia ôptica como elec- 
trônica, dem uestran la existencia a nivel de la capa I en los animales 
adultos de células de axon corto y de células de Cajal. En el gato 
de 5 y 9 dias cuando todavia las células de Cajal no han alcanzado 
su morfologia adulta, las células de axon corto estân plenamente 
diferenciadas. Nuestros datos de microscopia ôptica no m uestran 
nada nuevo en relaciôn con la clâsica descripciôn de Cajal. A micros­
copia electrônica el soma de todas las células de axon corto présen­
ta las mismas caracteristicas, por lo que no es posible diferenciar 
los diversos subtipos de estas células que fueron magistralmente des­
critos por Cajal. Son mâs escasas en las zonas mâs superficiales de 
la capa I y se van haciendo mâs abundantes conforme penetramos 
en profundidad, para confundirse con el mismo tipo celular présente 
en la capa II y en las capas corticales mâs profundas. De acuerdo, 
pues, con Cajal, suponemos que tem pranam ente se diferencian las 
células de axon corto como un tipo celular distinto de las «células 
especiales». Discutiremos por ello mâs ampliamente la problem âtica 
de las «células especiales» o células de Cajal en relaciôn con las cua­
les creemos haber demostrado algunos puntos de interés morfolôgi- 
cos que conllevan implicaciones funcionales im portantes.

Los autores clâsicos y la mayor parte de los contemporâneos que 
se han ocupado del estudio de la capa I de la corteza cerebral ad- 
miten la presencia de células de Cajal en la corteza cerebral del feto
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y animal recién nacido. Las discrepancias aparecen cuando se trata 
de determ inar su presencia en la corteza cerebral de los animales 
adultos (véase Introducciôn).

Nuestros resultados dem uestran inequlvocamente la presencia de 
células de Cajal en la corteza cerebral del animal adulto, hecho que 
esta en clara contradicciôn con las afirmaciones de algunos autores. 
Por ejemplo, Duckett y Pearse (1968) identifican morfolôgica y en- 
zimâticamente las células de Cajal desde el cuarto mes de vida fetal 
hasta poco después del nacimiento en la corteza cerebral del hom­
bre. Segùn estos autores, el aspecto fetal se modifica en los cuatro 
ùltimos meses de vida intrauterina; las células de Cajal pierden sus 
colaterales dirigidas hacia la pia —sus «uniones» con la pia— y ad- 
heriéndose «a los vasos con su soma y procesos celulares penetran 
mâs profundamente en la capa molecular». Duckett y Pearse no de­
m uestran las células de Cajal en el animal adulto y como consecuen­
cia suponen que la emigraciôn celular que ellos postulan finaliza 
con su transformaciôn en células piramidales: «Debido a su tamano, 
es tentador pensar en las células de Cajal-Retzius como posibles pre- 
cursoras de las grandes piram idales taies como las células de Betz.»

La evoluciôn de las «células especiales» desde la vida fetal hasta 
dos meses después del nacimiento habia sido ya dem ostrada por Ca­
jal (1899, 1900 y 1901) en trabajos que parecen ignorar los autores 
citados, ya que al comentarlos discurren en la forma siguiente: «Ca­
jal incluso creia que sus fibras horizontales (las de las células espe­
ciales) podrian persistir indefinidamente, opiniôn discutida por Co- 
nel, quien, de acuerdo con la teoria de la neurona, no podia adm itir 
la persistencia de fibras en ausencia de un cuerpo celular.» Tanto 
Duckett y Pearse como Conel ignoran al parecer que Cajal adm itia 
la persistencia en el adulto de sus «células especiales» y como con­
secuencia también de las gruesas expansiones de las mismas présen­
tes en la capa I. La débil argumentaciôn de Duckett y Pearse se pone 
en evidencia al suponer que las células de Cajal, simplemente porque 
son grandes, al emigrar a las profundidades de la capa molecular, 
van a term inar transform ândose en las grandes piram idales de Betz, 
iprésentes en la quinta capa cerebral!

Nuestra demostraciôn de la presencia de células de Cajal en el 
animal adulto estâ completamente de acuerdo con las ideas de Cajal. 
Sus «células especiales» pierden, efectivamente, su aspecto « fetal » en 
form a progresiva, al «reabsorberse» numerosas prolongaciones cola­
terales dirigidas hacia la pia y que proceden de los largos procesos 
celulares que discurren paralelam ente a la superficie cortical. Sin 
embargo, todavia en el gato de 9 a 12 dias pueden observarse algu­
nas de estas prolongaciones que alcanzan la pia, si bien la mayoria 
quedan como colaterales dirigidas hacia la superficie cortical, pero 
que no llegan a alcanzar el nivel de la misma. Ha de tenerse en 
cuenta que, conforme veremos mâs adelante, podemos considerar
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«madura» la corteza cerebral del gato a partir de 12 a 15 dias de vida 
postnatal.

La mayor parte de los autores que se han ocupado del estudio 
de la capa I de la corteza cerebral eluden atacar decididamente el 
problem a que plantean las células de Cajal, y en consecuencia, o bien 
hacen referencia de pasada a las mismas o dan por hechos estable- 
cidos las sugerencias o estudios incompletos de otros autores.

Entre los autores contemporâneos ùnicamente Fox e. Inmann  (1966) 
en el perro. Marin Padila (1970 a y b) en la corteza humana y Baron 
y Gallego (1971) en el conejo afirman, con pruebas objetivas, la per­
sistencia de las células de Cajal en la corteza cerebral de los anima­
les adultos. El grupo de Purpura, en varios trabajos publicados en 
los ùltimos anos, mantiene una posiciôn ambigua. En el gato. Pur­
pura y cols. (1964) dem uestran con claridad las células de Cajal en 
la corteza cerebral de animales de hasta très dias de edad con todas 
las caracteristicas del aspecto « fetal », inmaduro, descrito por los auto­
res clâsicos. Como todos los autores que han estudiado este tipo 
celular en su fase « fetal », describen las colaterales dirigidas hacia 
la pia. A los ocho dias del nacimiento escriben textualmente: «Las 
células de Cajal-Retzius, tal como aparecen en el estadio neonatal, 
no han podido ser vistas. Ocasionalmente se ven células bipolares 
con procesos orientados horizontalmente y células estrelladas, pero 
los procesos dendriticos de estas células no poseen espinas». Como 
se deduce de su texto. Purpura y cols., aunque no lo admiten, com- 
prueban la presencia de las células de Cajal-Retzius a los 8 dias: 
son esas células bipolares cuyos procesos han perdido ya las colate­
rales dirigidas hacia la pia. El que sus nrocesos no presenten espi­
nas es precisamente una caracteristica de las células de Cajal; la 
falta de razonamiento lôgico por parte de estos autores es la ùnica 
explicaciôn ante su asombro por la ausencia de las mismas. Una vez 
descartadas las células de Cajal-Retzius en el gato de 8 dias en la 
forma que acabamos de describir, Purpura y cols, no las mencionan 
siquiera en el gato de 14 y 21 dias de vida postnatal. Si bien estos 
autores eluden definirse acerca de la desapariciôn de las células de 
Cajal en los animales de 8, 14 y 21 dias, en los cuales, segùn ellos, 
no logran dem ostrarlas, su descripciôn en la corteza cerebral del 
animal de très dias hace suponer que las consideran precursoras de 
otros tipos celulares, ya que en la capa molecular de estos animales 
describen «otros tipos celulares, probablemente células de Cajal-Ret­
zius modificadas...». Estos otros tipos celulares incluyen: «1/ neu­
ronas con su soma celular en la superficie pial y 2 / «stellate» cells, 
células triangulares de Cajal de axon corto».

La demostraciôn évidente de las células de Cajal que hemos he­
cho en este trabajo en la corteza cerebral del animal adulto nos exi- 
me de comentar otros trabajos como los arriba citados. Ahora bien, 
dada la im portancia de la presencia de una poblaciôn neuronal en 
la capa I para la interpretaciôn de datos funcionales obtenidos por
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métodos electrofisiolôgicos, debe quedar bien sentado que los tra­
bajos recientes en los que se ignoran las células de Cajal han de ser 
considerados con réservas en lo que se refiere a interpretaciôn de 
posibles conexiones intercelulares analizadas con microscopia de luz 
y electrônica.

La explicaciôn probable del fracaso de los autores mencionados 
en dem ostrar la poblaciôn neuronal de la capa I de la corteza cere­
bral quizâ radique en las dificultades técnicas de impregnaciôn de 
estas células en el animal adulto y su escaso nümero si se compa- 
ran con otros tipos celulares de la corteza, en especial con las cé­
lulas piramidales. No es de extrahar que el método de Golgi, incons­
tante y que sôlo tine algunos elementos celulares, haya fracasado en 
manos de autores que no han insistido suficientemente en su empleo. 
Es mâs explicable el no encontrar las células de Cajal en estudios 
de microscopia electrônica, dada la escasez celular présente, el pe­
queno tamano de los bloques y la finura de las secciones.

Entre las neuronas identificadas en la capa I, tanto con métodos 
ôpticos como con microscopia electrônica hemos podido distinguir 
las células de Cajal por un lado (A y B en los estudios con micros­
copia electrônica) y por otro las células de axon corto que igualmen- 
te habian sido descritas por Cajal. Ahora bien, en ninguna de las 
células de Cajal identificadas como taies, hemos podido dem ostrar 
un axon: el valor morfolôgico de todos los procesos o expansiones 
celulares ha sido siempre el mismo. Esta observaciôn estâ en con­
tradicciôn con los estudios de diversos autores, pero estâ de acuer­
do con la prim era descripciôn de Cajal hecha al descubrimiento de 
este tipo celular.

Para Cajal —en su prim er trabajo sobre sus «células especiales»—, 
todos los procesos celulares tendrian los mismos caractères morfo- 
lôgicos. Es lôgico suponer que esta peculiaridad llam ara la atenciôn 
de Cajal. Dentro de su concepciôn morfolôgica y funcional de la neu­
rona, y, en consecuencia, de la form a de conexionarse unas células 
nerviosas con otras, tal peculiaridad no tendria o tra explicaciôn que 
suponer que los procesos celulares tenian todos el carâcter funcional 
de axon; que sus células especiales poseian varios axones. De esta 
forma adm itia para las mismas una disposiciôn anâloga a la que ha­
bia descrito para los grandes espongioblastos de la retina de las 
aves, esto es, contactos con fibras presinâpticas a nivel del cuerpo 
celular y propagaciôn centrifuga del impulso por todos los procesos 
celulares, esto es, «axones». Era obligado para los histôlogos de la 
época, una vez establecida la teoria neuronal, el définir morfolôgi- 
camente dendritas y axon en cada elemento nervioso descubierto. En 
esta linea de pensamiento trabajaron  Retzius y Veratti, los cuales, 
mâs defensores de la teoria de la neurona que el propio Cajal, 11e- 
garon a la conclusiôn de que sôlo una de las prolongaciones ténia 
carâcter de axon. Veratti trabajô con la corteza cerebral del conejo
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y Retzius con la humana, de fetes. En las figuras de Veratti (figs. 2, 
4, 5 y 6 de su trabajo de 1897) o bien no se diferencia morfolôgica- 
mente la «nervenforsatz» de las «pseudonervenforsatz» o sus dibujos 
no son muy convincentes. Incluse la form a de denominaciôn de les 
procesos celulares de las células de Cajal, «nervenforsatz» y «pseudo­
nervenforsatz» implica dificultad en diferenciarlas.

En numerosas células de Cajal estudiadas en el cone je, mismo 
animal utilizado por Veratti, nunca hemos podido dem ostrar el axon, 
siendo de senalar que alguna de nuestras microfotografias reprodu- 
cen células idénticas a las dibujadas por Veratti, especialmente las 
de tipo bipolar.

Las comunicaciones de Veratti y Retzius convencieron a Cajal, e] 
cual rectified sus descripciones anteriores admitiendo que une de les 
procesos celulares es en realidad un axon. A partir de los trabajos 
de Cajal nadie ha puesto en duda la existencia del axon, pero ningün 
autor tampoco se ha preocupado en discutir de nuevo el problema, 
excluyendo quizâ a Meller y cols. (1968, a y b). Estos au tores, al es- 
tudiar la evoluciôn celular en la corteza cerebral de los ratones re- 
cién nacidos, se plantean el momento de aparicion de axon y den- 
dritas en las células de Cajal. Segùn ellos, en la prim era semana des- 
pués del nacimiento las células de Cajal tienen aspecto bipolar sin 
que pueda ser diferenciado el axon y las dendritas; es a partir del 
séptimo dia cuando comenzaria la diferenciaciôn. Nuestros resulta- 
dos, volvemos a repetir, no nos permiten afirm ar la existencia de 
axon en este tipo celular, sin que las pruebas aducidas por Meller 
y cols, nos puedan convencer de lo contrario, ya que en su trabajo 
aparecen contradicciones évidentes: al describir células con diferen­
ciaciôn en axon y dendritas presentan como ejemnlo la figura 1 A 
V B. Pero la figura 1 A pertenece a la corteza cerebral del raton de 
UN DIA, y la figura 1 B, a la corteza cerebral del raton de SEIS DIAS. 
Segùn sus pronias afirmaciones, en este periodo de desarrollo las 
células son exclusivamente bipolares, sin diferenciaciôn. La nresencia 
de células nerviosas desprovistas de axon en una capa plexiforme no 
es hallazgo extraordinario. Las células am acrinas de la capa plexifor­
me interna de la retina, segùn dem ostrô Cajal (1892), inicialmente 
carecen de axon, hecho comprobado en anos recientes mediante es- 
tudios con microscopia electrônica. En los estudios comparativos en­
tre estos tipos celulares v las células de Cajal sorprende su similitud 
morfolôgica, asi como su disposiciôn en nlexos perpendiculares a las 
vias de neuronas de axon largo a nivel de ambas capas plexiformes, 
tanto en el conejo (Baron v Galle^o, 1971) como en el gato, segùn 
pruebas aportadas en el présente estudio.

Recientemente se ha dem ostrado la existencia de neuronas des­
provistas de axon a nivel de otras capas plexif ormes: Gallego (1964, 
65, 71) ha descrito a nivel de la capa plexiforme externa en la reti­
na de animales con visiôn escotôpica un tipo especial de célula ho­
rizontal desprovisto de axon, que considéra ligado a la funciôn de
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los bastones en las retinas pobres en conos. En la capa plexiforme 
externa del bulbo olfativo ban sido descritas sinapsis reciprocas 
(Hinds, 1970) analogas a las descubiertas en la plexiforme interna 
de la retina por Kidd  (1962) posiblemente pertenecientes a las cé­
lulas desprovistas de axon que ban sido estudiadas por Gallego (1971). 
Por o tra parte, Sobrino (1970), en la via acustica y a nivel del gan- 
glio ventral, ha descrito en la capa molecular neuronas desprovistas 
de axon, que habian sido entrevistas por Cajal.

Para nosotros es évidente que las células de Cajal, tal como ha­
bian mantenido los autores clâsicos, evolucionan desde una forma 
« fetal » a la forma «adulta», pero persisten en esta form a en la corte­
za cerebral madura; ni se reabsorben, ni se transform an en otros 
tipos celulares, bien sean piramidales o células de axon cor to. Es por 
ello interesante determ inar el momento en el cual las células de 
Cajal han alcanzado su forma definitiva, su madurez neuronal. El 
resultado de nuestro trabajo parece dem ostrar que las células de 
Cajal «maduran» al mismo tiempo que la corteza cerebral en con- 
junto, e inclusive que alcanzan su madurez en prim er lugar tal como 
sugiere Marin Padilla para la capa I de la corteza cerebral humana 
(1970 a). Para nosotros la morfologia de las células de Cajal estu- 
diada con microscopia optica no se modifica sustancialmente a par­
tir  del 15 dia de vida postnatal. La «maduraciôn» morfolôgica de 
dichas células term ina entre el 12 y 15 dias. El desarrollo ulterior 
de su maxima capacidad funcional —hoy desconocida— puede con- 
tinuar posteriorm ente como se deduce del mayor numéro de sinap­
sis, demostrables con microscopia electrônica, que hemos detectado 
en el animal de 40 dias y adulto.

El grado de madurez cerebral en una especie animal puede es- 
tablecerse sobre la base de correlacionar el desarrollo de los môdu- 
los funcionales y de com portamiento con los cambios morfolôgicos, 
bioquimicos y neurofisiolôgicos que pueden detectarse a nivel cere­
bral (Himwich, 1962). Cuando se estudian diversas especies de ma- 
miferos debe tenerse en cuenta que existen marcadas diferencias en 
el curso evolutive de su maduraciôn cerebral, por lo que no es licito 
extrapolar datos obtenidos en la misma edad postnatal entre anima­
les de diversas especies.

El estado de desarrollo cerebral se refleja en diferencias de com- 
Dortamiento estudiadas desde el nacimiento de distintos animales. 
Los mamiferos a este respecto pueden ser divididos en dos grandes 
grupos: 1) Animales que nacen relativam ente maduros y pueden ser- 
virse por si solos en su relaciôn con el medio ambiente (cobaya, ca- 
ballo, cabra, oveja v vaca). v 2) Animales que nacen relativamente 
inm aduros v reouieren cuidados postnatales por parte de los padres 
para sobrevivir (ratôn. rata, coneio, perro, gato y hombre). En el 
estudio clâsico realizado nor Tilnev v Kuhie se analiza la apariciôn 
sucesiva de funciones cerebral es hasta el desarrollo total del môdulo 
de comportamiento de la especie correspondiente. En sus gràficas
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se comprueba que el cobaya a partir del segundo dia del nacimiento 
présenta ya completamente désarroi!ada su «stream of behaviour». 
No sucede lo mismo ni en el gato ni en la rata, estos animales solo 
term inan de adquirir las reacciones de comportamiento mas com- 
plejas (escape, defensa, carrera) hacia la edad de 27 a 30 dias des- 
pués del nacimiento. En estrecha correspondencia con estos datos 
de compleciôn de sus funciones cerebrales se ha demostrado que el 
cobaya tiene ya desarrollada su form a adulta de EEG al nacer, mien- 
tras que tanto la rata como el gato solo adquieren la forma adulta 
de EEG a partir de 12 a 15 dias después del nacimiento. Puede es- 
tablecerse una relaciôn entre la apariciôn en el tiempo de las diver­
sas funciones cerebrales y la evoluciôn anatômica bioquimica y neu­
rof isiolôgica de los cerebros en las diversas especies animales.

La sintesis de los très param étrés, morfolôgico, bioquimico y neu- 
rofisiolôgico, se tratô  de llevar a cabo a través de la discusiôn del 
llamado «periodo critico» (Flexner, 1955), esto es, el momento en 
el cual las neuronas se acercan a su madurez estimada por su volu- 
men nuclear, presencia de sustancia de NISSL y desarrollo de sus 
procesos dendriticos, acompanados estos cambios morfolôgicos de 
un aumento rapide de enzimas respiratorias y acùmulo de proteinas 
y aminoâcidos por encima del 50 por 100 del nivel que alcanzan en 
el adulto. En correspondencia con los datos funcionales de compor­
tamiento, que indican compléta madurez al nacer, el cobaya tiene un 
EEG adulto a los 44-46 dias de vida intrauterina y présenta también al 
nacer tanto polarizaciôn cortical como el fenômeno de la depresiôn 
propagada. En la rata el EEG aparece entre 4 y 10 dias después del 
nacimiento, se acumulan râpidamente enzimas respiratorios y glutâ- 
mico decarboxilasa, asi como proteinas y aminoâcidos. El crecimien- 
to dendritico se acelera después del 6.° dia y se compléta râpida­
mente a partir  del 12. En este momento el EEG tiene los caractères 
de la corteza del animal adulto. El ratôn présenta un «periodo cri­
tico» similar a la rata: el EEG aparece claramente detectable entre 
el 6.° y 9.° dia, haciéndose de tipo adulto a partir del dia 12. El cre- 
cimiento dendritico se acelera entre el 8.° y el 15.°.

En el conejo las etapas de desarrollo cerebral parecen m ostrar 
un tipo intermedio entre los animales mencionados y otros mamife­
ros mâs superiores: si bien los caractères anatômiçDs del conejo de 
10 a 15 dias estân suficientemente evolucionados y sirven ya un EEG 
de tipo adulto, su contenido en DNA no se compléta hasta el nivel 
del cerebro adulto mâs que hacia el 30° dia después del nacimiento. 
En el perro, gato y hombre es dificil définir el «periodo critico». 
En el perro, el EEG espontâneo de tipo adulto sôlo se manifiesta 
hacia el 28 dia de vida postnatal, el cual va precedido, ya en los 
animales recién nacidos, de respuestas electrocorticales de gran com- 
plejidad (Purpura y cols., 1964), lo que indica desarrollo de sistemas 
sinâpticos operatives a nivel del neuropilo superficial, esto es, en la 
capa I de la corteza cerebral. La corteza cerebral del gato recién na-
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cido muestra ya la respuesta cortical directa (RCD) {Purpura y cols., 
1960), respuestas transcallosas (Grafstein, 1963) y respuestas evocadas 
a estimulos aferentes (Scherrer y Oeconomos, 1955; Marty, 1962).

Para el analisis funcional de la capa I es de especial interés la 
respuesta cortical directa, ya que toda la evidencia que poseemos 
apunta hacia su produccion en dicha capa con exclusion de la par- 
ticipacion de elementos celulares situados en capas mas profundas 
de la corteza cerebral. Purpura y cols. (1964) estudiaron la RCD en 
gatos en desarrollo comprobando su presencia desde el nacimiento 
en forma de la negatividad superficial descrita inicialmente por 
Adrian (1936), de duracion variable segùn la distancia del electrodo 
de registre al de estlmulo cortical y de magnitud también variable 
segùn la intensidad del estimulo aplicado. Su estudio se refiere a 
animales comprendidos entre 8 horas y 9 dias de vida postnatal, asi 
como a animales de 5 y 6 semanas de edad. La forma del potencial 
que se considéra de tipo adulto esta claramente establecida en los 
animales de 5 y 6 semanas. Ahora bien, en los registros de Purpura 
y cols, parece ya configurarse la form a adulta de respuesta en el 
animal de 9 dias. Es de suponer que antes de las cinco semanas, 
posiblemente hacia las dos semanas desnués del nacimiento, la RCD 
sea ya de tipo adulto, de acuerdo con los datos de maduraciôn de 
la corteza cerebral mencionados mâs arriba. En la actualidad pro- 
cedemos a un estudio sistemâtico de la RCD en animales de edades 
comprendidas entre los 5 y los 20 dias de edad para com probar tal 
hipôtesis.

La RCD descrita por Adrian (1936) se provoca con intensidades 
pequenas de estimulo eléctrico y se registra a distancias cortas del 
electrodo estimulador, hasta unos 5 milimetros en el recién nacido 
y de 8 a 10 milimetros en el adulto. La zona de mayor acciôn de 
una corriente débil aplicada a la superficie cortical, siguiendo la téc- 
nica utilizada para provocar la RCD, estâ indudablemente limitada 
a las zonas corticales mâs superficiales segùn la opiniôn inicial de 
Adrian y con la que estân de acuerdo todos los autores posteriores.

Chang (1951), Purpura y Grundfest (1956), Purpura y cols. (1964) 
adm iten que dicho estimulo da lugar a actividad conducida en axo­
nes orientados horizontalmente y a potenciales postsinâpticos ori- 
ginados en las dendritas apicales. Segùn el grupo de Purpura, la lar- 
ga duraciôn de la RCD (hasta 20 milisegundos) registrada a distan­
cia del punto estimulado es debida a la sumaciôn de potenciales ex- 
citadores postsinâpticos en una zona densamente poblada con elemen­
tos dendriticos. Del estudio de la distribuciôn de potenciales en un 
conductor de volumen se deduce que cualquier cambio eléctrico re- 
gistrado en la superficie del conductor (en este caso la corteza ce­
rebral) se debe a la disposiciôn ordenada y simétrica de algùn tipo 
de células dentro de la corteza. Mountcastle y Poggio (1968), de 
acuerdo con la mayoria de los autores actuales, apuntan a las célu-
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las piramidales corticales como los candidatos mas calificados para 
producir la RCD. Deberiamos anadir, por su disposiciôn paralela 
y también perpendicular a la superficie cortical, todo el sistema de 
vias aferentes durante su curso ascendente en corteza, antes de trans- 
form arse en paralelas a la superficie cortical a nivel de los neuro- 
pilos de la sustancia gris. Las células niramidales estân perfecta- 
mente ordenadas con su eje mayor perpendicular a la superficie cor­
tical. Cualquier modificaciôn de su potencial de membrana, en den­
dritas o soma, puede dar lugar a «sumideros» o «fuentes» de corrien­
te que originan cambios abiertos de flu jo détectables en la superfi­
cie de la corteza. Las células de axon corto no parece que puedan 
contribuir a cambios eléctricos registrables en la superficie cortical, 
ya que la orientaciôn de sus dendritas (esfera con el soma en el cen­
tre ) y disposiciôn multidireccional de los axones tiende a crear cam­
pes cerrados de flujo de corriente que «vistos» a gran distancia, 
desde la superficie cortical, no proyectarân ninguna diferencia de po­
tencial.

La interpretaciôn mencionada acerca del origen de la RCD, acor- 
de con los dogmas actuales, es criticable desde diverses puntos de 
vista. Por un lado, la carencia de informaciôn morfolôgica élimina 
en la discusiôn de los resultados obtenidos a las células de Cajal. 
Hemos visto en este trabajo que las células de Cajal existen tanto 
en el recién nacido como en el adulto. Estas células se encuentran 
situadas con una disposiciôn de sus procesos celulares principalmen- 
te paralela a la superficie cortical; su activaciôn tan cerca de la 
misma ha de ser detectada como cambios eléctricos en un electro­
do situado en las condiciones en las que se obtiene la RCD. Tan lô- 
gica es esta suposiciôn que buscando la interpretaciôn de la RCD 
ya Ecoles (1963) senalaba que podrian ser responsables de ella las 
células de Cajal, sugerencia que fue posteriorm ente abandonada ante 
la suposiciôn generalmente admitida de que dichas células en el adul­
to se han reabsorbido o transform ado en otros elementos celulares 
de la corteza. Por otra parte no existen diferencias claras entre las 
respuestas lentas (la RCD) del recién nacido y las de los animales 
con corteza en progresivo desarrollo. Si la RCD fuese debida a la 
suma de los potenciales excitadores postsinâpticos, tal como se ha 
senalado e insistido experimentalmente por Creutzfeld y cols. (1966), 
parece lôgico deducir que ha de ir aumentando paulatinamente, en 
form a progresiva, conforme aumenta con la maduraciôn cerebral el 
numéro de sinapsis axodendriticas. Como sabemos, ello no sucede. 
Aûn hay mâs, la interpretaciôn de la RCD en los términos senalados 
mâs arriba supone respuestas de las fibras aferentes, células de 
axon corto y. por supuesto, piramidales de tipo convencional. Sin 
embargo, se ha prestado poca atenciôn, quizâ por su «heterodoxia», 
a las respuestas obtenidas con microelectrodos y registro intracelu- 
lar de las llamadas «idle cells».

Phillips (1956), estudiando la corteza motora y somatosensitiva
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del cerebro del gato mediante la técnica de registro intracelular con 
microelectrodos, descubrio células que presentan potenciales de mem­
brana del orden de 90 milivoltios, pero que no parecian responder 
a la estimulacion de la corteza cerebral, talamo o a estimulos anti- 
dromicos en la via piramidal. Estas células que nor su respuesta 
eléctrica «heterodoxa» o peculiar Phillips denominô «idle cells» fue- 
ron posteriorm ente estudiadas por varios autores (Martin y Branch, 
1958; Li, 1959; Sugaya y cols., 1964), pero fueron Karahashi y Gold- 
ring (1966) los que pudieron determ inar un hecho de im portancia 
y al que segùn nuestra opinion no se ha prestado suficiente aten­
ciôn: durante la evocaciôn repetida de la RCD, asi como durante 
la estimulaciôn a frecuencias de 6-60 impulses por segundo de los 
nùcleos talàmicos de la linea media y posteroventral, las «idle cells» 
presentaban una respuesta despolarizante lenta que llega a ser de 
unos 20 milivoltios, que se suma y persiste por uno o mâs segun- 
dos después de la supresiôn del estimulo, sin dar lugar a descargas 
celulares (spikes). La respuesta despolarizante lenta obtenida de las 
«idle cells » corresponde en configuraciôn a las variaciones negativas 
superficiales evocadas (la RCD). Si el estimulo no es capaz de pro­
ducir la RCD, tampoco aparecen en los registros intracelulares de 
las «idle cells» las respuestas despolarizantes.

Karahashi y Goldring demostraron igualmente que la depresiôn 
cortical propagada va acompanada de una despolarizaciôn mâs acen- 
tuada de las «idle cells», del orden de 20-40 milivoltios. Durante la 
depresiôn cortical propagada, el estimulo cortical no produce ni RCD 
ni la respuesta despolarizante lenta de las «idle cells». Ellos discu- 
ten la posible identidad de las «idle cells», considerando que podrian 
ser teôricamente: neuroglia, neuronas incapaces de dar respuestas 
todo o nada o simplemente las dendritas de las grandes células pi­
ramidales. Los argumentos en favor de cada uno de estos «candida­
tos» son tan débiles que segùn los mismos autores la «identificaciôn 
positiva de las «idle cells» debe esperar verificaciôn histolôgica me­
diante el desarrollo de una técnica adecuada de marcaje».

Nos encontramos de nuevo. lo mismo que al discutir la RCD, ante 
discusiones acerca del origen de fenômenos bioeléctricos en la cor­
teza sin tener présente la estructura funcional de la misma: por las 
mismas razones que anteriorm ente mencionâbamos no se ha tenido 
en consideraciôn a las células de Cajal como las posibles «idle cells» 
y, sin embargo, son muchos los argumentos en favor de esta inter­
pretaciôn. En prim er lugar, células desprovistas de axon o a lo sumo 
provistas de procesos «axonoides», es dificil que den respuesta todo 
o nada, dominan en ellas las variaciones lentas de m em brana tal 
como se ha demostrado en la retina para las células similares por 
Svaetichin y cols. (1961), Kaneko  (1970) y Werblin y Dowling (1969); 
las células de Cajal, pues, son un candidato muy calificado para su 
identificaciôn con las «idle cells» por su tipo teôricamente posible 
de respuesta eléctrica.
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En segundo lugar se ha prestado poca atenciôn también al hecho 
de que respuestas de «idle cells» se obtengan a 70 micras y 150 mi- 
eras por debajo de la pia (ver figs. 5 y 1 del trabajo de Karahashi 
y Goldring, 1966), esto es, en plena capa I, la cual, segùn algunos 
morfôlogos y fisiôlogos actuales, carece de elementos celulares. Mas 
lôgico es suponer que las «idle cells» son neuronas peculiares de la 
corteza, del tipo de las células de Cajal, que tra ta r de identificarlas 
con neuroglia o con dendritas de células piramidales. Las células de 
neuroglia son pequenas y parece poco probable que puedan ser em- 
paladas fâcilmente con el microelectrodo sobre todo mâs fâcilmente 
que las células piramidales como es el caso de las «idle cells». Bu­
llock (1959) ha sugerido que las células de axon corto podrian res­
ponder de la forma como lo hacen las «idle cells», pero séria para- 
dôjico que células tan pequenas fueran empaladas fâcilmente por 
el microelectrodo; el mismo argumento podria aplicarse al posible 
origen de respuestas lentas en las dendritas de las células piram i­
dales.

Dados los hallazgos morfolôgicos obtenidos en el présente estu­
dio y la discusiôn acerca del origen de los potenciales bioeléctricos 
lentos evocados en la corteza cerebral segùn la argumentaciôn pre- 
cedente, es admisible la hipôtesis de que las células de Cajal:

a) Pueden ser las «idle cells» de Phillips.

b) Pueden ser responsables en gran parte de los componentes 
lentos de los potenciales corticales registrados en la RCD.

c) La depresiôn cortical propagada de Leao, confinada a la zona 
mâs superficial de la corteza cerebral, podria tener como substrato 
la despolarizaciôn profunda del plexo paralelo a la superficie cortical 
formado por las células de Cajal.

Estas hipôtesis deben ser confirmadas experimentalmente.

Es de senalar que tanto los datos morfolôgicos descritos en este 
trabajo como la argumentaciôn antes desarrollada abogan en favor 
de la tesis defendida por Gallego (1964, 65 y 71) de la existencia en 
el sistema nervioso central de un tipo de neuronas, que por sus ca­
ractères morfolôgicos y respuestas bioeléctricas, lentas, de hiper o 
despolarizaciôn, y por su disposiciôn en plexos a nivel de los neu- 
ropilos son distintas de las neuronas de axon corto y de las neuro­
nas de axon largo, los dos tipos neuronales bâsicos segùn se con­
sidéra desde los trabajos de Golgi y de Cajal. A este grupo neuronal 
pertenecerian las amacrinas de la capa plexiforme interna de la re­
tina, las horizontales con «axon» y horizontales sin axon de las re­
tinas ricas en bastones, los granos externos e internos del bulbo 
olfatorio, las células amacrinas de la capa plexiforme externa del 
bulbo olfativo, los granos del ganglio ventral del acùstico y las cé­
lulas de Cajal. A nivel de los neuropilos en las grandes vias senso-

109



riales es de prever la descripcion de nuevos elementos de este tipo. 
Las horizontales y amacrinas de la retina, por su peculiar compor­
tamiento electrofisiolôgico, han sido denominadas células «controla- 
doras» por Svaetichin. Nos parece mâs adecuado designar tentativa- 
mente con el nombre de «moduladoras» a los tipos celulares men­
cionados mâs arriba, tal como se hace en nuestro laboratorio, a ex- 
pensas de que los estudios electrofisiolôgicos confirmen las hipôte­
sis que han sido expuestas. Desde un punto de vista estrictam ente 
morfolôgico, las células carentes de axon, los tipos celulares men­
cionados pueden ser consideradas como células «amacrinas».

No es fâcil enfrentarse con la discusiôn de las conexiones sinâp- 
ticas a nivel de la capa I de la corteza cerebral. El trabajo inicial 
de Lorente de No sobre arquitectura funcional de la corteza cerebral 
fue seguido de algunos estudios, poco numerosos si se tiene en cuen­
ta el interés del problema, y la cantidad de trabajos orientados fun- 
cionalmente que se han realizado desde entonces. A pesar de esta 
falta de informaciôn es de resaltar el gran numéro de modelos ma- 
temâticos que han sido desarrollados en un intento de aclarar el 
problema del funcionamiento cortical. Las conexiones sinâpticas de 
la corteza en general han sido estudiadas, sin embargo, por algunos 
autores modernos: Gray (1959, 61); Van der Loos (1963); Westrum  
(1966); Van der Loos (1964); Lund y Lund (1970); Cotonnier (1968).

Los resultados de nuestro estudio, comentados anteriormente, po- 
nen de nuevo en evidencia la falta de informaciôn morfolôgica con 
que se han venido llevando a cabo, tanto las interpretaciones funcio­
nales como el desarrollo de modelos. La presencia en el animal adul­
to de un sistema neuronal bien definido, desarrollado y organizado 
a nivel de la capa I, ha de hacernos modificar nuestros conceptos 
hipotéticos sobre el funcionamiento de la corteza cerebral. El concep- 
to de organizaciôn columnar desarrollado por Mountcastle sobre da­
tos funcionales ténia sus antecedentes en los estudios de Lorente de 
No, ya que, segùn este autor, las cadenas verticales de neuronas de 
la corteza inervadas por una fibra aferente podrian ser considera­
das como las unidades funcionales mâs simples de la organizaciôn 
cortical. Esta hipôtesis de Lorente de No requiere el estudio preciso 
del «cilindro» cortical inervado por una fibra aferente y de las co­
nexiones transversales a distintos niveles de las capas de neuronas 
corticales.

O’Leary (1941) senalô ya las diferencias que podian existir entre 
diferentes especies animales en la distribuciôn horizontal de las fi­
bras aferentes corticales: en el gato, por ejemplo, son mucho mâs 
amplias que en el conejo, lo que indicaria dentro de la hipôtesis 
«columnar» la existencia en el gato de «unidades funcionales» de 
un soporte estructural mâs amplio. Scholl (1953) hizo especial hin- 
capié, después de analizar las fibras corticales aferentes y su distri­
buciôn a nivel de las varias capas corticales, en que la consecuencia
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de una organizaciôn sobre «unidades elementaies corticales» funcio­
nales requerla adm itir una localizaciôn précisa cortical, lo que era 
insostenible, ya que existlan demasiadas células con conexiones en­
tre si muy numerosas y diversas. El mismo Lorente de No especifi- 
ca el haber omitido en sus esquemas, para no complicarlos, gran 
numéro de colaterales de los axones aferentes, lo cual inducla a pen- 
sar que la distribuciôn intracortical de las aferentes especificas era 
mâs bien limitada. Pero, por el contrario, Ruiz Marcos y Valver- 
de (1970) dem uestran recientemente que en el ratôn la arborizaciôn 
term inal de las aferentes especificas alcanza extensiones de hasta 
400 micras, confirmando estudios anteriores de Polyakov (1961) y 
O’Leary (1941), los que habian senalado la distribuciôn en la sustan­
cia gris de fibras aferentes de âreas del orden de las 600 micras de 
diâmetro e incluso mayores.

Las secciones tangenciales para el estudio de la organizaciôn cor­
tical puede dar imâgenes de las posibles conexiones transversales o 
âreas horizontales a diverses niveles de la sustancia gris cortical (Co- 
lonnier, 1966; Von Bonnin  y Mehler, 1971). La distribuciôn horizon­
tal de las dendritas de las piramidales segùn Colonnier no excede 
0,5 mm., excepte en la capa I, donde puede alcanzar 1 - 2 mm. De 
sus estudios deduce que las columnas no son entidades anatômicas 
morfolôgicamente separadas, sine que las columnas funcionales re­
sultan del estimulo del campe de la via aferente aconlado con la in- 
hibiciôn de las unidades vecinas, probablemente mediada por las 
células de axon corto en cesta de la capa IV. El napel inhibidor de 
las células en cesta ha sido sugerido por Marin Padilla (1970 b).

Para Van der Loos (1965), la propagaciôn transversal de las den­
dritas basilares en el conejo alcanza diâmetros de 600 micras, y se­
gùn sus observaciones insiste en que parecen hacerse mâs amplias 
las dendritas colaterales basai es segùn avanzan en evoluciôn la cor­
teza cerebral. Ello parece postular un mayor grado de interacciôn 
transversal. Pero donde, dados los datos morfolôgicos, puede pos- 
tularse un mayor grado de interacciôn transversal es precisamen- 
te a nivel de la capa I. Por un lado es grande el nùmero de fibras 
aferentes que discurren paralelam ente a la superficie cortical y orien- 
tadas en todas direcciones; por otro, los penachos dendriticos de 
las células piramidales subyacentes se entremezclan profusam ente a 
nivel de dicha capa, pero el argumento mâs sôlido en favor de un 
alto grado de interacciôn transversal lo proporciona la presencia de 
las células de Cajal, con sus procesos celulares orientados en un 
piano principal paralelo a la superficie de la corteza, perpendicular 
por lo tanto, al eje longitudinal de las células piramidales, y si éstas 
se organizan funcionalmente en columnas, los datos morfolôgicos 
que aportamos hacen suponer una gran interacciôn funcional trans­
versal entre ellas a nivel de la capa I, confiriendo a esta capa un 
posible papel integrador de gran interés teôrico.
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La microscopia optica no puede proporcionarnos resultados fide- 
dignos para el anâlisis de la organizaciôn sinâptica intercelular, pero 
nos ha proporcionado la prueba évidente de la existencia en el ani­
mal adulto de dos tipos de neuronas: células de Cajal y axon cor­
to, a nivel de la capa I. Ello ha de ser tenido en cuenta para la in­
terpretaciôn de los contactos sinâpticos en ella, que han sido estu- 
diados con microscopia electrônica, lo que no ha ocurrido en for­
ma especifica hasta el présente momento. El estudio moderno mâs 
completo y reciente sobre sinaptologia de la corteza cerebral, en 
especial de la capa I del cerebro de gato es el de Jones y Powell (1970, 
a, b, c, d y e). Estos autores, como mencionâbamos al comienzo de 
este estudio, no tienen en consideraciôn neuronas de ningùn tipo 
en su estudio de las sinapsis a nivel de la misma. En el cuarto mâs 
superficial de la capa I describen estos autores axones de pequeno 
diâmetro, mielinicos, situados inmediatamente por debajo de la li­
nea astrocitaria subpial que discurren en un plexo formado por den­
dritas finas y terminales axônicos entremezcladas con axones amie- 
linicos y procesos gliales, aspecto morfolôgico con el que coinci- 
dimos. Todas las expansiones celulares que consideran de tipo den­
dritico deben procéder, segùn Jones y Powell, de células situadas 
mâs profundamente, especialmente de células piramidales, ya que 
segùn ellos «esta parte superficial carece de somas neuronales».

La presencia en nuestras preparaciones estudiadas con microsco­
pia electrônica, de somas neuronales identificables como células de 
Cajal y, en menor proporciôn, como células de axon corto, introdu­
ce un nuevo elemento en la interpretaciôn de la organizaciôn sinâp­
tica de la capa I. Es de senalar que en el gato de 40 dias, cuando 
la corteza ha alcanzado ya un pleno desarrollo, deducido de los 
datos de comportamiento y electrofisiolôgicos, las sinapsis axoso- 
mâticas sobre las células de Cajal son mâs numerosas que en el 
gato en periodo de maduraciôn (hasta los 15 dias después del na­
cimiento), predominando ligeramente las sinapsis simétricas ((-inhi- 
bidoras?) sobre las asimétricas (^excitadoras?). El citoplasma de 
las células de Cajal parece enriquecerse, con la edad, en lisosomas, 
cuerpos densos, mitocondrias.

Nosotros hemos podido distinguir en el tercio superior de la 
capa I, por un lado, axones y, por otro, dos tipos de expansiones 
celulares: dendritas de piramidales y procesos celulares probable­
mente correspondientes a los de las células de Cajal, aunque no 
podemos excluir por completo la posibilidad de que sean dendritas 
de las células de axon corto. Son caracteristicas este tipo de pro- 
longaciones de células no piramidales : se seccionan con frecuencia 
longitudinalmente en cortes perpendiculares a la superficie de la 
corteza, lo que indica que presentan un trayecto ascendente hacia 
la pia; inmediatamente por debajo de la «limitans gliae» se com- 
prueban «procesos celulares» gruesos que bien podrian ser las ter- 
minaciones varicosas de las colaterales ascendentes de los largos
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procesos celulares de las células de Cajal, demostradas con micros­
copia electrônica en los animales de 40 dias y adultos. Con micros­
copia ôptica, estos procesos ascendentes aparecen con mâs profu- 
siôn en los animales jôvenes. Se diferencian de las dendritas p ira­
midales por su mayor densidad en el trayecto no varicoso, carecer 
de espinas, presentar varicosidades y agrupaciones mitocondriales y 
cuerpos multivesiculares, presentando frecuentemente vesiculas de 
nùcleo denso. Se comprueban sobre taies procesos celulares gran 
nùmero de sinapsis en gran proporciôn del tipo asimétrico (^excita- 
doras?). En la misma zona aparecen finos terminales espinosos pro- 
vistos de sinapsis del tipo asimétrico invariablemente. Si bien, como 
sucede frecuentemente, no podemos distinguir el aparato «espinular», 
las espinas dendriticas son diferenciables, aparté de por su tama- 
no, por carecer de neurotùbulos, ribosomas y mitocondrias.

Segùn Jones y Powell no se ven sinapsis simétricas a nivel del 
tercio superior de la capa I. Nosotros las encontramos con relati- 
va frecuencia tanto sobre el soma de las células de Cajal mâs su­
perficiales como sobre sus expansiones celulares. Los terminales axô­
nicos se caracterizan por el acùmulo de vesiculas sinâpticas, entre 
ellas frecuentemente aparecen vesiculas de nùcleo denso, presentan 
un aspecto electrônicamente denso, term inando generalmente por me­
dio de contactos sinâpticos. Las zonas mâs profundas de la capa I 
se caracterizan por una mayor proporciôn de tallos dendriticos pi­
ramidales, pro vistos de espinas. Aparecen grandes procesos celula- 
res orientados en todas direcciones que pueden diferenciarse fâcil­
mente de las dendritas de piramidales por su aspecto varicoso, profu- 
siôn de orgânulos y vesiculas de nùcleo denso de apariciôn frecuente, 
asi como por la ausencia de espinas. En las dendritas de células piram i­
dales no distinguimos vesiculas de nùcleo denso; tienen contornos irre- 
gulares, pero no varicosidades, y las espinas son fâcilmente identifica­
bles. La apariencia del citoplasma es mâs clara y pobre en orgânu­
los, las mitocondrias grandes y alargadas son menos densas y suelen 
presentarse en forma aislada. Sobre los procesos de las células de 
Cajal se comprueban gran nùmero de sinapsis del tipo asimétrico 
y algunas simétricas y sobre el tallo dendritico de las piramidales 
aparecen sinapsis en abundancia mucho menor y generalmente si­
métricas. Los terminales axônicos a este nivel son mayores y apare­
cen del tipo claro con mâs frecuencia, term inando en forma de con­
tactos de todo tipo y asimétrico invariablemente sobre la gran po- 
blaciôn espinosa de la zona. El nùmero de sinapsis axoespinosas es 
doble que el axon-tallo de piramidales. Nosotros encontramos una 
menor proporciôn de terminaciones axon-tallo.

Los estudios de Cajal y Lorente de No con microscopia ôptica 
habian dejado claramente definida la distribuciôn en las distintas 
capas corticales de las fibras aferentes extrinsecas. Salvo las tâla- 
mocorticales especificas que term inan en la capa IV, el resto de fi­
bras extrinsecas aferentes alcanza la capa I; las fibras intercortica­
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les homolaterales (de asociaciôn), las fibras interhemisféricas (ca- 
llosas) y las colaterales de la sustancia blanca descritas por Cajal, 
que pertenecerian segùn algunos al sistema talamocortical difuso. 
Los experimentos de degeneraciôn llevados a cabo por Jones y Po­
well (1970, d y e )  les ilevan a la conclusion de que en la capa I y 
en su parte mâs profunda term inan las fibras comisurales sobre 
espinas de dendritas de pequeno y mediano tamano. Igualmente, por 
la capa molecular, se distribuyen fibras corticales de asociaciôn (en­
tre las âreas SI y SU en los estudios de estos autores), term inando 
igualmente sobre espinas dendriticas. Los axones degenerados tala- 
mocorticales term inan en espinas y tallos de dendritas de pequeno 
tamano en la capa IV, con algunas adicionales en las capas III y 
pocas en la I. En un reciente estudio, Jacobson y Marcus (1970) com- 
paran la distribuciôn intralam inar de las fibras callosas en la cor­
teza cerebral del gato, rata, mono (m. rhesus) y chimpancé, llegan- 
do a la conclusiôn de que esta es diferente. En la rata  y el gato, la 
terminaciôn de este tipo de fibras extrinsecas es en las capas I y II, 
mientras que en el mono (m. rhesus) y chimpancé las terminaciones 
se hallan en la III y la IV. Con respecto a los estudios degenerati- 
vos llevados a cabo por Jones y Powell, la ùnica discrepancia apa- 
rente con Cajal es la distribuciôn en la capa I de fibras de proce- 
dencia talâmica. Mientras que para Cajal éstas term inan exclusiva­
mente en la capa IV, para Jones y Powell term inan en cierta pro­
porciôn en las capas III y I también. Sin embargo, bien pudieran 
ser las talamocorticales difusas las proyectadas a la capa I que se 
comprueban en los experimentos de degeneraciôn de los ùltimos 
autores; con ello, los resultados en ambos casos serlan concordantes.

Nuestros resultados vienen a confirm ar una vez mâs el hallazgo 
inicial de Gray (1959) de que todas las terminaciones en las espinas 
de las dendritas de células piramidales son de tipo asimétrico. Si 
admitimos, como se hace generalmente, que todas las sinapsis con 
vesiculas regulares y esferoidales y del tipo asimétrico son excita- 
doras (Uchizono, 1965: Larramendi y cols., 1967, v Colonnier, 1968), 
se deduce que todas las fibras aferentes extrinsecas son funcional­
mente excitadoras, ya que, segùn acabamos de com probar, terminan 
sobre las espinas dendriticas.

Por otra parte, term inales axônicas con vesiculas aplastadas y 
contactos simétricos estân frecuentemente asociadas con sinapsis de 
conocida acciôn inhibidora (Bodian, 1966; Price, 1968; Uchizono, 1968, 
y Larramendi y cols., 1967), por lo que obligadamente, segùn se de­
duce de los estudios degenerativos, estâ ligado a la participaciôn de 
axones intrinsecos en la zona cortical estudiada, esto es, provenien- 
tes de células de axon corto. Este razonamiento viene apoyado por 
los hallazgos de Mountcastle con su dem ostraciôn de que no existen 
fibras prim arias aferentes directam ente inhibidoras; ello es ademâs 
perfectamente compatible con el conocido hecho de que la inhibiciôn 
présenta una latencia mayor que la facilitaciôn o excitaciôn.
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Ahora bien, ninguno de los estudios de degeneraciôn realizados 
con microscopia electrônica tiene en cuenta la presencia de las cé­
lulas de Cajal en la capa I, por lo que se hace necesario un estudio 
complementario para analizar la degeneraciôn de las sinapsis somâ- 
ticas y de procesos celulares que hemos descrito en el présente tra ­
bajo, con la finalidad de determ inar por este procedimiento el ver- 
dadero origen de las fibras presinâpticas sobre las células de Cajal 
y sobre sus prolongaciones. Pero si podemos deducir de lo expuesto 
mâs arriba que las sinapsis simétricas dominantes en el soma de 
dichas células proceden de células de axon corto de la misma capa I 
o de lâminas corticales inferiores cuyos axones ascienden hasta di­
cha capa I (incluidas las células de Martinotti), m ientras que las si­
napsis asimétricas que predominan en los procesos de las células de 
Cajal proceden de aferentes extrinsecas que alcanzan la capa I, esto 
es, son fibras talamocorticales difusas, de asociaciôn interhemisféri- 
ca (callosas) o intercortical (asociaciôn).

Si bien es verdad, a microscopia electrônica, no es posible distin­
guir los terminales axônicos procedentes de las fibras aferentes o 
de las células de axon corto, pero para Jones y Powell las fibras 
comisurales y de asociaciôn tienen en sus botones terminales un as­
pecto mâs denso que las tâlamocorticales. Estas ultimas mâs fre- 
cuentes en las porciones profundas de la capa I. Cierto es que en 
nuestras preparaciones las sinapsis sobre el soma de las piram ida­
les de la capa II son en su mayoria simétricas y de botones sinâp­
ticos «claros», pero a nivel de la capa I la mayoria de los botones 
axônicos son en su mayoria densos. por lo tanto pocas serian las tâ­
lamocorticales que term inarian en la capa I, siguiendo el criterio de 
identificaciôn de los ùltimos autores.

La presencia de sinapsis de ambos tipos sobre las células de Cajal 
y sus prolongaciones y su aparente carencia de axon. hecho apoyado 
por el estudio comparativo de las prolongaciones halladas emergien- 
do de su soma, v otros axones claramente identificados, ademâs de 
por el hecho de que ninguna de las nrolongaciones estudiadas con el 
microscopio electrônico presentara los caractères ultraestructurales 
que definen los axones (Peters y cols., 1968), nos plantearia un serio 
problema interpretative sin la posible existencia de contactos mem- 
brana-membrana. En efecto, séria incomprensible una neurona que 
ùnicamente présenta sinapsis aferentes a ella; su excitaciôn o inhi­
biciôn, ante la ausencia de axon, representaria un callejôn sin salida 
a los impulses que llegaran a esta célula. La presencia de contactos 
membrana-membrana perm itiria adm itir que las células de Cajal es­
tân en contacte funcional unas con otras y que pueden influenciar- 
se mutuamente, estableciendo igualmente una relaciôn funcional con 
las dendritas de las células piramidales.

La hiperpolarizaciôn (mediada por las sinapsis simétricas de ter­
minales axônicos provenientes de células de axon corto), esto es, in-
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hibiciôn en el sentido clâsico, o la despolarizaciôn (mediada por las 
sinapsis asimétricas pertenecientes a las fibras aferentes extrinsecas), 
esto es, facilitaciôn funcional, podrian propagarse por el plexo de 
células de Cajal, e invadir las dendritas de piram idales en forma 
anâloga a la dem ostrada para los potenciales S en la retina, que 
lo hacen a una velocidad de 0,3 m /s (Mitarai y cols., 1961; Svaetichin 
y cols., 1961, y Svetichin y Muriel, 1970), con un decremento en la 
am plitud de la respuesta (Naka y Rushton, 1967, Negishi y Sujita, 
1969). Funcionarian a nivel cortical de integraciôn entre las columnas 
funcionales de células piramidales como un sistema MODULADOR 
a través de variaciones del potencial de reposo del ârbol dendritico 
piram idal densamente entremezclado a nivel de la capa I de la cor­
teza cerebral.

Los hallazgos con microscopia electrônica referentes a la micro­
glia de esta lâmina cortical creemos que tienen especial significa- 
ciôn, dada la confusiôn actual existente sobre las «células de Rio 
Hortega'». Por ello discutiremos am pliam ente nuestros hallazgos en 
este terreno.

De acuerdo con Mori y Leblond (1969), los resultados obtenidos 
en el présente estudio permiten identificar inequivocamente, con 
microscopia electrônica las células de microglia en la sustancia gris 
de la corteza cerebral. Con microscopia de luz, la presencia de mi­
croglia en la corteza cerebral de animales normales y su especial 
abundancia en la capa I de la misma se habia dem ostrado ya por 
Rio Hortega (1921, b). La identificaciôn de las células de microglia 
no ha ofrecido ninguna dificultad en nuestras preparaciones. No hay 
posibilidad de confusiôn ni con la glia astrocitaria ni con las neu­
ronas de la sustancia gris; sin embargo, merece que sean discutidos 
sus caractères diferenciales con las células de oligodendroglia, ya 
que han sido objeto de confusiôn por parte de autores que han 
trabajado en este campo. Mori y Leblond sehalan la ambigüedad 
de las descripciones que se habian hecho con anterioridad a sus 
trabajos, ya que la microglia descrita por Herdorn (1964) y Bodian 
(1964) era completamente diferente de la que figura en los trabajos 
de Stensaas y Stensaas (1968). Inclusive Maxwell y Kruger (1965) lle- 
gan a sugerir que la microglia no son mâs que las células descritas 
por Rio Hortega como células de oligodendroglia. En su extenso es­
tudio sobre la corteza cerebral del gato. Jones y Powell no detectan 
la presencia de oligodendroglia en la capa I de la corteza cerebral. 
Sin embargo, nosotros hemos constatado la presencia constante de 
oligodendrocitos en la misma a diferentes edades del animal, si bien 
en escasa cantidad. Ello no es de extranar, dada la presencia de fi­
bras mielinicas en dicha zona. La diferencia de las células de oli­
godendroglia con las de microglia ha podido hacerse fâcilmente por 
los caractères morfolôgicos générales de ambas. Las células de oli­
godendroglia son redondeadas de citoplasm a a veces muy aparente, 
m ientras que la microglia es alargada, y contiene alrededor del nù-
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cleo un anillo escasisimo de citoplasma. Es frecuente encontrar las 
prolongaciones de la microglia, hecho mâs dificil en los oligocitos. 
El nùcleo de los oligocitos présenta sobre un fondo electrônicamente 
menos denso que el de la microglia, masas cromâticas mâs definidas 
y oscuras y que pueden conform ar o no un ribete continuo perinu­
clear, caracteristico de los elementos de microglia. Pero cualquier 
duda que pudiera existir queda resuelta al estudiar el citoplasma. 
En el oligodendrocito no se encuentran intracitoplasmâticamente in- 
clusiones que pudieran confundirse con las del citoplasma de la mi­
croglia. Las figuras de mielina anarecen mâs frecuentemente en las 
células de oligodendroglia. El nùcleo alargado y lobulado o irregu­
lar de la microglia con un eje francam ente dominante es absoluta- 
mente un rasgo contrapuesto a la redondez regularidad y pequenez 
del nùcleo oligodendroglial.

En los animales viejos narece ser mayor la presencia de células 
de microglia oue en los animales jôvenes. v. en especial, de inclusio- 
nes intracitoplâsmicAs en soma v nrolongaciones. Este rasgo en las 
nrolongaciones oue lo nresentan las hace fâcilmente identificables. 
La morfologia general de las células de microglia puede variar se­
gùn sea su localizaciôn perivascular o francam ente intersticial. La 
perivascular estâ form ada por células mâs redondeadas y regulares, 
con menos cuerpos de inclusiôn o sin ellos. La intersticial ostenta 
una form a muy alargada e irregular, su citoplasma y prolongacio­
nes contienen cuerpos de inclusiôn tipicos y de gran tamano y emiten 
prolongaciones finisimas que se insinùan entre los intersticios del 
neuropilo.

Las modificaciones morfolôgicas de la microglia, segùn su locali­
zaciôn, fueron ya senaladas por Rio Hortega (1920) al définir el ca- 
râcter m igratorio de la misma. Al considerar a la microglia como 
un elemento que se desplaza por los intersticios del tejido nervioso 
con un carâcter dinâmico, su morfologia puede variar adaptândose 
a los intersticios del tejido en que pénétra.

La presencia de pericitos en los capilares de la capa I es cons­
tante. Estas células, descritas a nivel de los capilares en general por 
Zimmerman  (1923), pueden ser claramente evidenciables mediante 
la variante de Rio Hortega al método de Golgi, segùn ha dem ostra­
do Aguirre (1971). Los pericitos se originan a partir de los cordones 
mesodérmicos que van a dar origen a los vasos cerebrales: con mi­
croscopia electrônica, Caley y Maxwell (1970) han demostrado la pre­
sencia en el seno del tejido nervioso, de cordones mesodérmicos de­
mostrables hasta dias después del nacimiento. Las células que los 
forman van a dar origen, por un lado, a las células del endotelio 
vascular, v por otro a los pericitos. Segùn la descripciôn de Caley 
y Maxwell, la m embrana basai comienza a formarse como una con- 
densaciôn electrônicamente mâs densa en aquellos puntos en los 
que la glia entra en contacte con los elementos celulares de dichos
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cordones mesodérmicos, El capilar queda finalmente constituido ha­
cia el décimo dia después del nacimiento (Lâmina XLII, tigs. 194 
y 195).

En nuestras preparaciones se observa que la neuroglia perivascu­
lar pénétra insinuândose entre el pericito y la m embrana basai pe­
rivascular, separando y produciendo una alteraciôn en la m embra­
na basai, la cual llega a desaparecer. A veces se observa la altera­
ciôn de la m embrana en puntos de la misma en contacte con las 
prolongaciones astrocitarias, pero hacia el polo nervioso del pericito. 
En form a progresiva, la mem brana basai que rodea al pericito aca- 
ba por desaparecer, quedando liberada la célula que puede consi- 
derarse como una célula de microglia perivascular en este momento. 
Tiene todavia un aspecto mâs redondeado que las formas de mi­
croglia que al desplazarse hacia el tejido nervioso, se insinùan entre 
el neuropilo, adquiriendo una form a alargada caracteristica y con 
finas prolongaciones arrancando de su soma, o sea, adquiriendo el 
aspecto de microglia intersticial (Lâmina XLII, figs. 196 a 199).

La fase de separaciôn del pericito en su transform aciôn en cé­
lula de microglia, cuando es estudiada con microscopia de luz, da 
imâgenes celulares que han sido descritas con diversos nombres e 
interpretaciones. Recientemente, Moya Rodriguez (1970) describe una 
célula interm ediaria (satélite) de la neuroglia perivascular, que en 
nuestra opiniôn es la imagen con microscopia de luz de un pericito 
en el curso de su separaciôn de la pared vascular, rodeado por el 
pie chupador de la glia vascular. De la misma forma pueden inter- 
pretarse las imâgenes de elementos perivasculares presentadas por 
Valenzuela (1970) como prueba del origen mesodérmico de la neu­
roglia, interpretaciôn que juzgamos arriesgada y hecha sin base su­
ficiente.

El origen mesodérmico de la microglia, a partir de células de 
la pared vascular o de elementos sanguineos, fue ya postulado por 
Rio Hortega, que sugiriô por ello para designar a este elemento el 
nombre de «mesoglia». Este térm ino habia sido utilizado previamen- 
te por Robertson (1900) en un trabajo  muy poco conocido y que 
tuvo relevancia gracias a los estudios de Rio Hortega y a que Cajal 
(1920) utilizô inicialmente el mismo término, «mesoglia», para deno- 
m inar a las células de Rio Hortega. Posiblemente si el térm ino «me­
soglia» se hubiera generalizado para designar a la microglia se hu- 
biera evitado la confusiôn que m uestran los autores actuales, los 
cuales consideran a la microglia como una form a mâs de la glia 
del tejido nervioso. Por su estructura, origen y funciôn, la microglia 
debe distinguirse netamente de la glia astrocitaria y de la oligoden­
droglia.

Nuestros resultados apoyan fuertem ente la tesis del origen meso­
dérmico de la microglia, al dem ostrar que son los pericitos sus cé­
lulas madrés. Estamos en ello, de acuerdo con los resultados y de-
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ducciones de Mori y Leblond, si bien debemos precisar que el con- 
cepto de microglia pericitica defendido por estos autores no nos 
parece adecuado, ya que no révéla bien el origen y movilidad fun­
cional de las células de microglia: los pericitos, que cuando se en­
cuentran «en reposo» sobre la pared del vaso no son microglia es­
trictam ente hablando, sino células que pueden transform arse en mi­
croglia en virtud de un proceso de activaciôn en el que parece jugar 
un papel decisive la glia astrocitica perivascular. El que en procesos 
patolôgicos del sistema nervioso, ademâs de los pericitos, participen 
otros elementos vasculares o sanguineos en la formaciôn de la mi­
croglia y en las diversas células descritas en los mismos («stabchen- 
zellen», «abraumzellen, «gitterzellen», «kornchenzellen»...), asi como 
la demostraciôn con microscopia electrônica de la transformaciôn o 
no de la microglia en dichos elementos celulares, debe ser objeto 
de estudios ulteriores.

RE SU MEN

En este trabajo se ha estudiado, mediante microscopia electrôni­
ca, la estructura de la capa I de la corteza cerebral del ratôn, gato 
y conejo de diversas edades, desde el nacimiento hasta animales 
adultos.

El conocimiento de la estructura y organizaciôn sinâptica de la 
capa I de la sustancia gris cortical es necesario para la interpre­
taciôn de los datos electrofisiolôgicos obtenidos con registros a nivel 
cortical, como etapa previa para llegar al conocimiento de los com- 
plejos fenômenos de integraciôn nerviosa que tienen lugar aqui. Es 
necesario, dado que los estudios con microscopia ôptica y electrôni­
ca de autores contemporâneos omiten la descripciôn de neuronas 
en dicha lâmina cortical. Las «células especiales» de la corteza o cé­
lulas de Cajal, si bien son dem ostradas por todos los autores en el 
periodo fetal, no son vistas en la corteza cerebral de los animales 
adultos, lo que ha llevado a suponer que o bien se reabsorben o bien 
se transform an en neuronas de axon corto o células piramidales. 
Los estudios con microscopia electrônica describen la capa I como 
constituida simplemente por un neuropilo sin que posea elementos 
neuronales. La aplicaciôn de la microscopia de luz y electrônica para 
el estudio de la estructura de la capa I nos ha permitido dem ostrar 
la persistencia de las células de Cajal en el animal adulto. Mediante 
una técnica original de inyecciôn subpial de azul de metileno, en 
vivo, se han podido poner en evidencia las células de Cajal en la 
capa I de la sustancia gris cortical de animales adultos, asi como 
estudiar su distribuciôn regional en distintas âreas corticales; este 
estudio puede ser realizado en vivo, lo que proporciona un procedi­
miento ideal para el «marcaje» de las células antes de tra ta r de ob- 
tener registros eléctricos con electrodos. Esta técnica supone una con- 
tribuciôn que puede ser de im portancia para el estudio de los po-

119



tenciales bioeléctricos celulares en aquellas células que son asequi- 
bles a la tinciôn vital con azul de metileno. Los estudios realizados 
con microscopia de luz, tanto con azul de metileno como con el mé­
todo de Golgi, no nos han perm itido poner en evidencia la presencia 
de axon en las células de Cajal, de acuerdo con las descripciones ini- 
ciales del histôlogo espanol. Dentro de las células de Cajal se han 
comprobado en el animal adulto los tipos celulares descritos prima- 
riam ente por Cajal para los animales jôvenes.

En estudios de corteza cerebral de gato de 5, 9, 12, 30, 40, 60 
dias después del nacimiento y adultos se ha podido precisar que 
morfolôgicamente, con microscopia de luz, las células de Cajal alcan­
zan su madurez hacia el 15 dia de vida postnatal, de acuerdo con 
los datos tanto bioquimicos como electrofisiolôgicos y de compor­
tamiento, los cuales establecen el «periodo critico» en este animal 
alrededor de esa edad. A microscopia de luz no existen diferencias 
significativas entre las células «especiales» de la corteza cerebral del 
animal de 9 y 12 dias, con las de animales de 60 dias y adultos.

Por prim era vez se ha podido dem ostrar y estudiar con micros­
copia electrônica las células de Cajal en animales de 12, 40 dias de 
edad y en animales adultos. Se han encontrado numerosos contac­
tos sinâpticos sobre su soma y sobre sus prolongaciones. Las sinap­
sis sobre el soma son tanto del tipo simétrico como asimétrico, do- 
minando en nùmero las del prim er tipo a las que se atribuye una 
funciôn inhibidora. Sobre las expansiones celulares dominan las si­
napsis asimétricas, de funciôn al parecer, facilitadora o excitadora. 
Asi como con microscopia de luz no se comprueban diferencias en­
tre las células del gato de 12, 30 y 60 dias de edad o adultos, a mi­
croscopia electrônica se dem uestra un enriquecimiento del citoplas­
ma en orgânulos que componen la m aquinaria metabôlica de la cé­
lula, y sobre todo un mayor nùmero de sinapsis sobre su soma en 
los animales de mayor edad.

Las células de axon corto aparecen claramente diferenciadas en 
la corteza cerebral de animales cuyas células de Cajal se encuentran 
todavia en evoluciôn, por lo que es licito suponer que células de 
axon corto y células de Cajal de la capa I de la corteza cerebral son 
entidades neuronales diferentes; hecho apoyado también por la cir- 
cunstancia de haberse identificado ambas en todo el periodo evolu- 
tivo estudiado.

Con microscopia electrônica se han observado posibles contactos 
membrana-membrana entre expansiones de células de Cajal y entre 
éstas y las dendritas de las células piradimales. Del estudio de sus 
conexiones sinâpticas se deduce que las células de Cajal reciben in- 
fluencias excitadoras principalm ente por sus expansiones o prolon­
gaciones, procedentes de las vias aferentes extrinsecas: talamocor­
ticales especificas y difusas, fibras callosas y de asociaciôn; y reci­
ben sobre su soma fundam entalm ente influencias inhibidoras proce-
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dentes de las células de axon corto de la capa I y de células del 
mismo tipo, incluidas las de Martinotti, situadas en laminas cortica­
les mâs profundas.

Tanto la morfologia a microscopia de luz como la posible pre­
sencia de contactos membrana-membrana détectables con microsco­
pia electrônica y su disposiciôn en plexos perpendiculares al eje 
longitudinal de las vias largas perm iten com parar las células de Cajal 
con otros tipos celulares descritos a nivel de los neuropilos de las 
vias sensoriales, en especial con las grandes amacrinas de la plexi­
forme interna de la retina, en las cuales la ausencia de axon quedô 
ya dem ostrada por Cajal.

La interpretaciôn de los potenciales bioeléctricos registrados a 
nivel cortical se hace hoy dia de acuerdo con la teoria de conducto- 
res de volumen, suponiendo que los ùnicos elementos significativos 
en la producciôn de flujo abierto de corriente detectable por el elec­
trodo cortical serian las células piramidales, dada su disposiciôn si­
métrica y con su eje mayor perpendicular a la superficie cortical.

La existencia a nivel de la capa I de un sistema de neuronas 
como el formado por las células de Cajal dispuestas con sus expan­
siones celulares principales en un piano paralelo a la superficie de 
la corteza introduce un nuevo elemento para la interpretaciôn de 
taies potenciales bioeléctricos, los cuales habrian de ser analizados 
a la luz de estos hallazgos. Sobre la base de los mismos se discuten 
las interpretaciones actuales de la respuesta cortical directa, de la de­
presiôn propagada de Leao y de las respuestas lentas de despolari­
zaciôn obtenidas con microelectrodos intracelulares en las denomina­
das «idle cells» cuya identidad se desconoce.

Como hipôtesis de trabajo, consecuencia de los estudios realiza­
dos, se plantea el posible origen de los componentes lentos de la 
respuesta cortical directa a partir de las células de Cajal, las cuales 
serian responsables, por una despolarizaciôn profunda, del fenômeno 
de la depresiôn propagada. De forma anâloga sugerimos la probable 
identidad de las «idle cells» con las células de Cajal.

En el estudio de la glia présente en la capa I de la corteza cere­
bral del gato, los resultados encontrados por nosotros coinciden con 
los ya publicados, salvo en la demostraciôn que hemos podido ha- 
cer con microscopia electrônica de células de oligodendroglia, tipo 
celular que se habia considerado ausente en la capa I de la sustan­
cia gris cortical. Es de senalar que con microscopia electrônica he­
mos demostrado la presencia en la capa I de la corteza de células 
de microglia, tanto en los animales jôvenes como en los adultos. La 
presencia de microglia en los cerebros normales ha sido puesta en 
duda por autores contemporâneos, dado su fracaso al tra ta r de iden- 
tificarla por métodos de microscopia electrônica.
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En animales viejos se han podido seguir las etapas de formaciôn 
de microglia a partir de los pericitos vasculares en virtud de un 
proceso de independizaciôn de estos elementos de la pared del vaso 
en la que se hallan, proceso en el cual la glia astrocitaria perivascu­
lar parece jugar un papel decisive por lo que se deduce del estudio 
morfolôgico. Con ello se confirma mediante la microscopia electrô­
nica el origen mesodérmico de la microglia tal y como lo habia pos­
tulado Rio Hortega. Se describe por vez prim era su origen a partir 
de los pericitos de la pared vascular. Ello no excluye que en con­
diciones patolôgicas puedan tom ar parte en la reacciôn de defensa 
otros elementos, por ejemplo, procedentes de los sanguineos.

CONCLUSIONES

1. En la capa I de la corteza cerebral de los mamiferos adultos 
estudiados (conejo, gato) y en contra de lo generalmente admi- 
tido existe una poblaciôn neuronal constituida por células de 
Cajal y células de axon corto.

2. Aparté de la glia astrocitaria, bien estudiada por otros autores 
con métodos de microscopia ôptica y electrônica, a nivel de la 
capa I pueden dem ostrarse células de oligodendroglia en pe- 
quena cantidad m ediante la microscopia electrônica.

3. En la capa I y en el gato puede identificarse con microscopia 
electrônica las células de microglia, cuya existencia como enti- 
dad individual es puesta en duda por algunos investigadores ac­
tuales.

4. El estudio de las células de Cajal en el animal adulto, mediante 
la técnica de inyecciôn subpial de azul de metileno, révéla una 
distribuciôn diferente en las distintas âreas corticales estudia­
das, siendo mâs abondantes en la corteza visual prim aria (VI 
y VII).

5. Las células de Cajal evolucionan desde la forma « fetal » a la 
«adulta», adquiriendo su morfologia de células «adultas» (estu­
dio con microscopia ôptica) hacia los 12-15 dias después del 
nacimiento.

6. Los estudios con microscopia electrônica de las células de Cajal 
revelan una adquisiciôn progresiva de orgânulos citoplasmâticos y 
el incremento, con la edad, del numéro de sipnasis tanto sobre el 
soma como sobre las prolongaciones de estas células, hecho 
évidente comparando los resultados obtenidos en el gato de 
12 dias con los obtenidos en el de 40 dias y en los gatos adultos.

7. Todas las expansiones o prolongaciones de las células de Cajal 
tienen el mismo valor morfolôgico. Al parecer carecen de axon,
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siendo muy similares estructuralm ente a las grandes amacrinas 
(espongioblastos) de la capa plexiforme interna de la retina.

8. Las células de axon corto de la capa I aparecen claramente di­
ferenciadas de las células de Cajal ya en los primeros dias des­
pués del nacimiento. A esta edad las células de Cajal se en­
cuentran en etapa de transiciôn de la form a « fetal » a la «adul­
ta». En contra de la opiniôn m antenida por varios autores, las 
células de Cajal ni se reabsorben ni se transform an en células 
de axon corto o piramidales. Persisten en el animal adulto como 
entidad neuronal bien definida.

9. Con microscopia electrônica han sido identificadas en el animal 
adulto tanto las células de Cajal como las de axon corto présen­
tés en la capa I de la sustancia gris cortical.

10. Las células de Cajal presentan sobre su soma y expansiones ce­
lulares abundantes sinapsis a partir de terminales axônicos, do- 
minando las del tipo simétrico sobre el soma y las del tipo asi­
métrico sobre las prolongaciones.

11. Las células de Cajal presentan a nivel de sus expansiones imâ­
genes de contactos membrana-membrana con otras expansiones 
de su misma especie, con dendritas de células piramidales y de 
otros tipos celulares.

12. La existencia de un plexo compuesto por células cuya orienta­
ciôn principal de sus procesos celulares es paralela a la super­
ficie cortical, perpendicular, por tanto, al eje longitudinal de las 
células piramidales, ha de ser tenida en cuenta para la inter­
pretaciôn de los registros eléctricos corticales. Actualmente, so­
bre la base de la teoria de conductores de volumen, sôlo se 
tiene en cuenta para la interpretaciôn de dichos registros a las 
células piramidales.

13. A la luz de nuestros hallazgos se discute la interpretaciôn de la 
«respuesta cortical directa» y de la «depresiôn propagada», asi 
como de las respuestas lentas, obtenidas con microelectrodos, 
de las llamadas «idle cells» por Phillips, células hoy dia no iden­
tificadas.

14. Como hipôtesis de trabajos ulteriores se plantean:
a) la demostraciôn de la posible identidad de las «idle cells » 

con las células de Cajal;
b) la participaciôn de las células de Cajal en la creaciôn de 

los potenciales lentos caracteristicos de la «respuesta corti­
cal directa»;

c) la interpretaciôn de la « depresiôn propagada» como un fe­
nômeno de despolarizaciôn profunda del plexo neuronal for­
mado por las células de Cajal.
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15. La dem ostraciôn de las células de Cajal, desprovistas de axon, 
en la corteza cerebral de los animales adultos, dispuestas con 
sus expansiones celulares en pianos paralelos a la superficie cor­
tical y form ando un plexo perpendicular a las «columnas» de 
células piramidales, m uestra un ejemplo mâs de un tipo neuro­
nal diferente de las células de axon corto y de axon largo, clâsi- 
camente adm itidas como los dos tipos bâsicos diferenciables 
por sus caractères morfolôgicos y funcionales.

16. Del anâlisis de los contactos sinâpticos de las células de Cajal 
se llega a la hipôtesis de que estas células podrian funcionar 
como «MODULADORAS» de la respuesta de las células piram i­
dales, a través de modificaciones del potencial de reposo de su 
ârbol dendritico, por un mecanismo anâlogo al dem ostrado para 
los potenciales S en la capa plexiforme externa de la retina.

17. Mediante microscopia electrônica hemos podido dem ostrar las 
etapas de transform aciôn de los pericitos vasculares en células 
de microglia, las cuales adquieren morfologia diferente segùn 
su situaciôn perivascular o puram ente intersticial. Esta demos­
traciôn viene a poner en claro el problema planteado por m u­
chos autores contemporâneos sobre este elemento en contradic- 
ciôn con los hallazgos iniciales de Rio Hortega, confirmando tal 
como m antenia el histôlogo espanol la existencia de microglia 
en el tejido nervioso normal. Describimos este elemento con mi­
croscopia electrônica y demostramos su origen a partir de los 
pericitos de la pared vascular, con lo que se comprueba direc­
tam ente su origen mesodérmico tal como postulé Rio Hortega.

SUMMARY
AU investigators who study the cerebral cortex, show the Cajal cells in the 

layer I of animals during their foetal and early postnatal development, but 
they fail to show such cells in the adult cortex. The theory has been put for­
ward that such nervous cells either disappear or transform themselves into 
other cortical elements (short axon or pyramidal cells) during the postnatal 
ontogenesis. The current idea is that the layer I consists of a neuropile con­
taining few nerve cells to which most investigators do not pay much attention.

It seems to us that a study of the nerve cell, if there are any, present at 
this level is of paramount importance to interprète correctly some of the elec- 
trophysiological data recorded from the cortical surface. Therefore the present 
work attempts to clarify the structure of the layer I from the standpoint of 
its cell population. With this purpose an analysis by light and electron micros­
copy has been made on the cerebral cortex of cat, rabbit and mouse at dif­
ferent stages of their postnatal development.

1. Light microscopy. Using the methylene blue injected under the pia in 
adult anesthetized animals we have been able to show the persistence of Cajal 
cells in the adult cortex and their different distribution through cortical areas. 
They are more abundant in the primary visual areas (VI and VII). By means 
of the Golgi method we have studied the layer I of the cerebral cortex in the 
5, 9, 12, 30 and 60 days old cat and in the adult. The morphological study of 
the impregnated cells show that the Cajal cells reach maturity in the cat
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around the 15th day of postnatal life. This result is in agreement with the 
biochemical, electrophysiological and behavioural data reported in the litera­
ture, in which the cat «critical period» is determined at this age. The impreg­
nated cells of the 60 days old cat show no differences with the Cajal cells 
found in the 9 days old cortex. In the adult cat efforts have been made to 
impregnate the Cajal cells, but with no succès except in one case where the 
cell observed can be easily classified as belonging to the Cajal group. The 
capricious nature of this technique explains this failure since such cells have 
been demonstrated with other techniques in the adult cortex.

Using both the methylene blue and the Golgi techniques no axon has been 
observed in any of the great number of cells that have been analysed. All 
prolongations have indentical morphological appearance. They do not show 
any of the features that are characteristic to the axons. In this respect we 
fully agree with the first description of Cajal where he characterizes these cells 
as having no cylinder axe. In our study the short axon cells of the cortical 
layer I are also described by light microscopy. We emphasize the differences 
between these cells and the Cajal cells from the morphological standpoint.

The structural features of the Cajal cells as well as their classification in 
different types according to their shape is described in detail. Also these cells 
are compared with other found at other plexiform layers, namely the amacrine 
cells of the inner plexiform layer of the retina. Both types of cells have no 
axon, their morphology is strikingly similar and their prolongations extend 
perpendicularly to the nerve pathways. They are both located at two different 
plexiform layers.

2. Electron microscopy. The cerebral cortex of the 12 and 40 days old cat 
as well as that of the adult has been studied with conventional electron micros­
copic techniques. The Cajal cells have been indentified in all cases. Ultraestruc- 
turally there are some differences between those present in the 12 day 
old cat and those in the adult. Adult cells have enriched their cytoplasm in 
organellae and also the synaptic ends on their soma are more abundant. However 
synapses on the Cajal cells are already very numerous in the 12 days old animal.

Cajal cell prolongations show also many synaptic bouttons on them. The 
type I synapse is more numerous on the prolongations whereas the type II 
predominates on the soma. The cytoplasm and the prolongations of the Cajal 
cells are rich in mitochondria, dense bodies, rough endoplasmic reticulum and 
other organellae, as well as in dense core vesicles. The analysis of the Cajal 
cells with the electron microscope reveals also their laminar orientation. The 
main axis of the cell body lies in a plane parallel to the cortical surface at 
different levels in the layer I. The prolongations extend in the same plane for 
long distances. Thus the general orientation of the Cajal cells is perpendicular 
to the vertical cell arrangement (pyramidal cells).

The short axon cells found in the layer I are also shown. Finally an analysis 
of the microglia present in this layer in the adult cat has been made. The 
observations strongly suggest that the microglia originates from the pericytes 
of the capillaries by virtue of a process in which those cells migrate and become 
independent subsequently to the désintégration of the basement membrane in 
which the perivascular astrocytic processes seem to play an important role.

Electrical phenomena recorded at the cortical surface are discussed taking 
in account the presence of Cajal cells with long prolongations and their peculiar 
orientation in the cortical layer I and the numerous synapses of both types, 
that they receive on their soma and on their prolongations thought to represent 
inhibitory and excitatory influences. The interpretation of the Direct Cortical 
Response (DCR) and of the spread depression of Leao should be reviewed 
bearing in mind this new findings. Also the intracellular recordings made by 
Phillips from some cells which respond with slow potentials are discussed. Phil­
lips named those cells «idle cells»; it might well be that the «idle cells» are 
in fact the Cajal cells of the layer I of the cerebral cortex.
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LAMINA I

Figura L—Representaciôn esquemâtica de las diferentes 
areas funcionales en la corteza cerebral del gato. Se- 
gün Thompson y cols. (1963, p. 357).
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LAMINA II

Capa molecular de la corteza visual del gato adulto tenida 
con el azul de metileno.

Figura 2.—Visualizaciôn de la capa molecular en todo su 
espesor, fotografiada con el cerebro «in situ». 50X.

Figura 3.—Area de la capa I observada en piano horizontal, 
mostrando varias células de Cajal. 250X.
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LAMINA III

Capa molecular de la corteza cerebral del gato adulto vi- 
sualizada en pianos paralelos a la superficie cortical. 
Tincion con azul de metileno.

Figuras 4, 5, 6, 7 y 9.—Células de Cajal de tipo triangular 
o poligonal. Los procesos celulares aparecen claramen- 
te tenidos, asi como algunas de las ramas a que dan 
origen. 900X.

Figura 8.—Célula de Cajal de aspecto bipolar. 900X.
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LAMINA IV

Corteza cerebral del gato adulto, seccionada en el piano 
perpendicular a la superficie cerebral y tenida con la 
técnica del azul de metileno. Las fléchas senalan la su­
perficie cortical y el comienzo de la capa IL

Figura 10.—Microfotografi'a con contraste de fases del mis- 
mo campo que el de la figura 11. Célula de Cajal (C, 
circulo) de tipo bipolar orientada horizontalmente a la 
superficie cortical. Pueden observarse los somas de las 
piramidales, situados los primeros a 200 micras en pro- 
fundidad. 300X.

Figuras 11, 12 y 13.—La misma célula a igual y a mayores 
aumentos. En todas ellas se observa cômo solo aparece 
tenida la parte mas superficial de la capa molecular. 
En la figura 1, los cuerpos de las piramidales que se 
hacen visibles con microscopia de contrate de fases, 
no aparecen tenidos con el azul, 300, 500 y 1.000 aumen­
tos, respectivamente.

Figura 16.—Célula de Cajal piriforme y subpial, con el 
tallo polar dirigido hacia la superfieie cortical. l.OOOX.
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LAMINA IV BIS

Figuras 14 y 15.—Lo mismo que en figuras 10 y 11 con 
respecto de una célula de Cajal poligonal en el tercio 
externo de la capa I. 300X.

Figura 17.—Célula de Cajal piriforme subpial con el tallo 
polar dirigido en sentido opuesto a la de la figura 16. 
l.OOOX.

Figura 18.—Célula de Cajal bipolar netamente paralela a 
la superficie cortical y situada a 20 micras de la mis­
ma. l.OOOX.
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LAMINA V

Figuras 19, 20, 21, 22, 23, 24, 25 y 26.—Gato de 30 dias. Cé­
lulas de Cajal observadas en cortes paralelos a la super­
ficie de la corteza cerebral. Tincion vital con azul de 
metileno. Obsérvese la morfologia caracteristica del 
soma (poligonal, triangular o bipolar), dando lugar a 
gruesos procesos con escasa ramificaciôn secundaria. 
Todas las microfotografias, 567X.
Comparar estas células con las que aparecen en la 
lamina III (gato adulto) para comprobar su similitud.
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LAMINA VI

Figura 27.—Célula de Cajal bipolar situada en la zona mas 
externa de la capa molecular. Gato de 5 dias. Corte 
perpendicular a la superficie del cerebro.

Figura 28.—Célula de Cajal, tipo triangular, del gato de 
5 dias en corte tangencial. 366X.

Figura 29.—Célula piramidal de la capa IL Gato de 5 dias. 
Corte perpendicular. 240X.

Figura 30.—Célula de Cajal piriforme subpial del gato de 
10 dias en corte perpendicular. La flécha senala la su­
perficie pial. 666X.

Figura 31.—Célula de Cajal triangular en corte tangencial 
del gato de 10 dias. 246X.

Figura 32.—Célula piramidal externa del gato de 10 dias 
observada en un corte nerpendicular a la superficie de 
la corteza. Obsérvese la escasez de espinas dendriticas 
y el axon (cabeza de flécha) Método de Golgi. 180X.
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LAMINA VII
Células de Cajal en la capa I de la corteza cerebral del 

gato de 9 dias. Cortes perpendiculares a la superficie 
del cerebro. Método de Golgi. Las fléchas senalan la 
superficie cortical.

Figuras 33, 35, 37 y 39.—Células de Cajal del tipo bipolar.
Figuras 34 y 36.—Células de Cajal del tipo piriforme. En 

la figura 36 se muestran dos células piriformes cuyos 
tallos polares se dirigen en sentidos opuestos.

Figura 38.—Célula de Cajal de tipo triangular en la por- 
ciôn mâs externa de la capa molecular. En las expan- 
siones pueden observarse excrecencias finas a manera 
de espiculas poco numerosas.

Figura 40.—Dibujo de la célula anterior realizado con câ- 
mara clara. Las prolongaciones que no han podido ser 
seguidas hasta sus terminaciones aparecen cortadas por 
barras.
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LAMINA VIII
Gato de 9 dias. Cortes perpendiculares a la superficie ce­

rebral. Método de Golgi. Las fléchas senalan la super­
ficie de la corteza.

Figuras 41 y 45.—Células de axon corto del tipo bipena- 
chado orientândose segùn el eje vertical de la sustancia 
gris. En la figura 41 aparece una célula piramidal ex­
terna en segundo piano.

Figura 42.—Célula de Martinotti con el axon dirigiéndose 
hacia la superficie de la sustancia gris.

Figuras 43 y 44.—Tipicas células de axon corto.
Figura 46.—Pirâmides externas mostrando sus dendritas 

anicales y basilares. A nivel de la capa II y en segundo 
piano, una célula de axon corto del tipo bipenachado. 
A 750 micras de profundidad, una gran célula piramidal.
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LAMINA IX
Corteza cerebral del gato d e l l  dias tenida con la técnica 

de Nissl en corte perpendicular a la superficie. Las 
fléchas senalan la superficie cortical v el comienzo de 
la capa II. Nücleos de neuroglia N. Células de Cajal, C.

Figuras 47 y 48.—Capa molecular delimitada por la pla y 
las piramides externas. En la 47 se observa una célula 
de Cajal bipolar orientada en un piano paralelo a la 
superficie cortical. En la figura 48 aparece hasta la 
IV lamina cortical.

Figuras 49 y 50.—Células de Cajal de los tipos poligonal 
y triangular a 100 y 60 micras de profundidad, respec- 
tivamente. La disposicion con respecto de la superficie 
es claramente paralela a la misma.
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LAMINA X
Gato de 60 dîas. Método de Golgi. El precipitado argéntico 

senala la superficie cortical. Secciôn segûn el piano per­
pendicular a la misma.

Figura 51.—Célula de Cajal del tipo poligonal orientada 
en paralelo con la superficie cerebral y situada en su 
tercio externo. Comparar con la célula del gato de 
9 dias en la figura 38. 334X.

Figura 52.—Piriforme subpial 334X.
Figuras 53 y 54.—Células del tipo bipolar en el tercio ex­

terno y oblicuas a la superficie cortical. Comparar con 
las células de las figuras 37 y 39 en la corteza del gato 
de 9 dias. 240 y 267X, respectivamente.

Figura 55.—Célula piriforme subpial. Piramidal externa, P. 
240X.

Figura 56.—Célula del tipo triangular a 30 micras de la 
superficie pial. 467X.
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LAMINA XI

Gato de 60 dias. Método de Golgi. Corte perpendicular a 
la superficie cerebral. El precipitado argéntico senala la 
misma. 733X.

Figuras 57 y 58.—Dos pianos de la célula que aparece en 
la figura 53, situada a 30 micras de la superficie. La 
morfologia de sus prolongaciones es tipica, asi como 
la apariciôn a dos niveles de uno de los procesos polares 
(cabezas de flécha).

Figura 59.—Célula de Cajal del tipo triangular dando 
gen a très gruesos procesos celulares.

on-
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LAMINA XII
Gato adulto. Corte perpendicular a la superficie cerebral. 

Método de Golgi.
Figuras 60, 6.1 y 62.—Célula de Cajal en el tercio medio 

profundo de la capa molecular en très pianos focales. 
Del tipo poligonal, da origen a cuatro gruesos procesos 
celulares que originan escasas ramas secundarias y se 
extienden durante largos recorridos. Fléchas gruesas 
seôalando hacia la superficie cortical.
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LAMINA X III
Gato adulto. Corte perpendicular a la superficie cerebral. 

Método de Nissl. Las fléchas senalan la pia o margen 
cortical y el comienzo de la cana II. Nücleos de células 
neurôglicas, N; nücleos de oligodendrocitos, O; células 
de Cajal, C; vaso, V.

Figura 63.—Capa molecular limitada por pia y comienzo de 
la capa II. En el tercio externo aparece una célula de 
Cajal del tipo triangular y dos bipolares en el tercio 
medio profundo.

Figura 64.—Célula de Cajal del tipo piriforme a 60 micras 
del margen cortical.

Figura 65.—Célula de Cajal poligonal cercana a la capa IL 
800X.

Figura 66.—La célula bipolar (en circulo) en figura 63 a 
mayor aumento. Se adivina la indentaciôn nuclear se- 
nalada por una cabeza de flécha.

Figura 67.—Célula de Cajal binolar y célula probable de 
axon corto C, en el tercio externo de la molecular.

Figura 68.—Célula de Cajal piriforme cercana a la super­
ficie pial y con un nücleo de oligo sobre su soma.
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LAMINA XIV
Estudio comparativo de las células de Cajal, con las gran­

des amacrinas de la plexiforme interna de la retina 
(espongioblastos), segûn ambos pianos de secciôn.

Figura 69.—Mon ta je de una célula de Cajal del gato de 
12 dias. De forma bipolar observada en un corte tan- 
gencial a la superficie, sus gruesas ramas protoplasmâ- 
ticas presentan poca tendencia a la ramificaciôn y 
pueden ser seguidas durante largos trayectos e incluso 
hasta su terminaciôn (cabeza de flécha). Método de 
Golgi.

Figura 70.—Monta je de una amacrina de la plexiforme in­
terna de la retina (espongioblasto). Método de Gallego 
para la retina entera. La analogia de su soma (tamano 
y forma), asi como de las prolongaciones en su aspecto 
morfolôgico, distribuciôn, longitud y situaciôn en un 
piano horizontal a la retina es évidente.

Figura 71.—Célula de Cajal piriforme del gato de 9 dias. 
Método de Golgi. Secciôn perpendicular a la superficie.

Figura 72.—Amacrina de la plexiforme interna (espongio­
blasto) tenida con el método de Golgi, en secciôn pa­
ralela a las vias de conducciôn, mediante la técnica del 
«enroulement» de Cajal. Compârese con la célula de 
Cajal de la figura 71 del gato de 9 dias, y con la célula 
de Cajal subpial del gato de 60 dias que aparece en 
la figura 52.
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LAMINA XV
Gato adulto. Coloraciôn vital con azul de metileno. Capa I 

en piano paralelo a la superficie y en todo su espesor.
Figuras 73 y 74.—Microfotografias a pequeno aumento mos- 

trando las células de Cajal tenidas en las areas antero­
lateral de asociaciôn (ALA) y somâtica sensorial pri- 
maria (SI), respectivamente.

Figuras 75 y 77.—Células de Cajal présentes en el ârea 
visual primaria (V I).

Figuras 76 y 78.—Células de Cajal présentes en el ârea 
visual primaria (V II).
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LAMINA XVI
Cone jo de 12 dias. Las fléchas senalan la superficie cor­

tical. Método de Golgi.
Figura 19.—Très células de Cajal del tipo triangular im- 

pregnadas en un corte tangencial. Las prolongaciones 
de igual morfologia recorren trayectos de hasta 250 mi­
cras de longitud. 360X.

Figura 80.—Dos células de Cajal del tipo bipolar, dando 
lugar a larguisimas prolongaciones polares (350 micras) 
visualizadas en un mismo piano focal. Corte tangencial 
a la superficie. 230X.

Figuras 81 y 82.—Detalle de las prolongaciones de estas 
células mostrando el modo de dividirse dando una co- 
lateral que asciende hacia la superficie (cabeza de flé­
cha) perdiéndose en el precipitado argéntico.

Figura 83.—Célula de Cajal de aspecto bipolar, situada en 
el tercio externo de la capa I, cuya tinica prolongaciôn 
polar observable en este corte (perpendicular a la su­
perficie) se divide en dos que recorren trayectorias 
paralelas a la superficie cortical. 360X.
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LAMINA XVII

Microfotografias comparativas de las células de Cajal de 
la corteza cerebral del cone jo, con las amacrinas o es­
pongioblastos de la plexiforme interna de la retina 
del mismo animal. Pianos horizontales en ambos casos.

Figura 84.—Célula de Cajal del cone jo de 12 dias. Método 
de Golgi. Tipo triangular. 350X.

Figura 85.—Célula amacrina de la plexiforme interna (es­
pongioblastos) de la retina del cone jo adulto. Método 
de Gallego para la retina entera. 350X.
El tipo triangular de la figura 85 es en todo compara­
ble al de la célula de Cajal en la 84.
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LAMINA XVII BIS
Estudio comparativo igual que en la lamina XVII.
Figura 86.—Célula de Cajal del conejo de 12 dias. Método 

de Golgi. Tipo bipolar. 350X.
Figura 87.—Célula amacrina de la plexiforme interna (es­

pongioblasto) de la retina del conejo adulto. Método 
de Gallego para la retina entera. 350X.
Ambos tipos celulares son en todo semejantes.
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LAMINA XVIII
Estudio comparativo en el conejo de las células de Cajal 

de la corteza cerebral y de las grandes células amacrinas 
de la plexiforme interna de la retina (véase la lamina 
XVIII bis), vistas en los mismos pianos que en la 
lamina anterior y tefiidas con los mismos métodos.

Figura 88.—Célula de Cajal del conejo de 12 dias en corte 
tangencial de la corteza. Método de Golgi. Tipo trian­
gular. 500X.
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LAMINA XVIII BIS
Figura 89.—Célula amacrina (espongioblasto) de la plexi­

forme interna de la retina del conejo adulto. Método 
de Gallego para la retina entera. 500X.
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LAMINA XIX

Comparaciôn de las células de Cajal del conejo y los es- 
pongioblastos de la retina del mismo animal en el piano 
de secciôn perpendicular a la superficie cortical y a la 
retina.

Figura 90.—Amacrina de la plexiforme interna de la retina 
del conejo adulto. Tinciôn con el método de Golgi y 
secciôn perpendicular a la retina. 820X.

Figura 91.—Célula de Cajal del conejo de 14 di'as del tipo 
piriforme con el tallo polar dirigido hacia la superficie 
cortical (flécha). Método de Golgi. 820X.
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LAMINA XX

Raton de 5 dias. Corteza cerebral seccionada segün el 
piano perpendicular a la superficie cerebral. Tinciôn 
con el método de Cajal modificado por De Castro. Las 
fléchas curvas seôalan la superficie cortical y el comien- 
20 de la capa II. Nûcleos de neuroglia, N. Células de 
Cajal, G. Vasos, V.

Figura 92.—Capa molecular a pequefio aumento con una 
célula de Cajal en el tercio medio dispuesta en para- 
lelo con la superficie pial.

Figuras 93, 94, 97, 98 y 99.—Células de Cajal situadas en 
los tercios externo, medio y profundo de la capa mo­
lecular y orientadas horizontalmente a la superficie.

Figura 95.—Células piriforme y bipolar a 15 micras de 
la pia.

Figura 96.—Célula piriforme y célula bipolar inmediata- 
mente subpial.
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LAMINA XXI
Gato de 12 di'as, microscopi'a de contraste de fases. Cortes 

control (0,5-1 micra). Vasos (V), Neuroglia (N), Piramida- 
les externas (F), Superficie cortical (flécha).

Figura 100.—Secciôn perpendicular a la superficie cortical. 
Células de Cajal en el tercio medio de la capa I (C), 
orientadas paralelamente a la superficie. 333X.

Figura 101.—Corte tangencial a la superficie. La superficie 
se halla limitada por procesos fibrosos. Dos células de 
Cajal piriformes (Cp) se hallan en el tercio mas externo 
de la capa I. Mas profundamente observâmes una de 
tipo triangular (Ct). 400X.

Figura 102.—Detalle de una célula de Cajal, orientada pa­
ralelamente a la superficie en un corte perpendicular a 
la misma. Obsérvense la indentaciôn del nùcleo (cabe- 
za de flécha) y el nucleolo. 1.650X.

Figura 103.—Idem de una célula de Cajal hallada en un 
corte tangencial a la superficie de la corteza. 1.2G0X.

Figura 104.—Célula de Cajal piriforme muy prôxima a la 
superficie cortical (flécha). l.OOOX.

Figura 105.—Piramidales externas (P), en un corte profundo 
de orientaciôn tangencial a la superficie. Obsérvense 
los nûcleos redondeados con nucleolos y la cercania de 
los somas celulares entre si. l.OOOX,
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LAMINA XXII

Gato de 12 dfas. Corte paralelo a la superficie de la corteza. 
Fijaciôn con glutaraldehido.

Figura 106.—Célula de Cajal, tipo A, bipolar hallada en el 
tercio medio de la capa I. El nùcleo muestra una iden- 
taciôn profunda (cabeza de flécha) e indicios de nu­
cleolo (n). Aparecen varios complejos de Golgi disemi- 
nados por el citoplasma (G). Se puede apreciar la 
abundancia de orgânulos citoplasmâticos: retîculo en- 
doplâsmico rugoso (E), mitocondrias (M), cuerpos den- 
sos (D) y vesi'culas de nùcleo denso. En la membrana 
citoplasmâtica, el inicio de una espicula (e).
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LAMINA X XIII
Gato de 12 di'as. Células de Cajal del tipo B. Fijaciôn con 

glutaraldehido.
Figura 107.—Célula de Cajal del tipo B intersticial, hallada 

en un corte tangencial a la superficie de la corteza. 
El nucleo es ovalado y regular, conteniendo un nucleo­
lo (n). La distribuciôn del citoplasma alrededor de él 
no es asimétrica en los polos celulares. En ellos se 
acumulan las cisternas de reticulo endoplâsmico ru­
goso (E), de disposiciôn paralela a la membrana cito­
plasmâtica y paralelas entre si. Mitocondrias (M), cuer­
pos densos (D). Complejo de Golgi (G). 8.000X.

Figura 108.—Célula de Cajal del tipo B intersticial, hallada 
en la zona mas externa de la capa I, en un corte per­
pendicular a la superficie cortical. La indentaciôn del 
nùcleo es tipica (cabeza de flécha). Mitocondrias (M), 
aparato de Golgi (G), cuerpos densos (D), vesiculas de 
nùcleo denso (v). Una sinapsis axosomâtica indicada por 
la flécha. 15.000X.

186



187



LAMINA XXIV

Gato de 12 dias. Piano de secciôn paralelo a la superficie 
de la corteza. Fijaciôn con glutaraldehido.

Figuras 109 y 110.—Células de axon corto, encontradas a 
diverses niveles intralaminares, en la capa I. Obsérvese 
las menores dimensiones somâticas, nùcleo mas regu­
lar, aspecto general de ellas mas «luciente», reparti- 
ciôn del citoplasma alrededor del nùcleo en forma 
mas o menos simétrica, menor densidad de sus mito­
condrias (M), reticulo endoplâsmico (E) menos abon­
dante y compuesto por cisternas mâs cortas (todo ello 
con reiaciôn a las células A y B). Nucleolos (n), Golgi 
(G), ondulaciones de la membrana nuclear (cabeza de flé­
cha). Sinapsis senaladas por fléchas. A, origen del axon. 
6.600X y 7.000X, respectivamente.

Figuras 111, 112, 113 y 114.—Detalles ultraestructurales de 
las células de Cajal tipo A y B. Nùcleo (N), cuerpo mul- 
tivesicular (cmv), cisterna submembrana (m), Golgi (G), 
estructuras ciliares (C), vesiculas de nùcleo denso (v). 
80.000, 26.000, 40.000 y lOO.OOOX.
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LAMINA XXV
Gato de 12 dias. Fijaciôn con glutaraldehido.

Figura 115.—Prolongaciôn de una célula de Cajal del ti­
po B, en secciôn paralela a la superficie de la corteza. 
Neurotubulos (n), vesiculas de nùcleo denso (v) y es­
picula (e). Sinapsis senaladas por fléchas. Las carac- 
teristicas son similares a las présentés en las prolon- 
gaciones de las células del tipo A.

Figura 116.—Otro ejemplo de inicios de prolongaciôn de 
las células de Cajal del tipo B. Corte paralelo a la su­
perficie cerebral. Neurotùbulos (n). vesiculas de nùcleo 
denso (v) y sinapsis senaladas por fléchas.

Figuras 117 y 118.—Prolongaciones de las células de Cajal 
tipo A, halladas en cortes perpendiculares a la super­
ficie de la corteza. Neurotùbulos (n), vesiculas de nù­
cleo denso (v) y sinapsis indicadas por fléchas. La pro­
longaciôn de la figura 118 se hallaba separada del soma 
celular por procesos del neuropilo.
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LAMINA XXVI
Gato de 12 dias. Secciôn en ambos pianos. Fijaciôn con 

glutaraldehido.
Sinapsis axosomâticas sobre las células de Cajal de los 

tipos A y B.
Vesiculas de nùcleo denso (v). Desmosomas (d).
Figura 119.—Sinapsis del tipo asimétrico (I de Gray), cuya 

poblaciôn vesicular es regular y esférica. 50.000X.
Figura 120.—Lo mismo, pero con vesiculas de nùcleo denso 

en el botôn sinâptico. 50.000X.
Figura 121.—Sinapsis del mismo tipo asimétrico asociada 

con una uniôn del tipo desmosoma en la zona de con­
tacte. Pueden observarse dos zonas funcionales. 70.000X.

Figura 122.—Sinapsis de tipo simétrico. Vesiculas claras 
de forma irregular. 50.000X.

Figura 123.—Del tipo simétrico (II de Gray), asociada con 
desmosoma. Poblaciôn vesicular heterogénea. 40.000X.

Figura 124.—No hay contacte funcional tipico, pero la ve- 
sicula de nùcleo denso parece estar liberândose hacia 
el espacio extracelular por un proceso de exocitosis. 
70.000X.

Figura 125.—Dos botones sobre el soma celular, uno de 
ellos establece un contacto desmosômico con la mem­
brana celular. 50.000X.

Figura 126.—Sinapsis de tipo simétrico con vesicula de nù­
cleo denso en el botôn. Las vesiculas son muy irregu- 
lares. 65.000X.
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LAMINA XXVII
Gato de 12 dfas. Fijaciôn con glutaraldehido.

Figura 121.—Superficie cortical en corte perpendicular a la 
misma. La célula glial (G) limita la superficie. Expan- 
siones astrociticas fibrosas (g). La célula sehalada con 
interrogaciôn (M) présenta todas las caracteristicas de 
célula de microglia subpial. Por debajo de la limitante 
glial se observan sinapsis (S), terminando sobre finas 
prolongaciones. 15.000X.

Figuras 128 y 129.—Células de oligodendroglia, halladas en 
la capa I de la sustancia gris cortical. Muestran la in- 
confundible apariencia de su nùcleo (O), poco citoplas­
ma circundante de densidad considerable con ribosomas 
libres o agrupados en rosetas y pocas cisternas de re­
ticulo endoplâsmico rugoso. 12.000 y 17.000X.
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LAMINA XXVIII

Dibujos esquemâticos mostrando las caracteristicas gene­
rates de las células de Cajal (tipos A y B) y de las cé­
lulas de axon corto, asi como su distribuciôn intrala- 
minar en la capa I de la sustancia gris cortical.

Figura 130.—Células de Cajal y prolongaciones del tipo A.
Figura 131.—Su distribuciôn a diversos niveles de la capa I. 

Superficie cortical senalada por la flécha. Célula pira- 
midal externa (P). Vaso (V). En negro, las células de 
Cajal (A), bipolares, piriformes y triangulares o poli- 
gonales.

Figura 132.—Células de Cajal y prolongaciones del tipo B.
Figura 133.—Su distribuciôn intralaminar en sus dos as- 

pectos: perivascular e intersticial, en negro y senala­
das por la letra B.

Figura 134.—Célula de axon corto. El axon, senalado por 
la cabeza de flécha.

Figura 135.—En negro (C), su distribuciôn intralaminar.
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LAMINA XXIX

Capa I de la corteza cerebral del gato de 40 dfas. Secciôn 
en el piano tangencial a la superficie de la misma. Fija­
ciôn por inmersiôn en tetrôxido de osmio (2 por 100).

Figura 136.—Célula de Cajal del tipo A y forma triangular, 
hallada en inmediata vecindad a la superficie de la cor­
teza y orientada paralelamente a ella. El nùcleo pré­
senta un nucleolo (n) y una indentaciôn de su mem­
brana muy acentuada (cabeza de flécha). Mitocon­
drias, M; aparato de Golgi, G; reticulo endoplâsmico, E. 
La flécha seùala una sinapsis axo-somâtica. Se inicia una 
prolongaciôn (p).

Figura 137.—Célula de Cajal tipo A en el tercio medio de 
la capa molecular. La masa citoplasmâtica es muy abun- 
dante. El nùcleo présenta una ligera indentaciôn de su 
membrana (flécha). Sinapsis (fléchas).
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LAMINA XXX

Gato de 40 dias. Secciôn tangencial a la superficie cortical. 
Fijaciôn por inmersiôn en tetrôxido de osmio.

Figura 138.—Célula de Cajal, tipo B, en el tercio externo 
de la capa molecular. El nùcleo es claro y su membrana 
présenta algunas indentaciones moderadas (cabezas de 
flécha). Mitocondrias (M), aparato de Golgi (G), lisoso- 
mas (L) y cuerpos densos (D), dispersos por todo el 
citoplasma. Vesiculas de nùcleo denso (v), sinapsis axo­
somâticas (fléchas). 9.000X,
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LAMINA XXX BIS 

Lo mismo que la lamina XXX.

Figura 139.—Gran célula de Cajal del tipo B en el tercio 
profundo de la molecular, en todo comparables a las 
del mismo tipo halladas en el gato de 12 dias. Nucleo­
lo (n) muy organizado; citoplasma acumulado en uno 
de los polos celulares; en esta zona se observan nume- 
rosos orgânulos citoplâsmicos: mitocondrias (M), liso- 
somas (L), vesiculas de nùcleo denso (v); el reticulo 
endoplâsmico rugoso se encuentra de preferencia en la 
periferia celular. La flécha senala a una sinapsis axo­
somâtica. 7.500X.
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LAMINA XXXI

Gato de 40 di'as. Secciôn segûn ambos pianos angulares. 
Fljaciôn per inmersiôn en tetrôxido de osmio.

Figura 140.—Detalle de una célula de Cajal del tipo A (N) 
mostrando el complejo de Golgi (G), lisosomas (L), va­
rias vesiculas de nûcleo denso (encuadradas) y gran 
abundancia ribosômica en forma libre o asociada con 
cisternas de reticulo endoplâsmico (E). Las fléchas se- 
nalan dos sinapsis axo-somâticas de ambos tipos.

Figura 141.—Soma de una célula de Cajal, mostrando en 
detalle cisternas submembrana (m) inmediatamente por 
debajo de una sinapsis (flécha).

Figura 142.—Espicula (e) recibiendo sinapsis (flécha) en la 
membrana citoplâsmica de una célula de Cajal (N).

Figuras 143 y 144.—Estructura ciliar (C) de una misma cé­
lula de Cajal (N) en diferentes cortes. Obsérvese cômo 
el cilio tiende a insinuarse en una evaginaciôn de la 
membrana citoplasmâtica (cabeza de flécha), y cômo 
éste va acompanado por un complejo de Golgi (G).

Figuras 145 y 146.—Estructuras ciliares (C) de diferentes 
células de Cajal (N) emergiendo una de ellas en forma 
muy definida por una espicula del citoplasma celular. 
En ambos casos el complejo de Golgi (G) acompaha 
dicha estructura. Vesicula de nûcleo denso (v); sinap­
sis axo-somâticas (fléchas).
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LAMINA XXXII
Figura 141.—Gato de 40 dias. Secciôn en el piano tangen- 

cial a la superficie de la misma. Fijaciôn por inmer­
siôn en tetrôxido de osmio (2 por 100). Célula de axon 
corto, en el tercio medio de la capa molecular. Reticu­
lo endoplâsmico rugoso (E), cuerpos densos (D) y sinap­
sis axo-somâticas (fléchas). 5.100X.

Figura 148.—Microglia (M), en el tercio medio de la capa I. 
La elongaciôn del soma es caracterlstica, asl como su 
pequeno tamano v escasez de citoplasma perinuclear. 
El nûcleo es denso, elongado e irregular. lO.OOOX.
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LAMINA XXXII BIS

Gato de 40 dias. Fijaciôn por tetrôxido de osmio (2 por 100).
Figura 149.—Corte perpendicular a la superficie de la cor- 

teza. Glia fibrosa (G) limitando la superficie cortical 
(flécha curva). Los gliofilamentos (g) de esta célula y 
de las prolongaciones de otros astrocitos aparecen sec- 
cionados en todas direcciones. Mitocondrias (M). 10.300X.

Figura 150.—Célula piramidal externa de la capa II de la 
corteza cerebral en cortes profundos de piezas seccio- 
nadas, segûn el piano tangencial a la superficie de la 
corteza. El nûcleo es claro. El citoplasma rodea al nû­
cleo en forma simétrica, acumulândose sôlo en los 
puntos de origen de las dendritas. Puede observarse el 
oligocito satélite (O). 5.100X.
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LAMINA XXXIII

Gato de 40 dias. Piano de secciôn tangencial a la corteza. 
Fijaciôn por inmersiôn en tetrôxido de osmio (2 por 100).

Figura 151.—Tercio externo de la capa molecular, observa- 
da en secciôn tangencial a la superficie cortical (sena- 
lada por flécha curva). La «limitans gliae» formada por 
procesos astrociticos con gliofibrillas (g) y por células 
gliales (G). Obsérvense los procesos varicosos (D) con 
mitocondrias, cuerpos multivesiculares (x) y plasma ve- 
siculoso dirigidos hacia la superficie. Reciben gran nu­
méro de sinapsis fundamentalmente asimétricas (es- 
trellas). 8.300X.

Figura 152.—Ejemplo de dendrita apical (P) ascendiendo 
hacia la superficie vista en un corte perpendicular. Las 
cabezas de flécha seflalan hacia el origen espinoso. Es- 
pinas (s). Sinapsis axo-espinosas (estrellas). Neurotubu 
los (n). 6.000X.
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LAMINA XXXIV

Gato adulto. Piano de secciôn tangencial a la superficie
de la corteza. Fijaciôn por inmersiôn en tetrôxido de
osmio (2 por 100).

Figura 153.—Célula de Cajal del tipo A bipolar, en el tercio 
medio de la capa molecular. El nûcleo présenta una 
discreta ondulaciôn (cabeza de flécha) y el citoplasma se 
acumula alrededor de él en forma asimétrica. En la 
zona de mayor acûmulo citoplâsmico se observan gran 
cantidad de orgânulos: mitocondrias (M), complejos
de Golgi (G), neurotûbulos (nt), lisosomas (L), cuerpos 
densos (D), vesiculas de nûcleo denso (v), figura de 
mielina (m), cuerpos multivesiculares (X), cisternas de 
reticulo endoplâsmico rugoso (E). Las fléchas curvas 
senalan sinapsis axosomâticas; las fléchas gruesas in- 
dican desmosomas asociados o no con zonas de contacto 
funcional. Espicula citoplâsmica (e). 12.600X.
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LAMINA XXXV
Gato adulto. Secciôn en ambos pianos angulares. Fijaciôn

por inmersiôn en tetrôxido de osmio (2 por 100).
Figura 154.—Detalle de una célula de Cajal (N), mostrando 

vesiculas de nûcleo denso (v), neurotûbulos (nt), com­
plejo de Golgi (G), reticulo endoplâsmico rugoso (E) y 
sinapsis sobre el soma (fléchas).

Figuras 155, 156, 157 y 158.—Detalles de diversas células de 
Cajal (N), mostrando estructuras ciliares (C), con apa- 
riciôn o no en el piano de secciôn de su cuerpo basai (B), 
situadas en la periferia celular. Dos hechos caracteristi- 
cos definen este hallazgo: el acompanamiento sistemâ- 
tico de un complejo de Golgi (G), y la insinuaciôn o 
salida franca de la estructura ciliar por una espicula (e) 
del citoplasma celular, que en ocasiones aparece como 
finisima prolongaciôn: figura 157, en este caso, los fi- 
lamentos del cilio parecen conformar el esqueleto tu­
bular de la misma.

Figuras 159 y 160.—Detalles de las espiculas (e) de dos 
células de Cajal (N). Por régla general estas pequenas 
evaginaciones de la membrana citoplâsmica reciben si­
napsis del tipo asimétrico principalmente (fléchas). Ve­
sicula de nûcleo denso (v).

Figura 161.—Cisterna submembrana (m), que algunas ve- 
ces se observan asociadas a una zona sinâptica; cuerpo 
basai de una estructura ciliar probable seccionada longi- 
tudinalmente (C) y sinapsis axosomâtica asimétrica (flé­
cha).
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LAMINA XXXVI

Gato adulto. Secciôn en ambos pianos angulares. Fijaciôn 
por inmersiôn en tetrôxido de osmio (2 por 100).

Figura 162.—Sinapsis axosomâtica (flécha) sobre una cé­
lula de Cajal del tipo A (N). Vesicula de nûcleo den­
so (v). 35.000X.

Figuras 163, 164 y 165.—Sinapsis del tipo simétrico (fléchas) 
sobre las células de Cajal del tipo A. Desmosomas (d). 
Espina dendritica con aparato espinoso (s). 35.000X.

Figuras 166 y 161.—Sinapsis axosomâticas del tipo asimé­
trico (fléchas) sobre células de Cajal (N), asociadas 
con desmosomas (d). También sinapsis axodendritica 
asimétrica. Vesiculas de nûcleo denso (v). 35.000 y 40.000X, 
respectivamente.
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LAMINA XXXVI BIS
Gato adulto. Secciôn en ambos pianos angulares. Fijaciôn

por inmersiôn en tetrôxido de osmio (2 por 100).
Figuras 168 y 169.—Prolongaciones de células de Cajal del 

tipo B, halladas en continuidad con el soma celular. 
Neurotûbulos (n), vesiculas de nûcleo denso (v). 12.500X.

Figura 170.—Prolongaciôn probable de una célula de Cajal 
seccionada transversalmente, en la que podemos apre- 
ciar una vesicula de nûcleo denso (v), varias sinapsis 
sobre ella (fléchas) del tipo asimétrico y simétrico, una 
de ellas con desmosoma asociado (d). A su lado, un 
botôn sinâptico contacta con una espina dendritica (s). 
Obsérvese el contenido vesiculoso y cisternal de la pro­
longaciôn. 27.500X.

Figura 171.—Prolongaciôn de una célula de Cajal, tipo A. 
Neurotûbulos (n), cuerpos multivesiculares (X), cister­
nas submembrana (m), vesiculas de nûcleo denso (v), 
ribosomas (r), espicula de la membrana que limita la 
prolongaciôn (e), sinapsis axodendriticas (fléchas), des­
mosomas (d). lO.OOOX.
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LAMINA XXXVII
Gato adulto. Secciôn en ambos pianos angulares. Fijaciôn 

por inmersiôn en tetrôxido de osmio (2 por 100).
Figura 172.—Pericito (P) apoyado sobre la pared de un ca- 

pilar y separado de ella por la membrana basai. Endo- 
telio capilar (E). Pies astrociticos terminales (estrellas); 
prolongaciones periciticas terminando sobre el endote- 
lio (circulos). Fléchas curvas senalando a la deflexiôn 
del conjunto membrana-Oasal pericito. 12.U00X.

Figura 173.—Capilar, célula endotelial (E) y pericito (P); 
el eonjunto queda totalmente rodeado por la membra­
na basai. La deflexiôn entre pericito y vaso determinada 
por la penetraciôn de un pie astrocitario es pronunciada 
(flécha curva izquierda). Pies astrociticos (estrellas), 
prolongaciones periciticas embebidas en la membrana 
basai (p). 6.500X.

Figura 174.—Pericito (P) apoyado sobre la membrana ba­
sai de un capilar y separado de él por la misma. La 
glia astrocitaria se introduce en las deflexiones que se- 
paran pericito y pared vascular (fléchas curvas). La 
membrana basai en contacto con los grandes pies astro- 
citarios en los polos del pericito aparece difusa. Endo- 
telio (E); prolongaciôn pericitica (p) y terminal de la 
misma sobre endotelio (circulo). 10.600X.

Figura 175.—Vaso con pericito (P) y endotelio (E). Una fi­
nisima lamina astrocitica pénétra entre la pared del 
vaso y el pericito separândoles (flécha recta). Obsérvese 
cômo el ambiente astrocitario del pericito se limita a 
los polos del mismo (estrellas), en donde la membrana 
basai aparece difusa. 4.700X.

Figura 176.—Detalle figura 175 mostrando la uniôn peri- 
citico-endütelial (P y E); glia (estrellas). 18.000X.

Figura 177.—Detalle de figura 175 en otro corte. La finisima 
lamina astrocitica (flécha recta) disgrega la membrana 
basai entre endotelio y pericito. 14.000X.

Figura 178.—Detalle de la figura 175 a mayor aumento. La 
lamina astrocitica (flécha recta) que se interpone entre 
endotelio vascular (E) y pericito (P) es de mayor cali­
bre. La membrana basai sobre la pared vascular es 
normal; la que queda en el lado poericitico se présenta 
anômala y difusa, tendiendo a desaparecer en algunos 
puntos. 16.600X.

Figura 179.—Pericito (P) rodeado de una membrana basai 
normal. Ambiente astrocitico en la deflexiôn pericitico- 
capilar (fléchas curvas a la derecha). En la zona inferior 
las prolongaciones gliales parecen disgregar la mem­
brana basai. A la izquierda, una prolongaciôn astro­
citaria de mediano calibre sépara la membrana basai de 
la superficie pericitica, presentando ésta signos de dis- 
rupciôn (flécha curva izquierda). lO.OOOX.
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LAMINA XXXVIII

Gato adulto. Secciôn en ambos pianos angulares. Fijaciôn
por inmersiôn en tetrôxido de osmio (2 por 100).

Figura 180.—Capilar con nûcleo endotelial (E) y eritroci- 
to (e). La membrana basai que rodea el vaso es nor­
mal. Terminales periciticas tinas contactando con el 
endotelio vascular (circulos). El ambiente astrocitico 
del capilar formado por los pies gliales (estrellas) es 
total. Gliofibrillas (g). 12.000X.

Figura 181.—Imagen de vaso con prolongaciôn periciti­
ca (p) embebida en la membrana basai. Terminales de 
las mismas (circulos) en contacto con el endotelio vascu­
lar (E). Pies astrogliales (estrellas) con gliofilamen­
tos (g). 14.000X.

Figura 182.—Vaso con eritrocito (e) y prolongaciôn perici­
tica (p) embebida en la membrana basai. Pies astrociti­
cos (estrellas). Endotelio (E). Contacto pericitico-endo- 
telial (circulo). Gliofilamentos (g) y lisosoma endote­
lial (1). 16.600X.

Figura 183.—Prolongaciôn pericitica (p) con contacto claro 
sobre endotelio (E) (circulo). Pies astrociticos (estre­
llas). Gliofilamentos (g). 14.000X.

Figura 184.—Lo mismo que la anterior, mostrando «dis- 
rupciôn» de la membrana basai que cubre una prolon­
gaciôn pericitica (flécha curva). «Gap junction» en el 
ampiente glial perivascular (flécha doble). 13.300X.

Figuras 185, 186 y 187.—Lo mismo que las figuras anterio- 
res, mostrando la disgregaciôn de la membrana basai 
perivascular en algunos puntos (fléchas curvas) con in- 
tervenciôn de procesos astrociticos (estrellas). Perici­
to (P); prolongaciones periciticas embebidas en la mem­
brana basai (p); gliofilamentos (g); contactos periciti- 
co-endoteliales (circulos). «Gap» y «Tight junctions» (flé­
chas finas). 12.000, 13.300 y 8.000X.
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LAMINA XXXIX
Gato adulto. Secciôn en ambos pianos angulares. Fijaciôn

por inmersiôn en tetrôxido de osmio (2 por 100).

Figura 188.—Vaso con nûcleo endotelial (E) y pericito (P) 
adosado a su pared y rodeado el conjunto por una 
membrana basai de aspecto normal. El ambiente astro­
citico circundante es total (estrellas). Una célula de 
microglia perivascular (M) descansa por una de sus 
superficies de elongaciôn sobre la atmôsfera glial del 
vaso, en el cual se pueden observar incluidos fragmentos 
de membrana basai vacuolada y muy desorganizada (flé­
chas curvas). Luz vascular (L); prolongaciones perici­
ticas (p); uniones endoteliales del tipo estrecho (fléchas 
finas): uniones del tipo «hendido» en la atmôsfera glial 
(fléchas dobles); cuerpo de inclusiôn (b). 12.500X.
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LAMINA XXXIX BIS
Gato adulto. Secciôn en ambos pianos angulares. Fijaciôn 

por inmersiôn en tetrôxido de osmio (2 por 100).
Figura 189.—Vaso con prolongaciones periciticas en su pa­

red (p) rodeado de ambiente glial formado por pies o 
laminas astrociticas (estrellas y asteriscos). La célula 
de microglia (M) esta separada del vaso por una cuna 
de pies astrociticos (estrella) y una finisima lamina as­
troglial (fléchas gruesas que se interpone entre la mem­
brana basai del capilar y la célula microglial). Uniones 
«hendidas» entre procesos astrociticos (fléchas dobles). 
16.000X.

Figura 190.—Célula de microglia perivascular (M), separa­
da del vaso por procesos astrociticos (estrellas) y neu- 
ropilo. La superficie de la microglia esta rodeada en 
su mayor parte por una gran prolongaciôn astrocitica 
(estrella) similar a los pies vasculares. Lamina de glia 
recubriendo parte del vaso (asterisco). 15.000X.
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LAMINA XL

Gato adulto. Secciôn en ambos pianos angulares. Fijaciôn
por inmersiôn en tetrôxido de osmio (2 por 100).

Figura 191.—Célula de microglia muy elongada (M) con 
cuerpo de inclusion (b) y prolongaciôn finisima que se 
insinua en el parénquima nervioso (flécha recta). Una 
de las superficies de elongaciôn esta recubierta por una 
gran prolongaciôn astrogrial (estrella grande). Descansa 
sobre un pericito (P) separada por la membrana basai 
que recubre a este por finas laminas astrociticas (es- 
trellas pequenas). El pericito esta rodeado por una 
membrana basai de aspecto heterogéneo, y unido a la 
pared vascular (V) por una lengüeta de membrana ba­
sai hipertrôfica y desorganizada (fléchas curvas). Pro- 
longaciones astrociticas abrazan al pericito por su base 
de separaciôn vascular. 7.300X.

Figura 192.—Detalle de la figura anterior a mayor aumen- 
to. 16.600X.

Figuras 193, 194 y 196.—Células de microglia intersticial (M), 
con acompanamiento de grandes prolongaciones astro- 
gliales (estrellas) y cuerpos de inclusion citoplasmâti- 
cos (b). Las finas prolongaciones insinuândose en los 
intersticios del tejido vienen indicadas por las fléchas. 
7.300, 13.300 y 8.000X, respectivamente.

Figura 195.—Detalle de la figura 193 para mostrar el en- 
globamiento de un elemento por la célula de microglia 
(asterisco). Las fléchas senalan la doble membrana en 
el proceso de atrapamiento. 24.000X.
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LAMINA XLI

Esquema de la evoluciôn pericitica desde célula adosada 
a la pared vascular a célula de microglia perivascular.

Figura 197.—Vaso de la corteza cerebral de la rata pocos 
dias después de su nacimiento. Siguiendo los resultados 
de Caley y Maxwell (1970).

Figura 198.—Vaso en proceso de maduraciôn mâs avanza- 
da. Siguiendo los resultados de Caley y Maxwell (1970).

Figura 199.—Capilar totalmente desarrollado (nuestras imâ- 
genes en el resto de las figuras).

Figura 200.—Proceso de separaciôn del pericito por la pe- 
netraciôn de una lamina astrocitica. Comienzo de alte- 
racion de la membrana basai.

Figura 201.—Estadio mâs avanzado de dicha separaciôn 
con alteraciôn en la membrana basai mâs extendida. 
Momento que senala la conversiôn de célula pericitica 
a microglia.

Figura 202.—Microglia perivascular definitivamente separa­
da de la pared vascular.
MB: membrana basai. G: prolongaciones de glia astro­
citica. E: endotelio vascular. L; luz vascular. P: pericito. 
Pp: nrolongaciôn pericitica embebida en la pared vascu­
lar. M: célula de microglia. N: neuropilo. Asterisco: 
uniôn de la terminal pericitica con el endotelio vascular.
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LAMINA XLII

Gato adulto. Secciôn en piano perpendicular a la super­
ficie de la corteza. Fijaciôn por inmersiôn en tetrôxido 
de osmio (2 por 100).

Figura 203.—Zona externa de la sustancia gris cortical (flé­
cha curva). Membrana pial (pl) mostrando la membrana 
basai (mb) y la «limitans gliae» formada por células 
astrociticas o por sus procesos (G). Gliofibrillas (g). 
Inmediatamente por debajo de la «limitans gliae», una 
terminal abultada (D) recibiendo una sinapsis claramen- 
te asimétrica. Axones mielinicos (m). Uniones de tipo 
«hendido» entre prolongaciones astrociticas (h).

Figura 204.—Superficie cortical senalada por flécha curva. 
El tercio mâs externo de la molecular estâ compuesto 
por axones mielinicos pequenos (m), lâminas astrociti­
cas, tallos axônicos prebulbares muy finos (A), botones 
axônicos generalmente densos dando sinapsis a espinas 
dendriticas, o a abultamientos terminales (D). Observâ­
mes una prolongaciôn (D) orientada en paralelo con la 
superficie cortical, varicosa y recibiendo varias sinap­
sis (estrellas).

Figura 205.—Superficie cortical indicada por la flécha cur­
va. Inmediatamente por debajo de la limitante glial, 
una prolongaciôn (D) con vesicula de nücleo denso (v) 
y contenido vesiculoso recibiendo una sinapsis asimé­
trica con dos zonas funcionales (estrellas).

Figura 206.—Prolongaciôn ascendente (D) hacia la zona ex­
terna (flécha curva), que parece resolverse en un abulta- 
miento inmediatamente por debajo de las lâminas glia­
les (G), el cual (D con punto negro) recibe dos sinapsis, 
una de ellas simétrica.
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LAMINA XLIII

Gato adulto. Secciôn en ambos pianos angulares. Fijaciôn 
por inmersiôn en tetrôxido de osmio (2 por 100).

Figura 207.—Gran prolongaciôn varicosa (D), orientada pa- 
ralelamente a la superficie de la corteza. Sinapsis del 
tipo asimétrico (estrellas); desmosoma (d); neurotûbu- 
los (n). 6.900X.

Figuras 208 y 210.—Prolongaciones (D) halladas en el ter­
cio profundo y medio de la capa molecular respectiva­
mente. Reciben sinapsis (estrellas); ribosomas (r); ve­
sicula de nücleo denso (v); neurotübulos (n). 14.000 y 
24.000X, respectivamente.

Figuras 209, 211 y 212.—Axones hallados en orientaciôn pa- 
ralela a la superficie de la corteza (A). Sinapsis de paso 
(estrellas); mielina (m); nodo de Ranvier (R) de una 
fibra mielinica. 6.900, 26.600 y 23.300X, respectivamente.
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LAMINA XLIV
Gato adulto. Secciôn en ambos pianos angulares. Fijaciôn

por inmersiôn en tetrôxido de osmio (2 por 100).

Figuras 213 y 214.—Imâgenes de posibles uniones entre las 
membranas de dos prolongaciones de la misma natu- 
raleza (D). Las cabezas de flécha senalan los limites 
de la uniôn. Sinapsis sobre una de ellas (estrellas). 
18.000 y 26.600X, respectivamente.

Figura 215.—Sinapsis de ambos tipos sobre una prolonga­
ciôn (D) del mismo tipo que las de las figuras anterio 
res. 31.000X.

Figura 216.—Uniôn del tipo «hendido» (H) entre dos lâmi­
nas astrogliales (g) limitando la superficie externa de 
la corteza (flécha curva). Las cabezas de flécha senalan 
una posible fusiôn intermembrana. 42.600X.

Figura 217.—Un botôn axônico dando sinapsis asimétricas 
a una espina dendritica (s) y una prolongaciôn con 
varias zonas funcionales. 18.000X.

Figuras 218 y 219.—Botones axônicos sobre otras fibras ner- 
viosas estableciendo posibles contactes funcionales (es­
trellas). Vesicula de nücleo denso (v). 26.600X.
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LAMINA XLV
Corteza cerebral de gato adulto: capa I. Secciôn segûn 

ambos pianos angulares. Fijaciôn por inmersiôn er. te­
trôxido de osmio (2 por 100).

Figura 220.—Imagen de sinapsis axon-axônica (flécha) sobre 
tallo prebulbar de un axon (A) que luego establece si­
napsis con otra prolongaciôn (flécha). 14.000X.

Figuras 221, 222 y 223.—Imâgenes de posibles sinapsis axo- 
axônicas senaladas por fléchas. Alguno de los botones 
a su vez establece contacto funcional con otra prolon­
gaciôn del plexo. 23.000 y 26.600X, respectivamente.

Figuras 224, 225, 226, 221 y 228.—Botones axônicos con sus 
membranas interdigitadas o no, presentando una pola- 
ridad vesicular claramente reciproca (fléchas). La po­
sible especializaciôn de la membrana postsinâptica que- 
da reducida a veces a un «halo» mâs o menos acentuado 
(el «fuzz» de los angl osa jones). Otras veces se observa 
una mayor densidad en esta membrana (flécha recta) 
o una fusiôn entre ambas membranas en aposiciôn 
40.000, 40.000, 26.600, 40.000 y 40.000X, respectivameme.
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