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El conocimiento histoldqico del drea visual de la
corteza cersebral, fue iniciado el pasado siglo por diver-
sos autores, estudiando aquella zona cortical en la que
Genari y Vicqg D Azyr habian observado una estria blanca
caracteristica en su zona media y en donde estudias fisio
légicos previos de Munk, Steiner, Goltz, etc, (citados por
Cajal, 1.904) y posteriores de Henschen (1.900), localiza
ron la percepcidn visual, quedando situada de este modo
en la regidn occipital y dentro de esta en diferentes zo-
nas segdn el animal estudiado,

En la rata constituye el &rea 17 o 8rea estriada,
limitada por el ldbulo retro hipoc8mpico en la zona caudal
y medial, 18bulo temporal en la ventral y 18bulo parietal
en la frontal (Krieg 1.946), Esta, asimismo ha sido per-—
fectamente determinada anatdmicamente por Lashley (1.934)
y electrofisiologicamente por Adams y Forrester (1.968) y
Rojas y Cols (1,964) entre otros,

Sin embargo, existen otras zonas corticales de mg
nor importancis en la funcién visual, aungue con una cier
ta mision receptora de impulsos retinianos, como ocurre
en el 8rea 18 en la rata (Le Messurier, 1,948, Rojas y Cols

1.964, Montero y Cols, 1.963,)y en la misma zona en el mg
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no (Allmant y Kaas 1.971;74, Cowey 1,964); en el gato -
(Talbot 1,941 y Bilge 1.967,) y en este mismo animal han
sido consideradzs el 4rea 18 y 19 por Hubel y Wiesel(1965)
siendo aun mas &mplios los estudios de estas zonas en co-
nejos, Hughes (1.,971), Woolsey y Cols (1,973), e incluso
han sido sstudiadas 4reas visuales en la corteza temporal
por Spatez y Tigoes (1.973) en monos y Mathers y Cols —-—
(1.977) en conejos,

No obstante los primeros anflisis minuciosos en la
corteza occipital, fueron realizados por Meynert en (1.871)
quien pese a la imperfeccidén de sus métodos de coloracidn’
divide a ésta, en ocho capas muy similares a las identifi
cadas por diversos autores posteriores, De este modo con-
cibe en la corteza visual humana lss siguiantes zonas:

12) Zona molecular, 22) Zona de las pirdmides peque
fias. 32) Zona de los nlcleos o de los granos. 48) Capa de
las pirémides gruesas o de las células solitarias, 58)Capa
de los granos medios. 6§)ICapa semejante a la cuarta, -—-
78) Capa de los ndoleos o de los granos profundos, 82) Zo
na de las células fusiformes., '

En estudios posteriores Hammarberg (1.835) se copn
sidera a la corteza occipital como una variante de lo que
81 llama "Corteza sensitiva", en la que sefiala como rasgo
peculiar la ausencia de la capa cuarta, 1la cual se haya -
reemplazada por una ancha faja de granos subdividida en -
tres subestratos, Debajo de ésta triple zona de granos --
seffala 1a existencia de’'una hilera de pirdmides solitarias

ya descubierta por Meynert (1.871).



Los trabajos de Krause (1.876), Schwalbe (1,.881)
Golgi (1.886), KBlliker (1.886) y otros, no aportan tampo
co nigln dato imnortante en conocimiento histoldaico de <«
esta zona,

Mas son los estudios de Cajal (1.893-1,899-1.921)
utilizando las técnicas argénticas en las coloreciocnes de
le corteza, el que esteblece la mayor parte de.los conoci
mientos actuales, sobre la citoarquitectonia de esta deter
minada zona cortical en los mamf?aros, siendo escasos los
datos afiadidos con posterioridad en los estudios de micros
copia éptica, a las descripciones magistrales del citado
autor,

As{ los primeros estudios en este sentido, reali-
zados por Cajel fueron en 1,893, en los que analiza la zo
na occipital inferior de los pequefios mamiferos, conejo de
india y rata preferentemente, encontrando una serie de di
ferencias respecto a 1la corteza motora tipica sobre todo
en la zona molecular y la segunda y tercera capa,

As{, describe el aumento de espesor de la moleculer
con abundantes células fusiformes y triangulares pluripo-
lares en ella, mientras que en la segunda capa es caractg
ristica la presencia de diminutos corplisculos fusiformes,
no hallados en otras zones,

En conjunto esta corteza queda dividida en cinco
capas con caracteristicas peculiares cada una,

18) MOLECULAR: Dividida en una zona externa pobre
en fibras meduladas y rica en células de Golgi tipo II, -

con escasas "fusiformes especiales", y zona interna con -
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abundantes fibras meduladas y numerosos"elementos fusifor
mes especiales™ que posteriormente se les denominaran cé-
lulas de Cajal-Retzius,

28)CAPA DE LAS CELULAS FUSIFORMES VERTICALES: Ca-

racterizada por la presencia de estas células y de alqunos
elementos sin prolongacidn ascendente, similares a las --

amacrinas de la retina,

32) CAPA FIBRILAR MEDIA O DE LAS PEGUENAS PIRAMIDES

En cuyo seno estd situada la estria de Gennari, Esta alber
ga pirémides pequefias, alquna fusiforme verticeles y cor-
pusculos estrellados pequefios y grandes,

4a) CAPA DE LAS PIRAMIDES GRANDES: Similar a la -

de la corteza tfpica,

52) CAPA DE LOS_CORPUSCULOS POLIMORFOS: Donde abun

dan las pequefias pirfmides cortas y existen alqunos elemen

tos fusiformes y trianqularss,
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En los estudios posteriores de Cajal (1.899), en
la corteza visual humana, consideran a ésta dividida en 9
capas, As{ las denomina, a la 18- Plexiforme o de las cé-
lulas horizontales (molecular de otros autores), La 22,-
Capa de las pequefias pirimides, La 32,- Capa de las media
nas pirdmides. La 42,- Capa de las grandes células estre-
lladas, La 52,- Capa de las células estrelladas pequefias,
La 62,~ Capa de los elementos piramidales de axon arquea-
do. La 78,- éapa de las pirdmides gigantes (células soli-
tarias de Meynert). La 88,~ Capa de los corpidsculos pira-
midales grandes de axon arqueado., La 98,—~ Capa de lqs cé-
lulas triangulares y fusiformes.,

En 1.921, Cajal estudia una precisa zona de la cor
teza occipnital del gato, correspondiente al 4rea 17, o --
drea visual de este animal, En este caso las zonas o estra
tos de que se compone aquella, son reducidas a 7, aproxi-
mérdose de este;moao a la tendencia m&s actual de simpli-
ficar las subdivisiones.de la corteza. As{ considera:

l2,- Zona plexiforme o molecular, 2¢,-~ Zoha de las
pequefias pirdmides., 392.- Zona de las medianas y grandes -
pirdmides., 492,- Zona de las células estrelladas grandss,
59,- Zona de las pequefias pirdmides de axon aciforme, 69.,-
Zona de las grendes pirdmides internas o corpdsculos soli
tarios de Meynert, 792,- Zona de los corplsculos polimorfos.

En la actualidad, la préctica totalidad de los au-
tores consultados, coincide en identificar seis estratos
en la corteza occinital ds los mam{feros, coincidiendo con
los de la Isocorteza de Brodman (1.925) y Bailey y Bonin
(1.951),
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De esta forma se consideran las siguienetes ca-
pas:

-Capa nlmero I: Molecular de Brodman, Plexiforme de Ca-

jel o L8mina Zonalis.,

-Capa ndmero II: Granularis externa o de las pequeffas -

cédlulas piramidales de Cajal.

-Cana ndmero II1I: L8mina pyramidalis de Brodman o capa

de las células piramidaeles medianas de Cajal, Lémina.III
de Bailey y Bonin,

-Capa ndmero IV: Granularis interna de Brodman, compren

de la capa de las grandes células ecstrelladas y de las
pequefias estrelladas de Cajal y es la 18mina V de Bailey
y Bonin.

—Capa ndmero V: Ganglionaris de Brodman, es la lémina V

de Bailey y Bonin, corresponde a las capas piramidales
internas de Cajal,

;Capa ndmero VI: L&mina multiforme de Brodman o capa de

las células triangulares y fusiformes de Cajal,

En todas estas capas han sido identificados me-
diante el microscdpio 8ptico una serie de tipos neurales,
gue nosotros agrupemos en dos grandes apartados:

A) Células piramidales, B) Células no piramidales,

Ello siquiendo a Parnavelas y Cols (1.977), los
cuales se corresponden 3 los tipos I y II de Szentagothai
(1.973) cada uno de ellos con caracter{sticas propias -
que lo tinifican, T

Estas divisiones can aplicables a précticamente
todos los mamiferos, aunque nosotros orientemos su des-

cripcidén de modo primordial a la rata blanca, por ser es
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te el animal objeto de nuestro estudio,

i (A) NEURONAS DE TIPO PIRAMIDAL:

- Caracteres cenerales

Possen un cuerpo mas o menos triangular o pirami
dal, de cuyo vertice parte una gruesa dendrita apical, -
generalmente dirigida a las capas més superficiales, al-

canzando muchas veces los estratos I y II donde se rami-

"fica, como es el caso de la pir8mides tfpicas, o llegan

a las zonas mis profundas cuando se trata de pirfmides
invertidas,

Se pueden distinguir sequn su suma cuatro tipos
neurales, Poirier (1.974).

A) Pequefias células piramidales (de 10 a 12 mi-
cras de tamafio aproximadamente )

B) Medianas (de 20 a 25 micras aproximadamente)
€) Grandes (de 30 a 35 micras aproximadamente)
D) Gigantes o células solitarias de Meynert (de
50 a 100 micras).

Las dendritas poseen en genral una alta densidad
de espinas, que son slementos esferoidales unidos a éstas
por un pequefio pedfculo, de I a 3 micras de longitud y
0,5 micras de diametro aproximado,

Estas fueron descritos por vez primera por Cajal (1.891)
no obstante tanto su distribucién como su morfologia es
muy variable, de modo, que las diferencias se manifies-
tan tanto en las neurona; de los diferentes estratos cor

ticales como en las de una misma capa y dentro de cada -
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célula, en las diferentes dendritas que posse. Asimismo
se ha relacionado con ciertas condiciones visuales depen
dientes de la edad e intensidad de luz a gue estan some=
tidas (Ruiz Marcos y Valver 1.970).

Peters y Kaiserman-Abramof (1.970) distinguen -
tres tipos de espirias, en las jpequefias neuronas piramida
les de la corteza cerebral de la rata:

Tipo A.- De pedfculo largo y delgado rematado por

) un pequefio bulbo, es la mas.ffecuente.

Tipo B.- De grueso pedfculo y grandes bulbos, es

la menos comin,

Tipo C.- De pediculo mal definido o ausents,

En este sentido Valverde (1.967) en la corteza visual
del ratdn, seffala un incremento exponencial en 8l ndmero
de espinas conforme 1la distancia del soma celular crece,
por el contrario Globus y Scheibel (1.967) pieqsan.que
éstas disminuyen en.nimero a lo largo de la dendrita api
cal, en las neuronas piramidales de la corteza visual del
conejo y de 1la misma forma Marin Padilla (1.967) constata
estas vaeriacionaes en cuanto a la densidad de espinas se
refiere, en las dendritas de la corteza visual del hombre.

Trabajos posteriores de Wenzel (1.973), estudian
do las neuronas piramidasles,de la capa III del érea estri
ada en ratas de tres meses; aportan los siguientes resul
tados: La densidad de espinas en la dendrite apical es
de 9 espinas por micra, variando su cantidad a lo lar-
go de la dendrita con indopendencia de la longitud de és

ta. En las colaterales de la dendrita apical, la densidad
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decrece desde 9 a 5 espinas por micras al aumentar
la ramificacidn, mientras que en las dendritas basales
pasa desde 0,75 en los segmentos mas proximales a 1,22
en los mas distales, Las dendritas de las nseuronas pira-
midales de 1a capa III en este 4rea, poseen un promedio
de longitud de 2,937 micras con un total de 2.613 de es-
pinas visibles,

Por ultimo y en la corteza visual de la rata Par
navelas y Cols (1,977), describen un incremento en la -~
densidad espinosa conforme la dendrita se aleja del soma
celular, quedando ésta practicamente lisa en el segmento
inicial. Se sefiala asimismo la2 mayor derisidad espinosa de
la dendrita apical respecto a las basales.

El otro hecho importante a considerar, es la dis
tribucién del campo denﬂrifico, que puede adoptar diver-
sos patrones: v

.La dendrita apicsl de las piramidales t{pnicas en
general llega a la capa I y II de la corteza, a cuyo ni-
vel se ramifica, habiendo-dado colaterales en las diver-
sas capas que atraviesa. No obstante existen algunas va-
riedades de células piremidales en que este hecho no ocu
rre, este es el caso de las pirdmides profundas cortas,
de la capa VI, cuya dendrita apical sflo alcanza la capa
IV o V, y las pir8mides invertidad de la capa V y VI cuya
dendrita apical se dirige hacia la sustancia blanca,

Las ramificaciones’de la dendrits apical en gene
ral tienden a ocupar un patrén longitudinal o circular -

en torno a su eje mayor, Colonier (1.964), por el contra

g
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rio Globus y Scheibel (1.967) unicamente consideran el
patrdn cilindrico en torno al eje vertical, tanto para
las pir8mides tipicas como para las invertidas,

Estos mismos pdrones han sido descritos en la
distribucidn espacial de las dendritas basales y en es-—
te sentido son interesantes los estudios de Globus y -
Scheibel (1.967), quienes miden el cilindro que ocupan
en las distintas capas en la corteza estriada y peries-
triada de diferentes animales, hallando un diémetro de
aproximadamente 120 micras que pueden variar de unas ca
pas a otras en un 107 aproximadamente. El miximo se ha-
lla en las grandes pirdmides de la capa V y el minimo en
la pequefies de la capa III,

Estudios cuantitativos relacionendo la ramifica
cién dendrftica con la distancia de estas al soma, han
sido realizados por Sholl (1.953) en la corteza visual
del gato, encontrando en las rames de las dendritas api
cales de las células piramidales, el logaritmo del nime
ro de ramas desciende con el logaritmo de la distancia,
Asimismo afirma que las dendritas basales pueden esten-
derse a una distancia de 0,25 a 0,50 mm, alrededor del
pericaridn, infiltrando una regién que puede contener
de 2,000 a 4,000 nicleos, Por otra parte encuentran un
mayor ndmero de ramificaciones en la corteza visual res
pecto a 1la motora,

Los axones de ‘este grupo de neuronas corticales
tienen un destino extracortical, dando una serie de co-
laterales a lo largo de su recorrido.Estas parten del 2

xon en angulos mas o menos agudos al principio,para hacer
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rectos conforme la distencia del cuerpo celular es mayor.
En general el punto de partida del axon estf situado en
la base del soma o en el inicio de alquna dendrita basi-
lar,

Con todo ello se distinquen tres tipos principa-
les de células piramidales, en la corteza visual de la
rata adulta segln Parnavelas y Cols (1.,977).

A) Pirdmides tfnicas.- Su descripcidn coincide

con la hecha.,

B) Pirdmides invertidas.~ Estas se diferencian

de las anteriores, por presentar dendrita api
cal dirigida hacia 1la sustancia blanca,

C)"Piramidal-L ike" ,~ Estas neuronas aun teniendo

algunas caracteérfsticas de las clésicas, care
cen de otras, y asi presentan un soma redonds
ado o en forma de huso y una morfologia dendrf

tica mis variable.

Por otro lado Globus y Seheibel (1.967) conside-
ran 4 tipos de pirjmides:

A) Tinicas, dentro de las cuales considera cinco
subgrupos. B) Atinicas, con’siete.subgrupos a su vez,

C) Invertidas tfpicas,con cuatro subclases y D) Inverti-

das atfpicas,con cinco subclases,

Por ultimo, las neuronas piramidales en general,
constituyen aproximedgmente los dos tercios de la pobla-
cién neuronal en la corteza visual de la rata, hallando-
se distribuidas por todos los estratos corticales excepto

el primero, Las pirfmides invertidas constituyen el 1Y% -



19

anroximadamente, distribuidas entre las capas V y VI y un
porcentaje algo mayor es el de las "Piramidal-like", Es-

tas cifras dadas por Parnavelas y Cols (1,977).para la

corteza visual de la rata, varian poco con respecto a las"

dadas para este mismo 4rea y en el conejo por Globus y
Scheibel (1.967), 75% para las pir8mides clésicas tanto

t{pices como atfpicas y el 5% para las invertidas.

(B) NEURONAS DE TIPO NO PIRAMIDALES:

Se agrupa dentro de este apartado a una serie de
células, caracterizadas; por poseer un soma redondeado o
fusiforme, cuyas dendritas adoptan un patrdn muy variable
como veremos posteriormente, carecen de espinas o poseen
un escaso ndmero de ellas, siendo uno de sus caracteres
fundamentales el destino de su axon intracortical (Parna-
vela y Cols 1,977)s

En base a estos caracteres primarios, se han des
crito variaciones en relacién a sus tres componentes, so
ma, axon y dentiritas, configurando otros tantos subgrupos
en la corteza visual,

As{ Globus y Scheibel (1,967), describen dos for
mas fundamentales del soma nesuronal, en su sstudio histp
l8gico en la corteza cerebral del conejo, rata y ratén.
Esto es, células con cuerpo redondeado, constituyendo as{
el grupo de células estrell adas t{picas, que suponse el
"10 al 15% del total neuronal, y aquellas de cuerpo fusi-
formse, dentro de las que incluye las de doble remillete
dendrftico y las fusiformes ocupando el 3% del total neu

ronal cada una,

R L Rt & S R
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Las dendritas de las células no piramidales ore-
sentan el mayor ndmero de variaciones, no solo en cuento
a su conformacidn morfoldgica, sino tambien en su distri
bucidn espacial,

Por tanto y atendiendo al primero de los paréme-
tros, Globus y Scheibel (1.967) sefiala en estas células
una relativa o incluso completa ausencia de espinas den-
driticaé, llegando a encontrarse en algunas ocasiones una
densidad de 0,2 espninas por micras,a todas luces muy in-
ferior a 1a de .las piramidales, que como se citd anterior
mente en alqgunos cacsos llega a alcanzar las 8 a 9 espinas
por micras, (Valverde 1,967-1.,971).

Por otra parte Parnavelas y Cols (1,977), distin
guen dos tipos de patrones dendriticos que configuran -
otros tantos subgrupos de células no piramidales, esto es:

A) Neuronas con dendritas .. libres de espinas,ca-

racterizadas por el aspecto arrosariado de sus prolonga-
ciones, en alqunas ocesiones, mientras que en otras se
nos presentan comnletamente lisas,hallando asimismo tra-
yectos dendriticos en ocasiones con las dos morfologias
descritas,

B) Neuronas con dendritas espinosas, ocupan pre-

ferentemente la capa IV, y presentan como se dijo ante-!
riormente, una densidad espinosa inferior a las de las

piramidales., En general estas neuronas suelen presentar
cuerpo alargado y un campo dendr{tico relativamente am-

plio,

De la misma forma los citados autores describen
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de las neuronas no piramidales de la corteza visual ds 1la
rata, relaciona el origen, direccidén y morfologia del ‘-
axon con los tres tipos celulares que el describe, ya ci
tados. Asf en las células multipolares el patrdn de dis-
tribucidén axonal es muy diverso, pudiendo partir éste,
tanto de las dendritas superiores, como de las inferiores
o del mismo pericarion, resaltandose la direccidn descen
dente que adopta en les células multipolares espinosas de
la capa IV, hecho descrito con anterioridad y en otras es
peciies por Cajal (1,904) Valverde (1,971) y Lund (1.,973).
De la misma forma el mismo autor describe en el axon de
las células multipolares espinosas una pequefia excrecen-—
cia similares a las espinas dendriticas, las cuales han
sido halladas con menor frecuencia en los restantes tipos
de células multipolares y en las bipenachadas, pudiendo
aparecer'en algunos axones de las piramidales (Lund 1.973
Tombol 1.975, y Jones 1.975).

En las cfelulas bipenachadas, en el 83% de los
casos el axon se origina de la mitad superior del- soma y
su curso inicial es en el 87% de los casos de naturaleza
ascendente., En las bipolares, en el 90% de los caos sur-
ge el axon de la dendrita principal y su direccién es en
general descendente (80%) de los casos.

Por otra perte Valverde (1971) en sus estudios de
la corteza visual del mono‘distingue dos tipos celulares
de axon corto en la capa IV:

a) Célula estrellada de axon ascendente el cual

alcanza las capas III y IV y b) Células en ovillo, cuyo
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diando la corteza visual en gatos midid 1a distancia que
alcanzan las ramificaciones dendriticas de las células no
piramidales, encontrando valores similares a los hallados
en las dendritas basales de las c8lulas piramidales y de
igual forma que en estas, describe una disminucudn expo-
nencial del ndmero de ramos dendriticos directamente pro
porcinal a la distancia del soma,
| No obstante los estudios mas amplios sobre el cam
po dendritico pertenecen a Globus y Scheibel (l.967)*quig
nes consideran, pese a la variabilidad de los par8metros
dendrfticos, consecuencia de la multinolaridad de estas
neuronas, una serie de grupnos de campos gque podrian ser
comprendidos en figuras geometricas similares a elipsss,
esferas, conos o cilindros, cuyo eje mayor fuera perpen-—
dipulgr a la superficie pial.,

| -, ~ El volumen de tejido cortical que
encierran estas figuras presenta.grandes variaciones,
debido a 1a oscilacidn de sus didmetros entre las 100 vy
las 1,000 micras,

En tercer lugar consideramos la naturaleza del
axon el cual, siguiendo a Parnavelas y Cols:(1.977), pue
de adoptar los sioguientes patrones:

A) Ramificarse solo en la inmediata vecindad del
cuerpo celular y dentro de su campo dendrf{tico,

B): Atravesar la corteza horizontalmente dando una
serie de colaterales a su paso,

C) Ascender hacia la superficie dural o bisn to-
mar la direccidn descendente hacia le sustancia blanca,’

Feldman y Peters (1.978), en su reciente estudio
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espinas esparcidas. Unos tipos y otros se relaciona se-

gun el siguiente cuadro que dan los autores,

TIPO % DEL % DEL - % DEL

CELULAR TOTAL SUBTIPOD TIPO CELULAR TOTAL

Bipolar 20% ~Liga 52% 10%
-~De espinas

esparcidas 48% . 107

Bipenachada 20% ~Lisa 27% 5%

-De espinas o o

esparcidas 3% 15%

Multipolar 60% ~Lisa 45% 27%

~-De espinas o

esparcidas 37% 22

~Espinosas 18% 114

No obstante hay que puntualizar que al hablar de
las células dg dendritas lisas no significa que en sus
superficies aparezca una ausencia total de espinas, hecho
muy rara vez notado si no que éstas poseen un muy escaso
ndmero.

El segundo de los parfmetros a comentar, es aquel
que se refiere a la morfologia espacial del arbol dendri
tico, el cual es la misma forma altamente variable de unas
células a otras como se sefiald en el punto precedente, de
modo que a diferencia de las neuronas piramidales estos
campos no son posibles circunscribirles en una udnica fi-
gura geométrica que no sirviera como patrén. En este sen
tido Colonier (1,964) en su estudio relativo a la organi
zacidn tangencial de las neuronas corticales, piensa que

predomfna 1a orientacién longitudinal del campo dendrf{ti

co respecto al circular. Previamente Scholl (1,953), estu
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algqunos tipos celulares, cuyoas prolongaciones presentan
dendrites con los dos patrones descritos, hecho ya citado
por Lund (1.969), en 1la capa II de la corteza visual del
mono, considerando de este modo tres tipos de neuronas no
piramidales, el tipo I y II similares a los descritos par
Parnavelas y Cols, y el tipo III mixto, en cuyos componen
tes no solo observa lds dos tipos dendriticos descritos,
sino que incluso en algunos trayectos de ﬁné misma dendri
ta pueden observarse zonas de superficie lisas o arrosa-
riadas y zonas espinosas,

Estudios posteriores, Lund (1.975),en la corteza
visual del mono describe solo tres tipos de células incly
yendo a las piramidales, esto es: a) células piramidales
b) células estrelladas con dendgritas espinosas c) células
estrelladas libres de espinas o con un escaso némero de.
ellas, Estudia la relaciéh con los axones aF;reﬁtes pro-
cedentes de los cuerpos geniculados, que alcanzan prefe-
rentemente la capa IV de este 8rea, a la vez que sefiala
al tipo B de neuronas como el mas estrechamente relaciona
do con ellas,

Estudios mas recientes de Feldman y Peters (1.978)
considerando tanto la distribucidn de espinas dendr{ticas
como el patrdn de distribucidn espacial de estas ultimas,
describen los siguientes tipos de neuronas no piramidales:

a) Células multipolares b) €élulas bipenachadas
y c¢) Células bipolares, En los cuales, a.suvez pueden .
ser incluidas en otros dos grupos, dependiendo de la su-

perficie dendrftica que presentan: A) espinosas y B) con
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axon se ramifica resolviendose dentro de su pronio campo
dendritico, Estos dos tipos neuronales se disponen en pe-
quefios grupos o glomérulos a los que llegan distintas a-
ferencias corticales, Asimismo las células de tipo A co-
nectarian qrupos de célulams B, con las pequeias, medianas
y grandes células estrelladas y piramidales de las capas
I;I‘y IV a,quienes a su vez podrian activar las células
solitarias gigantes de la capa V, por medio de los contac
tos sinépticos a lo largo de sus axones verticales descen
dentes.,

Por dltimo nos queda sefialar los trabajos de Foh
y Cols (1.973), que desarrollan un estudio cuantitativo
relacionando los distintos componentes corticales en el
8rea visual del gato, en el que se seffala que los somas
nuerpna;es ocuparian el 10 aproximadamente de la super-
fici; cortical, quedando un 1% para los cuerpos giiales
y un.B3x% correspondiente al neuropilo, constituido prin-
cipalmente por los procesos de estos dos tipos de células.
€l resto de 1la superficie cortical lo ocupan los vasos

sanquineos y los espacios intercelulares,
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CITOARUQUITECTONIA DE LA CORTEZA VISUAL

La Corteza visual de los mamiferos, ontogenética
mente es un derivado prosencifilico, perteneciente al te
lencéfalo. Siendo Filogeneticamente una zona neocortical,
que pasd en el transcurso de la evolucidn desde el techo
dptico, centro visual en vertebrados no mamiferos,
(Dijkgraaf 1,949, Iwai y Cols 1,970) al telencéfalo (cor
teza cersbral), Sarnat y Netsky (1.976).

Histol8oicamente, este &rea queda incluida den-
tro del Isocortex de Vogt (1.920).0 corteza homogenética
de Brodman (1,905) cuyo hecho morfoldgico caracteristico
es la estratificacidn celular, constituida por 6 capas,
(Crosby y Lauer 1,962, Zeman y Innes 1,963, Lund 1,974,
Parnavelas y Cols.1,977, etc.). Dentro de esta, corres-
ponde al cortex heterotdpico granular o coniocortex ti-
pico de las 4reas sensitivas de la corteza. En estas 20
nas es ti{pico el amplio desarrollo de la capa IV o Gra-
nularis interna,

Como en apartados anteriores, la descripcidn de
la corteza serd principalmente orientada hacia la rata
adulta, pues dejaremos para la tercera parte de esta in-
troduccién, el estudio de las variaciones estructurales
en las distintas etapas de la vida de este animal,

El esquema a seguir en el estudio de los distin-
tosestratos ser4 el aocortado por Brodman de 6 capas ya
citado, pues como dijimos es el mas ampliamente acepta-

do aun,
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ESTRUCTURA DE LA CAPA I, CAPA PLEXIFORME 0 MOLE=

Es la capa mas superficial de la corteza cerebral
caracterizandose en las cooloraciones de Nissl, por su
pobreza en células y riqueza en fibras, Cajal la denomina
capa molecular en 1.893, adoptando con posterioridad el
de plexiforme (1,904), por similitud con el estrato del
mismo nombre en la retina, Otros autores como vimos ante
riormente le dan diferenotes nombres consecuencia de las
discordancias existentes entre ellos, hecho que permanece
hoy dia, constituyendo esta zona la mas controvertida)des
de el punto de vista morfoldgico, de las que componen la
corteza cerebral en general y 1la occipital en particular,

Cajal en 1,899, considera en la corteza visual =
del hombre, dos tipos fundamentales de neuronas en esta
capa: a) Células horizontales y b) Células de axon corto.

Estos mismos grupos son considerados por Cajal
(1921) en el gato y mas recientemente por Baron (1.976)
en diferentes animales, describiendo Bradfor y Cols (1977)
en la corteza occipital de los ratones cuatro grupos neu
ronales: a) Células horizontales b) C&lulas verticales
c) Células no piramidales clésicas d) Células sin axon,
Por otra parte, diversos autores, en sus recientes publi
caciones, consideran un ndmero inferior de tipos celula-
res en este estrato, y asi,: Parnavelas y Cols (1.977) se
limita a considerar solo alqunas cédlulas no piramidales,
entre las que describen alqunos elementos similares a los

horizontales de Cajal, mientras que Feldman y Peters(1978)



s8lo halla en su material una célula no piramidal, del
tipo multipolar espinosa en dicho estrato, en la corteza
visual de la reta,

Las células de Cjel-Retzius, por tanto, son agque
llas neuronas descritas por vez primera por Cajal (1.890)
en la capa molecular como células"especiales" con presu-
mible funcién asociativa. En 1,893, el misma autor las
describe en la corteza occipital de los'péquaﬁos mamife-
ros, situades preferentemente en la zona mis interna de
la capa, como células fusiformes multipolares provistas

de cuerpo alargado o en algunas ocasiones mas o menos e

I |0

trellado, cuyas prolongaciones polares largas, poseen d

ferentes colaterales finas que terminan a nivel de la

()
Ic
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perficie pial por pequefias expansiones. La superficie es
de aspecto varicoso, siendo la orientacidén de estas pre—
ferentemenfe paralela a la superficie cortical,

Con posterioridad a Cajal,Retzius (1.393) las
describe en el feto humano denominandolas células de Ca-
jal,

En principio Cajal considera a todas las ramas
de igual morfologia y por tanto funcidn, con propagacidn
del imoulso nervioso en sentido celulifugo. Con posterip
ridad (1.904) admite la existencia de un dUnico axon, in-
fluido por los trabajos de Retzius (1,893) en humnos,
Veratti (1.897) en el conejo y de la misma forma los su-
yos en el gato (1.897) y niﬁos recien nacidos (1.899 -

1.900 y 1,901), Este recasria en una de las prolongacio-

nes polares de estas neuronas,
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Sin embargo estas células fueron en principio des
descritas en animales jévenes, y la mayoria de los auto-
res constatan la dificultad de ponerlas de manifiesto en
adultos, por lo que a muchos de ellos les ha llevado a
negar su existencia en estos animales, bien por transfor
marse en células piramidales o de axon corto Duckket y
Pearse (1.968), Purpura y Cols (1.964), respectivamente
0 incluso desaparecer en el curso de la vida posnatal
Astrom (1.967), De la misma forma alqunos autorss no las
describen, al hablar de la capa I de la corteza cerebral
este es el casoc de Jones y Powel (1.970), Lund y Lund. -
(1.970) y en la corteza visual en concreto, de Colonier
(1.,968) y Lund (1.975) entre otros. No Obstante un cada
vez mas amplio‘nﬁmero de autores las consideran como par
te integrante de la capa plexiforme de animales adultos,
al igual que Fox e Inman (1.966) en el perfo, Marin Padi
lla (1.970) en el hombre, Baron y Gallego (1.971) en el
conejo, Baron (1.976) en gatos, conejos, perros y ratas
y Bradford y Cols (1.977), en la corteza occipital de la
rata,

Estos Ultimos autores coincidiendo practicamente
con Cajal (1904), consideran que las células van perdien
do proloncaciones sobre todo ascendentes, haciendose prac
ticamente bipolares en su forma adultas por "readsorberse"
éstas, e incluso Marin Padilla (1.970) utiliza el termino
"atrofia"™ para estos cambios como consecuencia de la dis
minucién o mas bien desplazamiento de les aferencias

taldmicas de esta capa, Utilizando el termino "degenera-
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cién™ Bradford y Cols (1,977), para los procesas que no
solo conducen a la desaparicidn de alounas ramas en estes
células, si no que incluso llevan a la franca disminucidn
del ndmero de células desde un 85% en el nacimiento a me
nos del 10 en la vida adulta,

Las células de axon corto fueron descubiertas por
Cajal en 1;893, en los pequefios mamiferos, estan situades
preferentemente en la zona extérha de la corteza occipi-
tal, denominandoseles células de Golgi tipo II, con mor-
fologia estrellada y dendritas muy ramificadas, de super
ficie espinosa, El1 axon es de disposicidn horizontal un
tanto varicoso, y se resuelve a poca distancia del soma.
en diver=zas ramas que no traspasan los limites de la capa,

En 1,904, Cajal distingque cuatro variedades en 1la
corteza en general: a) Tipo mediano b) Tipo grueso c)Tipo
diminuto y d) tipo aracnoide o nebroéliforme.

La existencia de estas células en la corteza visu
al humana fué defendida por Cajal en 1.899,de la misma
forma descritas en el gato en 1.921. M&s recientemente
Colonier (1.968), lo hace en este mismo animal, Lund(1974)
en el mono y Baron (1.976) en la corteza en general in-
cluyendo la zona occipital de diversos animales, Parnaveg
las y Cols (1,977) en la corteza visual de la rata y de
la misma forma Bradford y Cols (1.977), describiendolas
como elementos similares a }as células de axon corto de
otras capas, Este (ltimo autor considera diversos tipos
en base a su morfologia dendrf{tica: A) De dendritas lisas

y B) De dendritas espinosas, y seffala el aumento del nig-
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mero total de estas neuronas a lo largo de los tres pri-
meros meses de vida,

Otros tipos de células son las verticales descri
tas por Bradford y Cols (1.977), similares a las fusifor
mes verticales descritas por Cejal (1893) en la sequnda
capa de la corteza occipital, siendo consideradas por Ba
ron (1.976) células de axon corto de tipo fusiforme, De
sus polos parten sendos comalejos dendriticos de superfi
cies espinosas y a veces una o mas dendritas finas, cor-
tas y espinosas de disposicidn horizontal, El axon en ge
neral procede de una dendrite primaria y es de direccidn
vertical, ascendente o descendente, llegando incluso a
la capa 11,

Por otra parte existen las células sin axon, des
critas por Bradford y Cols (1.977), las cuales tienen un
soma elipsoidal o piramidal con su eje mayor perpendicu-
lar a 1la sqperficie cortical, las dendritas son de dispo
sicidén horizontal u oblicu2 con superficies moderadamente
arrosariadas y escasas espinas, Estas células podrian ser
consideradas dentro de las de tipo de Cajal-Retzius des-
critas por Baron (1.976), e incluso son similares a las
descritas por Cajal (1.833) como cédlulas sin prolongaciédn
ascendente, por ello similares a las amacrinaé de la re-
tina, aunque el citado autor piensa gque un axon podria

partir de alguna de sus ramas descendentes,
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ESTRUCTURA DE LA CAPA II - GRANULARIS INTERNA

Debajo de la cana ]I aparece una estrecha zona,
cowpuesta por tres o cuatro hileras de células apretadas
Cajal (1.893). En las tinciones por el método de Nills,
su 1i{mite superior es abrupto y se halla marcado por el
sGbhito incremento de células y la aparicién de somas pi-
ramidales; el l1imite inferior es mas diffeil de diferen-
ciar, siendo el dnico pardmetro (til el incremento del
nimero y variedad de células estrelladas en la capa II
respecto a la tres, donde son mas patentes las proyec-
ciones fibrilares procedentes de las neuronas de las ca-
pas inferiores, Lund (1.974),

Con los métodos de Yolgi se observan las caracte
r{sticas pequefias pirdmides, cuyos axones descendentes
dan colateralles recurrentes hacia la molecular, las més
proximalses, y distribuidés por las capas tres, cinco y
sexta principalmente las restantes, pgr tanto.de direccion
descendente llegando a2l axon incluso a penetrar en la sus
tancia blanca (Parnavelas y Cols 1.977). Estas células
se corresponden con las descritas por Cajal (1.899), y
(1.921) en el hombre y gato, en esta misma capa, siendo
algunas deellas similares a8 las piramidales superficiales
modificadas de 0’Leary (1.941), o las pequefias pirdmides
de Lorente de No (1.949) y en sus diferentes variedades,
los tipos tres, seis y once piramidales de Globus y Shei
bel (1.967).

Las pequefias y medianas células no piramideles de

dendritas licas, arrosariadas o con escasas espinas y axon
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arborizado en su vecindad, han sido vistas en pequefio ng
mera por Parnavelas y Cols (1.977) en ratas, lo que con-
trasta con la infinidad de células de axon corto que ha-—
116 Cajal (1.904) en la corteza visual del hombre, el cual
A:.ademds y en el gato distinque dos tipos de neuronas

de este grupo, que constituyen las subvariedades aracni-
formes y las células de axon corto ascendente,

En los mamfferos inferiorescajal (1.893), iden—
tifica dos tipos celulares: a) Células fusiformes verti-
cales, elementos abundantes en esta capa constituidas -
por un soma alargado del que parten sendos penachos den-—
driticos, ascendente-el uno y descendente el otro, arbo-
rizéndose en sentido horizontal breferentemente al llegar
a la capa tres, su axon parte de la prolongacién descen-
dente llegando posiblemente a2 la sustancia blanca., b) Cé
lulas sin pfolongacién ascendente similares a las amacri
n,s de la retina, cuyo axon parece nacer de su prolonga-

.« & 3 -
cion inferior,

ESTRUCTURA DE LA CAPA III — CAPA PIRAMIDALIS

La relativa angostura de la capa y la pobreza en
pirdmides externas cuya talla no llega nunca a la de los
elementos de 1la regidn motriz, son los dnicos datos que
diferencian a la capa tres de la corteza visual, del mis
mo estrato en otras regiénes corticales, Cajal (1.904).

No obstante en la coloraciones con el método de

Nissl, Kass y Cols (1.,972) sefialan como caracteristica



- 34

de esta capa en el &8rea 17, la relativamente baja densi-
dad celular respecto a las pobladas IV y II que la limi-
tan, Estos mismos autores identifican tres subestratos
dentro de este, denominandolos desde la parte externa a
la mas interna con las letras a,b y c, de modo que sl
111 a, se caracteriza por el gran ndmero de células media
nas y grandes mezcladas con las de pequefio tamafio, el
III b, presénﬁa un aspectp mas oscuro que la III c, carac
terizada.por la relativa ausencia de somas celulares,

Sin embargo estas subdivisiones no han sido secun
dadas ni mucho menos por la mayor parte de los autores,
y en este sentido Bonin (1.942) y Baley y Bonin (1.951),
en el hombre consideran unicamente dos estratos, el III a
o de las pirdmides pequefias princioalmente y el III b ocu
pada por cédlulas de axon corto y pirdmides pequefias, Este
Ultimo estrato ha sido considerado no obstante como den-
tro de la capa IV por diferentes autores, Brodman (1,905)
y Vogt (1.920), denominandosele como IV a,o0 "superficial
internal granular 18mina™ o tambien "estratum supragenna
ri" Henschen (1.926). Esta estratificacién de Brodman -
(1,905) ha sido seguida de la misma forma por Poliak —-
(1.957), mas no por otros muchos autores, y asf: las ca-
pas III y IV a, han sido consideradas dentro de la capa
de las medianas y arandes pirdmides por Cajal (1,899 -
1.904 - 1.,921) o dentro del estrato III por Grosby y =—-
Lauer (1.962) en el hombre,’descritas juntas por Valverde
(1.971) en el mono y de la misma forma por Parnavelas y

Cols (1.,977), como capa III en la rata,.
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El limite superior de esta zona como se dijo con
anterioridad es dificil de sefialar con exactitud, Globus
y Scheibel (1.967), Lund (1.973). No obstante este dlti-
mo autor sefiala como caracteristico del borde interno de
este 1{mite, a un plexo fibroso constituido por la arbo-
rizacidn de los troncos axonales ascendentes de las neu-
nonas de las capas corticales infefiores, sobre todo la
IV c y las ramificaciones dendr{ticas de las neuronas mas
inferiores, cuya direccién es horizontal, atravesando o-
casionalmente el estrato IV a,

Otra de las caracteristicas de esta capa, &8s la
presencia en su nivel inferior de las fibras t&lamo-cor -
ticales, Winfield y Powell (1.976), Fairen y Valverde -
(1,973), siendo de la misma forma una de las zonas a cu-
yo nivel terminan numerosas colatereles axonales proce-
dentes de las céluleas pirémidales, situadas en la misma
capa y en menor cantidad en la inferior, Paladino y Harth
(1.977).

En cuanto a los tipos de células identificadas
en esta capa, Cajal (1.893), en los pequefios mam{feros
describe varias formas de neuronas: A) Pirdmides pequefias
B) Fusiformes verticales C) Triangulares o fusiformes, -
cuyo axon ascendente se arboriza en la molecular D) Cély
las estrelladas grandes de axon ascendents, cuya descrip
cidn se harfd esn la capa IV pues Cajal describe en estos
animales los estratos, IfI y IV de otros autores, juntos,
en la zona que se llama "Capa de las fibras meduladas me-
dias", En esta zona identifica la estria externa de Bai-

llarger o de Gennari.
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Cajal en 1.899 en la corteza visual humana iden-
tifica de la misma forma diferentes tipos de células pi-
ramidales y algunas células de axon corto, las cuales no
menciona en la corta descripcidn que de esta capa hace
en la corteza visual humnana en (1.904), ni en la del ga-
to (1.921), en el que solo considera una o dos hileras de
.pirémides grandes con dendritas basilares horizontales y
un axon descendente con cuatro o cinco colaterales en la
capa mas inferior IV a partir de la cual sélo se ven ex-—
ceocionalmente,

Valverde (1.971) en el mono identifica células
piramidales pequefias de 12 a 18 micras de longitud en su
eje mayor, situadss en la parte mas inferior de la capa,
y con una dendrita apical que alcanzan la parte superior
de’la_cuarta capa, E1 axon es descendente, Estas pirémi-
deé son similares a las descritas por Bonin (1.942) en d
mismo animal y de 1la misma forma a las de la capa tres
del ratén que sefiala Valverde (1.973). Coinciden con las
pir8dmides intermedias y moderadamente grandes de Parnave-
las y Cols (1.977) en la rata, cuyos axones descendentes
dan origen, junto a las procedentes de las pirdmides de
la sequnda y quinta, a las fibras callosas de asociacién,
Jacobso y Trajanowski (1,974), poseyendo ademas diversas
ramas colaterales tanto ascendentes como horizontales dis
tribuido en la capa cuarta, Los citados autores ademas,
describen unas pequefias pir8mides similares a las de la
capa I1I, ya citadas,

En cuanto a las células de axon corto, aungue es
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casas en la rata, son unas neuronas pequefigs con dendri-
tas cortes, ramificadas en todas las direcciones y axones
arborizados en su proximidad, existiendo algunas veces -
orolongaciones eferentes de tipo ascendente o descendente
(Parnavelas y Cols 1,977), Valverde (1.973) en el ratén

considera diversos tipos segln su distribucidn axonal, -
todas con dendritas gruesas cortas y arrosariadas con es

casas espinas,

ESTRUCTURA DE LA CAPA 1V - GRANULARIS INTERNA

Es quizds el estrato mas caracteristico de la cor
teza.visual, 8rea 17. En la mayoria de los mamiferos., Con
el método de Kluver Barrera preferentemente, estd caracte
rizada por su alta densidad celular , en comparacidn con
la baja celularidad de la capa V en esta misma’érea, dis
tinguible ademas de las zonas corticales limitfofes, por
la presencié de una banda mas clara hacia su parte media
Kaas y Cols (1.972). Cajal por otra parte en 1.904 y con
el mismo método sefiala como caracteristico la existencia
de células estrelladas gioantes y la presencia de un ple
xo intersticial muy rico, en su seno.

Asimismo la mayoria de los autores coinciden en
situar dentro de esta l4mina, la caracteristica "Raya de
Gennari" del 4res estriada de los mamiferos, Cajal (1893)
Brodman (1.921), " Dchotereman (1.921), Valverde (1.971),
Lund (1.973), etc., y en las diferentes zoras de la mis—
ma, la terminacién de tas aferencies talémicas especifi-

cas, Cajal (1.904), Lund (1.973), Valverde (1.968-1,973)
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Valverde y Ruiz Marcos (1.969), Ruiz Marcos y Velverde
(L.970), winfeld y Powell (1.976), las cuales junto a sus
arborizaciones y las colaterales exornicas horizontales
de las pirdmides pequefias y medianas de las capas III y
parte superior de la IV,las dentritas basales de estas
células y las de las estrellades y piramidales de la IV b
constituyen la citada estria,

En cuato a la citoarquitecténia de esta capa, han
sido muchos los modelos adoptados por los diferentes au-
tores y en,los distintos animales estudiados. En este sen
tido Cajal (1.853), en los pequefios mamiferos la incluye
dentro del estrato III o capa de las fibras meduladas me-
dias, comprendiendo a nuestro entender las cahas IIT y IV
de Brodman, Sin embargo en el hombre, Crosby y Lauer --
(1,962) agrupan como dijimos anteriormente 2 les azpas
de las grandes células estrelladas y de las pequefias cé—
lulas estrelladas de Cajal, siendo equivslente a la capa
IV o las células estrelladas grandes de Cajal en el gato
aunque esta es subdividida en zona superficial y profun-
da, Asimismo constituye la capa IV y V de Ochoterana -=
(1.921) estudiada en conejos, ratones y perros. La com-
plicacidn de este estrato es mucho mayor en el mono don-
de Valverde (1971), considera tres subestratos bien de-
finidos (IV a, IV by IV c) y aun mas Lund (1.974) que
concibe el IV a, IV b, IV,c Alfa, y IV c Beta,

No obstante al ser orientada principalmente nuesg
tra descripcidn a la capa IV de la corteza visual de la

rata, hemos de sequir los pardmetros dados por Parnave-
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las y Cols (1.977) que al igual qus otros autores (Pala-
dino y Harth 1,977) y Globus y Sheibel (1.967) en este
animal, consideran la capa IV como estrato dnico sin mas
divisiones,

Han sido descritos muchos tipos de neuronas en la
capa IV del 8rea visual de diversos mam{feros, pudiendo-
las incluir en ios dos clasicos grandes grupos es decir:
A) Células Piramidales y B) Células'nb piramidales,

A) CELULAS PIRAMIDALES.- La mayoria de ellas son

de un tamafio mediano o pequefio situandose preferentemente
en las zonas mas superficiales de este estrato, La den-
drita apical es delgada o moderadamente delgada en la ra
ta, Parnavelas y Cols (1.977), alcanzan la capa plexifor
me sin ramificarse, hecho con el que no concuerdan las -
descripciones de Valverde (1.971) pues este autor descri
be alqunas ramas distribuidas por la éapa.IU a, y de 1sa
misma forma Lund en 1,974,quien las observa a nivel de la
l4mina II1I. No obstante todos los autores concuerdan en
la presencia de abundantes espinas en esta dendrita., Las
dendritas basilares son de orientacidn preferentemente
horizontal y la direccidn del axon es descendentes, asimis
mo emite colaterales tanto ascendentes como horizontales
con predominio de estas dltimas, Valverde (1,971), todo
ello estudiando ampliamente por Lund y Boothe (1.,975) en
la corteza visual del mono,

Otros tipos de neuronas piramidales han sido tam
bien descritas, aunque su presencia es menos constantes,

Estas son algunas células solitarias de Meynert y las pi
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r&mides de Bayley y Bonin que describe Crosby y Lauer —--—
(1.962) en la corteza visual del hombre, y en segundo lu
gar las pequefias pir8mides de axon arciformes descubier-
tas por Cajal en la cisura calcarina humana, asimismo des
critas en el perro y gato, en el cual Cajal (1,921) iden
tifica cuatro subtipos en base a la morfologia y direccidn
de su axon,

B) CELULAS NU PIRAMIDALES.- El tipo mis caracte-

ristico de la capa IV, corresponde a las células estre-
lladas o de axon corto descritas por Cajal (1,904), dis-
tribuidas en diversos qrupos dependientes de su patrdn -
axonal, Fairen y Valverde (1.973), poseyendo éstas, den-
dritas lisas, arrosariadas, con espinas dispersas o bien
de alta densidad espinosa,

La mayoria de los autores consideran, prescindien
.. do de subdivisiones concretas, una zdna mas superfici-
al y otra mas profunda, en las cuales identifican los si
guientes subgrupbs neuronales:

1) células estrelladas agrandes.— Descritas por -

Cajal en el hombre (1.899), aunque ya habia identificado
elementos muy similares a estos en la corteza occipital
de los pequefios mam{feros (1.,893). Es el tipo celular --
mas caracterf{stico de la l18mina IV del 4rea 17 y de la
misma forma el mas abundante en la zona supserficial de .
este estrato (Cajal 1.904):

Poseen un cuerpo ovoideo estrellado o triangular,
con recias dendritas espinosas, ascendentes, descendentes

y horizontales entre las que predominan estas (ltimas.
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Ninguna prolongacidén dendritica llege a la plexi
forme, £1 axon es robusto y parte de la cara inferior,
bajando casi en linea recta hasta la sustancia blanca,
de numerosas colaterales a su paso por 1a capa IV y V,
unas con direccidn horizontal y otras ascendentes, Este
corpésculo también es hallado en la corteza visual del
perro y gato, aunque con mernor frecuencia en el hombre,
Cajal (1.904). E1 mismo autor en 1,921 en el gato identi
fica tres subtipos dentro de estas células: a) Asterifor
me comin, b) La mitral o semilunar y c) La asteriforme
con uno o dos tallos ascendentes ramificados a corta dis
tancia del soma,

Neuronas de este tino han sido tambien descritas
recientemente por Lund (1.969), quien las halla exclusi
vamente‘en este estrato en‘la porteza estriada del mono,
Valverde (1.971) en la capé IV d, en este mismo animal,
asi como Lund (1.964) en la capa IV beta, principalmente
observa elementos similares a 1los descritos.

No obstante Parnavelas y Cols (1.977) en la rata
y Fairen y Valverde (1.973) en el ratdn no la describen,
considerando sinembargo como elementos,caracteristicos
de este estrato a células estrelladas distribuidas en
dos subgrupos: a) Las de dendritas con superficies espi
nosas, y b) los de dendritas con superficies lisas o a-
rrosariadas, admitiendo de la misma forma elementos con
morfologia mixta, Esta divisidn coincide con la estable
cida por Lund (1.964) en el mono.

Cajal identifica (1.904-1,921) otros elementos no

piramidales, denominadas estrelladas de axon corto ascen
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dente y c8lulas estrelladas pequefias (granos), describio
endo un tercer subtipo en el gato, las cdlulas aracnifor
mes, provistas de largo axon con orientacidén radial pre-
ferentemente, y en el gato y perro las fusiformes de axon
ascendente,

Por dltimo son interesantes los trabajos'de Val-
verde (1.971) en sl mono, describiendo en la zona mas in
ferior de la capa o estrato IV c, dos tipos de células de

axon corto con caracteristica genuinas: a) Células estre-

lladas, con dendritas espinosas y axones recurrentes as-—
cendentes, subdivididas a su vez en dos grupos en base a
la longitud y aspecto de sus dendritas, constituyendo las
células estrelladas medianas de dendritas espinosas mul-
tidireccionales y axon descendente y las pequefias células
estrelladas, provistas de escasas dendritas delgadas y ra
diadas en todos las direcciones similares a laos clésicds
granos,

Estas (ltimas neuronas forman parte de los clési
cos glomérulos (conjunto de células y fibras identifica-
dos por nrimera vez por Meyner en 1.871 en el bulbo olfa
torio). Su axon en arincipio descendente, se hace luego.
ascendentes dando una curva caracterf{stica "Luping” ob-
servandose en ocasiones tres o cuatro colaterales recu-
rrentes, que en direccidn ascendente pasan entre los glo
mérulos adyecentes con los que contactan, alcanzando por
Gltimo las capas III y IV a., Algunas colaterales han sido
observadas con direccidn descendente en la capa V.

b) Células en ovillo.,~ Ya mencionadas con anterio

rided, son de some un poco mayor que las anteriores, lle
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gando a poseer las 10 micras de didmetro,

Han sido hallades sobre todo en la parte inferior
de la capa IV c, fueron denominadas células en arafia por
Cajal (1.899) y mas recientemente por Beritoff (1J965),

o células con axones glomerulares de Lorente de No(1922),

Las dendritas son cortas, lisas o arrosariadas y
con una enmarafiada ramificacidn, E1 axon es fino no reba
sando el campo dentro del cual da numerosas colaterales,

Este tipo de células, es el mas frecuentemente
hallado formando parte de lso glomérulos que definiera
Lorente de No, en la capa IV ¢ de la corteza acdstica dsl
ratén, descritos por Szentagotai (1.963) con microscdpia
electrdnica, considerados estos como puntos especi{ficos
donde aparecen apretados paquetes de procesos dendriticos
y axones relaccioqadaﬁ.

Estos gruﬁos de células y procesos "glomérulos",
para Valverde (1.971), oueden representar en la corteza
visual una serie de unidades funcionales, cuya misién se
ria 12 de recibir las aferencias sensoriales y dirigirlas
a8 las cepas II1 y IV a, a traves de los axones de las cé

lulas estrelladas periglomerulares,

ESTRUCTURA DE LA CAPA V O GANGLIONARIS

En 1a rata con técnicas de coloracibén de Nissl a
parece como una capa de escasa densidad celular, en cuyo
seno destacan los grandes cuerpos de 1as células pirami-

dales solitarias de Meynert (Parnavelas y Cols 1,977).
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Esta l8mina corresponde a la VI, VII y VIII de
Cajel en el hombre (1.899), quien al igual cue la mayo-
ria de los autores posteriores, identifica: a) Células
piramidales y b) Células estrelladas.

a) Las células piramidales predominantes son las
ya citadas ginantes de NMeynert, las cuales se presentan
dispuestas en una sola hilera hacia la zona media de la
capa, no obstante en el gato han sido observadas por Ca-
jal (1.921) dispuestas en varias hileras, variando de --
una zonas a otras dentro de la misma 8rea.

Debido a la localizacidn de estos elementos hatia
el centro de la capa V, Bonin (1.942), divide esta zona
en tres subestratos quédando ellas en la capa V b, No obs
tante en los monos inferiores las describe en la banda os
cura de la zona inferior de la capa V, o lo que es lo mis
mo en los subestratos V by V b, hecho considerado aismis
mo por Valverde (1.971) y Parnavelas y Cols (1.977).

La existencia de estas células en la2 capa V de la
corteza visual de los mamiferos, es aceptada por la prac
tica totalidad de los autores, comparandolas morfoldgica
mente a las pir8mides de Betz de.la misma zona del &rea
motora, no obstante, han sido diferenciadas de estas por
la distribucidn mas esparcida queadootan en la corteza
visual,

La dendrita apic?l, gruesa, alcanza siempre la
capa I donde se ramifica; La densidad de espinas que ex-—
hibe es muy alta, y su variacién ha sido estudiada en re
laciédn a la edad por Marin Padilla (1.967) en las zonas

motoras y sensoriales del hombre, habiendo hallado curvas
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que agrupan dichas variaciones,

El soma es de forma piramidal, con una amplia ba
se en relacidn a su altura, de cuyos vértices inferiores
parten dos o mas robustos brazos dendriticos, que se dis
tribuyen junto a sus ramificaciones de forma paralela a
la superficie cortical, conformando haces fibrilares en
esta direccidn, a los que Scheibel y Cols (1.974) atribu
yen un.iﬁgortanta papel funcional en el establecimiento
de cirduitos corticales,

El axon de estas células, parte de la base y se
dirige hecia la sustancia blanca en la que penetra tras
emitir numerosas colaterales, algunas de ellas de tipo re
durrente distribuidas por las capas mas superficiales,

Junto a estas células principales, tambien se ob
servan alqunos elementos piramidales medianos y grandes
tipicos. éajai ademas en el hombre (1.899), y en el gato
(1.921), describe algunas pirdmides pequefias de axon as-—
cendente, tipicas, distribuidas por todo el espesor de la
capa, aunqgque predominan hacia los niveles mas externos,

0°Leary (1.941) en la capa V a, del gato y Valver
de (1.971) en la zona superior de este estrato de la cor
teza visual del mono describen elementos similares,

Parnavelas y Cols (1.977) mencionan la existencia
de algunas neuronas piramidales pequefias, cuya dendrita
apical no llega a sobrepasar la capa IV, junto a genuinas
pirdmides invertidas en este estrato en la rata, Estos -
Gltimos elementos fueron descritos entre otros autores -

previamente por Globus y Scheibel (1.,967) en diversas zo
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nas corticales y en diferentes animales, incluidos en
los grunos 1, 3, Sy 8, dentro de su clasificacidn de
pirdmides invertidas,

b) Las células no piramidales, son menos abundan
tes en esta capa y Cajal (1.904), describe solo algunas
células estrelladas de axon ascendente y escasa poligo-—
nales de tamafios medianos y grandes hacia sus zonas mas
inferiores, Lund (1.973) distribuye a estos elementos -
en dos grupos: a) Neuronas de dentritas cbn espinas es-
parcidas y b) Con dendritas lisas o arrosariadas, simi-

lares a las de capas suneriores ya descritas,

ESTRUCTURA DE LA CAPA VI, LAMINA MULTIFORME O DE

LAS CELULAS TRIANGULARES Y FUSIFORMES DE CAJAL

En las coloraciones no argénticas habituales, es
una capa que se distingue en el 4rea 17, por su elevada
densidad celular en relacidn a la VU adyacente, Kaas y -
Cols (1.972),

Cajal (1.973), describe en ella las pequeiias pi

rémides cort. s. cuya dendrita apical no alcanza los es-

E
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las capas IV y V. Asimismo describe algunos elementos
fusiformes o triangqulares, entre los que destacan aque-
llos cuyo axon es de direccién ascendente y alcanza la
cana moleculx, dando numerosas colaterales a su paso por
los restantes estratos,

No obstante Cajal (1.904) considera que esta zo-:
na no ofrece atributos especiales que la hagan diferente
de 1a de otras 8reas corticales, a la vez que describe
identicos elementos celulares a los encontrados en ellas,
As{ en esta zona, se pueden hallar elemenﬁos trianqulares
y fusiformes:alqunos de ellos de largo axon ascendente y
morfologia similar a las células de Martinotti, pirémides
de talla mediana y pequefias piramides de axon arqueado,
que junto a algunas células estrelladeaes gigentes y otras
fipicas de axon corto, componen el estraro suberior de la
capa, al que Cajal denomina estrato VIII de las pirémides
medianas de axon arqueado.,

En los estudios del mismo autor (1.921) en el ga
to, no describe un separacidn tan manifiesta entre las -
dos zonas de la micma capa, y solo menciona que las célu
las piremidales y poliedricas de tamafio medio se situan
hacia 1la parte superior, distinguiendo asimismo, cinco -

subtipos de estas células en base a la naturaleza de su

axon: 1) pirdmides pequefias de axon aciforme. 2) Iguales
a las anteriores pero con colaterales descendentes., 3)T{
picss piréhides pequefas., 4) Células de axon ascendente

gue alcanza la plexiforme. 5) Neuronas de axon corto.
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En la zona mas profunda por el contrario descri-
be como elementos principales les células fusiformes y -
las triangularss, '

En estudios mas recientés Globus y Scheibel(1967)
consideran: a) Células piremidales tipicas con dendrita..
apical larga, que alcanzan la capa I y células piramida-
les cortgs, similares a laé descritas con anterioridad,
enumerando hasta cinco subgrupos de piramides invertidas
que corresponden a los subtipos 2, 4, 6, 7, y erb) Célg
las estrelladas de los tipos 10 y 11l. Lund (1.973) en el
mono, distingue: a) Células piramidales similares a las
de otras zonas, y b) Neuronas estrelladas con dendritas
de superficies lisas o arrosariadas y con dendritas de -
espinas esoarcidas, sobre las que en contra de la opiniédn
de este autor, Winfield y Powel (1.976) identifican alau
nas sinapsis con fibras aferantes taldmicas., ' '

Por otra parte Wong (1.967) en éortes tangencia-
les, estudia la disposicién del arbol dendritico de las
células de esta zona y sefiala que mientras que en los pi
ramidales adopta disposicidn circular, no presenta una ds
terminada distribucidn espeial en las no piramidales,

En fin, Parnavelas y Cols (1.977) identifican al
gunas pirdmides pequefias y delgadas predominando su "pi-
ramidal like" con soma ovoide poligonal, cuya dendrits
apical oblicual y horizonta}, corta, en ocasiones es si-

milar a la de las pirdmides profundas.
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ORGANIZACION COLUMNAR Y PIGHENTARIA DE LA CORTE--

ZA VISUAL,

De la misma forma que en otras 4reas corticales,
la visual ha sido concebida arcuitecturalmente por diver

sos autores, estructurada en "columnas corticales”, o lo
que es lo mismo unidades verticales radiales y perpendicu
lares a la superficie, £s as{ concebida la corteza visual
desde un punto fisioldgico y su correlacién morfoldgica
ha sido estudiada ampliamente por Hubel y Wiesel (1,968 -
1.970 - 1,972 - 1,974) quienes describen en este 4rea dos
sistemas de columnas independientes y a la vez coinciden-
tes en parte, en base a su orientacidn columnar y la domi
ndncia ocular,

Le Vay y Cols (1.974), describen en,este 8rea una
serie de bandas oscuras y claras dispuestas parelelas a la
superficie, al ser observadas en secciones tangenciales te
nidas con métodos argénticbs para fibras. Las bandas oscy
ras de 300 micras de anchura, muestran confusos limites y
bifurcaciones frecuentes, al contrario que las claras de
unas 50 micras de espesor, Estos datos, relacionados con
los obtenidos en lesiones experimentales, han llevado a es
tos autores a pensar, que las bandas oscuras corresponden
a las columnas de la dominancia ocular simple, mientras -
que las claras no son neda*més que los 1l{mites entre es-
tas,

Otro tino de estratificacidn cortical ha sido des

crito por Braak en sus diversos estudios sobre la corteza
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cerebral (1.970 a, b,-71 a, b, ¢,-72 a, b, ¢, y =74 a, b,
c) identificando en 1.975, 12 capas celulares bien delimi
tadas mediante las técnicas de Nissl y pigmentarias, cons
tituyendose lo que &1 denomina "orgenizacidn piomentaria®
de le corteza, As{ considera las capes I,II,y III ay b -
similares a las qlésicas, unicamente diferenciando en es-—
te dltima un parte inferior o III c gn'fntima relacidn -
morfoldgica a la IV a, La IV by IV c alfa son capas poco
pigmentadas, La IV c alfa junto a las IV c beta, IV dy -
V a, estan carecterizadas por su alta densidad celular,
No obstante lo reciente de estos nuevos sistemas de orga-
nizacidn neuronal, les hemos tratado poco extensamente da
do la menor imnortancia de ellos en relacidn al obejetivo
primordial de nuestro trabajo, inclinado mas hacia la mor
fologia neuronal queba la citoarquitectpnia,cortical.

ULTRAESTRUCTURA DE LA CORTEZA VISUAL

La revisidn de los diferentes estudios realizados
con microscopia electrdénica en la corteza visual de dife-
rentes mam{feros, unidos a los efectuados en otras 4reas
corticales principalmente de la rata, nos ha hecho consi-
derar cuatro tipos principales de neuronas. En base a es-
ta clasificacién describiremos, aunque brevemente, las psg
culiaridades mis importantes de cada uno de ellos, &s de-
cir: a) Neuronas piramidales. b) Neuronas estrelladas. c)
Células de Cajal-Retzius y un cuarto tipo en discusién.,

d) Neuronas oscuras,
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A) Neuronas Piramidales

En 1la corteza visual las caracterf{sticas morfold-
gicas tanto de este tipo de células como las de las res-
tantes, son similares a los mismos tipos de otras &reas -
corticales (Colonnier 1,968, Jones y Powel 1,970, Kaiser-
man Abramoff y Peters 1,972, Sloper 1,973, Ttmboll 1.974).

En general la célula piramidal, tanto las de tama
fio arande como las pequefias, tiende a presentar una forma
mas o menos trianqular, de uno de cuyos vértices emerge -
gradualmente una dendrita apical, De su base parte una o
mas dendritas y ocasinalmente se observa el axon situado
entre las dendritas basales o bien en Wno de los vértices.
El citoplasma es claro y con un relativo esparcimiento de
las organelas (Garey 1.971). Este hecho se hace muy evi-
dente comparando las célules piramidales grandes y las de
Meynert, con las de Betz de lé corteza motora (Kaiserman
Abraaoff y Peters 1.972, Sloper 1,973),

En las pequefias neuronas piramidales, el citoplas
ma es muy escaso y estd constituido por una delgada banda
en torno al nicleo con un escaso RE, cuyas cisternans pre
sentan pocos ribosomas adheridas, siendo por el contrario
mas frecuentes verlos libres o formando qrupos de 4 o 6
partfbulas en la vecindad de las cisternans, Peters y Kai
serman—Abranoff (1.970). |

Por otra prte, el RER (Retfculo Endoplésmico Rugo
so) correlacionado por Palay y Palade (1.955) con la sus=
tancia de Nissl de la microscopia dptica, pude adoptar di
ferentes patrones en,las distintas neuronas, y este es el

caso de las pirdmides solitarias de Meynert en que se dis
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pone de forma difusa y en menor centidad en relacidén a o-
tras neuronas (Chan Palay y Cols 1.974). Asimismo Palay y
Cols (1.974) en la corteza visual del mono, han descrito
algunas células, (la mayoria estrelladas y piramidales de
pequefio y mediano tamaiio) con un citoplasma cuyo patrdn
de organelas estd muy simplificado, su reticulo endoplés-
mico rugoso estd constituido por un pequefio ndmero de cis
ternans (quizas solo una) qde‘se origina en varios punto
a partir de la menbrana nuclear, quedando los ribosomas -
libres por el citoplasma sin agruparse en las t{picas ro-
setas, espirales o lineas, frecuentemente observadas en o
tras neuronas de este mismo 4rea.

En las citadas neuronas al igual que en gran ndme
ro de piramidales, han sido descritas cisternans de retf<
culo endooldsmico a las identificadas por Rosembluth * ==
(1.962) en ciertas neuronas co;tiéales, denominandolas —-—
"cisternans subsuperficiales", Se dispones en la.inmedia-
ta proximidad de la membrana plasm&tica sin interposicidn
de orgenela alguna entre ellas, constituyendo una variedad
de las cisternans hipolemmales de Kaisermam—Abramoff y Pa
lay (1.969) descritas en las células de Purkinje. Estas
mismas estructuras han sido observadas tambien en la cor-
teza parietal de la rata por Peters y Kaiserman Abramoff
(1.970).

El aparato de Golgi es muy prominente, tendiendo
a disponerse hacia la zona media del citoolasma cerca del
ndcleo en las pequefas pirdmides, situandose por el con-
trario como complejos independientes en las grandes, .Ps-

ters y Cols (1,976).
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En ocasiones puede estar altamente desarrollado,
ocupando un gran espacio dentro del eitoplasma, como ocu-
rre en las neuronas de escaso RER descritas por Palay y
Cols (1.974) antes citadas. De la misma forma se ha iden-
tificado un gran nidmero de vesfculas asociadas con el apa
rato de Golgi, algunas de ellas similaes a las vesicu;as
alveoladas de Palay (1.963) denominadas "vesiculas en ces
ta" por Kanaseky y Kadota (1.969), estos se encuentran —-
preferentemente en aquellas neuronas de escaso RER, Palay
y Cols (1.974), y en las pequefias neuronas piramidales,
donde Peters y Kaiserman Abranoff (1.970) las describen
junto a los cuerpos multivesiculares,

Algunos lisosomas, grénulos de lipofucsina y mito
cdndries mas o meno redondeadas, son elementos frecuente-
mente hallados, siendo estas (ltimas particularmente abun-
dantes en las pirdmides de Meynert, Le Vay (1.973).

Los microtdbulos son muy numerosos, sobre todo en
las pequefias neuronas, donde por el contrario los neurofi
lamentos son un tanto escasos, Peters y Kaiserman Abranoff
(1.970).

Le Vay (1.973) describe estructuras ciliares en
el soma de alqunas pirdmides y con direccidén a la piamadre
& a partir del neurolema,

El ndcleo es grande, ovoide y contiene grénulos de
cromatina de densidad moderada, Las células de Meynert —-
presentan profundos pliegues en la parte basal, Peters y
Cols (1.976), y en las indentaciones de membrana pueden -
ser observados grumos cromatfnicos, T#mboll (1.974). No

obstante, Palay y Cols (1.974) llaman la atencién sobre



la variedad de formas que puede adoptar la carioteca,

El nucleoplasma, en nenzral presenta una cromati-
na homogeneamente dispuesta, condensada en ocasiones cer-—
ca de la menbrana nuclear, Peters y Kaiserman Abranoff -~
(1.970),

El nucleolo generalmente es excéntrico y prominen
te. Inclusiones nucleares filamentosas han sido descritas
por Peters y Kiserman Abranoff (1,970) en la corteza parie
tal de la rata, mientras que Feldman y Peters (1.,972) 1lla
man la atencidn sobre el relativo menor ndmero de inclusio
nes en las neurones de la corteza visual respecto a las
de otros sistemas sensoriales, que como el olfativo y el
auditivo permanecen activos durante el suefio.

Las dendritas al iqual que en otras &reas, presen
tan organelas similares a las del citoplasma, no obstante,
su concentracidn dism&nuye con la distancia, y solo halla
mos ligeros acUmulos de ribosomas libres y en rosetas a
nivel de las bifurcaciones, Témboll (1.974),

La sustancia de Nissl estd particularmente en la
base de las dendritas y sobre todo de la apical, Peters y
Kaiserman Abramoff (1.970).

En las cédlulas gigantes de Meynert de los primates
los neurofilamentos forman gruesos haces o fasc{culos, vi
sibles incluso en laes pequefios ramos dendrfticos, Chan P3a

lay y Cols (1.974), hecho que contrasta con la disposicidn

gue adoptan estes en las neuronas gigantes de Bet,.
Elemento importante de las dendritas son sus espi

® . * . [ 4 3
nas, occidente objetivable'ya con microscopia optica y con
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siderado como el aparato recentor princinal de los tallos
apicales de las células piramidales de la capa V (Chang -
1,952, Marin Padilla 1,967-68, VUalverde 1,967-68). Su es-
tructura con microscooia electrdnica fue descrita por -—-
Gray (1.959) en la corteza visual de la rata adulta, Su -
interior o citoplasma, estéd constituido por un material
filamentoso y sin neurotdbulos, alqunos ribosomas y una
estructura tinica denominada por Gray (1.959) "aparato es
pinoso™, compuestos por unas cisternas anl®nadas alternan
do con placas densas, en los que han sido observadas la
continuidad de las cisternas entre si, Peters y Kaiserman
Abranoff (1,970) y de estas con el retfculo endoplismico
liso, Fairen-Valverde (1,973). Las placas densas seglin —-
Gray y Gullery (1.966), parecen en ocasiones estructuras
bileminadas, constituidas por un fino material granular'—
ordenadamente dispuesto, |

£l axon presenta caracteres similares a los de o-
tras &reas, muchas veces es dificil de diferenciar de las
dendritas en los segmentos mas distales y delgados, hecho
que se agrava si ademfs no vemos las tfpicas vesfculas si
napticas, Los microtdbulos son muy escasos, a la vez que'
son mas patensc y nftidos en las dendritas, quienes y a
diferencia del axon, presentan contornos mas irregulares,
lo que nos ayuda a diferenciar una formacidn de otra. No
obstante, en los grandes axones estas distinciones son mas
sencillas, pues en estos no se observa RER,ribosomas, apa
rato de Golg;,ni pigmentos o lipidos aungue si neurotdbu-

los (Palay 1.956).



56

Por el contrario en el segmento inicial " colina
axonatica" pueden ser vistos algunos ribosomas libres, -
aunque estos no suelen observarse mds all&, por lo que en
estas zonas vuelve a ser alqo dificil diferenciarlas de -
los segmentos iniciales de las déndritas, sobre todo si
estas pertenecen a2 neuronas pequefias., En este sentido Pe-
ters y Cols (1.968) afirman no hallar diferencias radica=
les entre el citoplasma de la colina axonica y el del pe-
ricédrion. Con posterioridad Peters y Cols (1.976) seffalan
como Unico dato caracteristico del segmentdo inicial del
axon, el cambio de direccidn que adoptan los neurofilamen
tos y neurotdbulos en el sentido de ordenarse en haces en

la direccidn de este.

"~



B) Células estrelladas

Al iqgual que con el microscopio dptico, este tipo
de neuronas es el que presenta una mayor variabilidad mor
foldoica, lo que ha llevado a diversos autores a conside-
rar una serie de subtipos, en base a su ultraestructura,

De este modo TBmbol (1.974) considera dos grupos
de células a) grandes y b) pequefias; y de la misma forma
lo hace Peters (1.971) en la corteza parietal de la rata,
aunque no lo especifica tan taxativamente, mien tras que
otros autores utilizan la presencia de espinas en las den
dritas como parémetro para distinquir los tipos neuronales
Le.Vay (1.973), Peters y Fairen (1.,978).

Ahora bien, un problema a considerar antes de pa-
sar a describir los detalles morfoldgicos de estas células
es el de diferenciar con cierta exactitud las neuronas no
piramidales de las piramidales, hecho no siempre facil con
el microscépio electrdnico, Sin embargo, en este sentido,
Peters (1,971) facilita una serie de datos, que nos ayudan
a establecer estas diferencias, los cuales transceibimos
a continuacidn:

1) Aunque las neuronas estrelladas poseen algunas
dendritas ascendentss, a niguna de ellas se les puede asig
nar la categoria de apical,

2) Las dendritas de las células estrelladas son en
general mis delnadas que_lasbde las piramidales y tienen
un contenido mas abundante*de microtdbulos.,

3) Las dendritas de las células estrelladas, no a
parecen cargadas de espinas. No obstante en este hecho no

estan de acuerdo otros autores (Le Vay 1.973 y Garey 1,971).
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4) En la capa IV, las pequefias células estrelladas
con frecuencia se ven disnuestas en gruoos, mientras que
las grandes al igual que las piramidales tienden a situar
se aisladas,

5) E1 pericarién de las neuronas estrelladas a ve
ces contiene pilas de cisternas de RER. paralelas,halladas
~con frecuencia en continuidad con la membrana nuclear,

6) La menbrana nuclear de las grandes neuronas es
trelladas presenta con frecuencia arrugas y tiene un per-
fil irregular,

7) E1 pericaridn de las neuronas piramidales tie~
ne s6lo un tipo de sinapsis correspondiente al tipo II de
Gray (1.959) o simétricas de Colonnier (1,.,968), E1 de las
neuronas estrelladas tambien posee este tipo de sinapsis,
pero ademas existen otros que presentan una ancha hendidu
ira sindptica, por tanto mas similares al tipo.I de Gray o
aismetricas de Célonnier.

As{, pasamos ahora a describir los rasgos més im-
portantes de estas células en la corteza visual,

a) Cuerpo Celular

La mayoria de los autores coinciden en sefialar un
saoma m&s oscuro en general que el de las neuronas pirami-
dales, debido a su alta densidad de ribosomas, Peters y
Fairen (1.978), si bien algunas células pedueﬁas descritas
por TBmbol (1.974) tienen un citoplasma pilido de pequeiia
densidad electrdnica, mientras que otros son, excepto por
su tamafio, muy similares a las grandes,

El citoplasma por lo general, presenta una alta
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concentracién de orcanelas con un particularmente elevado
ndmero de mitocdndrias de diversas morfolooias T®mbol ——-—
(1.974). E1 RER. es especialmente abundante en la parte -
superior e inferior del ndcleo, con abundantes ribosomas
adheridos a sus cisternas y polisomas libres entre ellos,
habiendo observado alqunas de estas en continuidad con la
membrana nuclear., El aoarato de Golgi es mas abundante en
los polos de la célula, Tambien se han descritb algunos
pequefios lisosomas, con centros claros bordeados por una
bamda de material denso Peters y Fairen (1.978)., Estos -
mismos autores, han descrito microtdbulos y neurofilamen-
tos, los cuales de la misma forma que los descritos por
Peters y Cols (1.976) en otras neuronas, estan dispuestos
con frecuencia de forma paralela a la menbrana nuclear con
vergiendo a la entrada del axon y las dendritas,

| Cisternés subsuperficiales en el soma €elurar y a
veces en las dendritas han sido descritas por Garey (1971)
y cilios sin orientacidn preferente tanto en las neuronas
espinosas como en las lisas por Le Vay (1,973),

El ndcleo es ovoide, grande, tiene una cubierta
irregular a veces eon anchas y profundas inveginaciones.
La cromatina abundante, homogeneamente dispuesta, presenta
con frecuencia pequefas concentraciones cerca de la carip
teca, No obstante, en las grandes neuronas estrelladas Ga
rey (1,971), llama la atengién sobre la gran variedad en
la conformacidn de esta, Bastoncillos irrequlares descri-
tos por Feldman y Peters (1.972) en las neuronas del nid-
cleo coclear de 1la rata, han sido vistos por Peters y ng

ren (1.978) en neuronas estrelladas de la corteza visual
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de este mismo animal,

b) Dendritas

Presentan un contorno 1la mayoria de las veces liso
aunque algunos autores como dijimos anteriormente han des
crito espinas,'si bien en menor abundancia que en las ds
las piramidales, En este sentido Le ‘Vay (1.973) sefiala una
mayor concentracidn de estas en las proximidades del cuer
po celular, |

El grosor de ellas se mantiene muchas veces unifor
fie a8 una considerable distancia del soma, El1 inicio de las
dendritas y en general el de las mas delgadas es abrupto,
mientras que el de las mis gruesas tiende a ser gradual,
observandose durante todo su trayecto - pocas ramificacipg
nes,

Una porcidn del aparato de Golgi y la sustancia de
Nissl citoplasm8tica, puede extenderse dentro de la dendri
ta cuando la base de esta es ancha, no soliendo ocurrir -
cuando el comienzo es abrupto, Peters y Fairen (1.978).
Sin embargo tanto en uno como en otro caso, la concentra-
cién de ribosomas disminuye rapidawente conforme nos ale-
jamos del soma, si exceptuamos las pequefios acumulos en-
contrados en los puntos de bifurcacién, Peters y Cols =—-—
(1.976),

En sitios m4s distantes las organelas predominan=
tes son los neurotdbulos, mitocdndrias y ocasionalmente
cisternas de reticulo endoplésmico rugoso, algunos ribosg
mas, cuerpos multivesiculares y vesfculas cubiertas.

Tanto Garey (1.971) como TBmbol (1.974) hacen hipn
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capié en el aspecto vericoso de estas dendritas, y el pri
mero de ellos correlaciond sus observeciones, con las del
microscdpio Sptico obtenidas con el método de Golgi, des-
cribiendo unas zonas dendriticaes ensanchadas en las que
destaCa su citoolasma claro junto a la escasez y disper-
sidn de neurotdbulos respecto a las zonas mas estrechas
proximas, as{ como la abundancia de contactos sinapticos
principalmente del tipo asimétrico situados sobre su mem-
brana, lo que le da =pariencia de collar cuando las den-
dritas son cortadas transversalmente,

Sin embargo, Peters y Fairen (1.978), no descris~
ben dendritas varicosas en las neuronas estrelladas, pen-—-
sando que la oresencia de particulas doradas argéiticas
muy escasa en los segmentos delgados prdximos a las dila-
teciones, serian los responsables del aspecto arrosariado
que adopfan muchas veces las dendritas,:en las preparacio
nes con los métodos de Golgi, por tanto serian considera-
dos artefectos.

c) Axon

Comienza en una pequefia colina axdnica a cuyo ni-
vel y en la vertiente interna de su membrana aparece una
cutfcula de material electrodenso,mientras que fasciculos
de neurotdbulos,surcan su parte profunda, Palay y Cols —--
(1,968) y Paters y Cols (1.968).

Conforme se aleja d?l cuerpo:-celular, se va per-
diendo esta"cubierta interna™ y los microtdbulos adoptan

una distribucidn mas homogénea, De la misma forma, el seg

mento inicial disminuye de grosor alcanzando los 0,2 a 0,4

Y
i e
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micras, grosor que conservan a veces hasta los puntos ter
minales, Todos los demas elementos del citoplasma axonal

son similares.a los de otras neuronas, no quedandonos por
seffalar nada mas que las terminales axénicas o botones

presinadpticos en sus dos variantes: a) Botones terminales
y b) Botones "an passant" dejando las demas caracterf{sti-
cas de estas zonas para el apertado de sinapsis, que desa

rrollaremos .posteriormente,

C) Células de Cajal-Retzius

Los estudios con microscopia electrdnica de estas
células, en animales adultos son escasns, destacando entre
ellos los de Baron (1.976); efectuados en diferentes ani-
males y 8reas corticales, En este apartado por tanto solo
describiremos los caracteres ultraestructursles mas impor
tantes, haciendo especial hincapie en aquellos que les di
ferencien de las restantes células, sobre todo las no pi-
rzmidalss,

Estas célules han sido clasificadas en dos tipos,
A y B por Baron (1.976) y en claras y oscuras por Diaz
Flores y Cols (1.,975=77).

a) Las células oscdras, poseen un soma m4s o menos
fusiforme o poligonal, con un ndcleo la mayoria de las ve-
ces muy irrecular con una o varias indentaciones-en su su
perficie, E1 nucleoplasma, moderadamente denso, contiene
un nucleolo prominente la mayor parte de las veces excén-
trico,

El citoplasma es dmplio y como rasgo caracter{sti

co es su relativa densidad slectrdnica y homogeneidad :--
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*:. celtiiw:, Ello como consecuencia del abundante retf-
cii1lo endonlédsmico y los numerosos ribosomas dispersos o
formando polirribosomas libres o adheridos al reticulo,

El RER, es as{ prominente y tiende a situarse en
la periferia y polos da la neurona, Asimismo existe un -
gran ndmero de mitocdndrias, lisomas, cuerpos densos y -
abundawte'aparato de Golagi,

Como elemento caractefiético, son las numerosas
ves{culas de ndcleo denso limitadas por una membrana y con
‘un halo claro periferico, presentando un tamaffo que oscila
entre los 500 y 1,000 Amstrons (Diaz Flores y Cols 1,977)
Se distribuyen por todo el citoplasma, llamando la aten-
cidn la casi sistem8tica desaparicidn en las cercanias del
anarato de Golgi y los puntos de sinaosis,

Junto a estas orgenelas citadas se encuentran neu
fotﬁbulos, cisternas hipolemmale%, 6uerpos mul tivesicul a-
res y frecuentes estructuras ciliares,

b) Células claras, su menor contenido de orgenelas
citoplasm8ticas y la menor densidad neuroplésmica, as{ co-
mo la mayor regqularidad de su ndcleo, las diferencias bé-
sicamente de las anteriores. No obstante Baron (1.976) sg
fiala la especial tendencia de estas célules a disponerse
descansando sobre la pared de un vaso mediante 5hplia ba-
se. en animales jdvenes, hecho que no ocurre en adultos,

Procesos celulares qe las neuronas de Cajal-Retzius
del tipo A y B.

Son qruesas de 1 a 2 micras y presentan caracteres

intraestructurales similares a los de las dendritas de las
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neuronas no piramidales, destacando la abundancia de neu-~
rotdibulos y la presencia en ellas de modo sistemdtico de
vesfculas de nlcleo denso en ndmero m4s o menos abundante.,

Diaz Flores y Cols (1,977) sefialan adem4s el acd-
mulo de mitocdndrias, vesfculas de nlcleo denso y cuerpos
multivesiculares a nivel de las dilataciones varicosas,

Baron (1.976) por otra narte a descrito unas 9352
culas protoplasmiticas de unos 0,2 2 0,3 micras, tanto en
el soma como en las prolongaciones de la células del tipo
A y B, sobre las que se han identificado sinapsis por 1lo

general del tipo asimétrico,

D) Neuronas oscuras

En el sistema nervioso, han sido hallados con fre
cuencia elementos de aspectos retraidos y gran apetencia
tintorial, con el microsedpio éptico, A estos elementos
se les denamind "neuroﬁas oscurasﬁ.

Su naturaleza ha sido objeto de numercsas interpreg
taciones, considerados en ocasidnes como artefactos de la
fijacidn, Beevor (1.883), mientras que en otros se les asig
né significado patolfgico Gilbef¥t y Soriani (1.956), o in
cluso las dos cosas, Nissl (1.884) y Weil (1.946), Siendo
Cammermeyer (1.962) quien aportd evidéncias experimentales
a favor de un origen traumitico, ejercitado por la manipu-
lacién del tejido trds la muerte del animal,

Con el microscdpio electrdnico Mugnaini (1.965),
correlacciond las im4genes ultraestricturalses con las dsl
microscdpio éptico, mientras que Cohen y Pappas (1.969),

piensan que son circunstancias andlocas, las que determi-
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nan la aparicién de la neuronas oscuras, en los estudios
de uno u otro tipo de microcdnio,

En 1a corteza visual del mono y qgato, Garey (1971)
ha descrito algunos elementos de este tipo en la capa IV,
cuyo soma y dendritas de 2lta densidad, son muy similares
a las de las neuronas estrelladas, aoareciendo tachonados
de sinapsis principalmente 2simétricas,

En un reciente estudio Vaquero y Cols (1.978) des
cribe elementos de este tipo en focos epileptdqgenos corti
cales, invocendo varios factores en la génesis de estos,
por un lado los inherentes a la maninulacién mecdnica y -
fijacidn de las piezas y por 8l otro a la existencia de -
alquna alteracidn fisicoquimica previa en el citoplasma -
neuronal, que le haga relativamente suceptible a reaccio-~

nar de este modo ante un pensamiento técnico incorrecto,

SINAPSIS EN LA CORTEZA VISUAL

En la corteza visual de los mamiferos en general,
y de la rata en particular han sido descritos diferentes
tinos marfoldgicos de sinapsis, todas ellas incluidas en
el grupo de las quimicas,

Los primeros estudios con microscdpio electrdnico
de estas estructuras en el sisiema nervioso fueron reali-
zadas por Palade y Palay (1.954), De Robertis y Benntt - -
(1.954 y 1,955), Palay (1.956-58) etc., identificindose
tres elementos b&sicos en su estructura: 1) Elementos pre
sinfpticos con vesfculas sinapticas. 2) Elementos postsi-
népticos y 3) Hendidura sindnotica situadas entre las ante

riores.

O
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En base a la morfologia de estos tres componentes,
Gray (1.959) en la corteza visual de la reta adulta descri
be dos tipos de sinapsis, tanto axosomdticas como axoden—
driticas:

TI20 1.~ En estas, las vesiculas sindpticas se dis
ponen ¢ . muy proximas a la membrana presinépti;a y en su
vertiente citoplasm8tica se localiza un material denso -
irregularmente dispuesto. En la superficie citonlésmica de
la membrana postsindptica existe de la misma forma una zo
na de condensacidn que presenta un mayor grosor que la an
terior, Entre una y otra existe una hendidura de unos 300
K, en cuyo seno aparece una banda de material denso e irre
gular a veces alqgo més proxima a 1la zona postsinéptica,

TIPO 2,— Este grupo, nresenta una distribucidn si
milar del material denso en las reqiones pre y postsinép—
tica. La hendidura intersindptica es de unos 200 A, La -
banda densa intermedia no aparece tan claramente definida,

Colonier (1.968), en la corteza visual del c¢ato,
llega a la conclusidde que estos tipos de sindpsis repre-
sentan unicamente los extremos morfoldgicos, denominando
sindpnsis "Asimétrica" a las del tinpo 1 y sinapsis "Simé-
tricas" a las del tino 2.

Conclusiones similares son las de Gray y Guillery
(1.,966), quienes de la misma forma consideran tipos morfo
l8qgicos intermedios entre estos dos extremos, Por otra par
te Peters (1.971) en la corteza parietal y Play y Chan Pa
lay (1.974) en la médula espinal y cerebelo, describen un

tipo sindptico intermedio con ancha hendidura, no apare-



ciendo incremento de la densidad electrdnica a nivel nre-
sinfotico, tinico de las sinansis de tipo 1.

La distribucidn de los tipos de sinapsis descritos
tanto en las distintas clases de neuronas como en las di-
ferentes pertes de una misma, ha sido objeto de numerosos
estudios., En este sentido, Gray (1.959) en la corteza vi-
sual de 1la rata, describe sindpsis del tioo I, en el soma
neuronal y'tronco dendritico, mientras que en las espinas
y en las ramas dendriticas finas el tipo hallado es el I.,

A conclusiones similares llega Le Vay (1.973) en
el gato y mono refiriendose a las células piramidales vy
estrelladas esninosas de la capa IV. Si bien, considera
que la sinapsis del tipo I solo se localizan en las espi-
nas dendriticas, mientras que las restantes serian del ti
po II. Asimismo,.dentro de este Gltimo grupo describe un
nuevo tipo de;sinapsis localizada a nivel de la colina ax§
nica, Sinapsis de este dltimo tipo tambien ha sido descri
tas por Peters y Fairen (1.978) en las células estrelladas
lisas o con espinas esparcidas de la corteza visual de la
rata,

Ebner y Colonnier (1.975), en sus estudios sobre
la corteza visual de la tortuga describen tipos y distri-
bucidn de sinapsis similares a las del neo-cortex de los
mamiferos, No obstante identifica alqunas, aunque escasas,
sinapsis "redondas simétricas™ (tipo II) en,las espinas
dendriticasde las células piramidales,

Le Vay (1.973) en las neuronas estrelladas con den

dritas lisas, describe sinapsis tipo I y II, en el soma -
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neuronal, a la vez que sefiala la mayor prooorcidn de las
simétricas en las zones dendriticas proximales, mientras
que son las asimétricas el tipo predominante en las zonas
més distales, hecho en concordancia con los estudios de -
Peters y Fairen (1.978) en este mismo tipo celular,

En relacidn a las células de Cajal-Retzius, Diaz-
Flores y Cols (1.,975) describen terminales sindpticos del
tipo simétrico, fundamentalmente a nivel del soma y asimé
trico en sus prolongaciones, mientras que por el contrario
Baron (1.976), no halla diferencias significativas entre
los tipos sindpticos que aparecen tanto al nivel del soma
como de sus prolonagaciones,

Por Gltimo hemos de mencionar alqunos estddios en
los que se relaciona la funcidn y morfologia sinéptica,

Entre ellos estan los de Eccles (1.964) y Andersen
y Cols (1.963), en los que se asigna a lasvsinapsis del -
tipo I (asimétricas) misidn excitadora y a las del tipo II
(simétricas) inhibidora. En estudios posteriores se rela-
ciond la funcidn con la forma de las vesfculas sindpticas,
de modo que los axones que contienen ves{culas redondas -
serian de funcidn excitadora, mientras que serian inhibi-
dores de las vesfculas alarnadas (Uchizono 1.965-67-68-69)
quien ademis describe en las células de Purkinjer del ce-
rebelo sinapsis del tipo I en las espinas dendriticas y
las del tino II sobre el soma, por tanto de naturalezas
excitadoras e inhibidoras respectivamente., Similares re-
sultados obtiene Bodian (1.966) en las motoneuronas de la

médula espinal,
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Ahora bien, si se considera que las sinapsis asi-
métricas solo contienen vesfculas redondeadas y las simé-
tricas presentan aigunas aplanadas y alargadas, Bodian --
(1.966), Lund y Westrum (1.966), Vadivia (1.971), Le Vay
(1.973), Ebner y Colonier (1.975). Tanto los estudios de
Eccles y Anderesen como los de Uchizomo llegan a las mis-
mas conclusiones, es decir, las de asignar mision excita-
dora a la sinapsis asimétrica con vesiculas rzdondeadas y
la inhibidora para aquellas del tipo simétrico con conte-
nido de vesiculas anlanadas y alargadas,

Sin embargo se ha visto que la morfologia de las
vesiculas puede ser vgriable y en este sentido Colonnier
(1,968) y Jones y Powell (1.970) advierten que la elonga-
cidn de las vesfculas sindpticas en la corteza del cerebro
de gato y mono es mas pronunciada que en la rata y de la
misma forma Peters y Fairen en(1.,978) piensan que en ello
puede tomar parte los procederes de fijacidn adoptados.No
obstante han sido aun muchos los autoreé que corrobaoran -
las primitivas hipdtesis en sus estudios sobre la sinapsis
en distintas neuronas y animales (Chan Palay y Palay 1.970,
Paly y Chan Palay 1,974, Sotelo 1.971,etc.) e incluso se
han descrito sinapsis inhibidoras en las que coexisten los
dos tipos de vesf{culas, Gottlieb y Cowan (1.972), aungue
" estos autores precisan el relativo predominio de las vesi
culas anlanadas en ellas, ‘

Sin embargo es aln necesario la confirmacidn de -
estas hipftesis mediante estudios fisioldgicos, quedando

por explicar las sinapsis intermedias, en las que no solo

il . . .
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es variable la2 forma de las vesfculas sino tambien la de

la unidn sinéntica,

CAMBIOS MORFOLOGICOS EN LA CORTEZA VISUAL

Como en capftulos anteriores, describiremos las -
variaciones morfoldgicas acon£ecidas durante la vida fg
tal y postnatal en la corteza cersbral en general; relacio
nandolas en cuanto nos sea posible con los de la zona occi
pital de la rata, lugar donde ser§ localizada la funciédn
visual, En primer lugar expondremos los estudios realiza-
dos con el microscdpio dptico, posteriormente los del mi-
croscépio electrénico y por Gltimo las variaciones sinép-
ticas en esta zona durante la ontogénesis del citado ani-
mal,

Estudios de microscdpia dotica: La maduracidn de

la corteza cerebral desde el punto de vista morfoldgico,
ha venido estudiandose desde principios de siglo, habien-
do sido considerada bajo diferentes aspectos., Asi, Sugita
(1.918) y Conel (1.947) estudian la aparicidn de los gru-
mos de Nissl en las neuronas corticales, Flechsing (1.920)
la mielinizacién, Smith (1.934) y Turner (1.950) la rela-
cién del incremento del &rea superficial de la corteza con
la edad. Kappers (1.926) lo hace en relacién al volumen,
mientras que Sugita (1.917-18) y Conel (1,951) estudian -
las variaciones del grosos de la corteza y sus diferentes
capas. Asimismo Suqita (1.918) estudia la forma del cito-

plasma neuronal y Craigie (1.925) la vascularizacién cere
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bral relacionando todo ello con el tiempo de evolucidn on
togenética,

Sin embargo, los estudios més completos sobre la
histogénesis de la corteza cerebral con microscdpio foti-
co fueron realizados pnor Cajal, quien en 1.929 publica un
compendio de sus diferentes trabajos sobre el tema, del -
que a continuacidn extraemos'alguhos de los datos de ma-—~
yor interes., En primar luger Cajal considera cinco estadios
morfoldgicos en la evolucidn de las células nerviosas, des
de las formas mas inmaduras (células germinativas de His)
pasando por formas transicionales sucesivas, (célula apo-
lar o poligonal correpondiente al neuroblasto primitivo
de His, célula bipolar y célula unipolar) hasta la célula
multipolar madura,

En sus estudios de animales como el ratén, conejo
perro, etc. se seffala que las neuronas estan ya formadas
en casi todas las capas en los dias previos al nacimiento,
aunque estas no presentan aln su estructura madura, Remar
candose la falta casi completa de sus expansiones basales
o bien sdlo estan representadas por espinas groseras, mien
tras que la exnansidn externa estd ya bien desarrollada,
alcanzando incluso la capa molecular a cuyo nivel se rami
fica,

En este periodo asimismo, los cuerpos celulares -
son ovoides, y en algunas células, principalmente las pi-
r8mides mas superficiales,son de aspecto fusiforme con das
prolongaciones protoplasméticas groseras de la cuales una,

la descendente, servirid de punto de partida al axon.



Las expansiones apicales estan relativamente espar

cidas y poseen aspecto vericosq.El cilincro-eje cuando es
td ya formado, en neuronas en estados mis avanzados, le -
faltan les colaterales o a lo sumo s3lo se observa peque-
flas espinas cortas nacidas en 4ncgulo recto y terminadas
por una varicosidad.

En el caso del ratdn, antes de nacer presenta més
desarollada las pirdmides gigantes y se Qen ya algunas ex
pansiones basales sin remificerse, E1 axon presenta cola-
terales un poco mfs larga y terminadas por un espesamien-—
to protoplasmético,

En dias posteriores y tres el nacimiento, la rami
ficacidn tanto terminal de la proloncacidn apical como la
de la dendritas basales cuyo desarrollo es més lento, cre
ce en longitud y complicacidn, siendo esto més "tardio en
los elementos piramidalés pequefios de capa§ alfas, que en
las grandes células inferiores, quienes no obstante, en
los primeros dias tras el nacimiento poseen aun ramas va-
ricosas y groseramente arborizadsas,

Por dltimo aparecen las esninas dendrfticas que -
seran los elementos morfoldgicos que indican la madurez -
funcional de la2 neurona,

En la actualidad, la existencia de técnicas auto-
radiooréficas ha incidido decisivamente, en el estudio de
las ontogénesis cortical en diferentes animales, y entre
ellos la rata, objeto de nuestro estudio.

Como consecuencia de ellos han sido muchos los -

trabajos realizados en este sentido en las diferentes --
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dreas de la corteza cerebral, por lo que ha sido necesario
aunar terminologias a la hora de hablar de este tema, Para
ello en 1,969 una serie de autores se reunieron en U.S5.A.
constituyendo el Bulder Committee engargado de revisar la
terminologia referente al Sistema Nervioso central embrio
nario de los vertebrados, esta dividido desde la cavidad
vzntricular hasta la periferia en cuatiro zonas fundamenta
les:

a) Zona ventricular.,

b) Zona subventricular.

c) Zona intermedia.

d) Zona marginal,

~Esquema-

Figura esquemdtica que representa lavvariacidn en

las zonas citadas en cinco estadios de diferenciacidn en
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el sistema nervioso central: V, zona ventricular. M, zona
marginal, I, intermedia, M, marginal, € P, nlaca corticel,

La primera zona contiene las células ventriculares
que incluye las germinales, espongioblastos de His y las
células epiteliales de Cajal., En esta zona hen sido descfi
tas numerosas fiqurgs de mitosis (Sitmen y Cols 1,959, Fu
jita, 1.963, Stensas y Stensas 1.968). Este estrato ir§ -
disminuyendo y eventualmente puede desaperecer transforman
dose sus células,

La sequnda zona "subventricular"recibe sus prime-
ras células inmediatamente despues de formarse la interme
dia., Sus componentes daran lugar a diferentes clases neu=-
ronales y a toda la macroglia con la posible excepcidn de
las células apendimarias,

A La zona intermedia, esté constituida con la célu-
las que emigran desde la capa ventricular hacia la zona -
marginal, siendo la tercera zona en formarse,

Los primeros ocupantes son neuraonas inmaduras, las
cuales no se derivaran despues.

En el cerebro los cuerpos celulares de esta zona
emigraran hacia el exterior formando asi la placa cortical,

Los axones aferentes generados por las distintas
células en este periodo invaden y agrandan la zona, mien-
tras que las neuronas nuevas emiten axones eferentes que
la atravesaran,

Por Gltimo encontramos la zona marginal, que se
reconoce poco timepo despues de formarse la ventricular y

estd constituida por las expansiones externas de la células
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ventriculeres, Posteriormente recibird remificaciones den
dritices y axonales porocedentes de sus células corticeles,
_ Los estudios primitivos de His (1.889-1,904) sos-
tenian la idea de que las células germinales se dividen
en la superficie ventricular dando lugar a los neuroblas-
tos, los cuales se moveran hacia fuera para constituir una
capa de cubierta, De este modo se crea el termino de le
"emigracidén” de los neuraoblastos, psra denominar este mo-
vimiento celular. En la actualidad todo ello ha sido amnlia
mente estudiado gracias al concurso de las técnicas autou-
rradioqgréficas.

Con estos métodos Bruckner y Cols (1.976) sefialan
la presencia de los primeros neuroblastos en la corteza
visual de la rata en el feto de 14 dias, aunque son esca-
sos en este momento, estando unicemente localizados a ni-
vel de la capa sexta, La proliferacidn de estas células
continua hasta el fin de la cestacidén exceptuando algunas
neuronas agranulares que continuaran su divisién en los pri

meros dias de la vida postnatal, hecho en consonancia con

las investigaciones de Altman y Das (1.965) quienes des-
criben en diversas regiones corticales, la formacidn de
pequefias neuronas granulares de axon corto hacia el dia

sexto del nacimiento, mientras que las células de axon lar

go o macroneuronas concluyen su formacidn en el periodo -
fetal tardio, '
s &

. No obstante, si la divisidn neuronal no continua

en la mayor parte de las neuronas corticales en el naci-

s ey e

miento, lo que si es evidents es la emigracidn celular - i
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hacia sus estratos de destino durente estos primeros dias !
de la vida, En este sentido Hicks y D“Amato (1.968) seﬁa-/
lan que mientras que los neuroblastos formados entre los
dias 14 y 18 intrauterinos, alcanzan la corteza entre los
2 a 5 dias, les emigraciones originadas entre los dias 19

a 21, continuan dentro de la primera semana de vida extray
' !
!

terina y alcanzan su posicidn intracortical definitiva en
tre los 3 y los 10 dias; De esta forma el isocortex ha si )
do formado desde dentroc hacia fuera,

De la misma forma que en la rata, en la corteza -
occinital de hampter, Angevin y Sidman (1.961), situan el
fin de la neurogénesis hacia el dia 17 fetal. Sin embargo
trabajos posteriores de Shimida y Langman (1.,970), y los
de Butler y Caley (1.972) estudian la emioracién de neu-
ronas formadas incluso en el dia 1 postnatal, As{ en los
estudioé de los primeros adtorés las neuronas han sido -
marcades con timidina tritiada a partir del dia 12 fetal,
observando que las neuronas formadas en sste momento iren
a parar a las zonas inferiores de la capa sexta, mientras
que las marcades,en dias sucesivos formaraen los restantes
estratos, para lo cual iran atravesando los niveles infe-
riores formados previamente. De este modo los neuroblastos
formados durante los primeros estadiosdel desarrollo ocupsa,
ran capas corticales profundas, mientras que los formados
durante los ultimos periodos de vida intrauterina y los
primeros de vida postnatal ocuparan las capas superficia-
les. Por otra parte Butler y Caley (1.972), marcan neuro-

blastos sdlo en recien nacidas, observando la llegada de
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estos a las zones profundas de la placa cortical hacia el
dia segundo, y hacia el dia 59 todas las células estaran
situedas inmediatamente debajo de la capa molecular,

Asf, existe un general acuerdo en cuanto a la e-

migracidn neuronal en la formacién de corteza cerebrsl y |
en este sentido Bisconti y Marty (1.975) afiaden: En el —{
isacortex de la rata la neurogénesis acontece principal-
mente desde el dia 13 fetal hasta el nacimiento y la es
tratificacidn se efectua por la emigracidn de sucesivas
generaciones neuronales, mientras que el proceso continuo
de produccidn neuronal pasard por un maximo hacia el dis
15,5,

Durante estos periodos las neuronas experimentan
una serie de cambios morfoldqgicos, que daran lurar a su
completa maduracién.;Algunos de estos han sido citados al
exponer los trabajos‘de Cajal (1.929), sin embargo hemos
de affadir algunos estudios posteriores, que han ido apor
tando nuevos datos referentes a la morfogénesis neuronal
en la corteza cerebral, referidos principalmente a la ra-
ta y ratén. As{, Ptcek y Fagan-Dubin (1.974) al estudiar
la relacidn entre el tamafio y densidad de las neuronas con
el tiemno de vida en la corteza visual, sefialan gue estas
aumentan de didmetro llegandose casi a doblar hacia las -
dos semanas de vida postnatal, alcanzando el méximo hacia
el dia 14, mientras que la densidad neuronal crece hasta
el nacimisento y dias primefos de vida disminuyendo despuss
conforme aumenta la edad.i

Por otra parte en los trabajos de Eayrs y Good-Head
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(1.959) se estudia la morfologia neuronal y citoarquitec-

ténica en cerebros de ratas recien nacidas, de 6, 12, 18, +
y 30 dias, En las ratas recien nacidas se subrralla la di
ficultad en la identificacién de los diferentes estratos,

as{ como 1la escasez de axones presentes a nivel de capsas %
sunerficiales., A los seis dias aumenta la diferenciacidn
neuronal individual asemejandose mas a los tipos adultos

al incrementarse'cbnsiderablemente el ndmero de axones y
dendritas apicales, aunque estas aun no alcanzan la capa

I, En el dia 12, la estratificacidén es mas precisa, con-

tinua el desarrollo axonal y las dendritas basales comien

zan a desarrolarse profundamente, En el dia 18 las neuro~-

nas muestran morfologia adulta, de modo gque desde este mo

mento hasta la edad adulta, los cambios serdn mas cuanti-
tativos que cualitativos., Asf{, en las ratas de 24 a 30 —-

dias es el incremento del neuropilo el hacho mas caracte~
ristico, Ademas estos autores sefialan un méxino en el in-
cremento axonal entre los 6 y 18 dias, mientras que ei

dendrftico se situara hacia los 18 a 24 dias postnatales.

MICROSCOPIA ELECTRONICA

A lo larqgo de la vida pre y postnatal las neuronas
~corticales en los diferentes mamiferos, experimentan una
serie de cambios morfolégicqs evidenciales ya con 8l mi-
crosc8pio dptico, como se ha visto, Estas diferencias son
mas tangibles a lo largo de los primeros dias de vida pos
natal, mas que en el periodo fetal y perinatal préximo,

periodo donde nor el contrario son importantes los cambios
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ultraestructurales,

En primer lugar, la capa ventricular llamada tam-
bien matriz o zona germinativa, aloja una serie de elemen
tos celulares indiferenciados, componentes dnicos en los
estadios mas tempranos del desarrollo, a los que Fujita y
Fujita (1.963) denomina "matrix cell”, cuyas caracter{sti
cas ultraestructurales son las de poseer un abundante nd-
mero de ribosomas libres, junto a un sistema membranoso
poco desarrollado, un pequefio sistema de Golgi y un nicleo
de cromatina fina granular reqularmente distribuida que -
le da essecto denso, ademas de uno o dos nucleolos,

En el ratdn, Meller y Cols (1.966), sefialan la pre
sencia de numerosos ndcleos en mitosis entre estas células
las cuales continuan viendose incluso los primeros dias de
la vida posnatal, Posteriormente el contenido citoplésmé-
tico se polariza constituyendo el periodo bipolar de mi-
croscdpia dptica, momento en el que se distinguen bien los
elementos citoplasméticos antes citados, mas aun no se ob
serva con nitidez el retfculo endopldsmico.

Todas estas célules primitivas aparecen fuertemen
te agrupadas formando una esnecie de capa epitelial,

Si en estadios muy tempranos del desarrollo es in
diferenciable el neuroblasto del glioblasto, en periodos
mas tardios aun antes del nacimiento, es posible distin-
guirles, ya que estos dltimps presentan en general un ma-
yor tamafio y densidad electrdnica, siendo su ndcleo con
frecuencia lobulado, mientras que los neuroblastos son de
ndcleo ovoide y con un contenido de retfculo endoplésmico

y nlimero de ribosomas libres relativemente mayor en el ci

tonlasma de estos,
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En aves,otros autores sefialan la progresiva apa-
ricién del retfculo endoplésmico rugoso, como el primor-
dial elemento que permitéhwéstablecer estas diferencias,
Glees y Meller (1.964), Glees y Le Vay (1.964), Meller y
Wechsler (1.964), Meller y Cols (1.966), Fujita y Fujita
(1.963), Meller y Cols (1.966), describen una serie de =
cambios morfoldgicos en los fetos desde los 14 a los 20 °
dias, qﬁe'marcan evidentes diferencias entre los glioblas
tos y neuroblastos asi como los progresivos cambios en es
tos dltimos. En este sentido es considerado un signo geng
ral de maduracidn en la zona migratnria, la localizacidn
de las células en pequefios gqrupos separados por NUMErosos
procesos, como consecuencia no solo del incremento del nd
mero de estos si no tambien de su difmetro. De igual for-
ma aumenta el nimero de mitogénd;ias, el aparato de Golgi
y el ret{cblo'endoplésmico. T

Por ﬁéHEgﬂéegun Meller y Cols (1,966) es hacia el
dia 20 fetal cuando pueden diferenciarse perfectamente los
distintos tipos celulares en,la zona migratoria y en la -~
placa cortical,

En el necimiento tanto las dendritas como los cuer
pas celulres estdn fuertemente agrupados, auncue aun exis
ten minimos espacios extracelulares., Los neuroblastas san
muy similares a los hallados en animales prdximos al naci
miento, encontrandose TEEESEQEE}QS en las dendritas més
claremente definides, como elemento diferencial, Voeller
y Cols (1,963).

En la rata Caley y Maxwell (1.968) en la zona més
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superficial estudia los neurcoblastos, durante los primeros
dias de vide extrauterina, en los que describen una delga-
da l8mina citoplasm8tica, con escasos organelas y un nidcleo
con grumos perifericos de cromatina condensada. Los neuro
blastos mes diferenciadcs presentan un mayor ndmero de or
ganelas citoplasmétices, un retfculo endonlésmico mes de-
sarrollado, qumatina nuclear homoééneamente dispersa y -
una posible dendrita apiqal. De este modo los dos hechésl
que marcan la transicidn de células indiferenciadas a neu
roblastos en la zona superficial y durante los 10 primeros

dias de vida extrauterina, son 1 la dlsper51on homogénea de

la cromatina nuyclear y la auar1c1on de RER en el c1toplés

ma,
h Otros hechos marfoldgicos, marcan la posterior e-

volucidn neuronal en las tres primeras semenas de vida pos
natal, al flnal de las cuales las distintas neuronas pre—'
sentan ya morfologia adulta, Asf{, el complejo de Golgi va

adoptendo posicidn perinuclear con orientacidn geralela a

la carioteca, a parfiir de la cual se le ve emerger en oca

sionea, Las mitocondrias hacia las dos semanas muestran ya
estructura normal, habiendo sido halladas formas irregula-
res y de aspecto mas oval en etapas previas,

No obstante, sique siendo bdsico la morfologia del
retfculo endoplésmico y los ribosomas, como elementos ca-
racteristicos en el desarro}lo neuronal de los primeros -
dias de vida. En este sentido Butler y Caley (1.972), es-
tudiando los neuroblastos migratorios en el periodo que -

va de los dos a los seils dias tras el nacimiento, subrraysa



82

como hechosmas caracteristico los siquientes: En neuronas
de animales de dos dias el RER estd ausente, siendo por el
contrario abundante el ndmero de ribosomas dispersos por
todo el citonlasma. En las neuronas de tres dias aumenta
el ndmero total de orgeneles citoplasmdticas y se puede
observar ya alqunas cisternas de RER en la base del proce
so principal.

Hacia el dia 5 hay un notable incremento de todas
las organelas citonlésmicas, excepto las mitocondrias y
neurofilamentos, advirtiendoss un aumento en la longitud
y aqrosos de las prolongaciones neuronales, Hacia el sexto
dia los neuroblastos poseen ya, todos los elementos carac
teristicos de las neuronas,

En dias sucesivaos los cambios seran mds cuantita-—
tivos, de modo que Caley y Maxwell (1.968), destacan en -
las neuronas de ratas de 2 semanas la disposicidn de ribg.
somas en rosetas y el incremento de RER, hecho este {lti-
mo que en ocasiones da lunar a las-neuronas de citoplasma
oscuro, Asimismo destaca la aparicién de cisternas subsu-
perficiales, y por Gltimo de algunas cisternas del retfcu
lo endoplésmico hinchados, Las dendritas en este (ltimo -
periodo presentan qran cantidad de neurotdbulos y ocasio-
nalmente espinas y ramas, advirtinedose el comienso del
desrrollo de las basales, mientras que el axon va adqui-
riendo sus caracteres morfolégicos maduros,

Las células de Cajal-Retzius, durante las primeras
semanas de vida extrauterina, experimentan de la misma for

ma alqunas modificaciones morfoldgicas, aungue estas son
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escasas, Baron (1,976), de modo cue en el gato entre los
12 y 40 dias soalo se halla una mas proasorcionada relacidn
ﬁucleo/citoolasma y un nosible incremento en el ndmero de
mitocondrias, cuerpos densos y lisosomas, pero no de RER.,
De la misma forma en las neuronas de este tipo mas madures
se halla con mas frecuencia estructuras ciliares y cister
nas subsuperficiales, Otro de los rasgos caraqterféticos
en ellas es la presencia de espfculas asociadas por lo ge
neral con una sinansis del tipo asimétricao,

En el gato adulto, las células de Cajal-Retzius -
al iogual gue las otras neurones, solo presentan como ras-
go diferencial con las de etapas anteriores, variaciones
cuantitativas, caracterizadas por el incremento de lisosg
mas, cuernos densos, cuerpos multivesiculares y la presen

cia de fiquras de mielina en el citoplasma,

No obstante desde el nacimiento hasta los doce -
dias, las células horizonteles experimentan cédmbios morfo
l8gicos mas evidentes y en todo similares a los de otras
células no piramidafes, con la @nica diferencia de una mas
temprana aoaricién del reticulo endoplasmico rugoso y de-
sarrollo en general mas rénido que el de las neuronas de
las zonas lim{trofes, lieller y Cols (1.968). As{ estos -
autores consideran que-es hacia el die siete de vida extra
uterina, coincidiendo con la aparicidn de espinas dendrfti

cas, cuando el neuroblasto pasa a neurona,



8 4

EVOLUCION DE LAS SINAPSIS EN LA CORTEZA VISUAL

El desarrollo de las sinapsis corre en cierto -
modo p-ralelo a2l desrrollo de las distintas neuronas, -
aunque su inicio es més tardio,

Antes del nacimiento de Caley y Maxwell (1.,968)
niensan, que pese a observarse numerosos contactos en-
tre los diferentes procesos celulares, no se puede ha-
blar de verdaderas sinaosis, considerandose estas estruc
turas como sinapsis inmaduras, Los contactos neuronales
con las caracteristicas de una sinapsis madura no = ob-
servan hasta el final de la primera semana, hallandose
ya un gran ndmero de estructuras de este tipo hacia los
diez dias de vida extrauterina,

Sin embargo Voeller y Cols (1.963) describen al
gunos, aunque escasos, contactos sinapticos en thos de
getos en periodos proximos al nacimiento, aunque estos
solo son del tino axo-dendriticos, al iqual que ocurre
en el recien nacido. La sinapsis de tipo axo-somdtico se
comienzan a ver a lo largo de la primera semana, incre-
men tandose el ndmero de ambas a lo largo de la segunda,
periodo en el cual experimentan un gran desarrollo las
expansiones dendriticas. ‘

De la misma forma Craqgq (1.972 y 73) describe -
algunas sinapsis escesa y asimétricas, consideradas en
vias de formecién, en el feto de gatos de 7 dias, mien-
tras que el aumento en el ndmero de estas estructuras,
junto con la aparicién de alguna sinapsis madura, se ve

rifica en el periodo que va desde aquf hasta el nacimien
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to, momento en el cual son aun pbcos los contactos neu-
ranales, En este sentido NMarty y Scherrer (1.964) pien-—
san que en el nacimiento solo estan establecidas el 0,8%
de ndmero de sinansis del adulto.

Tras el pnacimiento se verifica un incremento im
portante del nﬁmero de contactos sinépticos en la corte
28 visual del nato Gragg(l.973), de_tal modo que desde
aqui hasta los 19 dias, este aumento se realiza a expen
sas de las células de capas profundas, mientres que en
las superficiales se hace desde los 19 a los 27 dias, -
en cuyo momento, alrededor de los 30 dias, alcanza sl -
ndmero maximo de sinapsis, a pertir del cual iniciard -
una disminucidn. Asi el incremento de estos contactos,
desde la profundidad hasta la superficie se hace parale
lamente a la reduccidn de la densidad|neu:onal, aunque
con un ligero retraso. |

En la corteza de la rata, se halla un aumento -
similar en los 18 primeros dias de vida postnatal, Gona
tas y Cols (1.971) basado en el estudio de las fraccio-
nes de sinapsis (sinaptosomas), pues se ha comprobado el
incremento de ésta desde el 407 al 897 entre los 8 y 18
dias,

Todo ello estaria en relacidén a la llegada a la
carteza visnacl, de las prolongaciones de los axones des
de los cuerpos geniculados, teniendo en cuenta que estos
son alcanzados por las fibras retinianas hacia el dia 17
fetal,mientras que el cerebro se alcanza con cierto re-

traso a partir de aquf, Lund y Bunt (1,976). Tras ello
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el 4rea 17 podr8 recibir las sensaciones visuales, ini-
ciandose a partir de este momento posiblemente un incre
mento del nlmero de sinapsis, Hipdtesis esta, que junto
con las variaciones morfoldgicas en relacidn con la lle
oada de las citadas aferencias taldmicas, nos planteamos

en nuestro estudio,



0BJETIVOS DEL TRABAJO




El objetivo primordiel de nuestra tesis, es el estu
dio morfaolngico de la corteza visual (8rea 17) de le raote
blence, desde el punto de vista ontogenético aunanedo los
resultados de la observecidn con micrascdnia dntice a los
obtenidos mediante el microscdnio elecirdnico de transmision.

Todo ello ha sido realizado en animales de distintes
edades, durante su vida fetal y postnetel, a lo largo de -
los cuales se verificen diferentes cambios fisioldgicos y
morfoldgicos que van desde la2 conformacidn estructural del
encéfalo en el neriodo brenatal haéta el nacimiento, y deg
de este momento hasta la frenca decadencia de su sistema -
visual en la senectud, nasando por periodos criticos, como
el de la apertura de los ojos, alrededor de las dos semanes
tras su necimiento, y los primeros dieas de la vida, en los
cuales diversos estudios autorradigréficos han evidenciado
actividad mitdtice-en las necuronas, sin desareciar momentos
menos imoortantes para la visidn, relacionados con las mo-
dificaciones hormonales que sufre la rata adulta durante
su vida madura, oo
. Con todo ello pretendemos establecer la correlacidn

entre las modificeciones estructurales aconntecidas en leos
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neuronas de esta determinada 4rea del Sistema Nervioso Cen
tral de la rata, a lo largo de su vida pre y postnatal y
los diferentes estados fisioldgicos condicionados por las
distintas etapas de la existencia animal, a las que este
se encuentra sometido normalmentea,

Se realiza por tanto el estudio de 1la "Morfologia
nofmal", no sometiendo 2 los animales a ninguna situacidn
patoldgica que pueda incidir sobre su sistema visual, para
de este modo establecer una serie de patrones histoldgicos
de la corteza visual de 1la rata en los distintos mamentos
de su vida,

£l haber reelizado este estudio en ratas, en vez
de otro cualouier animal, es por ser este un animal de f¥’
cil obtencidén y manejo en nuestros laboratorios, y sobre
el que se han realizado rglativamente escasos trabajos --
histongicos puros con mibroscopia éptica y aun menos con
el microscdpio electrdnico sobre esta determinada 4rea, -
quedandp por lo tanto aun muchos puntos en discusidn a la
luz de las mas recientes publicaciones, De este modo que-
remos, relacionando nuestros resultados con los anortados
por otros autores, obtener una serie de conclusiones qus
puedon posibilitar una mds dmplia investigacidn histold-
gica e histopatoldgica, sobre esta importante 8rea encef$
lica donde se perciben la mayor parte de las sensaciones

visuales, s
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PATSRIAL Y METODOS
12 : ANIVAL+S ESTUDIADOS

Han sido estudiados mediante microscopia éptica y microsco-
pia electrbénica un total de 185 ratas blancas distribuidas

de la siguiente forma segin sus edades :

EDAD e TOTAL DI ESTUDIADOS ESTUDIADOS
ANIMALES, CON MNO, CON ME.
Fetos 14 dias 12 6
" 16 " 9
" 20 " 15 9 6
Recien nacidos 24 12 12
Ratas de 1 semana 16 8 8
" de 2 " 29 15 14
" de 3 " 20 10 10

" Adultas 60 24 36

29 : LETODOS UTILIZADOS PARA NICROSCOPIA OPTICA
Hemos tefiido las corte,as con los métodos habituales de -
Hrmatoxilina-Eosinag, Van Gilson, y Kluver-Barrera, utiligzan-
do como fijador formol neutro al 10% durante 2 a 4 dfas.los
bloques fueron incluidos en parafina y seccionados con un
microtomo Reichert de guias con un espesor de 5 a 10 micras.
lediante estas técnicas se han procesado 16 cerebros en --
total.

El resto de los ce;gbros utilizados en microscopia
6ptica han sido tefiidos mediante las siguiente=s técnicas,

todas ellas variantes del método de Golgi
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A) Doble impregnacibébn argéntica de Cajal, sus re-
sulteiosan sido muy variables sobre todo en ratas recien
nacides.

B) Golgi Cox segfin Ramon Noliner (1.970).- Los
blocues han sido fijados en la mezcla de Clorulo de lNercurio
con Cromato Potésico y Tungstato S6dico o Potésico .

Las piezas procesadas con este método y el anterior
tmn sido incluidas todas ellas en Celoidina,

C) Golgi-Colonier (1.964).- En este caso las ratas
adultas en su mayoria, fueron perfundidas con la mezcla de
Glutaraldehido al 25%, 2,5 c.c. mas dicromato potasico 30%,
20 c.c. a traves de un cateter introducido por la aorta ab-
dominal hasta el ventrficulo izquierdo, segiin técnica que ex
pondremos més adelante en el capftulo de microscopia elec-
trénica. Sus resultados son muy variables, mas en los cnsos
que logramos tefiir la zona visual de la corteza cerebral,
obtenemos gran nitidez en las coloraciones, siendo un méto-
do muy apropiado para el estudio individual de las células,
si exceptuamos las situadas en la capa molecular, las cua-~
les han sido impregnadas solo en raras ocasiones,

Los bloques impregnados por este método han sido
incluidos posteriormente en celoidina y procesados siguien
do 1z técnica habitual modificada por nosotros (Campos y
cols 1.976) siendo seccionadas en microtomo de deslizamien
to Reichert con un grosor de 20 a 60 micras.

D) Triple impregnacién argéntica de Valverde (1.970).
Este procedimiento es el que nos ha dado resultados mas -
constantes en animales a partir de la primera semana de -

vida postnatal, obteniendo incluso buenas coloraciones de
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la c=pa molecular, que nos ha sido la mas dificil de impreg-
nar generalmente,

Las ratas de una, dos y tres semanas han sido fija-
das por inmersién mientrss que las ratas de cuatro semanas,
adultas y viej=s, han sido en su mayoria por perfusién a tra
ves de aorta a2bdominal, siendo las restantes por inmersién.
Con todo ello hemos evidenciado muy escasas diferencias de
unas a otras en cuanto a la calidad de impregnacibn se re-
fiere.

Estos cerebros han sido incluidos en su mayoria en
celoidina, de la misma forma que los anteriores y secciona-
dos con un espesor que oscila entre las 40 y 100 micras, no
obstante algunos cerebros de ratas de 3,4 semaznas y adultas
han sido encastrados en parafina y seccionados de la misma
forma que los incluidos en ceidina ; los resultados obteni-
dos de iesta Ultima forma han sido bastante aceptables, aun-
que con la 1limitacién que surge por la perdida de gran ni-
mero de cortes, lo que hace dificil el montaje en serie.

E) Netodo de impregnacién superficial,,

Ha sido utili,ado para impregnar las capas superficiales de
la corteza dandonos resultados mediocres, pues aunque se
tifie un numero relativamente abundante de células de las
tres primeras capas, las coloraciones carecen de la nitidez
de otros metodos (Valverde y Triple impregnacién de Golgi).

F) Trinle impregnacién argéntica.En este método la
unica variante introducida!respecto a el ya citado de doble
impregnacién argéntica de Cajal,es la de introducir las pie

zas una veg sacadas de la segunda solucibén de nitrato de -~
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plata a2l 1%, en un nuevo fijador compuesto por 5 c.c. de

tetroxido de dsmio al 13 v 20 c.c. de dicromato potasico
al 6% donde permaneceran dos dias, introduciendose des-

pues en nitrato de plata al 1% uno o dos dfas, previo la-
vado ligero en esta misma solucibén.Despues se deshidrata

e incluye en celoidina o bien se corta por encastramiento
en parafina. '

El método nos ha dado impregnaciones muy constantzs
y de gran nitidez, consiguiendo la coloracibén de todas las
capas corticales casi nor igual, asimismo es muy escasa o
nula la presencia de precipitados argénticos, resaltando
las neuronzs con sus procesos sobre un fondo amarillento
brillante, de la misma forma es constante la impregnacién
de les espinas dendrfticas, cuando existen, y de la2s fibras
nerviosas.,

Esta técnica ha sido utilizada de preferencia en
fetos y ratas recién nacidas, mediante la cual hemos obte-
nido mejores y mas constantes resultados que con las otras
coloraciones antes citadas, por lo que la consideramos un
método muy apropiado para el estudio de animales en etapas
tempranas de su desarrollo,

32 ¢ TECNICAS DE MICROSCOPIA ELECTRONICA.

Los cerebros de los diferentes animales utilizados en el -
estudio con el microscédpio electrédnico, han sido fijados -
bien por inmersién o bien por verfusiébn, a traves de un ca-
teter introducido en la aort~ abdominal o a traves de ven-
trfculo izquierdo alcanzando la raiz de la aorta. La dis-

tribucibédn de los distintos animales en relacibén a la tecni
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ca utilizada viene dada en el siguiente cuadro :

CERZBROS FIJADOS POR INMERSION.

Fetos Todos 12 9 15
Recien nacidos " 12
De 1 semana " 8
De 2 semanas 10
De 3 semanas : 6
Adultos 10

CZREBROS FIJADOS POR PERFUSION,
A traves de aorta abdominal.
Animales adultos 1

A traves de ventriculo izquierdo.

De 2 semanas 4
De 3 semanas 4
Adultos 19

Todas las piezas fijadas por inmersién, lo han si-
do mediante la mezcla de glutaraldehido al 10% en buffer -
de Millonig (1.961).En este fijador han permanecido desde
6 horas a 12 horas dependiendo del grosor de la pieza su-
mergida.Posteriormente han permanecido un tiempo variable
de unas horas hasta incluso un mes en una nueva solucibn
de buffer,

Despues han sido postfijadas en una solucibn de -
tetréxido de 6smio y buffer en la siguiente proporcién :

Tetréxido de 6smio 0,2 gr.

Buffer ! 10 ml,

Aqui han permanecido de 1 a 2 horas luego han sido

deshidratadas con acetonas e incluidas en Vestopal, para -
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posteriormente ser cortadas mediante un ultramicrotomo L.
K.B. y tefiida s por el metodo Reynolds (1.963) con aceta-
to de uranilo y citrato de plomo.

De todas las piezas se han efectuado cortes semi-
finos de control, los cuales han sido tefiidos con azul de
toluidina y observadas con microscgpio bptico.

Las piezas fijadas por perfusibén a traves de aorta
obdominal han sido tratadas con los mismos productos y en
iguales pronorciones que las anteriores, diferenciandose -
unicamente en la prdactica de perfusién realizada de la si-
guiente forma :

Los animales han sido anestesiados con nermbutal en
la proporcién de 60 miligramos por kilogramo de peso, in-
yectados intraperitoneales.

Tras la apertura del abdomen ha sido introducido un
cateter fino a traves de aorta hasta ventrfculo izquierdo,
seccionando posteriormente la cava inferior, luego ha sido
introducido, primero 15 a 20 c.c. de suero salino heparini-
zado y posteriormente el fijador de glutaraldehido mas bu-
ffer de Millonig elaborado en las proporciones ya citadas.

Los procedimientos seguidos a continuacién han sido
similares a los descritos en el apartado anterior con la ex-
cepcibén de acortar los tiempos de fijacién qué han oscilado
entre las 2 y las 6 horas, no rebasando en ningun momento -
estos tiempos. Los cerebros fijados por perfusién a traves
de ventrfculo izquierdo han sido preparados segun las direc_
trices del profesor Merchan Cifuentes, de la siguiente for-
ma:

E1l animal ha sido anestesiado mediante nembutal en
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las dosis indicadas en el apartado precedente.

Posteriormente ha sido expuesto el peto costal am-
pliamente, abierto luego el diafragma seccionado de abajo
a arriba las costillas de ambos lados. Se ha evertido el
peto costal y abierto el pericardio, colocando una ligadu-
ra suelta por debajo del pediculo vascular del corazén.

Luego sujetando el vértice cardiaco con una pinza
hemos abierto ventriculo izquierdo y colocado en la raiz
de la aorta una cénulszs rijida de un grosor similar a esta.
Hemos fijado la citada c&nula mediante la ligadura previa-
mente introducida por debajo del pediculo vascular.

Tras ello hemos seccionado las cavas y dejado pasar
primero el suero salino heparinizado en la cantidad de 15

a 20 c.c. ¥y luego 400 c.c. del sigviente fijador a 30 o --
359C

Paraformaldehido o - 5 grs.
Agua destilada humeante 200 c.c.
Sosa al 40% 4 a 6 gotas
Glutaraldehido comercial 20 c.c.
Buffer de Sorensen (1) 150 c.c.
Cloruro chlcico al 0,5% 2 c.c.
Agua destilada C.s.p. 500 c.c.

Extraemos el cerebro y es mantenido 24 horzs a tem-
teratura ambiente en el mismo fijador. .
Se cortan luego fragmentos de 2 a 3 m.m, de espesor

y hacemos tres lavados de 5 minutos en el siguiente liquido:

Buffer de Sorensen 60 c.c.
Cloruro CAlcico 0,8 c.c.
Sacarosa al 14% 100 c.c.

Agua destilada C.s.p. 200 c.c.
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Posteriormente osmificamos durante 3 horas y a una

temperatura de 42C, en la siguiente soluciébn:

Buffer de Sérensen 7 c.c.
Sacarosa al 14% 9 c.c,
Acido bsmico al 4% 15 c.c.
Cloruro c&lcico 21 0,5% 0,15 c.c.

LIuego hacemos una post-fijacién en acetato de ura-
nio utilizando ‘el siguiente proceder :

Las piezas sacadas de la solucién 6smica se pasas
vor tres bafios sucesivos de 5 minutos cada uno de acetato
sédico al 1,904%y a 4°C.

Se colocan las piezas en :

Acetato de uranio 2 grs.

Acetato sédico al 1,904% 100 c.c.

Aqui permanecen 30 minutos a 4°C. y a cubierto de la luz.

Lavado en tres soluciones sucesivas de acetato sb
dico teniendolas 5 minutos en cad~ una,

Posteriormente las piezas son deshidratadas en ace

tonas seglin el esquema que damos a continuacién,

Acetona de 509 3 por 5 minutos
" " 70% nonon "
" " 95% momoom "
non100% nomoy5 o

Tras ello las piezas han sido incluidas en Vestopal,
seglin el proceder clésico y efectuados como en los anterio-
res procederes, cortes panbrémicos y cortes ultrafinos,sien
do luego contrastadas estas iltimas con acetato de uranio y

citrato de vlomo,
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(1).- BUFFER SORZENSEN :

FOSFATO DIPOTASICO 9, 3% 150 c.c.
FOSFATO I'ONOSODICO 2,65% 100 c.c.

El estudio de los cortes ya elaborados y contras-
tados, por cualaquiera de los tres procedimientos emnleados
ha sido realizado mediante un microscopio electrédnico Phi-
liphs 200 de la Catedra de Histologia de la Facultad de Le
dicina de la Universidad Complutense y un Zeiss tipo 1-10
del Hospital Clinico de San Carlos (ladrid).

42 : NODO DE LOCALIZAR EL ARFKA VISUAL DE LA RATA:

Uno de los problemas que se presentan con mas dificultad en
los animales lisencéfalos que en los gilencéfalos, es la 1o
calizacién de sus distintas 4reas funcionales, siendo para
ello utilizados diversos atlas. Sin embargo son relativamen
te pocos los que existen sobre la corteza de la rata blanca.
Entre estos estdn : Los de Krieg (1.946), Albe Fessard y --
Cols. (1.966), Abad Alegria (1.974) y Schober y Winkelman
(1.975). |

De esta forma nosotros hemos utilizado principalmen
te los esquemas dados por Krieg en 1.946 por una narte y -
por otra los de Abad Alegria , los cuales aportan una serie
de parfmetros exteriotixicos de gran utilidad., Asi segin -
este Altimo autor en ratas adultas, se efectuan sucesivas
secciones perpendiculares a la corteza y con 0,5 cm. de es
pesor cada una, siendo utilizada en nuestro caso solo las
zonas del tercio posterior, en las que tomando como refe-
rencia la Cisura Rhinal evidenciable en los cortes mas an-

teriores de este grupo y con la sola comparacién con los -
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manzs dados vara las seccion=s m&s posteriores, donde es
muy &mnlie 12 distribucidn del! &reca 17, hemos podido es-
tudiar al menos con una gran aproximacidn la corteza vi-
sual de estos animales,

No obstante en los fetos estas se hacen muchos -
mas dificil, dedicandonos a estudiar en este caso la zo-
na occipital en general, la cual en el desarrollo poste-
rior sera el lugar donde se perciban las sensaciones vi-
suales,

El 4rea 18 a la que diversos autores dan funcio-
nes visueles, asi como las zonas visuales temnorales, no
han sido estudiadzs por considerarlas de mucho menor va-
lor qué el 4rea visual principal, &rea 17, desde el punto

de vista de centro receptor de las sensaciones visuales.
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MICROSCOPIA OPTICA

l.- Animal adulto

Con el microscdpio dptico, hemos advertido
una serie de caracteristicas propias del 4rea 17, que -
nos facilitan la.identificacidn de esta zona. De este -
i modo y utilizando como referencia los pardmetros de Kaas
y Cols (1.972) nos llama la atencidn, observada a peaque
nos aumentos, la mas nftida estratificacidn respecto las
zona limitrofes, donde ésta, estd menos definida. Ello
como consecuencia de la reqular sucesidn de bandas cla-
ras y oscuras de distinta densidad celuler, dispuestas
horizontalmenté en relacidn a la superficie pial.(Fig.l)

Estas diferentes bandas o estrias se corrsespon-
den con los distintos estratos corticales, cada uno de
los cuales presenta una caracteristica poblacién neuro-
nal. Asi la capa I denominada plexiforme por Cajal, prg
senta al igual que en otras zonas cerebrales una baja -
densidad celular, poseyendo en cambio un rico plexo fi-

brilar. Su anchura por otra parte es ligeramente supe-
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rior a la de la zona motora. El limite con la sequnda
capa estd muy bien definido, debido al brusco incremen-—
to del ndmero de células en esta, la cual est constitu
ida a su vez por escasas hileras de somas, entre los que
predominan los de forma redondeada intercalados con al-
qunos piramidales. El estrato III, estd mal delimitado
con el anterior y su hecho mas caracteristico es la pre
sencia de abundantes somas piramidales de pequefio y me-
diano tamafio, constituyendo el tipo neuronal predominan
te en esta capa, La IV, zona que como veremos con poste
rioridad constituye el estrato mas caracteristico del -
4rea visual, comprende una amplia franja cuya parte su-
perior, a la que nosotros llamamos IV a, presenta una -
eleveda densidad celular, a costa princinalmente de so-
mas de aspecto redondeado, lo que en conjunto dglimita
perfectamente la zona superior de ésta, de la capa III,
La mitad inferior del estrato IV, al que denominamos =
IV b, por el contrario exhibe una menor densidad celular
lo que le confiere un aspecto bastante mas claro. El es
trato V, destaca.respecto del resto de las capas por 1la
presencia en su espesor de abundantes células piramida-
les de gr~n tamafio, entre las que resaltan los elementos
solitarios gigantes de Meynert., Por Gltimo la zona VI,
gue en este 4rea es particularmente ancha, se caracteri
za por la progresive disminucibn de somas piramidales y
gl elevado ndmero de cuerpos celulares de aspecto esfé-
rico y en ocasiones fusiformes, (fig., 1)

£l estudio morfoldgico detallado de los distin-

BT )
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tos tinos celulares, ha sido realizado utilizando los
metodos argénticos principalmente., De este modo hemos -
considerado dos grandes grupos neuronales:

A) Neuronas Piramidales y B) No Piramidales, ca
da uno de allds incluye diversos subtinos que iremos -
describiendo,sucesivaﬁente.

A) Células Piremidales

1) Caracteres qeneraless

Este grupo incluye aquellas neuronas con so-
ma piramidal, cdnico o incluso fusiforme de uno de cuyos
vertices parte una dendrita anical voluminosa con alta
densidad de espinas., De la base parten ramilletes dendri
ticos en distintas direcciones, presentando una superfi
cie del mismo modo esoinosa, aungue su densidad es infe
rior a la de la anical., E1 axon es mas delgado y de su-
perficie libre de espinas, con aspecto'précticamehte 1i
so, si exceptuamos las pequefias varicosidades, los cua-
les nunca llegaran a poseer el espesor de los elementos
similares de las células estrelladas, Su punto de parti
da es la base del soma o el tronco de alguna'dendrifa -
basilar,

Son las células mas abundantes de la corteza vi
sual y se hallan distribuidas por todas las capas excep
to 1a I.

2) Subarupos: :

a) Pirdmides tinicas.(fig.3). Basicamente con
las caracter{sticas generales antes citadas, presentan
una dendrita apical en direccidn a la piamadre alcanzan

do siempre l1a plexiforme, se remifica en horquilla ha-
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biendo dado pocas colaterales con anterioridad. Su axon
en general es descendente, largo, dando por su recorrido
alqunas colaterales de distribucién horizontal y otras
descendentes. E1 soma presenta diferentes tamafios, por
lo que clésicamente se les tipifica como grandes, peque
fias y medianas pirémi@es, no obstante los Ximites entre
ellas son un tanto subjetivos,.

Los diferentes elementos, szqun el subtipo, tien
den a adoptar una determinada distribucidn en el espesor
de la corteza. De este modo, los pequefios se hallan loca
lizados principalmente a nivzl de las capas 11 y I11, -
siendo por el contrario mas frecuentes los medianos en
este Ultimo estrato, donde son el elemento predominente
y asimismo en los V y VI, Por Gltimo, las grandes piré-
mides (fig.4) son las neuronas mas abundantes de la ca-
pa V. Por lo que las neuronsas piramidaies en general -
son las mas abundantes, al iqual cue en otras &reas, en
los estratos III y V de la corteza visual,

Los elementos as{ descritos, son a su vez el ti
po neuronal mé&s numeroso dentro del grupo, y ademas exis
te una serie de células piramidales en ndmero inferior
que con caractzres generales similares a estas, presen--
tan algun rasgo que las tinifica, por lo que nos ha lle
vado a considerartres variantes entre ellas: Células oi
gantes de Meynert, Piridmides profundas cortas y pequefias
pirdmides de axon arciforme,

Las pirdmides gigantes de Meynmert,(fig.5) tienen

un soma de tamaffo superior al de las mas grandes del gru
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po orecedente, ooseyendo una &mplia base dz cuyos vér-
tices parte haces dendriticos de disnosicidn horizontal,
mientras cue sus ramificaciones primarias y secundarias
se entrelazan con las de elementos vecinos, conformando
as{ una esnecie de plexo horizontal, La dendrita apical
orande, y muy esoinosa, excento en sus comienzos, presen
ta pocas ramas colaterales antes de alcanzar la plexifor
me, donde se resuelve bifurcéndose en horquilla, Se si-
tuan en la capa V y reciben el apelativo de solitarias
porouve debido a su escaso,nimero, suelen ser halladas -
aisladas, hecho confirmado en nuestro material, donde -
han sido encontrados con menor frecuencia y en inferior
nimero que leas nigantes de Betz de la corteza motora,

Las pirédmides profundas cortas (fig.2 y 15) son

elementos en ceneral de pequeiio tamafio o @ lo sumo media

no, con dendrita apical ramificadas a corta distancia, -
alcanzando como méximo la cana IV. La densidad de espi-
nas tanto en estas como en les basilares es inferior a
la de otros tioos de neuronas piramidales descritos,

Se hallan exclusivamente en el estrato VI.

Las pequefias pirdmides de axon arciforme (fig.6)
tienen soma de pequefio tamafio y sus dendritas de baja -
densidad espinosa, No obstante, el hecho més carecterig
tico es la direccidn del axon, quien partiendo de la ba
se, di algunas curvas laterales sufriendo su direccidn
a continuacidn un giro de 1802 con lo que se dirige ha-
cia la pia, En su recorrido d4 alqunas colaterales de

distribucién horizontal y descendente, siendo frecuente

ey

e
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observar algunas de estas (ltimas a partir de la curva-
dura princinal, En nuestro material haen sido halladas -
en la zona inferior de la capa IV y en los estratos V y
VI. '

b) Pirémides invertidas

Son células pequefias y su caracter mas notable
es la orientacién invertida del soma y dendrita apical,
de tal modo que dispone su base hacia la piamadre, mien
tras que su dendrita apical se diriqe hacia la sustancia
blanca, alcanzando el estracto VI donde emite algunas -
colaterales. La densidad de sus espinas es similar a la
de las pequefias y medianas pirdmides. E1 axon parte ds
la base de alguna dendrita basilar y tiene una direccidn
ascendente, aunque en algqunas ocasiones se le ha obser-
_vado un giro de 1809 a poca di;tancia de su nacimiento,
adontando aéi un camino descendente, sin embargo solo -
hemos podido sequirlos durante cortas distancias, por lo
que es dificil asignarles una direccidn predominante, -
con la excepcidn de sus primeros segmentos de los cuales
parten algqunos ramos colaterales y descendentes.

Estas células se distribuyen dnicamente por los
estratos inferiores, habiendo sido halladas en 1la mitad
inferior de la capa IV, en todo el espesor de la capa V
y en la VI,

c) Pirémides Atipicas.

Son neuronas gque cumpliendo los caracteres gens
rales de las piramidales, tienen alqunos detalles morfgo
l6gicos que las hacen algo diferentes. Asi en la corteza

visual, nosotros hemos hallado dos grupos de células que
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podrian ser incluidas agui. Unas se caracterizan por la
diferente orientacidn que adontan respecto a las clAsi-
cas, pues poseen una dendrita apical en direccién obli-
cua, corta, cue se remifica rénidamente, En general son
elementos de nequefio temafio y han sido hallados exlcusi
vamente en la capa II casi en el limite con la plexifor
me. Los otros elementos se caracterizan por poseer ade-
mas de una dendrita apical en su vertice superior, otra
dendrita de similares caracteristicas en cuanto a la lon
gitud y orosor se refiere, pero con orientacidén y punto
de partida diferentes, pnues en general nace de unc de -
los vértices de la base, adoptando distribucidn horizon
tal, Estas células pueden ser halladas aunque muy esca-

sas, en todos los estratos excepto en el primero,

B) Células no piramidales

Dentro de este qrupo incluimos al resto de las
neuronas halladas en la corteza visual, por lo que se -
constituye un conjunto un tanto heterogéneo, para cuya
clasificacidn hemos tenido en cuenta diversos parémetros
esto es: La morfologia y distribucidn de su &rbol den-
dritico, la longitud y destino de su axon, la forma del
soma y la presencia o no de espinas en la superficie -
dendr{tica,

En base a ellos, hemos considerado tres qrupos
de neuronas no piremidales:

a) Neurcnas estrelladas multiholares, cuyo axon
puede ser corto o larqo,

b) Neuronas bipenachadas y bipolares,
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c) Células de Cajal-Retzius,

Todas estas células ademas pueden tener dendri--
tas espinosas o bien lisas, en cuyo caso tienden a adop
tar un asnecto arrosariado o varicoso,

a) Células estrelladas multipolarqgv

Dentro de las neuronas no piramidales es el gru
po mMas numeroso y agimismo el que mayor polimorfismo -
presenta entre sus componentes., Las caracterfsticas fun
damentales, que ademas les tipifican, son‘el soma poli-
gofal del que parten multiples prolongaciones dendriti-
cas, que se distribuyen en varias direcciones. Sin embar
go el campo dendritico varia de unas células a otras, -
no solo en su volumen el cual puede ser muy amnolio, como
es el caso de las estrelladas agraendes de la capa IV o -
muy_pequeﬁo coma el deglas.células de aspecto neuroqgli-
forme, sino que ademasipuede estar encerrado en espacios
representados por diverzas figuras geométricas, desde -
las esféricas o elfnticas mas comunes, a las cilfindricas
o fusiformes de orientacidn paralela a la pia, como es
el caso de las estrelladas de la capa I (fig.l4) y de -
la capa VI. Por otra parte los elementos de este gruno
pueden tener dendrites de diferente densidad espinosa,
hallandose un méximo en las grandes células estrelladas
espinosas de la capa IV (fig.9 y 10) y un mfnimo en las
mul tipolares de dendritas lisas o varicosas (fig. 7 y 8)
halladas por cualquier estrato, pudiendose observar en-
tre uno y otro extremo todos los demas estadios interme

dios, e incluso casos en que se observan dentro de una
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misma célula dendritas de los dos tipos, osea espinosas
y lisas,

) Por Gltimo el axon puede ser corto, cuyo ejemplo
tipico es el de las células estrelladas pequefias de as-
pecto neurogliforme de la capa IV, en las que este se --
resuelve sin rebasar practicamente su campo dendrftico

o bien largo, hecho cue ocurre en los axones de las cé-
lulas estrellades de la capa VI que alcanzan la plexifor
me o el de las grandes células multipolares espinosas de
la capa IV, encontrandose de la misma forma que en las
dendritas, situaciones intermedias entre los dos extre-
mos.,

Neuronas de este gruno han sido halladas en to-
dos los estretos corticales, aunque su mayor densidad ha
sido observada a nivel de las capas IV.y VI respedtiva-
mente, |

b) Células Bipenachadas y bipolares (fiq,11 y 12)

La caracteristica fundamental, es el aspecto y
disposicidn de su soma de forma fusiforme y orientacidn
peroendicular a la piamaéﬁe. Son de tamaiio mediano y de
sus polos parten sendos troncos dendriticos que se dis-
tribuyen en la misma direccidén dando escasas prolongacig
nes, Las sunerficies, o bien poseen escasas espinas o =-
por el contfario presentan aspecto liso, incluso con es
casas varicosidades., En ocasiones aunque con poca frecuen
cia, las dendritas permanecen sin ramificarse, presentan
do entonces estas células aspecto tipicamente bipolar,
Los axones en cualquier caso nearten de los extremos del

soma o de un tronco dendrftico, siendo su direccidn des
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cendente o ascendente, rara vez con fendencia horizontal,
aunque lo que si es mds evidente es la especial preferen
cia, si bien no en todos los casos, de la direccidn des
cendente en los axones de las capas superiores y la as-
cendente en las de inferiores,

Estas células han sido hallades en todos los es
tratos corticgles, no habiendo podido constatar preferen
cia por alquno de ellos,

c) Células de Cajal-Retzius (fig. 12)

Son neuranas cuyo soma fusiforme, la mayor par-
te de las veces y otras un tanto triangular o piriforme
(subtipos descritos por Cajal 1.899) se dispone con su
eje mayor paralelo a la sunerficie cortical, De sus ex-
tremos polares, parten sendos penachos dendriticos lar-
gos que se dispoqen en la misma direccidn del eje celu-
lar, Asimismo haﬁ sido observades algunas, aunque esca-
sas, prolongaciones de tipo ascendente y con menor fre-
cuencia afin, una descendente, La superficie dendritica
presenta escases espinas o espfculas, o bien aparece com
pletamente lisa, Entre todas estas prolongacinnes no he
mos podido hallar una, a la cue se le pudiera denominar
axon, pues la similitud entre ellas en la mayoria de los
casos es un rasno caracteristico,

Estas células han sido halladas en la capa I, -
lugar donde se describieran, pero de la misma forma nos
llama la atencidn la presencia de elementos muy simila-
res morfoldgicamente a estos en la capa VI, que serian

sucentibles de una amplia investiqacidn, (fig. 15).
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CORTEZA OCCIPITAL DE FETOS DE 14 DIAS

Los animales sacrificados con ededes previas al
nacimiento y dentro del periodo fetal, presentan la di-
ficultad de localizar con cierta exactitud el 4rea visual,
&rea 17, utilizando los mismos par8metros que en los a-—
dultos, pues si en estos tenemos los problemas inheren-
tes a la practica ausencia de referencias especificas,
similares a2 las de animales girencéfalos, ellas son ate
nuadas por la relativa amplitud de la zona visual, a-=—
parte de la estratificac{dn caracteristica del 4rea, ob
servables con los métodos hebituales de tincidn para mi
crosconia 6ntica, todo ello sin contar le sencilla apli
cacidén de los par8metros de Abad Alearia (1.974), ya que
las medidas craneales del animal adulto son superponibles
a las dades por este autor, Sin embargo todo lo citado
no es aplicable a los animales en periodos fetales, ya
que ni los tamafios de sus distintas estructuras son re-
lacionables con los adultos, ni la estratificacién esté
concluida en estos periodos, continuando el probleme de
la falfa de referencias esoecificas,

Por ello hemos optado por estudiar el 4rea occi
pitel de la corteza cerebral, sin contar las zonas infe
riores en la base del créneo, ni aquellas de la inmediz
ta vecindad a la hendidura interhemisférica., Quedando -
as{ con una relativa dmplia zona, en el seno de la cual
se situard la perdepcidn visual, cuando las aferencias
taldmicas hayan alcenzado su destino cortical, Por la

misma razdn en estos momentos, en los cuales los axones
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no han llecado a la corteza, no podemos hablar aunde es
ta zona como 4rea visual en sentido funcional,

Asf, en el feto de 14 dias ha sido analizado sl
telencéfalo en su porcidn occipital, Este presenta una
amplia cavidad ventricular fodeada de un nallium estre-
cho, provisto de abundantes ndcleos alarqgados, con un
tejido intercelular muy laxo en les coloraciones de Hemz
toxilina Eosina y Kluver=Barrera (fig.17 y 18). Las cé-
lulas se hallan distribuidas por todo el espesor del pa
l1lium, aunque con distinta densidad denendiendo de la -
situacidn respecto al ventriculo, de mode que en la zona
periventricular mas oréxima, es notable el mayar ndmero
de somas celulares respecto al resto, asi como una baji
sima densidad celular en el estrato.mas superficial aque
aparece mas claro, laxo y con una amplitud relativa su-
perior a la del adulto. ' |

Por tamto la corteza en este periodo del desarrg
X¥lo, aunque esta bien poblada de células no ha desarro-
llado aun su estratificacidén tipica.

Con los métodos araénticos, ha podido ser estu-
diado la morfologia del neuroblasto de este periodo, —--
aunque son escasas las células que captan la plata del:
Golgi, hacho que nos oblioa a efectuar mayor nidmero de
cortes, pero nos muestra con mas nitidez la forma de las
células, .

El tipo neural predominante es el neurcblasto -
bipolar, (fiq.19 y 20), provisto de evidentes prolonga-

ciones som8ticas en direcciones opuestas,
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La sunerior cue alcanza en gasneral la sdnerficie
nial, es mas larca y la mayoria de las veces mas grussa
cue la inferior, presenta lineras varicosidades casi siem
ore de .enor tamafio que la de fetos de mayor edad, La -
nrolonaacidén inferior, corta, llena en muchas ocasiones
a la superficie ventricular dqnde acaba en ligeras expan
siones y su superficie es ligeramente varicosa, sin'em—
bargo otras veces es muy delgada y de superficies lisas,
no llegando a alcanzar la pared del ventriculo, la que
es mas caracteristico en aquellos neuroblastos dispues-
tos hacia la zona media de la corteza,

Otro tipoucelular hallado, es similar al neuro-
blasto monopolar de Cajal, (fig.20) en el que con carac
teres similares al bipolar, le fzl ta 12 prolonnacidn --
descendente. Sin embergo, aparte de ser hallado con poca
frecuencia, es dificil descartar en muchos casos la éo—
sible existencia de otra prolongacidn.

En ocasiones, junto a estos %tinos celulares des
critos han sido observados neuroblastos de cuerpo trian
gular, con una prolonqacién ascendente gruesa, varicosa,
que se bifurca en horquilla a corta distencia del soma
mientras que de la base parten una o dos prolongaciones
delgadas cortas y lisas sin ramificarse, por lo que es-
tas células presentan un aspecto mas maduroc que el resto.
Elementos con estas caracteristicas han sido hallados (fig.22)
aunque en escaso nUmero haci la mitad de la corteza, Por
dltimo hemos encontrado alqunos elementos bipolares, con

algunas ramificeciones en sus expansiones sométicas, dis
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poniendo su soma y prolonoaciones primarias en sentido
paralelo a lz sunerficie pial, (fiq. 21), por lo cue ha
blamos de neuroblastos horizontales, En general estan

situados hacia la mitad externa de 1la corteza,

CORTEZA OCCIPITAL DEL FETO DE 16 DIAS

Los animales durente este periodo, poseen una

corteza densamente poblada aexcepcidn del estrato margi

nal que se mantiene de aspecto claro y con escasos nlcleos

a su nivel, Es muy estrecha en relacidn al resto de las
estructuras cerebrales y se halla habitada predominante
mente por neuroblastos bipolares y algqunos monopolares
en clara pronorcién inferior,

Eatas células se disponen entre las prolongacig
nes de las células eniteliales ventriculares que alcan~
zan la corteza, adoptando una orientacidn peroendicular
a la superficie pial (fiq. 23); Las prolongeciones par-—
ten de sendos polos de un soma fusiforme generalmente,
el cual en ocasiones parece un engrosamiento prominente
del trayecto dendritico, dificil de distinguir de una
varicosidad grande, sino fuera por la presencia de nd-
cleo evidenciable cuando la impreqnacidn argéntica es
ligera.,

Las prolongaciones somdticas, tienden a ser 1li-
sas y en muchos casos muy similares las dos, aunque de
distinta longitud. A ciertos intervalos de distancia a-
parecen ligeros engrosamientos o varicosidades simila-

res a los de animales perinatales, aunque en general de
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menor tamafio, a parte de su menor ndmero. No obstante,
en algunas ocasinones seobservan neuroblastos bipolares
cuya prolongacidn descendente es mas fina y con una va-
ricosidad mucho mas discreta, por tanto dando la impre--
sidn, por similitud con los axones de animales més madu
ros, de ser una proloncacidn axdnica aun inmadura (fig,
25) . '

En ninguna ocasidn hemos observado excrecencias,
ni dendrfticas ni somdticas, que pudieran considerarse-
las espinas, aunaue si se puede ver en escasas ocasiones
algunas remificaciones cortas y acabadas en abultamien-
tos, mas frecuentemente en la zona terminal de la prolon
gacidn apical,

Estos son los elementos nsuronales mas abundan-
tes en la corteza cerebral y dentro de ellos, aquellos
da tamafio més pequeiio y'mediano, pues los éleméntos mas
grandes, se encuentran en escasa proporcidn aun y en ge
neral en situacidn mas inferior dentro de la corteza e
incluso en el seno de la sustancia blanca, Por otra par
te, hemos hallado aunque en menor proporcién otros ele-
mentos neuronales diferentes, entre los que se encuentran
algunos monopolares (Fig.24), escasas células horizonta
les, elementos multipolares y pirdmides primitivas(Fig.
26).

Los neurobleastos monopolares suelen presentar un
cuerpo redondeado o elipsoide, con un ndcleo voluminoso
y uno o dos nucleolos. Su prolongacién gruesa, unica, es

de superficie lisa y en general de direccién ascendente,
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aunque en ocasiones puede ser.descendente socbre todo en
las células mas superficiales, En ocasiones se bifurca
en su extremo, Abundantes elementos de estas caracterig
tices pueden ser observados en las proximidades de las
cavidades ventriculares y entre las fibras nerviocsas de
la sustancia blanca.

Las células horizontales, situadas predominante
mente hacia la zona media y superior de la corteza cerge
bral, poseen un soma fusiforme del que parten sendas pro
longaciones de superficie lisas con escasas ramificacig
nes, todo ello orientado en direccidn paralela a la su-
perficie cortical y entre los procesos de las células -
bipolares tinicas.

Los neuroblastos multipolares, hen sido vistos
en las zonas medias e inferiores de la corteza, y sobre
todo en los cortes tangenciales, tienen un soma triangu
lar o poligaonal del que parten tres o cuatro prolonga-
ciones, la mayoria de'las veces tres y rara vez mas, las
cuales se ramifican escasamente y a corta distancia del
soma, Sus superficies son lisas o con escasos engrosamien
tos,
han sido deno-—-

Neuronas piramidales primitivas,

minadas a aquellos elementos
general de mayor volunen' que
dendrita apiceal evidente que

del soma, En su base solo se

con un soma triangular en
el de las bipolares, con una
se bifurca a corta distancia

ven incinientes troncos ba

sales sin ramificar y eventualmente una prolongacidn fi

na presumiblemente de naturaleza axdnica, sin ramifica-
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cidén alguna, La suszerficie varicosa, similar a la de las
bisolares. Se encuentran situadas en la mitad inferior
de la corteza, situacifn que tambien adoptan las bipola
res de mayor tamafio, cunque tanto unas como otras son es
casas en este periodo del desarrollo.

Por tanto l1a estructura de la corteza occipital
del feto de 16 dias de edad, es la de una corteza inma-
dura donde predominan los neufoblastos bipolares y mong
polares, mientras que los escasos elementos mas maduros,
pireamidales, estrellados,y alqunos bipolares en los aque
se diferencian las dos prolongaciones somaticas, se si-

tuan hacia la zona mas inferiores de esta,

CORTEZA OCCIPITAL DE FETOS DE 19 a 20 DIAS

En estos momentos, la corteza aparece bastante
desarrollada en general en lo que se refiere a estructu
ra global, auncue las células presentan caracteres adn
diferentes a los de animales adultos. Por otra parte —-
existe un abundante nimero de fibras predominentemente
extracorticales, cuyos caracteres son los de los axones
aun inmaduros.

Las células piramidales y las precursoras de es
tas, son las mas abundantes, de modo gue podemos encon-
trar células piramidales tipicas, células bipolares con
soma de tendencia triasngular y algquna célula monopolar,

Las neuronas pitamidales (fiq.27 y 29) presen-

tan como caracter{stico su dendrita apical larga, que
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‘alcanza los estratos mds sunerficiales en los que la ma
yoria de las veces aceba en une especie de abultamientos
a modo de yemas de crecimiento, cortos y rematados por
diminutos bultos. La superficie de estas dendritas pre-
sentan notables y frecuentes engrosamientos que le dan
aspecto de cuerda de nudos., En algunas ocasiones en las
dendritas de la pirdmides de gran tamafio se pueden apre
ciar, aunque raras, algunas excrecencias pequefias simi-
lares a una espina. Por el contrario si es frecuente, la
presencia de delgados tallos en las superficies dendrfti
cas, acabados en ligeros abultamientos. Asimismo ha sido
hallado con frecuencia algunas ramificaciones dendriticas
a corta distancia del soma neuronal, en estos casos son
mas delgadas que las apicales y sus nudosidades mas dis
cretas, mientras que su disfribucién tiende & ser hori-
zontal,

Las dendritas basilares son cortas y escasas aun,
siendo de superficies varicosas, delgadas y acabadas con
frecuencia en pequefos abultamientos (fig, 27). Su dis-
tribuciédn no parece quardar patrdn alguno y en ninguna
ocasidén hemos hallado espinas,

El axon (fig.29), parte de la base y rara vez de
un tronco dendrftico basilar,siendo bastante desarrolla
do en estas neuronas, En todas las ocasiones lo hemos
visto con direccidn descendente y muy escasa ramificacion,
Su superficie es lisa,aunque con frecuencia se ven peque
ffos abultamientos en su espesor, mucho mas discretos que

los de las dendritas, dandole en conjunto un ligero as-
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Entre estas células existen diversos tamafios, -
hallandolos mas grendes hacia el tércio profundo en las
proximidades de la sustancia blanca, mientras que los -
elementos mas pesauelios han sido vistos en las zonas del
tércio medio.

Las células bipolares, son aun muy abundantes
en esta corteza y pdséen un soma en el que se advierte
un ligero ensanchamiento de la base., De su polo superior
parte una dendrita apical de caracteres similares al des
crito anteriormente y de su polo inferior o base parte
una prolongacidn larga y fina,descendente de superficie
lisa y en general caracteres en todos similares a los ds
los axones de las piramidales, por lo que les asignamos
catesoria de axon propiamente dicho., La situacidn de es
tas células en la cortéza tiende a ser el tércio medio
y superior,

Las células monopolares son muy escasas y aparte
de poseer un soma fusiforme o piriforme, presentan una
prolonjacidn mas o menos lisa dirigida hacia la pia o la
sustancia blanca, nor tanto de orientacidn perpendicular
@ la superficie cortical, Se hallan entre los somas de
las bipolares, donde pueden ser observadas,

Otro tipo de células hallado, han sido las bipo
lares horizontales (fig.S?) situadas por lo general hacia
la zona media de la corteza, poseen. un cuerpo fusifor-
me, sus prolongeciones polares son lisas y apenas presen

tan ramificaciones, similares a las descritas con ante-
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rioridad,

Alguna neurona estrellada ha sido observada, (fig.
23) su soma es redondeado o poligonal, del que parten--
dendritas en varias direcciones con superficies lisas
0o escesamente varicosas, su axon en las raras ocasiones
en gue ha sido hallado era descendente, fino y de super
‘ficie lisa, Entre estos elementos situados sobre todo -
hacia la zona media de la corteza, se nueden observar -
de diferentes tamafios al igual que en la corteza adulta,

Por Gltimo nos queda constatar el hecho de haber
hallado en las zonas mas posteriores del 4rea occinital
alqunas ¢élulas piramidales y estrelladas grandes(fig.33)
aunque estas en menor ndmero, cuyos caracteres morfoldgi
cos las situan en periodos m&s avaenzados del desarrollo,
pues aparte de tener un arbol dendritico mas desarrolla
do, aunque siﬁ llegar a la densidad de las ratas de una
a dos semanas, presenta una superficie con escasas nudo
sidades e incinien tes espines,

Por tanto en conjunto en este periodo del desa
rrollo se pueden hallar elementos desde los mas inmadu-
ros bipolares, hasta los de moderada madurez muy simila
res a los de animales nostnatales, de una a dos semanas

de vida extrauterinas,
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CORTEZA VISUAL DE LA RATA RECIEN NACIDA

En. este estadio del deserrollo, la corteza visual
no se diferencia practicamente de la zonas limitrofes y
en ella destaca a pocos aumentos, la abundancia de célg
las al iqual que en estadios anteriores, pero con un des
plazamiento de la densided hacia la mitad sunerior (figqg,
35 y 34) mientras que en estratos inferiores se incremen
ta el ndmero de fibras y los ndcleos neuronales aparecen
mas separados., En la capa mas externa aumenta el ndmero
de células y son objetivables alqunas horizontales de -
Cajal (fig. 36), sin embarco aun no se ha completado la
estretificacidn tfpica, destacando entre todas las célu
las, las piremidales, situadas preferentemente y en mayor
nimero en los estratos mas sunerficioeles,

él estudio detallado de las diferentes neuronas,
nos revela los mismos tipos morfoldégicos de la corteza
adulta, no obstante sus células presentan algunos deta-
lles que les diferencian claramente de los tipos adultos,
aparte de encontrarse distribuidos de modo y en propor-
cién diferente,

El tipo neuronal predominante es como se dijo -
antes, el piremidal, y dentro de sste, las pequefias piré
mides de estratos superficiales. De la misma forma han
sido observadas células gingantes de Meynert, oirémides
invertidas, pequefias piréﬁides de axon arciforme y algu
nas atfnicas, todas ellas, exceptuando las primeras, en

menos proporcidn oue @&n la corteza adulta, Los neuroblas
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La dendrita apical de las diferentes células ni
ramidales, es aun eminentemente varicosa en la2 mayor par
te de su trayecto (fio.39), sin embargo, haen sido obser
vadas pequeiias esoiculas terminades en diminutos bulbos
en su segmento inicial princinalmente (fig.37). Tras es
te tramo, en general mues'ren una zona lisa similar al
tronco de l2 dendrita madura y posteriormente el contor
no se hace varicaoso, La terminacidn suele seren horoui-
lla dendo pequefias remas que en la mayoria de los casos
se distribuyen por la plexiforme (fig.37). Todas estas
presentan contorno varicoso al iqual que las rames da-
das en su trayecto anterior, cuya distribucidn suele ser
horizaontal. No obstante las dendritas apicales de le pi
ramide mas profunda, tienden a presentar una superficie
con grandes vericosidades, que le confieren aspectos a-
rrosariados, estas a su vez suelen poseer escasisimas -
ramificaciones todo lo que le da una apariencia menos -
madura,

El soma neuron2l suele presentar superficie lisa,
pero con cierta frecuencia hemos observado algunas espi
nas o espiculas cortas y terminadas en bulbos, asi como
pequefias excrecencias mas le rgas terminadas en engrosa-
miemtos, lo que dez la sensacién de remas dendriticas ba
silares en formacidn, (fig. 37).

Las dendritas basilares, aunque se ven ya forma
das, su ramificacidn y longitud en general es aun peque

ffa en relacidn con la adulta y su superficie varicosa -
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con engrosamientos de distintos temafios, mas no suele -
oresentar espyinas. Sin embargo si es frecuente observar
pecueifos remdnsculos de cuello largo, fino y extremo al
go abultado, disnu=zntos en toda su longitud (fic.40).

Los axones parecén estar bastante desarrollados
(£ig.38,37 y 39) y como en las adultas parten de la base
o de alnun tronco dendritico basilar. Son firfos y lisos
en sus comien:zas, dando confrecuencias mdltinles curvas
con distinta orientacidn. Las ramificaciones son més a-
bundantes cue en estesdios anteriores, parten en angulos
proximos a los 902 y adoptan diversas direcciones, entre
las que se incluye la ascendente, Sin embargo en los ex
tremos distales de los axones comienza a advertirse una
ligera varicosidad que se acrecienta con la distancia,
habiendo observado en ocasiones terminaciones a modo de
maéa. |

Las células no piramidales (fiq.4Q) son escasas
y situadas sobre todo en el tércio medio de la corteza,
En general presentan dendritas finas y varicosas, y sus
axones adontan direcciones similares a las del adulto.

En cuanto a las neuronas multipolares grandes de
la capa IV, hemos observado que presentan dendritas li-
sas o varicosas, habiendose visto en una ocasidn dimi-
nutas esoiculas en una de sus dendritas., E1 axon se ve
claramente descendente y al menos en sus comienzos es de
superficies lisas.

Han sido halladas aunque escasas células de Ca-
jal-Retzius, de aspecto fusiforme horizontal y con den-

8ritas lisas y poco ramificadas,
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As{ en resumen. la corteza visual de la rata re
cien nacide, se caracteriza basicamente por presentar -
una distribucidn neuronal similar a la del adulto, aun-
que sus elementos se encuantran en diferentes estadios
de diferenciacidn morfoldgica, En estos momentos comien
zan a anarecer nequefias esniculas dendriticas, se desa-
rrollan mds profuisamente las ramificaciones terminales
de su dendrita ajzical, y las primeras de las basales. -
No obstante tanto el axon como los demas procesos celu-—
lares presentan algunos contornos varicosos que le dan
la impresidn de encontrarse en crecimiento, Por (ltimo
las neuronas no piremidales, parecen desarrollar mas -
lentamente tanto su ramificacidn como sus espinas dendri

ticas,

CORTEZA VISUAL EN ANIMALES DE UNA SEMANA

La corteza en este estadio, presenta una mas cla
ra estratificeacidn en la que supn predomina la alta densi
dad celular de los estratos superiores y la gran amnli-
tud de la capa VI (fig.42).

Como en la rata recien nacida, se pueden identi
ficar la mayoria de los tipos celulares de la adulta, -
observandose con nitidez las células de Cajal-Retzius -
mediante el metodo de Kluver Barrera (fin.43), con sus
ramificaciones dendrfticas ascendentes que alcanzan la
piamedre, coincidentes con la descrincién de Cajal para
estas células del tino fetal, Con este mismo método lla
ma la atencidn la laxitud del esnacio intercelular y la

presencia de neurofibrillas en el citoplasma neuronal,
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Las neuronas piremidales (fiqg.44), poseen den-
dritas anicales en ageneral lisas y con escasas esninas,
habiendo desanarecido en le mayoria de ellas las varicg
sidaedes caracteristicas de estadios mds tempranos del -
desarrollo, auncue la densidad espinosa estéd aun muy oor
debajo de la del adulto., Sus ramificaciones sin embargo
presentan diversos abultamientos (fig.46), y de la misme
forma escasa prosorcidn de esninas,

El soma neuronal con frecuencia, posee pecqueiias
excrecencias similares a espinas, y de él parten troncos
dendriticos basilares mas ramificados cue en los recien
nacidos. Su superficie no obstante es varicosa, auncue
con cierta frecuencia han podido ser observadas pequefias
excrecencias similares a espines,

£l axon tiende a poseer una superficie lisa y =~
las pequefias varicosidades observadas de vez en cuando
son inferiores en tamaifio a3 las descritas en ratas recien
necidas (fig,44), siendo mes bien similares a las adul-
tas (fig. 45)., De la misma forma la ramificacidn axonal
es mas similar a la de estas dltimas.

Las células no piramidales, han sido halladas -
con fr2cuencia que en animales mas jovenes, y asimismo
presentan caracteres maofoldgicos mas avanzados, Sus den
dritas pueden ser vericosas y lisas o bien ligeramente
esninosas, y aunque no hemps hallado neuronas con todes
sus dendritas esninosas como en el adulto, lo que s{ he
mos encontrado ha sido células con todas sus dendritas

varicosas y otras en las que existen de los dos tipos,
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osea unas dendrites con superficie varicosa y otras con
2lgunas =spines, sin faltar aquellas en las que 2n una
misma rama se ven laos dos comnonentes, abultamientos y
espinas,

El axon est besstante ramificado y es similar en
ceracteristicas morfoldgicas al de las piramideales, ha-
biendo identificedo en une ocasién,‘un axon que se remi
fica norofusezmente a corta distancia del soma neuronal -
del que parte, no rebasando su pronio cempo dendritico,

Asf, en conjunto la corteza visual de la reta de
una semana se caracteriza por une estratificacién y po-
blacidn neuronal similar a la adulta. Sus neuronas tie-
nen un licero aumento en el nidmero de espinas en las —-
dendritas anicales y se comienzan a observar en las ba-
silares (fig.44). Asimismo se incrementa la ramificacidn
tanto dendr{tica como axonal y al pérecer el nimero de
células estrelladas, que de la misma forma presentan ca
racteres mas maduros, No obstante aun se observan algu-
nas células menos diferenciadas que alternan con las des
critas, aungue la diferencia a favor de estas (ltimas es

ya bastante elevada.

CORTEZA VISUAL EN LA RATA DE DOS SEMANAS

Este periodo de la vida del animal es fundamen-
tal en el desarrollo del sistema visual y mis concreta-
mente la corteza, ya cue es el momento en que la rata -

abre los ojos y como esonsecuencia de ello, el ndmero de
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imaul:os nervinsos aferentes a le corteza nrocedentes de la
retina, incrementa de modo imaortante,

Por ello hemos estudiado animales en dos momentos
diferentes y en.periodos 3roximos a dos semanas, para de es
te modo poder analizar la corteza de ratas con ojos aun ceg
rrados y otros con estos abiertos siendo la edad muy proxi
ma.fsto ha podido ser realizado en das canedas de l4 y 15
dias de edad en uno de ellos con los narnados comdletamente
cerrados y en otro con estos abiertos de un dia,

La estratificacidn, tanto en una como en otras es
ya narecida a la de la rata adulta,habiendo disminuido le
densidad celular en general,

Los animeles con ojos cerrados presentan una corte
za en lavque se puede observar los mismos tinos celulares
gue en el adulto, Sin embargo, muestran aun algunos carac-
teres morfolooicos que les diferencian,

La dendrita apical no prescnta ya ninguna varicosi
dad tfayica, aunque en ocasiones hemos observado algunos en
grosamientos dendriticos, sin embargo estos son distintos
morfologicamente & los de las dendritas de animales jovenes,
debido 8 su irregularidad en el contorno y la falta de, homg
geneidad en su esnecor que junto a la presencia de zonas de
fracmentacidn y disgrecacién de los segmentos dendriticos
entre ellos, nos hace 2Jensar que mas bien sean un artefacto
de la tecnica o un signo de deneneracidn dendrftica,

Les esnina dendriticas son mucho mas frecuentes que
en los animales mas jovenes ,auncue son aun pequefias y un -
ﬁento esparcidas (fig. 58). Asimismo la ramificacidn termi

nal de la dendrita anical se encuentra incrementada,(fig.

48 y 51).



Las dendritas basilares, mas ramificadas que en
etanas pnrevias, presentan alqunas esninas esparcidas y
cortas, todavia escasas y con algunas vericoesidades, -
(fig.48), mas abundantes en los puntos de bifurcacién.

Las células no piramidales (fig.49 y 53), se en-
cuentran en sus estratos carecteristicos con mucha fre-—
cuencia y como en las restantes neuronas sus dendritas
bien ramificadas, comienzan a exhibir esninas tinicas -
(fig.%49), siendo la presencia de varicosidades en estas
muy patente (fig.53), hecho tanbien caracteristico de al
gunos tioos de neuronas estrelladas adultas. Sin embargo
y a diferencia de las cortezas méé maduras, es frecuen-
te encontrar en las grandes neuronas multipolares de la
capa IY¥, junto a dendritas espinosas, aunque no con la
misma densidad que la del adulto, otras de tipo varicoso,
e incluso zonas des estas :fltimas con diminutas espinas.
As{ se comienza a identificar y4 con cierta seguridad,
las neuronas multipolares gigantes y espinosas de la ca
pa IV, tfoicas de la corteza visual.

Los axones tento de uno como de otro tipo de neu
ronas estan bien desarrollados (fig. 5%L) y su remifica-
ctidn aparece profusa y de contornos lisos, observando
solo em los puntos de bifurcacidn lioeros engrosamientos,
gue por otra parte son similares a los hallados en axones
de neuronas adultas,

Los animales con,ojos abiertos de un dia, presen
tan una corteza muy similar a la descrita, pero » dife-

rencia de esta, hemos advertido un incremento del ndmero
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de esninas (fig.58 y 59) dendriticas quedando solo esca-
sisimas piremidales cuyes dendritas basilares presenten

alguna varicosidad y en estos casos alternan con segmen

tos esninosos (fig.54 y 56),

De 13 misma forme es caracter{stica la presencia
de células estrelladas esninosas, no solo en el estrato
IV donde estas son mas abundantes, a parte de encontrar
se las grandes multinolares tinicas, sino que nueden ser
observadas algunas en otros estratos, sobre todo en el

11, IV y I, respectivemente.

CORTEZA VISUAL DE LA RATA DE TRES SEMANAS

En este periodo y respecto al anterior, hemos ha
llado unicamente un notable aumento de espinas dendrfti
cas, (fig.61) tanto en las apicales como en las basila.-
res de las neuronas piramidales, siendo dificil diferen
ciar esta densidad de la del adulto, diferencias solo -
evidenciables en algunas ocasiones que no pueden ser copn
sideradas como regla, pues son faciles de atribuirles
cuasas de la tincidn o plano de corte,

Por otra parte se establece ya la diferencia en
tre la densidad esninosa de la dendrita apical y las ba
sales, claramente mas alta en las primeras que la: OE
servada. . .en. las segupdas y en general mas abundantes
en las apicales de las grendes pirfmides que en las me-
dianas y pequefias,

Tambien se puede observar un aumento en la rami

ficacidn dendr{tice, (fig.60) mas evidente en las rami-
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ficacidnes terminales de las dendritas apicales de las
pequefias y medianas neuronas de las canas II y III.

Las células no piremidales son similares en ti-
pos y morfologias a la del adulto y solo en escasas oca
siones hemos encontrado alguna neurona estrellada, aque
posea dendritas esninosas y otras varicosas., Por tanto
son neuronas en general maduras y cuya Gnica diferencia
con el estadio inmediato anterior, es el incremento de
su densidad espinosa, hecho gue nos lleva a distingqguir
con una mayor nitided los subtipis neuronales de células
no piramideles, ya descritos en el animal adulto,

Por todo ello consideramos a la corteza visual
del animal de tres semanas como una corteza madura y prac
ticamente indiferenciable, desde el punto de vista morfg

18gico, de la corteza visual del animal adulto,
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Se gefialan los distintos estratos.

Figura 1.-
igura 2.- Rata adulta. Corteza visual tefiida gon el método de Golgi

‘lonnier. Se identifican las grandes piramides de lag.capas IV y V
lecha), y alsunas no piramidales de la IV. ¢ punta de flecha).
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igura 4e- Piramnidal grande de la capa V de rata adultae.

axon descendente da algunas colaterales recurrentes (flecha).



Figura 5 .- Dos células gigantes de blegnart de la capa V en
animal adulto. Notese su soma triangular de amplia base y

axon descendente. in el centro se ve una estrellada de dendri

tag lisas (flecha).
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Figura 6.- Pequefia pitdmide de axon arciforme de animal adulto
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Figura Te- Heurona ro.piramidal de dendritas varicosas en

rata adultae. Capa IV.
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Figura 8 .- Neurona estrellada de dendritas 1lisas en la capa

IV d2 la corteza visual de rata adulta.
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Figura 9 .- Nourona no piraamidal de dendritas espinosas en n

la capa IV de la corteza visual de rata adulta.
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Figura 10.- Grupo de neuronas no piramidales de dendritas es-

pinosas de la capa IV en la cortsza visual del aniamal adulto.
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Figura 11.- Neuwrona bipenachada de la capa Il en el animal adulto.
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Notese su disposicidn perpendicular a la superficie pial (flecha).
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Figura 12.~ Neurona bipolar en las proximidades de la cisura

Rhinal {flecha) . Se aprecian tambien algunas piramides de la ca

pa III. Rata adulta. '
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Figura 13.- Tipica célula de Cajal . Retzius del tipo fusifor-

me horizontal en la capa I. Rata adulta.
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Figura 14 .- Pequefia neurona no piramidal

en la zona inferior

de la capa I de la corteza visual de rata adulta.
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Figura 15 .- Capas ¥ y VI de la corteza visual de rata adulta.
Se observan algunas piramides profundas (a) y dos cdlulas

fusiforaes horizontales (b).
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Figura 16 «- Dendrita apical de una neurona piramidal mediana

donde se aprecia gran cantidad de espinas. (rata adulta).
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Figura 17.- Corteza occipitsl de feto de 14 dias. Tineion de ;

Kluver Barrera.
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Figura 18.~ Zona inferior, ventricular y subventricular de

la corteza occipital de feto de rata de 14 diase. Notese «la

caayor densidad celular a su nivel.
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Figura 19.~ Neuroblastos bipolares en corteza de feto de 14 dias
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igura 20.- Corteza de feto de 14 dias. Neroblastos bipolares y

~onopolarzsge u
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Pigura 21.- Corteza de fetn de 14 dias.Neuroblastos horizen™

tales (flecha) situadrs hacia la zona media.la zrna superfi-

cial esta seifialada cen una punta de flecha.
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Figura 22.-~ Neuroblasto de corteza occipital de feto de 14
diasg,situados hacia la zona media de la corteza. Notese la

bifurcacidn en horquilla de su prolongacion ascendente (flecha,
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Figura 23.- Corteza occipital de feto de 16 diase. Neuroblastos

bipolares (a) y monopolares (Db).
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Figura 24 .- Neuroblasto monopolar de

do en la mitad superior de la corteza.
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Figura 25 .- Neroblastos bipolares en la corteza occipital

de feto de 16 dias. (flecha).

Figura 26.- Neuroblasto piramidal (piramide primitiva) en corteza

occipital de feto de 16 dias. Notese su dendrita apical bifurcada

en horquilla,
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Pigura 27 .- Neuroblasto de feto de 20 dias. Notese su gruesa den-
drita apical de superficies varicosas. (flecha).Su prolongacion deg

cendente pose caracteres de axon (asterisco).

Figura 28.~ Neuroblasto no piremidal de dendritas varicosas en

feto de 20 diase.
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Tigura 29 - Neuroblasto piramidal superficial con dsndrita

apical varicosa. Feto de 20 dias.

Figura 30.- Neuroblasto superficial de feto de 20 dias. Fre-

senta caractzres mas indiferenciado qu los anteriores.
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Figura 31.- detc d= 20 dias. Neuroblastos migratorios a partir

de la zona ventricular.(flecha)

Figura 32 .-~ Neuroblasto horizontal situado en el estrato Vi.

de la covteza occipital de feto de 20 dias.
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Figura 33.~ Neuronas primitivas en feto de 20 dias . Se advier-
te en ellas caracteres morfoldgicos mas diferenciados que en la
maypia de las cdlulas de esta época, sobre todo su ramifi-

. s - '
cacion mas profusa.
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Fisura 36.- Capas I y II de la corteza visual de rata recien na-

cida. Notese una posible célula de Cajal Retzius (flecha).

piranmidales grandes profundas’(a)e. ¥y pequofia superficial (b).
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Hotssa la mas profusa ranificacifr raspecto el periodo anterior.
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Pigura 38.- Piramidal de rata recien nacida. 21 axon (flecha)
aparace bien diferenciado y la dendrita apical es aun algo

varicoga y poco ranmificadae.

Figura 39.- Fequefia piranide primitiva de rata recien nacida.



Figura 40.-~ Corszza visual de rata racisn nacida. a) neurona
piramidal grande. b) Iiramidal invertida cuyo axon (flecha)

ascandente elcanza la plexiforua

Pigura 41.- llerona no piramidal de dendritas varicosas en rata

racien nacida.
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Figura 42.~ Corteza visual de rata de 1 semana de vida sextrau-
terina. Notese una estratificacidén mds clara que en el reriodo
anteriore. (método de Kluver-Barrera).
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Figura 43.~ Corteza visual de rata de 1 semana. Caluiag de Ca-

jal Retzius (flecha) con el mdtodo de Ktuvar-sarrera.




Figura 44 .- Neuronas piramnidales de animales de 1 ssmanae

Notese su gruesa dendrita apical (a) y los axones descendentes

(b)

Figura 45.- Iirdnide cigante de lleynert en animal de 1 semana

.21 axon (flecha) pressntn al unes varicosidadzse
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Figura 46.- Firanidal de rata de 1 semana. Fosee aun algunas

7
ramificacionss dendriticas varicosas. (flecha).

Figura 47.- Bifurcacidn de una dendrita apical en corteza visual
de ratz: de 1 semana. Notezse el abultamiento en sus comienzos

(flecha).
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Figura 48.- DPzquefias piramides de estratos superficiales en
rata de dos scemanas. Notes: el incremento de la ramificaeidn

apical respecto el periodo previo.

Figura 49.- Neurona no piramidal de la corteaa visual de rata

de dos senanas. Se ven alguna espinas dendriticas (flecha).
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Figura 50.- Piramidal atipica 2n rata de dos semanas. Su dendri

ta apical se bifurca a corta distancia del soma (flecha).

- . - ; ‘ i

NNy T |
Figura 51.- Fequefias pirdmides superficiales en corteza visual
de rata de dos semanas. Su similitud con las del adulto es ya

muy grande. :
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ura 52 .- Piramidal de rate deé dos semanas. Notense algunas

Fig

espinas en su dendrita apical. (flecha).

—an o ——— e

con dendfitas varicosas en

Neurona estrellada

53 .-
corteza visual de rata de 2 semanas.

Figura“
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Figura 54.- Piramidal de rata ds dos semenas con parpados ¥

abisrtos. Las dendritad basilares estan bien desarrolladase.

igura 55.- Neronas no piramidales del estrato IV de la corteza

isual de ratas de dos ssamanas con 0jos abiertos. .



Figura 56 .~ Nerona piramnidal de rata de dos semanas con los
ojos abiertos. Notese el imortante incremento del ndmero de

. /. )
espinas dendriticas.(Flecha).

. . o '
. ;". , . . - o

igura 57 .- Neuronas de la capa superficial (I) de la corteza visual

g

e rata de dos secmznas. Algunas de ellas similares.a las de Cajal.

otzing.
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Pigura 58.- Izqaisrda, dendrita apical y derecha, dendrita
basilar de corteza visual de rata de dos semanas con los 0jos ce-

rradose

»r.""}'f!-“ik‘}v SN

Figura 59.- Fotos similares a las anteriores pero en ratas

de dos semanas con parpados abiertos., paru hacer notar el difsrnte

. ‘. . :
ni2ro de 2 3 an dardmruicens s il e
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606~ Cortaza visual d23 rava de Lres Sci@naSe

Figura

piramidales de tamafio madiano. Mo se aprecian diferencias con

lIas neuronas adultes.

iotesz el eleva

‘ura 61.- Raty de tres ssmanas. Dendrita apical. !

Fig

d )]



Qr”ULTADDS CON MICROSCOPIA ELECTROMICA

CORTEZA VISUAL DE RATA ADULTA

La corteza visual hacia los 21 dias de vida post
natal alcanza un alto grado de madurez morfoldgica, por
lo que a partir de este momento la hemos considerado cp
mo adulta,

Por esta razén seran descritas juntas las corte
zas de animales de 21 dias y de adultos, sefialando pre-
viamente como dnicas diferencias entre el final de las
tres semanas y los 8 meses, corresnondientes a los ani~
males mds adultos estudiados, el progresivo incremento
de la mielinizacidn duran:e el primer mes de vida y 1la
aparicidn de un mayor acdmulo de granos de linofucsinas
e inclusiones lipfdicas a nivel del citoplasma neuroneal,

La corteza visual adults tipica presenta diver-
sos tipos morfoldgicos de nuronas, que incluimos dentro
de los norandes grusos considerados en la introdicién, -
sin embargo la2 inmensa mayoria de estas pertenecen al
tino de niramidales y no niremidales, que describiremos
en primer lugar:

a) Neuronas piramidales

En concordancia con los resultados de microscd-
nia éntica, son las neufoﬁas mas abundantes de la corte
za visual, habiendo utilizado los parémetros de Peters
(1.971), con alguna modificacién como veremos posterior

mente, para diferenciar las neuronas piramidales de las

163
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no niremidales,

En nuestro material hemos heallado una extensa -
gama de tamafios dentro de este grujso, todo ellos con -
ultreestructura muy similar., Exceptuamos alqunos elemen
tos nequefios de citonlesma algo mes claro como consecuéﬂ
cia de un mas escaso reticulo endoplésmico rugoso y las
cédlules giéantes de fMleynert. En estas dltimas las cis-
ternas: de reticulo endoolasmiéo rugoso se acumulan ha-
cia la base, a cuyo nivel el nlcleo suele presentar Dro
fundos plieques, poseen un relativo gran ndmero de mito
condrias y su citonlssma es muy amplio, en relacidn a o]
tras piramidales.(fig. 65)

En generel las neuronas piramidales, presentan .
un nicleo de cromatina finamente granular homogeneamente
disnersa, que la confiere un caracteristico aspecto cla
ro, En algunaé ocasiones se puedén observar gorumos de -
crometina aislados a la membrana nuclear, Presentan uno
o dos nucleolos, observandose frecuentemente el cuerpo
satélite nucleolar en intime relacidn.(fig. 63)

Dentro de las inclusiones nucleares, hemos halla
do alaunos cuerpos lamelares similares a los hallados en
ios animales de dos semanas, de aspecto membranoso, y -

otros elementos de apariencia mas bien filamentose-simi
lares al nucleolo, pero de grumos mas dispersos recor-
dando cn cierto modo a2 los nematosomas citoolasméticos,
El citoplasma tiende a ser triangular en el oue
con frecuencia destaca su dendrita apical caracter{sti-

ca. Su amplitud y densidad suele ser variable poseyendo
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cono detalle caracterfistico un amdslio reticulo endonlés
mico runoso, constituido nor mdltinles cisternas inter-—
comunicadas y orientadas preferentewente de forma con-
céntrica en torno 21 ndcleo con abundantes ribosomas -
junto a2 ellos, mientras que en la base de le dendritia -
anical se disnone en la direccidn de esta. Asi constitu
yen en conjunto los tinicos cuernos de Nissl.(fig.63)

Se observan algunas cisternas de retficulo endo-
plésmico liso y carecteristicas cisternas sub-superfi-
ciales a veces situadas inmediatamente debajo de un con
tacto sinaftico sin interposicidn de orgenslas entre -
ellas., Con frecuencia estes cisternas poseen una suner-—
ficie externa lisa mientras cue en la interna se denosi
tan alqunos ribosomas,.,(fiq. 64)

El aparato de Solgi es muy prominente, y esté -
constituido por filas de cisternas eh»torno al ndcleo y
abundantes vesiculas de contenido claro preFerentémente,
algunas con centro claro y halo denso periférico distri
buidas por todo el citonlesma y dendritas., E£En muchas o-
casiones se le ha visto en continuidad con el retfculo
endonldsmico y la menbrana nuclear,(fig. 62)

Abundantes ribosomas libres y en rosetes, as$i -
como numerosos lisosomas primarios y secundarios, y es-
casos qranos de lipofucsina, son caracterfsticos,

Las mitocdndrias d? formas muy diversas a veces
con remificacidnes estin distribuidas por todo el cito-
plasma y se situan con su eje mayor paralelo al de la

dendrita, donde: son de la misma’ Popma abundantes.(fig.63)
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Asimismo sm frecuentes los cuernos multivesicula
res y vesiculas cutiertas, mientras cue los neurofilamen
tos y neurotdbulos se hacen mds notables a nivel de las
dendritas y axones donde se diasnonen en haces,

Con fr=cuencies las grendes y medianes birémides
apumulan la mayor sarte del retfculo endoplésmico rugoso
en la base celular y en el inicio de la dendrita apical,
tendiendo a rechazar el nicleo hacia la base. Mientras
oue en las pequefieas, las cisternas del reticulo endoplég
mico rugoso se disaonen de modo concéntrico, en torno al
ndcleo preferentermznte,

La superficie citopldsmatica presenta, auncue —-
con pnoca frecuencia, pequeiias excrecencias en general rg
lacionades con contactos sinfaoticos, conteniendo en su -
interior algunes vesiculas claras similares a las del a~-
parato de Goloi. |

Las dendritas de superficies irrequlares, presen
tan diversas ramificaciones 2 lo lergo de su recorrido,
siendo caracteristica la presencia de abundantes espinas
constituidas por cuello y cabeza., En su interior se ha-
llan al-unos ribocomas, material filamentoso y un &para-
to filamentoso dz Gray bien desarrollado ya 2 los 21 dias
de vide, Estos ele-entos estan en relacidn con una sindp
sis en general del tipo asimétrico.

En el interior de la dendrita aparte de los neurg
tdbulos, neurofilznentos, vesfculas de Bolgi y mitocon-
drias alergades ya2 citadas, se encuentran ribosomas dis-

puestos sobre todoc en rosetas, muy abundantes en los pri



Tov

meros tramos dendriticos, disminuyendo rénidamente para
encontrarse solo en ligeros acdmulos en,las proximidades
de las ramificeciones, asimismo han sido observadas al-
gunas cisternas alarqadas aislades de reticulo endoplés-
mico rugoso en el inicio de la dendrita, mes luego son
muy poco frecuentes, en cambio predominan las cistermas
de reticulo endonlésmico liso encontradas aislades e in-
cluso en tramos alejados del cuerpo celular, Por ultimo
se encuentran algqunos lisosomas pequefios, cuerpos densos,
cuerpos multivesiculares y cisternas subsunerficiales pre
ferentemente en el segmento inicial dendrftico, lo que ss
mas evidente en la amplia base de 1la que suele partir la
dendrita apical,

El axon parte en general de una pequefia columna
o colina axdnica, a cuyo nivel existen abundentes ribosg
mas cue disminuyen de forma casi brdsca a corta distancia
del citoplasma., Poseen abundantes filementos y neurotﬁbg
los, mitocondrias alargadas, siendo caracter{stica la —--
presencia de vesfculas sinapticas redondeadas o algo a-
planadas ageneralmente muy iguales, algunas con contenido
mas denso y la mayoria clarq. Estas se agrunan en muchas
ocasiones en torno a la membrana presinaptica que exhibe
las caracteristicas modificaciones morfoldgicas de estos
contactos a su nivel,

B) Neuronas no piramidales

Como dijimos anteriormente para identificar con
microscdnia electrdnica las células no piramidales, hemos
utilizado los pardmetros de Peters (1.,971), sin embargo

no hemos tenido en cuenta su nunto tres donde se habla -
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de la nresencia o no de esninas en las dendritas de estas
células,

Las células no piramidales en concordancia con -
los resultados obtenidos en microscdpia 6ptica, presentan
distintas formas y temafios, Sin embargo tanto su citonlas
ma como sus procesos, oresentan pocas diferencias ultraes
tructurales, siendo ellas mas bien de distribucidn y den
sidad de ornanelas que de tipo de estructuras presentes,

Los nidcleos similares a los de las piramidales,
presentan disnosicidn mas central y con mucha més frecuen
cia, poseen irreqularidades en sus membranaes la cual tie
ne invaginaciones a veces muy profundas, en las que pene
tran ribosomas y vesfculas del aparato de Golgi. Otrag
veces la cromatina es mas densa y forma pequefios qrupos
proximos a la carioteca.Fig. 107)

Todas estas células parecen ser mas numerosas en
los estratos superficiales, a cuyo nivel es muy elevada
la probabilidad de hallarlas,

El citonlasma en general es més oscuro que el de
s niramidales, debido al mayor ndmero de polirribosomas
disnersos, siendo caracteristicas la distribucidn ordena
da y concéntrica del retfculo endoplésmico rugoso, situa
do hacia la zona periférica de la célula, El anarato de
Golgi, las mitocondrias, cuerpos multivesiculares, lisosg
mas y demas orqanelas c;toplasméticas son similares a las
de las niramidales, Sin embargo en estas células hemos -
observado con frecuencia elementos centroriales proximos
ala mémbrana celular, mas en ninguna ocasidn verdaderos
cilios. Asimismo ha sido hallada una neurona con una cis

terna hipolemmal en la proximidad de la membrana celular,
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conformando una esnecie de sandwich con esta y una mito-
condria situada entre ellas, similar a las descritas en

las cé8lulas de Purkinje por Herndon (1.963) y Siecesmund
(1.968), (fig.107).

Ahora bien en ocasiones el citoolasma neuronal -
anarece mucho mas claro y con patron de organelas mds --
simglificado en el que los ribosomes aparecen libres y en
rosetas muy disnersos por élvcitoplasma, aparte de hallar
se escasas y aisladas cisternas de reticulo endonlédsmico
rugoso, siendo por otra parte caracterfistico el aumento
del ndmero de lisosomas y cuerpos densos (fig.l108). Estas
células en general son pequefias y han sido halladas sobre
todo en las canas I y 11, aunocue pueden encontrarse por
otras zonas con menor frecuencia,

En otras ocasiones lo caracteristico es la clara
orientacidn bipolar del citopfasmé, el cual adopta una
forma fusiforme de cuyos polos parten sendas prolongacio
nes, una de ellas con caracteristicas axdnicas y la otra
con las de una dendrita (fig, 98). En estos casos las -
cisternas de reticulo endonlésmico rugoso, se disponen -
periféricas en torno al ndcleo y se orientan hacia las
nrolongaciones a la selida de estas, acumulandose en ma-
yor cantidad en la bese de la dendrita dentro de la cual
penetran , E1l Testo de las orgenelas son similares a las
de otras estrelladas.

Las prolon-aciones tanto axdnicas como dendriti-
cas son similares a las de las neuronas piramidales, di-

ferenciandose unicamente por su menor grosor en general
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y la menor amplitud de su nunto de partida, anarte de po
seer un inferior ndmero de espinas y excrecencias en su
superficie (fig.106).

Sobre la membrane neuronal, se establecen numerg
sos contactos sinfnticos entre los aue predominan los de
tino simétrico de Colonier o tipo II de Gray, sin embar-
go son tambien visibles algunas sinapnsis que nresentando
las caracteristices citadas, poseen una hendidura amplia
similar a las del tipo I de gray, las cuales son mes tini
cas de las prolon aciones, -

c) Células de Cajal-Retzius

Para localizar este tipo de células no siemore -
fecil, ha sido estudiada exclusivamente la zona marginal
de la corteza visual, previo analisis de control de los
cortes semifinos, con todo ello ha sido necesario la.uti
lizacidn de r~ran ndmero de secciones ultrafinas con obje
to de asegurarnos de su naturaleza,

En general es caracter{stico su ndcleo ovoide a-
largado disouesto en el sentido horizontal, con frecuen-
tes irregularidades en su membrane, El1 citoplasma tambien
alargado tiene distribuidas sus organelaes orientadas ho-
rizontalmente en torno al ndcleo y hacia sus prolongaecio
nes, pudiendo nresentar una mayor o menor densidad cito-
plasmica lo que configura los dos tipos neuronales descri
tos en la introducién., Ello como consecuencia del mayor

P
o menor ndmero de retfculo endoolésmico rugoso y riboso-
mas, Asimismo es ceracter{stico el gran aparato de Solgi

distribuido en cisternas larquisimas y con abundantes --



vesiculas de nlcleo claro y la presencia con frecuencia
de cuerpos bassles, aungue no hallamos observado nunca
verdaderos cilios, Asimismo han sido encontrados pequefios
cuernos densos tanto en el citonlasma como en los proce-
sos, adontando tamefios que oscilan entre ios 500 y 1.000
ﬁ, con diferentes densidades ele€trdnicas, El resto de =~
las estructuras asi como su apariencia general es la de
las neuronas no piramideles tipicas, no habiendo encontra
do nunca una dendrita predominante dirigida hacia la pia
ni prolongaciones con morfologia de axon (fig.09).

Estes células en general ya dificiles de hallar
debido a la escasez de prolongaciones, no han podido ser
identificadas desde el punto de vista ultraestructural,
~hasta el final de la pnrimera semana de vida postnatal,
pues antes de este periodo las neuronas presentan toda-
via caracteres morfélégicos indiferenciados, gue nos ha-
cen imposible su identificacidn con ciertas garantias de
sequridad. Sin embargo hacia los siete dias de vida, es-
tudiando la zona cortical superficial han sido vistos ele
mentos de este tipo, en los que llama la atencidn tanto
la densidad citopnlésmica con abundantes ribosomas en ro-
setas, como el avanzado desarrollo de sus retfculos en-
dopl8smico rugoso, lo que le confiere un nivel de dife-
renciacién morfoldoica mds avanzando que el del resto de

las neuronas no piremidales de esta época.
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d) Neuronas oscuras

Este tipo de células ha sido hallado en muy esca
sa prooorcidn y en ellas es caracteristico su ndcleo irre
gular de cromatina densa, nucleolo grande muy prominente
y un citonlasma en el que destacan los abundantes ribosgp
mas libres dispersos, las cisternas de reticulo endoplés
mico rugoso dilatadas y sobre todo los abundantes cuerpos
de linofucsina distribuidos por todo el citoplasma neurg
nal, £1 resto de organelas son similares a las de otras
neuronas, aungue estan distribuidas en mucha menor propor
cidn, si exceptuamos el aparato de Golgi y los lisosomas
(Fig.72 ).

Su natureleza como elemento constituyente normal
dentro de la corteza visual, serd comentado en la discu-
sidn, pues nosotros pensamos gue en la génesis de estos
elementos'juegan‘un pépel importante los procederes de fi

jacidn y la edad del enimal,

SINAPSIS EN LA CORTEZA VISUAL ADULTA

La sinapsis en el animal de tres semanas son ya
abundantisimas, incrementandose el ndmero de las
axasométicas, mas cue las axodendr{ticas, pues gran ndme
ro de estas estan fpa estableciades en el periodo anterior
por lo que a pesar de todo se conserva aun una mayor prgo

porcidn de estas Ultimas.

La morfoldgia de estas estructuras, es la tipica

de las sinapsis maduras y presenta vesfculas sinfpticas
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la mayor parte de elles pecuefias muy iguales de 300 a -
400 A de didmetro y nGcleo claro. En otras ocasiones el
contenido es mas denso y el tamafio puede ser considera-—
blemente inferior. Asimismo la forma redondeada es coh
mucho la mas frecuente, hallando 2lgunas vesfculas apla-
nadas sin relacidn con el tino de sinansis presente -—-
(fig.70 ).

dependiendo de la distribucidn del material den-
so pre y postsindptico, hemos identificado siquiendo la
concepcidn clésica de Gray (1.959) y Colonier (1.968),
dos tinos principales de sinansis, correspondientes a2 los
tipos uno o asimétricas y al tipo dos o simétricas de es
tos autores, sin embargo son halladas con mucha frecuen-
cia formas intermedias, entre las que destacemos acuellas
de ancha hendidura, la cual es superior a las del tino ~
dos, mientr;s due el material denso se distribuye ssimé-
tricamente, como los del tipo I.(fig., 73)

En general estos tinos sinanticos apafecen con
mayor frecuencia cuaendo los contactos se realizan entre
determinadas estructuras y asi las sinapsis axoesninosas
siempre son del tipo asimétrico, tino cue tambien predo-
mina en las axodendrf{ticas, mas aquf pueden verse con fre
cuencia formas internedias, ocurriendo lo contrario a es

tas cuando de contactos axosom8ticos se trata.(fig. 63)
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NEUROPILO

En esta éioca a diferencia de los periodo primi-
tivos del desarrollo, el neuronilo ocupa la mayor narte
del volumen cortical, lo que se hace mas gyidente en
la zona marginal, a cuyo nivel aparece gran cantidad de
axones mielinizados, hebiendose incrementado tanto a este
nivel como en estratos inferiores, el ndmero de estos res
pecto al periodo anterior de dos semanas., La mielinizaci®n
continua durente las siquientes semanas de vida,

Tambien es caracteristica la presencia de abundan
tes espinas dendriticas, con aparatos espinoso bien desa
rrollados, a veces con algquna mitocondria en su in“erior
y pecuefias excrecencias citoplasm8ticas similares a las
esninas y relacionadas con contactos sindpticos, més nun
ca con aparato esninoso de Gray. A lo largo del recorridol
de lasdendritas, con frecuenci2 se ven zonas de ensancha
miento a cuyo nivel se esparcen les organelas existentes,
mientras que en ocasiones hemos visto acdmulos de riboso
mas y agrupaciones de neurotdbulos y neurofilamentos en
los limites estrechos de estas zonas, sobre las que por

otra parte es frecuente ver diversos contactos sinapticos

(fig.73 ).

CORTEZA OCCIPITAL DE FETOS DE 14 DIAS

En 8l pallium de la zona occipital de la rata eneste

periodo de su desarrollo, llama la atencidn la alta densi
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dad celular en relacidn con el escaso ndmero de orocesos
citonlasméticos, lo que le confiere asnecto similar al -
de una capa epitelial, Los esnacios extracelulares son -
abundantes y aperentemente vacios, en los cuales se ha-
llan las proloncaciones neuroblastices neouefias, redondea
das, un tanto dispersas adn,(fig. 74)

La caracterfstica mis destacada entre los compo-
nentes celulares, es la elevada densidad electrdnica tan
to de su ndcleo como de su citonlasma, lo cue les da un
aspecto oscuro y homocéneo, (fig. 75)

El nlcleo en general es irreqular observandose
bien la doble membrana nuclear, la cual en ocasiones se
invaocina el nucleoplasma dando caracteristicos pliegues,

La cromatina estd en general muy homogéneamente
dispersa, siendo muy densa por todo el esnesor del ndcleo
aungle en ocasiones tiende a disponerse en mayor propor-
cidn en las proximidades de la membrana nuclear en forma
de grumos mds o menos reqularmente distribuidos,

Pueden existir uno o dos nucleolos prominentes,
de.caracterf{sticas similares a los de neuronas m&s madu-
ras, en los que las partes fibrosa y la gr&nulosa esté
bien diferenciada, Su (inico detalle caracteristico es la
alta frecuencia con que se dispone en las proximidades y
en contacto con la membrana nuclear,

El citoolasma, tambien muy denso, auncue algo -

4
més claro oue el ndcleo, es escaso y presenta aln pocas
prolongaciones o excrecencias., La organela més abundante

y caracteristica son los ribosomas, dispuestos libres y



en menor cantidad en rosetas, siendo ello responsable -
del asnecto oscuro del citonlasma,

£1 anarato de Golgi es tembién abundante, distri
buido por todo el citonlesma y en ocasiones muy cercano
al ndcleo. Estéd constituido nor cisternans, en ocasiones
dilatadas y sobre todn vesiculas cue se disoersan nor to
do el citonlesma, siendo particularmente evidentes.en las
zonas de donde narten las proloncaciones citoplasméticas
inciaientes,

Rsimismo se observan algunas mitocdndrias en el
seno del citonlasma tendiendo a2 acumularse hacia los po-
los celulares, Presentan carecteres normales y son muy -
l4biles a la fijacidn, por lo que en muchas ocasiones -
muestran alteraciones con incremento de densidad y dila-
tacidn de crestas.

El patrdn de reticulo endonlésmico es excasisimo
y se ve alguna gue otra cisterna aislada en las proximi-
dades del ndcleo, en ocasiones con 2lgunos ribosomas dis
puestos sobre su superficie, por lo que se puede hablar
de un inciniente reticulo endoplésmico rugoso, poco desa
rrollado, (fig. 76)

En ocasiones todes estas orgenelas decritas, que
en general se disnonen por todo el citoplasma sin ordena
cién alguna, han sido observadas acumuladas en los extre
mos de las células, a cuyo.nivel el citoplasma se hace -
més dmplio en relacién con las sroximidades del ndcleo,
lo que le da un evidente aspecto bipolar, aunque este no

es tan desarrollado como el de estadios posteriores como
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veremos en el siquiente apartado.

Las nrolononacinnes de los neuroblastos son esca-
sas, cortas, con une densidad electrdnica muy similar a
la del citonlasma., En su esoesor los elementos mas abun-—
dentes son los ribosomas, habiendose observado algunes -
vesfculas y cisternas de Golgi nero no anareciendo adn
nitidos los neurofilamentos y neurotdbulos.

Todas las aroloncaciones nresentasn en general ca
racteres muy similares por lo tanto sin especializaciones
morfofuncionales evidentes adn. No ha podido ser eviden-
ciada une verdadera estructura sindntica, nese a que los
contactos entre membranas de procesos, es relatiuamente‘
abundante, por lo que no podemos hablar de sinansis en
este periodo.

Junto a estas células descritas que pueden ser
calificadas de neuroblastos inmaduros, dificiles de dife
rencier de los glioblastos, salvo nor su mayor contenido
de ribosomas y regqularidad huclear, hecho en ocasiones
poco evidente, hemos hal'ado otras células cuyo nicleo
redondeado y regular, presenta una cromatina menos densa
y disnersa homogeneamente por el nucleonlasma. E1 cito-
plasma, escaso, es mas claro que el de los neuroblastos
descritos y con mayor ndmero de prolongaciones asi como
de cisternas de retficulo endoplésmico, a veces dilatadas
y con algunos ribosomas!adheridos en su sunerficie, tam-
bien se hallan ribosomas libres y en rosetas, aparato de
Golgi prominente y algunas mitocdndrias,

Asf, en resumen la corteza occinital de fetos de



14 dias, se caracteriza por la elevada densidad celular,
lz relativa escasa densidad de proloncaciones citonlé&s---
micas finas y cortas y la presencia de numerosaos espacios
extracelulares, Los neurcblastos en general son muy indi
ferenciados y su carscteristica fundemental es el slevado
nimero de ribosomas libres y Golgi abundante, siendo es-
caso o nulo el resto‘de las oroanelas salvo alqunas mito
condrias y cisternas de reticulo endopléémico aisladeas.
Junto a estas células, han sido observadas algu-
nos neuroblastos de morfologia mds diferenciada, caracte
rizados bien por la distribucidn polar de su citonlasma
y organelas o por la presencia de un citonlasma y ndcleo

claro con cromatina mas homogéneamente dispersa.

CORTEZA OCCIPITAL DEL FETO DE 16 DIAS

En este periodo la corteza occipital igual que en
el estadio anterior exhibe una alta densidad celular y -
los neuroblastos predominentes son los inmaduros, con los
carateres morfoldgicos ya descritos. Sin embargo pueden
ya evidenciarse algunos cambios madurativos que son inci
pientes en el feto de 14 dias, mientras que con frecuen-
cia aparecen plenemente establecidos a los 16 dias,

En general las células nerviosas de esta época,
son de elevada densidad e}ectrénica tanto en el ndcleo -
como en el citoplasma, debido principalmémte a la abunden
te cromatina nuclear homogéneamente dispersa y sl eleva-

do ndmero de ribosomas libres en el citoplasma, Asimismo



comienzan a verse més frecuentemente polirribosomas en -
rosetas, o adheridos a las cisternas del reticulo, lo cue
condiciona un mayor ndmero de componentes de RER, sin em
bargo todevia se hallan en Droborcién muy inferior a la
de las neuronas madures, (fig. 77)

El anarato de Golgi, auncue no adapta el caracte
ristico patrdn de cisternas y vesiculas ordenadas cerca
de la membrena nuclear, es muy abundaente y se distribuye
por el citonlasma ampliamente, (fig. 79)

Las mitocondrias son tambien numerosas y con ca-
racteres similares a las del estadio anterior,

Ahora bien, lo mAs caracterfstico a nuestro enten
der en este periodo es el desarrollo de las prolongacio-
nes celupares y la clara bipolaridad (citoplasmética) de
bida al acdmulo de orgenelas en los nolos celulares a cu
yo nivel se ensancha el citoplasme, parareciendo muy es-
caso en torno al ndcleo donde se observa como una delgada
banda,

En cuanto a las prolongaciones, éstas experimen-
tan un aumento en ndmero y grosor creciendo hacia los es
pacios extracelulares aun muy abundantes, En el citoplas
ma dendrftico se hallan numerosos ribosomas, algunas ve-
sfculas del aparato de Golgi y escasos neurofilamentos y
neurotdbulos, noco nf{tidos en 1l mayor parte de las oca-
siones, o,

Con cierta frecuencia se ve destacada una prolon
gacidn, por su mayor grosor y densidad de organelas, lo

que le asemeja a la dendrita apical, En esta parte se a-
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cumulan numerosos ribosomas, cisternas del aparato de Gol
gi y mitocondrias alergadas, siendo carecteristica la pre-
sencia de alounos elementos de reticulo endonlasmico rugoso,
que parecen ordenarse en la direccidn de la prolongacién,

En general los procesos celulares muestran irregula
ridades en su sunerficie, entre las que se encuentran nota
bles abul:iamientos a lo largo de su recorrido (fig.80) a
cuyo nivel las organelas se dispersan confiriendole aspecto
claro. Asimismo existen excrecencias mas finas en sus extre
mos ocunando los esnacios extracelulares a8 los cuales da -
sensacidn de invadir., Son orcanelas caratteristicas de estas
zonas los ribosomas y algunos neurotdbulos, Asi el ndmero
de contactns entre los procesos celulares aumenta, observan
dose en ocasiones refuerzos de membrana a8 su nivel sin que
hallamos podido identificar por otra narte sinapsis con es
tructura tfsica, |

Por Gltimo han sido observadas con frecuencia algu-
nos neuroblastos multipolares tinicos (fig. 73), caracteri
zados 2or un nucleo redondeado con menor densidad de cromg
tina cue los neuroblastos indiferenciados y escaso citoplas
ma del que narten multiples excrecencias largas y delgadas,
entre las que orevalece una nor su amdlia base a cuyo nivel
se hacen evidentes el acdmulo de cisternas de RER., y ribo-
somas, mostrando asi caracteres de dendrita anical,

Sin embargo la mayor distancia del soma celular son
escasas.y dificiles de objetivar las diferencias entre las
distintas proloncaciones, por otra parte similares sin con

tenido a las descritas ¢nleriormente,
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En resumen la corteza occinitel del feto de 16 dies
se caracteriza nor el sumento del ndmero y grossr de las -
prolongsciones citonldsmices, lo que conduce 21 incremento
del ndmecro de contactos entre ellos, mas no = ven siannsis
ti)icas ni indicios de mielinizacidn axonel en el neuronilo,
Los neuroblestos tienden a 2dontar la forma binolar y en -
muchaes ocasionés se nuede observar una prolongacisn con —--
cerecteres de dendrita anical, El natrdn de ribnsomas libres
es aun el predomimenie y se observen con mayor frecuencia
cisternas de RER, pnequeiies y aisladas, siendo evidente ya

alounos neuroblastos mul "inclares tinicos.
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COCRTEZA VISUAL DE LA RATA RECIEN NACIDA

En este azxartado hemos incluido tres animales de
veinte dias, por mo heber encontrado diferencias tengi-
bles entre estos y los recien necidos, pues estos ultimos
fueron sacrificados inmediatamente despues de nacer con
veiﬁiun dia de eded, de modo cue entre unos y otros solo
media unas horas de diféréncia, tiempo muy escaso para -
que se establezcan modificaciones estructurales objetiva
bles.

En este momento de la vida del animal,.la corteza
visuzl se caracteriza adn por su alta densidad celular,
observandose en ocasiones los citonlesmas tan juntos que
ofrece la sensacidn como en estadios anteriores de una -
capa epitelial, si no fuera por las ya mis abundantes -
prolongéciones celulares qbe invaden los escasas espacios
extracelulares,(fig. 81)

Los neuroblastos aresentan una alta densided elegc
trénica tanto nuclear como citoplasmética. Pero sensible
mente disminuide resnecto a las de dieciseis dies, Possen
asimismo ya evidentes cambios morfoldgicos respecto a e-
tapas anteriores los cue le confiere una mayor similitud
con las neuronas maduras.(?ig. 82)

El ndcleo mes reqular, presenta una cromatina -
dispersa por el centro dgl nucleonlasma y estd acumulada
en la vertiente interna de la carioteca en una banda es-
trecha, otras veces se dispone en grumos mas prominentes,

Poses uno o dos nucleolos excéntricos muchas ve-

ces adheridos a la membrana nuclear, lo que en conjunto
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le da un esiecto mas claro y facilmante distinguible del
oscuro nlcleo del glioblasto, el cual por otra nerte ha
desarrollado ya abundantes qoliofilamentos.

El citonlesma en general es escaso en torno al
ndcleo, siendo més abundantes hacia los extremos donde -
suelen acumularse las distintes orcanelas, Como hemos se
fialado es mas claro, noseyendo adn elevedo nlmero de ribo
somas libres y sobre todo en rosetas, homogéneamente dis
tribuidos en todo su alrededor,

Las mitocondrias de morfologia tipica, similar a
la del adulto son abundantes. E1 aparato de Golgi es muy
orominente y se situa de preferencia en las zonas perifé
ricas del citonlasma, disponiendose frecuentemente en ni
las paralelas con vesfculas en su proximidedes de modo si
milar a las neurones adultas,

Tambien suelen observarse cuerpos densos, kisdsg
mas y alounos cuerpos multivesiculares, si bien en muy -
bajas proporciones.

El reticulo endonlésmico es mas abundante que el
de los neuroblestos de periodos previos y existe asimis-
mo un mayor nUmero de cisternas de retfculo endonlésmico
rucosn, pero sin que sea adn en este estadio un elemento
caracterf{stico de estas célules.

Uno de los hechos morfolégicos mas tipicos de es
tas neuronas, es la presencia de abundantes neurotdbulos
y neurofilamentos en su citoplasma, lo que se hace més -
nitido y evidente a nivel de las prolongaciones dendrfti
cas, donde se situan ordenadamente en haces y en gran --

pronorcidn, por lo que resaltan socbre el resto de las or
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canelas en muchas ocasiones. (fig. 84)

Las prolongaciones citonldsmicas son més oruesas
y abundantes‘cue en estadios anteriores, 2 le vez que pre
sentan mayor nlmero 'de orcanelas, As{, son abundantes a-
parte de los neurotdbulos y neurofilementos ya citados,
agrandes mitocondrias alarnadas disouestas en la direccion
del eje mayor de la prolongacidn, ribosomas formando ro-
setas, alcunos chefoos densos y escasas cisternas aisla-
das de retficulo endopldsmico, en ocasiones con ribosomas
adheridos, asi como frecuentes elementos del aparafo de
Golqi, muchas veces disnuestos en acdmulos en los extre-
mos de las prolongeciones, (fig. 83)

En muchas ocasiones se hace evidente una dendri-
ta aniceal, que como en casos anteriores parte de una am-
plia base citoplasmdfica, a cuyo nivel son abundantes las
organelas, orientadas en el sentido de la prolongacidn -
hecho cue se hace méds evidente cuando se trata de neurotl
bulos o neurofilementos. Otras veces sin embargo se le ve
partir del extremo del citonlasma una prolonnacidn estre
cha que aumenta de grosor tras un breve recorrido, lo --
que remeda una especie de maza citoplésmica ocupada por
abundantes organelas, entre las que destacen las cister-
nas del anasrato de Golgi y las mitocdndrias, De sus ex-
tremos nacen pequelas excrecencias que crecen hacia los
espacios extracelulares, lo que da la impresidn de ser
estas, las zonas de expansidn del citoplasma heuroblésti
co durante este periodo de vida., (fig. 87)

La superficie de las nrolongaciones en general -
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suelen presentar contorno irreqular, més no han sido ob-
servo ‘as espines.dendriticas tinicas, auncue si algunes
excrecencias citoolasméticas de mayor tamzfio a cuyo nivel
suelen acumulerse vesiculas del aperato de Golai,

€l neuronilo de la cortezs de animales recien na
cidos, es ya bastante abundante en conpnaracién con el es
tadio inmediato anterior, E£n su seno son ya diferenciables
las prolongaciones astrociterias de las neuronales y en-
tre estas (ltimas se pueden diferenciar en muchas ocasip
nes las dendritas, con neurotdbulcs bien definidos,de los
axones frecaentemente con evidentes vesfculas sinédpticas,
aunque esta Gltima diferenciacidn en ceneral es mas difi
cil en la mayor parte de los casos.(fiq, 85)

Asimismo han sido observados gran nlmero de con-
tactos entre las distintas prolongaciones, muchas veces
con refuerzos de la densidad electrdnica a su nivel, —-
mientras que otras aparecen como estructuras sinapticas
bien definidas, provistas de vesfcules redondeadas y alar
gadas agrunadas en la proximidad de la membrana presinag
tica, los refuerzos de densidad pre y postsinépticas as{
coma la hendidura intersindptica son evidentes, La ma-
yor prte de las veces estos contactos son el tipo axoden
dritico y de caracteres més proximos al tino I de Gray,
habiendo sido hallados auncue menos frecuentes, algunos
contactos axosométicos con los caracteres de una sinapsis
inmadura.(fig. 86)

Por Gltimo, han sido hallados aunque muy escasos,

alounas figuras de mitosis y elementos centriolares en el
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seno del citonlasme neuronel,

Por tanto, en resumen, la corteza visual del ani
mal de 20 dias y en el recien nacido, presenta alin como
caracteristica una elevada densidad celular y un escaso
neuropilo, el cual he cobrado'gran desarrollo resnecto al
neriodo anterior. Los neuroblastos tienen un ndgleo més
claro con cormatina disnuesta en grunos disnmersos. En su
citonlasma existe un elevedo ndmero de ribosomas libres
o dispuestos en rosetas, un escaso reticulo endoplésmico
rugoso Yy poseen ya nracticamente los tipos de organelas
del adulto, Asimismo es caracterf{stica la presencia de -
abundantes neurotdbulos y neurofilamentos, sobre todo a
nivel de sus prolongaciones, Ya se pueden diferenciar con
frecuencia los axones de las dendritas y han sido halla-
das est;uctpras sindpticas en formacidn y otras ya forma
das del:tipo axondendr{tico, si bien todavia son escasas,
No han .sido halladas esninas dendrf{ticas verdadera, ni
signos de mielinizacién axonal, observandose aun algunas

figuras de mitosis,

CORTEZA VISUAL DE RATA DE UNA SEMANA

En este periodo, la corteza visual presenta adn
gran ndmero de somas celulares por unidad de espacio, pe
ro destacan ya los abundantes procesos celulares muy &m-
plios y la mayor parte de ellos de asoecto claro, dejan-
do escasos sspacios extracelulares vacios.(fig. 88)

Las neuronas poseen un nOcleoc grande, bastante re

. N . -
qular de superficie, con cromatina mas finamente dispersa



187

y homoceneamente distribuida nor el nucleoplasma, De vez
en cuando esposible observer escasos orumos de cromatina
nerinucleares, y un nucleolo prominente de situacién ex-
centrica,

El citonslasma es de menor densidad electrdnica -
cue el de las recien nacidaes. Los ribosomas son aun muy
abundentes y la mayoria estan dispuestos en rosetas dis-
tribuidaes oor todo el citonlasma, habiendose observado -
aclimulos de estas estructuras en las bases de las prolon
caciones, en cuyo interior penetrard. El aperato de Golgi
es muy abundante y tiende a doptar posicidn perinuclear
caraecteristica, 2us vesiculas, por.el contrario anarecen
distribuidas sin orden por todo el citoplesma y dendritas.

Las mitocondrias, los neurotdbulos y neurofilamen
tos son asimismo abundantes y se incrementa el ndmero de
iisosomas.

Sin emberqo, lo mds caracterfstico es le presen—
cia de larqges cisternas de reticulo endonlésmico rugoso,
bien definidas, a veces algo dilatadas, no llegando a al
canzar en ningun momento el volumen que ocunan en la neu
rona adulta,(fig. 89)

Los 1limites del citanlasma son irrequlares, con
multinles excrecencias hacia los espacios extracelulares,
Las prolongaciones dendriticas con frecuencia acaban en
pequeiios bulbos sobre los que se establecen numerosos -
contactos axdnicos, muchas veces con refuerzos de membra

na a su nivel, dando la imoresidn de ser estas zonas de

crecimiento del citonlasma,
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Las nrolonqaciones dendriticas ya farmadas, como
se dijo anteriormente, son muy &mnalias en genszrol, con -
neurotibulos nitidos, alaunas mitocondrias y rosetas de
ribosomes en su unterior, las cuales tienden a acumulaer-
se en las zonas proximas-a las bifurcaciones dendritices,
Asimismo se han observado algunas pilas de cisternas de
reticulo endoplasmico liso en zonas proximas a la membra
‘na,(fig. 91)

Las sunerficies dendritices presentan irrequlari-
dades frecuentemente y en ocasiones pequefias yemas con
estrecho cuello y extremos abultados en relaccidn con con
tactos sinanticos, cuya estructura es as{ la de las espi
nas tinicas. Sin embargo no ha sido hallado en ninguna -
ocasidn el aparato esninoso de Gray completamente formadn,
aunque sf{ alouna cisterna pequeda de reticulo endoplasmi
co' liso en su interior.

Sinansis axodendriticas con estructura madura, -
han sido frecuentemente halladas, nredominando aquellas
del tipo asimétrico. Asimismo han sido observadas bastapn
tes contactos del tino II de Grey o cimetricas de Colonnier
y en otras ocasiones formas intermedias con vesiculas re
dondeadas o aplanadas, Los contactos axosométicos son me
nos frecuentes auncue ya aparecen plenamente establecidas,
a diferencia de lo que ocurre en la corteza visual de los
animales recien nacidos.

' ]

Aparte de estos tipos sindpticos tipicos han si-
do hallados otros contactos entre membranas, a cuyo nivel
aparece un refuerzo de densidad electrénica, a veces aso

ciado con vesiculas sinanticas en una de las vertientes,
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ero sin visible hendidura sinéntica,

a

En resumen, la corteze visual de la reta de une
semana se caracteriza 2or noseer abundantes neuronas en
las que se advierten todos los componentes citonlésmicos
hallados en las adultas. Sin embargo nresentan adn escaso
reticulo endoplésmico rugoso, (mds abundantes que en las
recien nacidas) y numerosos ribosomas libres. Las prolon
gaciones dendrf{ticas, muy dmnlias, estan bien desarrolla
das y el citoplasma neuronal muestra signos de crecimien
to. Asimismo han disminuido mucho los espacios extraceluy
lares y se han establecidos abundantes contactos entre -
los distintos componentes, muchos de ellos con morfoloqgia
de tipica sinansis, entre las que predominan las axoden-

driticas,

CORTEZA VISUAL DE RATA DE _DOS SENANAS

La corteza de animales de dos semanas presenta
estructura practicemente adulta, hebiendose efectuado en
el periodo que va ds los 7 a los 14 dias, imnortantes cém
bios madurativos desde el punto de vista ultraestructural,
de tal modo cue desde este momento hasta los 30 dias las
modificaciones que se efectuardn serdn més cuantitativas
que cualitativas,

La corteza en general presenta una densidad cely
lar muy disminiuda a costa!del imoportante incremento que

cobre el neuronilo, muy denso, desanareciendo préctica-

mente los espacios extracelulares.
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Ye la misma formz que con el microscdoio Sntico,
han sido estudiados animales con ojos abiertos y otros -
con los parpados cerrados aln. Sin embargo no han podido
ser constatadas grandes diferencias entre unos y otros,
oues unicamente en aguellos que tienen los parpados abier
tos de un dia se observan un anarente incremento del re-
ticulo endoplésmico ruooso y de ribosomas libres, cons-
tituyendo los caracterfsticos cuerpos de Nissl. (fig, 104)

Las neuronas en general pueden ser dividas, como
en el animal adulto, en pitamideles y no piremidales, pe
ro al ser sus elementos citoplasméticos similares, seran
descritas juntas,

El ndcleo oresenta crometina fina granular y ho-
mogeneamente dispersa, lo gue le da un aspecto claro, Pg
see uno o dos nucleoclos bien patentes; con frecuencia se
ven inclusiones lamelares similares a cuernos miélinicos
y la membrana nuclear a veces presenta excrecencias a mp
do de dedo de guante con contenido claro, dirigidos hecia
el citonlasma circundante., (fig, 99)

El citonlesma de la mayoria de las neuronas, es
éhplio, hecho mds evidente en las no oiroemidales que en
las piramidales, donde solo se ve ensanchando a la'sali
da de la dendrita apical. Su densidad electrénica es me-
not cue en las inmadures, lo oue le confiere un tipico

aspecto claro. Posee todas las orcanelas del animal adul

to y algunas veces en similar proporcién que en estos{fig.94)

El retfculo endoplésmico rugoso es quizas el elg
mento mas caracter{stico y ya se dispone en pilas de cis
ternas pgralelas con orientacidn circular en torno &l nd-

cleo, distribuidos por todo el citonlasma, disponiendose
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en las dendritas en el sentido del eje mayor de estas,
Sus cisternas se comunican unas con otras y estén en re
lacidén Intima con el anarato de Golgi, Poseen abundantes
ribosnomas adheridos y otros situados en rosetas entre . --
ellos, En neneral es bastante, sobre todo en aquellos ani
males con ojos abiertos de un dia como hemos sefalado an
teriormente,

El reticulo endanlésmico liso, estf tambien pre-
sente y anarecen alaunas cisternas sub-superficiales, El
anarato de uolgi es muy abundante y est4 constituido por
nilas de cisternas y vesiculas asociadas, situadas nrefe
rentemente cerca de la memirran2 nuclear con la que en o-
casiones se les ve en continuidad. Asimismo, pueden ser
observadas abundantes vesfculas de nlcleo claro y otras
del tino cubierto, distribuides por todp eL citoplasma y
las dendritas. |

Los lisosomes primarios y sencunderios, asi como
los cuerpos densos y los multivesiculares son bastantes
numerosos, (fig. 93)

Las mitocondrias muy abundentes, presentan varios
tamafios y formas, oredominando las de tipo alargado gran
des en la base de las dendritas y 2 lo largo de su reco-
rrido.

Los neurofilamentos y neurotlbulos son otro de -
los elementos ya perfectamente desarrollados, apareciendo
escasos en el citoplasma perinuclear y abundantes en los

nrocesos dendrfticos, donde se orientan en haces parale-

los caracter{sticos.(fig. 100)
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Las dendritas, muy desarrolladas presentan mor-
folocia similar a las adultas, anareciendo en su sunerfi
cie algunas excrecencias e irregularidades relacionadas
con contactos sindoticos a veces con morfolooia de una -
tinica esnina, donde se halla, auncoue no con la frecuen-
cia del adulto, el caracteristico anarato esninoso de Gray
alqunos ribosomas e incluso mitocondrias en su interior,

Con frecuencia la sunerficie del citoplasma nau--
ronal presenta accidentes simileres a los descritos, nero
nunca esoinas tipicas,

El axon aparece bien desarrolledo, con todns sus
componentes caracteristicos, a los que anadimos alqunos
ribosomas libres y en rosetas situados incluso a conside
rable distancia del soma. Lo m8s caracteristico de este
periodo, es la mielinizacidn, que aunque excasa, esté_
bien desarrollada en muchos axones, por lo gue pensamos
que esta ha comenzado 2 lo alrgo de la segqunda semana de
vida y sse desarroliaré de modo decisivo a partir de este
momento. (fig. 101)

Las sinansis son abundentes, tanto las axosométi
cas como las axodendriticas, pudiendoseles incluir dentro
de los grupos descritos para el adulto, destacando en es
te periodo el gran desarrollo que cobran la sinapsis axp
espinosas, practicamente todas del tipo asimétrico de --
Colonnier. (fig., 102 y 103)

El tipo neuronal descrito es con mucho el més abun
dante, sin embargo junto a estas células, hemos observado
otras que presentan caracteres algo diferentes, por lo -

aque les describiremos aparte.
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Estes son neuronas de citonlasma claro, con muy
eaceso reticulo endonldsmico ruqgoso, constituido unicae-
mente por pocas cisternas aislades, El1 aparato de Golgi
en cembio es muy abundante y se disnone en forma de cis-
ternes paralelas muches veces nerinucleares, Destécan an
tetodq los numcrosos ribosomas en general libres y dis-
persos por el citonlasma %orque les confiere el natrdn
caracterfstico. Asimismo, son halladas abundantes mitocon
drias sobre todo en la base de sus prolongaciones, esca-
sos neurofilamentos y neurotdbulos, y multiples excrecen
cias citonldsmicas alounes de ellas asociadas con sinap-
sis, E1 ndcleo claro de crometina dispersa por su interior
presenta un licero acdmulo de esta alrededor de la mem-
brana nuclear donde se dinone en pequefios orumos perifé-
ricos. .

Por tanto en resumen; la corteza visual de anina
les de dns semenas presentan practicemente morfologia --
adulta, destacéndo como hechos carecterfsticos, el incre
mento considerable de neuropilo, el desarrollo de la si-~-
napsis de los diferentes tipos, entre las gue destacan -
las axoespinosas, consecutivas al desarrollo de los ci-
tados accidentes dendriticos y la mielinizacidn axonal,
Por dltimo es imnortante de retfculo endoplésmico rugo-
so cue tiende @ constituir los caracteristicos cuernos

de Nissl, m8s evidentes en acuellas neuronas de animales

con los narnados abiertos.,
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Figura 52.- lleurona piramidal grande de rata adulta. Se obser-
van dos nucleolos (n). Reticulo endopldsmico rugoso (R). Apa--
rato d> Golgi (G).Lisosomas (L).Vesiculas claras y oscuras (v).
Mitocondrias alargadas (m), situadas de forma paralsla al sje

mayor de la dendrita a a salida de esta. Algunos neurotidbulos
(v), y abundantes ribosomas (r). 2Zn ocasiones se ve el RiR. on

continuidad con la membrana nuclear (flecha).(12700x)
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Figura 63.- lleurona piramidal de rata adulta. Se airscia una evi
dente dendrita aypical qﬁe parfe d2 una 4nmplia base. Sn su inte-

rior se observan abuhdantes mitocdndrias (m) «,neurotibulos (b),

algunos lisosomas (L), y vesiculas claras (v). Los ribosomas

son uwuy nunerosos (r) y se aprscian algunas cisternas de R.JRs

( 10000x)
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de estructura laminar
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cleo se observa un cuerpo de inclus
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D
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(mielfnico) (flecha).

ligosomwas (L) y un aparato de Golgi muy dasarrollado (G).
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Figura 68 .- Neurona no piranidal de rata adulta. Su citorlas

. « .
ma rresenta asyecto oscuro debido a la gean proporcion de ri
bosomas libres que poses (r). 31 nlclso presenta dos nucleolos
con satelits nucleolar (n). 3n las proxiridades aparecz un ca-

pilar s:nsuineo de ti:o continuo. (10,000x).
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Figura 76e= Heuroblasto primitivo de feto de ratz de 14 disas

w

Zn su citoplasma se puede observar el ararato de Golgi (G)
¥ algunas cistarnas de R3R.(flechz). Las prolongaciones dendri

ticas son escesas. (23_QGOX)
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Figura T78.- Heuroblasto multipolar de feto de 16 dies. Ilote-
se las diferentes yrolongaciones celulares (flecha). La den~-

sidad electronica dsl citoplasma es nuy elevada y se arrecian
e gisladzs de RBR. {(R). 321 nficlzo denso rre-

o
NCT e

csenta une crongtine honosensenente dispersa y nuy abundea

(12.800x) «
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Figura E£6.- Corteza visual de rata recien nacida. Iotese

. Ié . . . .
un contacto sindptico axo-demdritico con merfologia tipica

~

oo

CT.~- Leuroivlesto indiferencizdo en corteze de .xev
e 2C dicse Zn uno de sus polo el citoplasme ararecs cncan-

chado con gran cantided de orgarelag en su intericr {(filccke)
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Migura 89.—- Rata de 1 semana. Citoplasma neuronal dende se

nbserva el importante incrementn del reticuln endopldsmico

rugosn (flecha). Los ribosomes libres son auin abundentes (r)

- 3 3 &9 3 .
[ | " hd
: &

Figure 9C.- Neurona

L X

cacidn dendritica en cuyo interior se localizan sbundantes

Y 11%0) < L £ ( $
ripnssmas Gge RER (Ile()h&) A 23450
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Figura 93 .- leurone pirsnidal de corteza visual éd4 rats

. P 3 . . -
de Co0m senarese. Zn cu citorlasze  ce puedsn observer todrs
) . - - ~r . . 2T A
las orgeneles tiricas del zdultc. Hotese la dispocicinn de
ectes e la selide de le dendrita apical (flecha).(o.50Lx).



H
F )

S AL L

Citoplasma de una nsurona de rets de <dos c2

be] br—‘o'ﬁ Tev Al r\.—"tf\ ~red s Aa ralduvog e
n opgerver ek Tl QTC,.\A- e raquoyrsz

r
ruzodo, (G) érvarcto de Golgi, (r) ribosomas libr:s dispver

an romsies , () cueryo multivesiculer, (L) licozouis. (&



. -~ A g
.. “3 ¥ ~0,QM ! ._:‘-l_jv *lqu Q’;}Ji - A
e R 0 By z«.xw:,; »
Sl e oo
o 3 oy 1) (- 2

§ ' >
Y e o R
. »,

£\
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DISCUSICHN



A lo larco de este trabajo hemos hablado en re-
petidas ocasiones de la dificultad de localizar el 4rea
‘visual en la reta, animal lisencéfelo vy por'tanto con my
chas menos referencias anatémices corticales cue los gi-
rencéfelos. Los trabajos de Krieg (1.946), 2 pesar de ser
de cran utilidad localizan 21 &rea 17 de forma imprecisa.
Ctros como los estudios estereotaxicos.de Abed Alegrie -

(1.974) y los de Shober y Winkelmenn (1.,975)se muestren

mas precisos, nero sin embargo todos ellos hablen de @n

ot

males adultos ofreciendo por lo tanto referencies difici
les de anlicar en animeles m&s jovenes de 1 o 2 semenas,
"Por ello hemos estudiado le citpérquitecténia bdsica de
este &res con los métodos habitueles de colorecidn, ex-
nuesto brevemente los parémetros histoljcicos gue dife-
rencien a esta de las vecines, Estudios similares fueron
reelizados por Kaeas y Cols (1,574) en le ardilla gri
siendo nuestros resultsdos en 1z reta bestente cimileres
2 los obtenidos nor estos autaores, cuienes tembien d

den la zon2 en 6 cenas. &n este sentido nosotros hsimos -

sefialedo como detelle caracteristico, lz alte densided

y oren amnlitud de le zona IV, »cblede por abundentes —-

239
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conee redondesdos, Tetos hechos sstén en concordancie -
R R P E L P C

con loc ectudins de Peavncvelas y lols (1.9277) vy los cde -

- s p .. ~ -~ . . s —-

Feldmen v Peters (1,972) suncue estcz Uliinos reducen -

bietente el esoesor de ecte estreto a costa del V, en -
el rue incluyen lc cue nosotros denomimamos zcocne IV b,
Utros autores, en otros memiferos, complicen més la es-
tratificacidén de esta zona, Vslverde (1.971), Lund (1.974)
Sin embargo todos coinciden en sefialar la capa IV como
el esirato més cerzcteristico del Brea visual, Tras la
zona inferior clara de le capa IV, IV b, aumenta la den-
sidad celular en laz VY, con sus caracteristicas célules -
niremidales gigantes, encontrando por ¢Gltimo la VI anchs
y de células mas redondeadas, por lo ocue enbconjdnto se
le confiere una ceracteristica estriecidn, como Eonsecueg
cia de la alternancie de zonas de distinta densidad nara
leles a2 la sunerficie pial, hecho que le diferencie clera
mente de las &reas vecinas 18 y 19 de distribucién celu-
lar mas homocénea, teniendo as{ un parfmetro histoIdoico
m8s cue afadir a los anatdmicos, lo que-nos facilita la
identificecidn del 8rea visual en rates,

Antes de pasar 2 comentar los resultados desde el
punto de vista evolutivo, hemos de hacerlo con los obte-

nidos en la corteza adulta, pues el estudio de los dife

rentes elementos neuroncles de esta, nos ha servido como
referencia oara el analisis de cortezas mis jdvenes.

En todo momento hemos intentado correlaccionar -
los resultados de la microscdnia dntica con los de la -

electrdnica, de modo cue las clasificaciones nronuestas
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en uno y otiro caso son practicamente coincidentes, Mo -

ob

@]
ck
m

ente, con el microscénis de luz nusden cer indivi-

f,)
'n‘l
[0

0
(o)
-

duslilice

s un mayoer ndmerc de subtipos morfoldgicos, cono

]

consecuenciea de le mayor emplitud de cemoo de est
! 3

>, Les

-

C

distintes clesificaciones de neurocnas han sido muy cdis-
cutidas desde los nrimeros momentos de la neurchistolo-
gia y en la2 mayoria de los casos achacables 2 la utiliza
cifn de escasos pardmetros histoldgicos,. Por éllo y en -
cuanto 2 1askpiramidales se refiere hemos considerado cg
mo mes comnletas las de Globus y Scheibel (1.967), Lund
(1.973) y la de Parnavelas y Lols (1.977), en las ocue se
tienen en cuenta unides, la forma del some, la morfoloqgia
y distribucidn del arbol dendritico y el destino del axon.
No obstente hemos creido oportuno introducir alounos sub
erunos, n2or lo gue hemos incluido las pirémides de axon
arciforme, similares 2 las descritas por Cajal (1.982),
dentro del grupo de las pirdmides clésices, ya cue otros
autores mas recientes no las mencionan, (Globus y Schei-
bel 1,967 y Parnavelas y Cols 1.977). Por otra parte he~
mos considerado un grunc de pirédmides atinices, cue se -
corresponden con el cruoo de "Piramidal Like" de Parnave
las y Cols, excluyendo de 51, les pirédmides invertidas,
con las cue constituimos un crupo aparte., Las neuronas no
nirsmideles, presentan una mayor variabilided morfolboi-
ca, tento en le forma de su scma, como en sus sunerficies
nor una narte, y en cuento 2 la distribucidn de cu camno
dendritico v direccidn axonal por otra, lo ocue hece bas-

tante incompletas a la mayor parte de les clasificaciones
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o
& el
Lo}
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0
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to. Este es el caso de las heches por Globus y -

7

Scheitel (1.867) o las de Lund {1,969=73), en las cus ce

‘consideres dnicemsnte le forme del some y la distribucibn -

1 1 dendritico, misnires cue en la de PDarneaveles y -
Cols {1.977) es la oresencia o ausencia de espinas_dendri—
ticas en sus porolonceciones lo gue diferencia basicemente
los distintos tipos de neuronas cue 8l considera. En nues—
tro caso se ha seguido la idea de Feldman y Peters (1.978)
en el sentido de considerar en conjunto los parédmetros an-
tes citados. No obstante hemos creido oportunc considerar
en el animal adulto las células de Cejal-Retzius, cuya pre
sencia en este 8rea y en este momento de la vida del animal
ha sido observada por nosotros, con resultados similares a
los obtenidos oor Baron (1.976) y Bradford y Cols (1.977),
nese a las discrepancias hesbidas en este sentido nor -~réen
nimero de autores (Duckett'y Pearse 1,968, Purpura y Cols
1.964, Noback y Purpura 1.961, etc,) ya citados en lz in-
troduccién.

Con el microscdnio electrdnico hemos tenido en cuepn
ta tres orunos de células pues el cuato, de neuronas oscu-=
ras, como veremos posteriormente no puede ser considerado
como componente normal en lé corteza visual, En cuesnto a la
distribucidn de neuronas entre 105 orupos de piremideles y
no niramidales, nuestros resultados coinciden con los de la
mayoria de los autores consultados, Gray (1.971), Le Vey -
(1.973), Tombol (1.974) etc., sin embargo alcunos han sub-—
dividido a las no niremidal es en diversos crupos, ecte es

el caso de Tombol cue ias distribuye -entre orandes y necug



Nas, o Le VYay (1.973) y Peters y Fairen (1.978), cue las

: ()

tlesificen en bese ¢ le precsencis o susencies do esnings en
sus dendritas, Por lo contrerio nosotros dentro de estes

I-, ], A} - v
Celulevs 80L0 CONSiIgGE

]

emos un crupo en el cuve incluimgs
das las no niramidales, a excepcidn de les de Cajal-Retzius
npues ouncue han sido observadas variaciones de temafio e in

cluso de densidad electrdnica entre sus elementos, no hemos
advertido en ningun momento diferencias estructurales nota

bles desde el punto de vista cualitativo, ocue nos justifi-

quen la creencia de algun subgrupo dentro de este,

En lo cue se refiere a las célules de Cajal-Retzius
ya mencionades, nensamos cue desde el punto de vista ultra
estructural constituyen un qgrupo eparte, debido a sus carac
teristices especiasles de orientacidn, situacidn, morfolocia
citopldsmica e incluso meduracidn ligeraménte mas temprana,
Las neuronas oscuras, consideradas por Gray (1.971) en la
corteza visual, auncue un tanto diferentes a las halledes
nor nosotros, pues en aguellas no han sido relacionadas con
ciertas condiciones patoldoicas por Gilberti y Soriesni —-
(1.956) Brierley y Cols (1.975), Carrascal y Lols (1.976)
etc. 0 con defectos de meninsulecidn técnica del tejido --
Cemmenneyer (1.962), Butler y Cols (1.976), habiendo sido
observadas =n nuestro material, cuendo este nrocedia de ra
tes bastante adultes, (5 s B8 meses) coincidiendo con una -
fijecidn defectuosa,nor lo cue dé acuerdo con Vecuero y
~Cols (1.978) o»ninanos cue son neuronas en las cue existen
condiciones funcicneles nrevies cue les hacen mes sensibles

@ un porocezamientc técnico incorrecto,
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L2 citoarguitectdnia de la corteza visual, he exng
rimentedo decde e) nerisdo fetal &l eadulin uné seriec dog -—

3

cectiny, cue conformen lac estructuras estriadas tinices,

Zstos los 2acdemos reunir en dos c¢rupos principales, uno eg
terie conoctituido por las variaciones de la densidad celu-

lar consecutives al incremento del neuropilo y el otro nor
las modificeciones de l2 estratificecidn neuronsal,

Estos detalles han sido abordados por diversos au-
tores en la corteza cerebral en neneral, oero en nincun ca
so han sido estudiados desde el punto de vista ontogenéti-
co en la corteza visual de le rats, Sin embafgo hemos cons
tatado cue con pecueiias diferencias de tiempo, el &rea 17,
sicue nrcticamente las mismas pautas de diferenciacidn oue
el resto de l2 corteza cerebral, En este sentido, nosotros
henos observado la falta de estratificacidn claras de le
corteza hasta alcanzada la primera semana del desarrocllo,
comnletandose esta en el transcurso de la segunde semene,
a2l final de la cual la corteza exhibe la estriecidn coarac—
teristica, hechos en concordancia con los estudios de Eayrs
y Good Head (1.959) quien observe una estretificacidn niti

da hacia el dia‘12 en hemisferios cerebrales de rata.

- . . - . o
En periodos previos e los citados le estratificacion

cortical evoluciona, desnlazando la densided celula desde
canas mas nrofundas hasta las mas superficieles, & la vez
rue ve incrementandose el neuropilo. Estos resultccos zon
eimilares 2 los obtenidos por Gracg (1,973) en la ccrtcza
el geto, cuien & su vez releaciona la disminucidn de

d
densidad neurcnal en las canas Jrofundas con el increnento



ecilmente exaliceble ¢l tenasmos 2n
vente los estudios sutonrradiogréficos de Hicks y D amato
{(1.862), Zhimide v Lanrmen (1.97C), Butler y Caley,.(1.272)
y Brukner y Cols (1.276), cuienes coinciden en afirmer cue
les capas corticales Dfofundas son les primeras en formarse,
de modo cue los neuroblastos con destino @ las capas super
ficiales tendran cue atravesar los estratos profundos. Por
ello y hasta que no haya concluido el sroceso de emigracidn
neuronal, hacia los 10 dias de vida extrauterina (Hiks y -
D&mato 1.968), hemos de ver mayor densidad en las canes nrg
fundas, lo gue concuerda con los estudios de Sisconty y liaz
ty (1.975) guienes niensan cue le estatificecidn cortical
se efectua nor una interpenetracidn proﬁunda de sucesives
ceneraciones neuronales,

- E1 otro gruno de ceusas que -inciden sobre le ci-
toarguitectura neuronal es el de aquellas que modifican le
densidad celular, en la que tembien influye, como hemos --
visto, el oroceso migratorio neuroblastico, si bien esto -
cue es imnortante en el neriodo fetal y primera éemana de
vida, cobra menor imsortencia en periodos posteriores como
consecuencia de la disminucién e inclusa desaparicidn de -
este oraceso, momento en el cue incide de modo decisivo el
incremento del neuronilo consecutivo al desarrollo de l& -
ramificacidn dendritica y axonal, iniciada ya en el nerio-
do fetal e incrementaeda importantemente haste las trec se-

manes de vids postnatal, &n nuestro material el méximo de-
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cerrcllia de los nrocesce se efectue entre el final de le
arirmera semena y le mited de le tercerae, durente la cuel se

hen decarrolleds leé mayor nerte de les ranificaciones besli
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Sin embarco todas estas fechas son slgo adelantadas
respecto a las dadas nor Eayrs y Good Head (1.959), en otras
freas corticales donde situan el maximo de crecimiento en-
tre los 18 y 24 dias de vida extrauterina,

De la misma forma incide el incremento del diemetro
de las neuronas cuyo nivel méximo ha sido observado opor no
sotros hacia las dos semanas, de acuerdo con las observacip
nes de Ptacek y Fagan Dubin (1.974), mientras que el aumen
to del ogrosor de las dendritas es aun mayor, sobre_todo cy
rante l2 primera semana de vida‘postnatal, momento en oue
se hace mas prominente,

Un nuevo elemento a‘consiaerar en esta discusidn -
es el ogue se refiere a la aparicidn y desarrollo posterior
del neuroblasto, ahsta a2lcenzar la morfolocia de una neurg
na madura, Nosotros hemos estudiado la corteza a nartir de
los 14 dias en el feto, par ser este el momento sn cue la
mayoria de los autores con algunas variaciones consideran
cue ahcen su anaricidn los orimeros neuroblastos en la cor
teza wvisuel, (Hicks y Démeto 1.968, EBisconty y Merty 1,975,
Bruckner y Cols 1.976). A cartir de este momento diferentes
variaciones morfoldnices se iran sucesivamente haste le -~
edad de 15 dias aoroximadeamente en cue consideramos cue las

neuronas tienen morfolooia nlenamente adulta, pues a nertir
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de acui los cambios,cue se efectuaresn en la estructure his
talﬁpics de L& neurcne corin nes bien cuenititedtivos nn- cug

litetivos, £Eayrs y Good Heed (1.959) consideran cue ie me-
durez es slcenzada un poco mas tarde (18 diss). Con micros
cdoio electrdbnico Caley y iiaxwell {1.563) den comoc fecha el
final de les tres semanas auncue a2 los 15 dias aparecen y@
todos los elementos carecteristicos, mientras que Butler y
Caley (1.972) en el ratdn observan esto ultimo a los seis
dias del ancimiento, Auncue les diferencias de momento no
sean demesiado orandes es obvio que no hay un acuerdo absp
luto en sefialar cual es el momento en cue un nehroblasto -
deja de serlo pare convertirse en neurona adulta, Para ello
nosotros hemos creido osertuno aunar los criterios de micros

dnia dotica @ los de electrdnica, nor lc cue consideramos

0

siguiendo a Cajal (1.529) como momento critico aguel en cue
aparecen las espines dendriticas, mientras que desde el Jun
to de vista electrénico, seré la confirmacidn de este hecho
ultraestructuralmente, la dispersidn de la2 cromatine nuclear
y la aparicidn de los cuerpos de Nissl, nues estos hechos

no son ni mas ni menos cue la culminacidn de los dos pfocg
sos b&sicos, anaricidn del retfculo endonlésmico rucoso y

la dispersidn de la cromatina, que consideran Caley y iax-
well (1.968) como indicativos de le transicidn de la célu-

la indiferenciada a neuroblasto durante los diez priweros

Q.
(0]

dies vida extrauterina,
Desde la célule germinativa de His (Eajal 1.523) o
su correlacidn electromicrocdnica, "Matrix cell"™ de Fujita

y Fujite (1.963), hasta le neurona tinica, se ha nesado nor
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Tie £n estedios morTeolénicos cue comentaremos ¢ con-
tinuacidn,
£n nurcsiro materiel coincidiendo bécicemenie con la

idea de Cajel (1,829), noe identificedo sucecsivamente el

m

h
neuroblasto anolar, el bipolar, le célula uninolar y la
multipolar madura, Sin embargo las apolares unicamente han
sido hallades en la zona periventricular no alcanzando 1la
nlaca cortical, nor lo que no ahn sido analizadas, quedando
fuera de lo cue.es estrictemente la corteza,

En lo cue se refiere a las células unipolares, su
naturaleza como elemento evolutivo hs de ser aceptade con
muchas reservas, pues hay cue tener en cuenta, no solo la
veriabilidad de laz imareanacidn araéntica, si no tembien el

lano de corte, nues facilmente se nos escaparia una orolon

[f IS
o

["H

Ch

cidn, méxime cuando las que poseen estes células son uni

0

eamonte dos, Otro dato en contira de la conceocidn de este
tioo de neurcblastos nos la brinda la observacidn de neurg
blastos bipolares en los que en el trenscurso de su diferen
ciacidn su prolongacidn descendente va adcuiriendo las ca- |
racterfsticas de axon, hecho aceptado ya oor Cajal (1.929)
y cue nosoiros hemos compnrobado = en multiples ocasiones, ©
Por tanto es obvio pensar que al menos en estas células, la
transformacidn del neuroblasto bipolar en heurona piremidal
arinitiva, £z hece sin oaser por la.fese manopoler,

Por todo lo demas la sucesidn de detalles dade sor
Cajal (1.929) es la cue nosoﬁros hemos observado, a la cue
unicemente hemos afiadido la’correlacién cdon la edad del

animel, Asi, henos visto 2 los neuroblastaos binolarec como




249

l2s célulzs aredominentes en los fetos de 14 y 16 dias, api'
reciendo 21 finel deo crice une diferenciecidn clara entire
12 proteoncocidn zccendente y descencdente en muches células,
Hecie el necimiento ya se hen formedo la mayorie de les 331
renideles y estaes conienzan & desarrollar le remificacidn

de su dencrita anicel durente le primera semana, al finel
de la cual presentan 2lcunas espinas dendriticas en su cu-
aerficie, mientras cue en este sentido la ramificacidn del
axon y les basilares.son incipientes, desarrollandose prin
cipelmente durante la segunda semena, en el transcurso de
la cual anerecen les espinas sobre la superficie de estas
dltimas,
® nartir del nacimiénto y a lo largo de la orimera
sem2n#2, se van a2 ir conformando los tipos neuronales que --
van a ser hallados en elvadulto,»lo gue coincide con los
cstudios de Cajal (1.929) vy los de Eayrs y Cosd Head (1.933)
Asimismo, nosotros hemos advertido une diferenciecidn mes
retardada en la mayor parte de las células no niramidalec
respecto 2 las piremidales y dehtro.de aguellas los elemen
tos de meyor tamafio perecen ser los primeras en Jiferenciar
se, nues sus presumnibles precursores han sido observados -
hacia la zona medies de le corteza, ya en aniviales recien -
nacidos,., todo ello esteria en concordancia con los estudios
de Altman y Des (1,965) cuienes consideran cue las células
de axon largo han cnncluido su formacidn en el perigdo Te-
tal terdin, mientires cue algunas de axon corto se forman -
incluso hacia el dia 6 de vida postnatal, hecho este (ltimo

confirmado en los estudios de Bruckner y Cols (1.976).



n
vida extrcocuterina, naor
nico, cetoc ccurre en le
es el neriodo donde ce

caciones cuelitatives,

microscésie fotica durenie dizs ce
el contrarioc con microscdnio electrg
vide nerinatal oroxima, ndues ecte

reelizaran la mayor parte de modifi

mientres cue en eteapas posteriores

lo seran cuantitativas,

Las célules indiferenciedas, "Natrix cell" de Fuji
ta y Fujita (1.969) de acuerdo con Meller y Cols, (1,966)
se carocterizan besicemente por le presencia de graen cantiA
dad de ribosomas libres citonlésmicos y su cromatina nuclear
densa, limiteda por une cerioteca un tanto irregqular, Estas
célules en su variente més indiferenciada, cuando presentan
aun aspecto noliconal, caon escasisimas o nulas prolongacigo
nes, han sido vistas en cierta cantidad, solemente en ani-
males de 14 dies ya que en seriodos posteriores sus orcang
les se van a polarizar, ocunando las células asi constitui
das el primer lucer nor su nlmerc en la corteza, desolezan
do de esta forma a las anteriores,

En nuestro materiel, este fendmeno comienza 2 ocu~
rrir ye hecia el dis 16 fetal, guedando plenamente estable
cido hacie el hacimiento lo cue concuerda con las descrip-
ciones de Meller y Cols (1.966) en el ratdn, considerando
al igqual cue nosctiros cue estes células se corresponden con
los neuroblastos binsolares de la microscdpia dotica.

Les mitosis en les célules nprimitivas son frecuen=-

tes (Fijite y Fijita 1.963) v han sido observadas por feller
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v Co2le [1,$7%) en lg zone neriventriculer a2 los 16 dias de
vide ¢ inclusc lce arincrae diegg trez el necimienta. H0soO-

Lrece en oeste sentido v oen le zone cortical, no hemos visto
rae el naciniente suncue si en el nericdo de los

a 2 P

t
20 @ Z1 diess fetales, —ues le fi-ura mitdtices observades
en periodos posteriores corresponden a2 olioblastos, ya2 cue
estos continuaran dividiendose en el periocdo adulto a pars
tir de l2 reqifn subenendimal (Brians 1,959), Asimismo, han
sido observadas estructuras centricleres en las neuronas -
incluso de animales adultos,mas estas han sido sonsideradas
de acuerdo con diversos autores (Karison 1,966, Baron 1.976
Peters y Cols 1.976,‘etec. ) en relacidn con la ciliogéne-
sis, mé&s gue con nrocesos mitfticos neurcnales inexistentes
en estos periodos,. _ }

Las células mas indiferenciadas, iran desarrollendo
sucesivamente las distintes orgenelas de las neuronas, As{
aparecera el RER, elemento carscteristico neurobléstico, =

visible en formas incipientes ya en fetos de 14 dias, perip
do sensiblemente mas tehprano cue el dado por Butler y Ca-
ley (1.972) en 1la corteza parietal de la rata lo describe
snolamente despues de los 3 dias de vida extrauterine, Para
nosotros al icual cue muchos eutores (Glees y feller 1.964,
Glees y Le VYay 1,964, fleller y Cols 1,966, étec.) el RER es
el elemento mas significetivo y diferencial en el desarro=~
llo de la corteza fetal y en los orimercs dias de le vida
nostnatal, nues el arogresivo desarrollo cue va adcuiriendo

es un indicativo de primer orden en la maduracidn neuronal,

de tal modo cue la disposicidn de este en cisternas naeralg



las intercomunicades, muy numerosas, distribuidas por el -
citcnleome v cleounes zones cdencdriticas, constitu
los tizicos cuernos ce Hissl, junto con la dispersidn pro-
& c2oindiine nucleer cue se hece me- clere y le
anzriciin de essines dendriticas, son los detalles cue nos
ficer la neurona adulte,

anparato de Solgi abundante y los numerosos ribg
saomas disnersos por ¢l citoplasme son otros de los elemen--
tos caracteris’icos de los neurcblastos primitivos minetras
qgue le nrogrecsiva disnosicidn de estos en rocetas y aguel
nerinuclear, constituyen otros de los elementos indicativos
de la medurez neuronal, de acuerdo con Caley y faxwell ——-
(1.968) y Butler y Celey (1.972).

Abundantemente mitocondrias han sido halladas en -
los neuroblastos de 14 y 16 dias muchas veces acumulad@s en
los extremos abultados del citoplasma. Las variaciones en
su ndnerd no han sido nmuy significativas auncue sin dude su
cantided ha de ser incrémentada como consecuencia del auméﬂ
to de citonlesma (Butler y Caley 1.972),

Otres oroenelas son de aparicidn mas tardis y asi
los neurotdbulos en las dendritas no anarecen claramente #
definides haste los neriodes aroximos al necimiento (Voe-
ller y Cols 1.,963) hecho en consonancia con nuestras obser
vaciones en la corteza visual,

Je le nieme forme los lisossomas, inclusiones cito-
nlamétices y nucleares son mas carscteristicas de perio‘os
Jostnatales cue fetesles, no hebiendose descrito estos ele-

mentos antes del neacimiento.
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chios autcres: cearivecidn 2limentarie (Salas vy -

1.974),.re”ardo mental (Purnurs y Cols 1,974), enuclea
cidén (Globus y Scheibel 1.9&6), Yalverde 1.968, Roygo y Cols
1,575, Cajal (1.929) da gran imaortancia a la anaricién de
estas estructuras en las neuronas como signo de madurez -
funcional, hecho considerado esimismo oor nosotros junto e
otros fectores ya citados.

En nuestro materiel le aparicidn de las primeras eg
ninas dendriticas, ha sido observada hacia finaks de la pri
mera semana de vida extrauterina fechas en consonancia con
las dadas por lieller y Cols (1.968) en el mismo animal. A
partir de este'mOmento hemos visto incrementarse el ndmero
de estas espinas de modo imnortente durante leas dos semanas

.

siguientes, llecandn a2l final de la tercera al nivel de las
neuronas adultas. Este detalle morfoldaico que tomado a2is-
ladamente carecia de importencia, aﬁquiere enorme relevan-—
cia si 1o relacionamos con los eventos fisioldgicos de la
vida del animal durente este periodo, esto es con la apertu
ra de los parnados hacia el final de las dos semanas, hecho
cue por otra parte nos justifica plenamente el répido cre-—
cimiento del ndmero de esnmines ocurrido entre los 15 y 21
dias de edad, en relecidn con los periodos restantes, Jor

lo cue nos hace considerar cue los estimulos luminosos trang

mitidos a la corteza a2 traves de las aferencias retinienes,
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juecen un nanel decisivo en la madurecidn funcional normal
de la corteze vicuel de cuéelouior animeal,

En este sentido es desde hece tiemno conocida, la
iniluencié ce distintes condiciones de oscurided y lumino-

sidad en la estructure ogeneral de l&és neuroneés de l& cortg
za visuval, y asi en cuantc a le densidad esninosa se refie
re, son interesantes los 4mplios estudios de Valverde y —-
Ruiz Marcos (1.967), velverde (1.967-71), Fairen y Valver-
de (1.973), cuienes haen ohbservado una disminucidn bien ob~
jetiveble en el ndmero de espinas en las dendritas espice-
les de una serie de neuronas piramidales de 12 capa V, se-
fislando asimismo la insensibilidad de otres a estas modifi
caciones, asi como las distintas capacidades de recunera-
cidn de las citadas células, Dor otra parte, son de desta-—
car los estudios de Ruiz fMarcos y Vel verde (1.970) y los
de Spencer v Loleman (1.974) en cuento 2 la influencia de
la exnosicidn luminoss sobre el camno dendritico, o los de
Craca (1.967) en relacidn con la anericidn de nuevas sinag
sis tras la orimere exnosicidn a la luz y los recientes de
Le Vay {1.973)sobre los efectos de la deprivacién visual -
sobre el patrdn ribosdmico citoplasmético, Todos ellos coin
ciden &l &firmas el retraso estructural de cstas células -
cuando les condiciones luminicas no son kas adecuadas, 1o

ure indirectamente no viene a2 confirmar la hipdtesis de cue

-H

luencia en 1l& ma-

(2

4 - -
ce estimulos sensoriales ejercen uné in
durecifn conjunta de la corteza visual, &rea corticel te -
funcidn eminentenmente sensiti

v
Juntc 8 las esoinas, les varicosidedes de las den-
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dritcs hen sido utilizades en muches ocasiones nsra clasi-

S . PR SRR S, - -
a2 00 1L AnITce nourcnds o on

3

-
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re
Q.

no imidelen, opuice co el c¢
sc de Lund {1.973) vy 7?ernsvelss vy Lols (1,977) nare referir
nce @ loe cve lo hen hecho en la cortsze visuel,9i bien so-

bre le entidad de las esninas, como elemento pronio de mu-
chos tinos de neuronas, estan todos los autores de acuerdo
no ocurre lo mismo con las verdicosidades, consideradas por
2lcunos sutores como meros artefactos de la técnica, Peters
y Fairen {1.978) piensan que son consecuenciz del menor acl-
nulo de sales argéntices en los extremos deloados de.estas,
vericosidades, por lo que resaltan asi, las zonas donde en
el transcurso de la imprecnacidn se depasitan en mayor capn
tidad, Por el contrario Garey (1.971) y Tombol(l1.974) des-
criben la estructura de estos accidentes eon el micoscronio
electrdnico y el d(ltimo de ellos los relecionz con abunden
tes contactos sinfoticos del tipo asimétrico sobre su suder
ficie, sefialendo la baja densidad electrdnica de estas zo-
nas en las cue destaca la dipersién de los neurotdbulos res
pecto 2 los segmentos estrechos vecinos,

En este sentidc coincidimos con estas autores, por
lo cue consideramos a estos accidentes dendrf{ticos como -
elementos caracteristicos de slgunas neuronas no niramide-
les, auncue estas son puestas de manifiesto nreferentemente
con ciertas técnices ergénticas, sobre todo les variantes
del Goloili, mes oue con otres mes habitusles, lo cue no he
de excluir su verdadera naturaleze, nues es bien sabido -~

vue con le2 mevor paerte de los métodos de coloracidn no &r-

3

nenticos dejon de verse ciertes extructuras nervioszas y que
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alounas ce las tecnices tifien selectivewente determinadss
~erceles de le célule, S$in emberco ecite sroumontn, s5lo ten
oris un velor especuletivo, pero no serie uha base suficien
te 2&rz e3syar nuesires afirméciocnes al respecto, nor.lo

que estes héeén sido basedas en les observaciones cue hemos

(e}

realizado con el microscénio electrdnico, en las que se hen
comprobado la existencia de zonas engrosadas a lo largo de
las dendritas, a cuyo nivel las organelas se disponen de
forma disperse y el haberlas encontrado siempre en animeles
jovenes donde constituyen el elemento mas caradterisfico de
sus - prolongaciones, hecho aceptado por le pélrctica totali-
dad de los autores desde cue Cejal les describiera,

Auncue en nuestro treabajo no ha sido estudiada di-
rectamente la sinaptogénesis, teme suceptible de dmplias
investigaciones morfométricas lo que si hemos verificado h=
sido una serie de detelles cueslitativos cue tinsifican en
cierto modo los distintos momentos evolutivos en la vide -
del anima2l, relaccionados con la‘aparicién y desarrcllo de
los distintos tipos de sinapsis hasta conformar los tipos
carater{sticos del adulto, »

Por ello antes de comentar los cémbios morfoldgicos
de esras estructuras en los diferentes periodos de la vide
del animal, hemos de hecerlo auncue sea brevemente sobre -
los tinos hallados en el adulto. Nosotros en general hemcs
dictribuido les sineénsis basicamente secun el escuema de
Gray {1.,353) si bien consideramos con Colonnier (1.968) -
formas intermedias centre ambos tinos morfoldgicos, habien

do observcdo contactos sinanticos en los cue con anchehen-
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didura, no presentan refuerzo esimétrico de densidad post-

sinestice, simileres & los decscorites nor Neters (1.671) -
en la corteza narietel de le rsta y Palay y Chan Palsy --

Oy

(1.974) en le médyu

-

cerebclec,

3

~7

Le distribucidn de estes formas sinéptices @ lo ler

[}

go de la sunerficie neuronal he sido tambien discutido nor
muchos autores y asi, mientras Gray (1.959) solo describe
sinepsis del tipo I sobre las espinas y ramds dendriticos
finos, y las del tipo II en el tronco dendr{tico-.grueso y
en el soma, Le Vay (1.973) en las células estrelladas es-
ninosas de la cana IV, considera sinansis del tipo I tam—
bien en las esninas, siendo el resto del tipo II, y por
otre parte Ebner y Colonnier (1.975), sefialen la existencim
de algunas sinapsis simétricas ( tipo I1 de Gray ) en les
esninas dendriticas. Nuestros hallazgos concuerdan ﬁas con
los de Le VYay (1.973) y Peters y Fairen (1.978) en la célu
las estrelladas de dendritas lisas, en las que describen
una mayor nroporcidn de sinapsis simétricas en las ,onas
dendriticas nroximeles y en el soma, mientras que en las
distales seran del tioo asimétrico. A ello afiadimos la pre
sencia de sinansis tipo I siempre en los contactos axoespi
nosos mientras que en las dendritas distales predominan es
tos tinos con algunas intermedias, siendo las formas simé-
tricas mas abundentes en los contactos axo-somfticos y axo-
dendriticos proximocs, donde de la misme forma existen tiogs

-
L

le morfologia de las vesiculas -

C
2V
3
(1-
w]
Q

intermedios. En ¢

sinanticas se:refiere no hemos hallado esa correlaccidn ,

A )

sinapsis asimétrica-vesicula redondeada, sinaadsis simétri-
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ca con @&l ounas vesiculas aslapadas y alaroesdes, deccrite

sar muchn suiores, (Bodien {1.966). Lund y Yestrum 1.966,

e Celennier (1.268) y lzs de Jones y Powell (1.970),

en cuanto 2 considerar menos pronunciada la elongacidn de

las vesiculas en la rata cue en otros animales y -2simismo
con los estudios recientes de Peters y Fairen (1.978) quienes

s

consideran muy importentes los procederes de fijecidn en 1a
géqesis de estos tipos de vesiculas,

En cuanto a la aparicifn y desarrollo de sinapsis
en la corteza visual se refiere, son escasos los trabsajos
hallados, maxime si de ratas se trata, pues si bien los es
tudios sobre le sinaptogénesis ha sido abundentes, estos -
han sido tealizados prefereptemente en otros animales y en
éreas diferentes.'taley y fiaxwell (1,962) en catos descri-
ben contactos sinanticos antes del nacimiento, oero hablen
de cstas como sinansis inmeduras, observando unicamente eg
tructuras sinapticas definidas hacia el final de la primera
semana de vida extrauterina. Voeller y Cols (1.963) sin
embarqo describen alogunos contsetos sinapticos énAel gato
antes del nacimiento mientras cue Craog (1.972-73) lo hace
en fetos de este miemo animel con solo siete dias de eded,
suncue eneste caso estructuras maduras no son halladas hes
ta los dies nroximos al nacimiento. En este sentido, Marty
y Scherrer (1.964) sefialaban que en cl nacimiento estan es

toblecidas solo el 0,3% del ndmera de sinensis del adulto,
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tadn ello en 1a corteze vizual 4 occinital de estos enima-—

“n nuestro materisl oarocedente de reilas recien na=
cidas nor el contrerio, junis & contectes entre procesos
celulares cue nodemos calificar por similitud con les ce
Caley y [laxwell como sinepsis inmaduras, hemos hallado al-
cunas, auncue cscasas, estructuras sinanticas tinicas en
les cue ajarece nitida una hendidura sinaptica, junto 2 -
refuerzos de densidad electrdnica en sus mérgenes y evidepn

tes vesiculas sinanticas acrunadas cerca de le membrana -

mn
ct

aresinaptica., &£stas estructuras solo son halladas cuando -
las contectos son axodendriticos, contactos en concordancima
con los estudiasdos de Voeller y Cols (1.963) y los de lieller
y Cols {1,968 2 y b) se establecen con reletive antelacidn
r-sdecto @ los axométicos, En esie sentido, nuestros resul
tedos esten mas proximos a los de Voeller y Cols, (1.963)
y2 cue algunos contactos axo-somfticos se han realizado en
el transcurso de la orimera sem2na extrauterina,

Tras el nescimiento pues, se verifica el mayor incre
mento del ndmero de sinaasis, Para Voeller y Cols (1.963)
en la corteza visual del pato = realiza un coansiderable
aumento numerico en el transcurso de l& segunds semana de
vida extrauterine, situandose para Karty y Scherrer (1.964)
el méximo cde crecimiento entre los 20 y 30 dias, Datos si-

mileres a estos son los dados nor Cragg (1.973) en la corte

za visual de este mismo animal auncue el desarrcllo de leas
sinansis sobre las células de cenas arofundas es mes arecoz

nue el de les superficieles, mientres cue nara Gaonatas y -
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371)en retas, esto ocurre entre los 8 y 18 dies, -

R N T B ) : Lo, . L - . ] ., 4 -t
extedlecioent v certry de zaile nmeriade el MeEY 2T nunero o=

& las dedec por Celeoy vy Gexweell {(1,9G67) y Gopebtre y Lole -~
(1.971) en retes y noco adelantadas a las sefieladas por -
ntros auteres en catos, nese 8 no haber realizado como di-
jimos anteriormente cstudios morfométricos amnlios, por cu
y& razdn no se ha dado cantidades precisas. Lo cue si hemos
conetatado es el evidente incremento cue exnerimentan estas
estructuras durante la sequnda-semana de vida postnatal, -
incrementando a su vez acomae&ifisado del establecimiento de
sinapsis asbespinosas y la aparicidn del aparato esnincso
de Gray, cuya conformacidn hebia sido iniciada hacia el fi
nel de la.nrimera cemana de edad. Por tanto durante ecte -
imdortente periodo del desarrollo del enimal no solo se ve
rificzn cembios cuantitativos substanciales, sino que del
mismo modo se verifican modificaciones cualitativas muy -
siginificativas, lo que contribuye de un‘modo decisivo a2 la
consecucidn al final dc esta etapa; de una avanzada madurez
funcionel en la corteza visuel de este animal,

€i hasta ahora hemos comentado las variaciones es-

tructurales habides de la certeza visual durente el desarrg‘

1lo fetal y postnatal en la rata, desde un punto-'de vista

U

uremente nourfocendtico, ehore hemos de relaccionar estos

jaY

acontecinientos como final, con acuelles modificaciones fun
cionales de lo vide del animal, por ello nensamos que en el

Jeriodo fetal le corteza visuel sicue ni mes ni menos las
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micmee nezuies de crecirmiente cue otree zones carticales,

hecho wmencicnado rewsetides veces, Si bien a pertir del ne-—
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nianas a l2 corteza en los periodos perinstales proximos,
Lund y Bunt (1.976) a nertir de cuyo momento los estimulos
arterentes corticales obviemente se incrementaran de modo -
imoortante y el segundo hecho, seré la apertura de los par
pados hacia el final de la segunda semana de vida postnatal,
en cuyo momento los estimulos se haran evidentemente mas in
tensos, auncue se ha de tener en cuenta que estos tipos de
estimulos han debido ser recibidos en la-<corteza en perio=
dos previos, ya que los parnados dejen trenspasar alguna
luz, cue indudablemente imnresionaré la retina., En éste sen
tido y en cdento @ la incidencia de 1s luz y oscuridad se
refiere, han sido comentados los trabajos de Ruiz Nlarcos y
Velverde (1.970), Fairen Valverde (1.,973), Soencer y Cole-
men (1.974), Borges y Berry (1.978) entre otros. Por todo
ello nensamos cue en relacidn con el primero de los hechos
(LLegada de las aferencias retinienas) estan el desarrollo
de los distintos tipos de sinapsis y el importente incre-
mentd del neurocailo durente la primera semana de vide ex—
trauterina y en relaccidn con el segundo de los hechos -

(anertura de los npernadas) el desarrollo cue exnerirentan

2V

diferentes estructures neuronales, sobre todo el RER, cue
llega 2 constituir los tinicos cuerpos de Nissl, el incre-
mento y confeormacidn de esninas dendriticas y-el aumento en

el nimero de sinensis de los diferentes tipos descritos,



RESUMEN



Se ha estudiado mediante el microscopio dptico y
el electrdnico, el area visual cortical de la rata en di
ferentes momentos de su vida fetal y postnatal, abarcan-
do un periodo que va desde los 14 dlas antes del nacimien
to hasta los 3 mese de vida.Durante este esvacio de tiem-
po se han constatado una serie de hechos morfoldgicos que
representan los distintos estadios morfofuncionales, vor
los que vesz=ri el neuroblasto indiferenciado del feto de
14 dias hzsta la neurona madura del animal adulto.

La diferencizacidn morfoldgica de las neuronas, obje
to primorédial del trabajo, lleva apareada una serie de mo-
dificaciones citoarquitectdnicas muy evidentes. As{ hemos
observado cue la gran densidad celulzr situada sobre todo
‘en los niveles més profundos de la corteza en los veriodos
mas ~rimitivos del desarrollo, va desplazandose a las zonas
mas suverficieles en los veriodos sucesivos, a la vez que
ce va estableciendo la czracteristica estriacibn de este
drea. Asimismo el neuropilo ecscaso y con abundantes espa-
cios extracelulares en el periodo fetzl, incrementa el ni-

mero de vrolongaciones celulares y disminuye paralelamente

263
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el espzcioc extracelulszsr, de meodo cue el cociente neuronrilo,

somas celnlarcs, se invertiri de signo durante la primera
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En la corteza del feto de 14 dlas, con el microscéd-
pio bptico se observa como elemento- predominante el neuro
blasto bipolar, sus nrolongaciones son escasamente varico-
sas, disruestas una hacia la pia y la otra en direccidn ven
tricular, sin ramificaciones en su sunerficie. Junto a es-
tas cdlulas se han visto algunas monopolares, cuya entidad
es . discutida, y elementos con caracteres de diferencia-
cidn mas avangada correspondientes a neuroblastos horizon-
tales y otros triangulares con prolongacién ascendente bi-
furcada y una o dos basilares sin ramificar. Si bien estos
Gdltimos elementos son muy escasos.

En los fetos de 16 dfas las célules bipolares in-
crementan sus varicosidades y diferencian su prolongacién
inferior mas fina y corta, de la superior mas gruesa. Apa-
recen los neuroblastos multipolares y las piramidales pri-"
mitivas, caracterizadas por su evidente dendrita apical es-
czsamente remificada y lz2s incipientes basilares. Asimisrmo
las horizontales se situan hacia la zona media de la corte-

Z2 e

71

Ssteos neuroblastos, ultraestructuralmente estan cons
tituicdos por un nilcleo y citoplasma de gran densidad elec-

trdnica 7 de sunerficie un tanto irregvlar, todo ello en rg



lzcidn con la 2lta densidad de la cromztina nuclear y la

elovedz comcerntrocidn Ac ribosomas Libres citoplasméticos,

siendo asimismo abundente el zparato de Golgi, mienlres cue
las mitoefmirics v el wreticulo encdoplisirico S0 MUY €SCE&n0S.
Sin embarge en Tecios Je 14 ¢fos se ven neuvrokloctices com ten

dencia a la concentracién polar de organelas y otros con ci
toplasma y nidcleo mas claros y de cromatina nuclegr mas ho-
mogenea, hechos los dos, que se hacen mas evidentes en los
fetos de 16 dfas donde son tipicos los neuroblastos bipola-
rez, entre estos algunos presentan una prolongacién som&ti-
ca »redominante con caracteres de dendrita apical, aun in-
madura pero ya evidente. Asimismo hacen su aparicién nume-
rosos neuroblastos multipolares, en general de citoplasma
y niéicleo menos denso que los anteriores. Los citoplasmas de
unos y otfos presentan organeles similares a las del este-~
dio anterior, pero se hace ya evidente un incipiente reti-
culo endoplésmico rugoso.

En los periodos perinatales préximos, la corteza
experimenta un desarrollo importante, caracterizzda con mi-
croscopio 6ptico, por la presencia de elementos neuroblas-
ticos en distintos estadios de diferenciacién morfolégica,
predominando los elementos m&s maduros hacia la mitad méé
interna de la corteza.Asf, las piramidales son ya las cé-
lulas mas abundeantes, ¥ noseen una dendrita apical bien di

ferencizada y mur v-oricosa, mientras cue las basilares son

cortas y en general lisas o ligeramente arrosariadas.la ra
mificacidén terminal de la dendrita apical y lag de muy es-
casas basilares se inician tras el nacimiento.En las zZonas

dendrfticas nrbximas al soma, han sido observadas pequvna
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tyericidn Ze gsincpolis exwodeniriticas,elgunss desarrcllades
en dfas ovrevios proximos. ¥ el desarrclio de 1oz denlritzs
con multiples exeorecenciac en sus suncriicles evntue no han
sido observades caonince con morfelogis tirics,

Durante la primera semana de vida extrauterinza se
desarrolla la ramificacién dendritica, lo que ce hace més
evidente en la apical donde desaparece las varicosidades
de sus superficies, mientras cue el ndmero de . espinas
de la dendrita principal se incrementa de modc imnortante
y conienzan a verse en las basilares, las cuales aun son
eminentemente varicosas. Asimismo se observan algunas es-
pinas sométicas y el axon presenta superficies lisas con
escasas varicosidades sobre todo en los puntos de bifurca-

cién, Similarcs cambios son observados en las células no

piramid=les en cuyas dendritas se pueden ver algunas es-

+

'd

inas.lLas células de Cajal Retzius presentan una ramifica-
cibn ticz algo aumentada con prolongaciones hacia lza
a.
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Ultraestructuraimente es caracteristico el incre-
mento del tamafio y -numero de las prolongaciones y la pre
sencia de largas cisternas de RER, abundantes neurbtﬁbulbs
y neurofilamentos, aparato de Golgi perinuclear y algunos

lisosomas, como elementos mas significativos. Las super-

t-
g_:.
U)

fic de lzg denlritas presentan espinas tipicas con al-

guna cisterns de retfculo endoplésmico liso, mas no el ca
rocteristico apareto espinoso de Gray. Los contactos sinép

ticos se izcrementan y ya se observan algunas sinansis axo



soretica~ ~ ~¥oesninosas,.

ronte la segunde semane de vicda pestnetal se
1lerzs & cormletor casi le diferenciaciédn neuronal, inecre
mentendose la remificacidn dendritica, mas evidente en las

basilares v completandose la axonal. E1 incremento del né-
mero de esninas es el hecho mas caracter{stico, lo que se
hace mas notable tras la apertura de los parpados. Las neu
ronas no piramidales han incrementado su frecuencia de apg.
ricién y se observan claramente las células gigantes espi-
nosas de la capa IV, aunque en ocasiones algunzs de sus
dendritas presentan escasas varicosidades.

Ultraestructuralmente, las neuronzs precentan ni-
clco repgulcr, de cromatina fina granular y homogeneamente
dispersa, mientras que su citoplasma presenta todas las or
ganelas y estructuras caracteristicas de lazs neuronas madu
ras, destacando el ixncremento importante del 2ZR, que lle-
ga a conformar y& los caracteristicos cuernos de Nissl, la
aparicibdn de cisternas subsuperficiales y el aumento de 1i
sosomzs citoplésmicos. Asimismo es imnortonte el aumento
del nimero de sinapsis sobre todo el de las axoespinoszs
como censecuencia del aumento del ndmero de estés acciden-
tes, pvdiendo distinguir perfectamente los tinos morfolégi
cos de la corteza medura.Por dltimo los axones estan bien
desarrollados y en el neurovilo comienga la mielinigaciébn
axonal.

Hscia el final -de la terceras semana lzs neuroncs
rresentan ya estructura advlta, habiendose efectuado dvran

te este meriodo unicemente cambios de tipo cuentitativo

[$92N

maee

}O

ue cuvalitetivos. Entre ectos esten el ligero: aurmento
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cdel nUimero ¢¢c esninzs ¥y de lzs remificaciones termingles
Ce los nrocescs.=ston hechos con correberedos com el ri-
croscdpio clectrbnico, y ademus se hLe -observedo ul incre-

N . = b} T 2 K —~ s A . PN 4 3 : e
monte de 1= mieliniczcelidn cxonsl y del ~tmero fe iisoscmns.

Q

e Sn oy orrénvics de linwofuesire, ectos
timos mas caracteristicos de periodos posteriores.

La corteza adulta hz sid> considerada a partir de
las tres semenas, y en ella hemos distribuido las neuronas
dentro de los grupos de piramidales y no piramidales,inclu
yendo en lss primeras las piramidales tipicas, las inverti
das y las.atipicas, mientras que las segundas comprenden
las estrelladas multipolares, las bipenachadas y bipolares,
¥ las celul=s de Cajal Retzius, todas las cuales pueden
oresentar dendritaes con superficies lises a varicosas y a-
xones largos o cortos dependiendo del subtino, exceptuan-
¢o las celunlas de Cezjal Retzius.

Ultraestructuralmente se rantiene la divisién ge-
neral en're las células Piramidales y no Piramidesles, con-

siderando como un grupo aparte las células de Cajal Retzius.
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i
£ de estratos de distints densidad.

La estratificacibén de la corteza visual de la rata, evo-
luciona desplazéndo su densidad celular desde los estratos
inferiores a2 los superiores, como consecuencia de la inter-
penetracidén profuda de sucesivas generaciones de neuroblas
tos , procedentes de la zona ventricular.

Los neuroblzstos primitivos hallados en fetos de 14 dias,
estén caracterizados por un nicleo de cromatina densa y ho
mogénea, y un citoplasma con abundantes ribosomz s libres.
Durante su evolucidén posterior, la cromatina nuclear se iré
dispersando hasta disnonerse de forma fina granular, mien-
tras que los ribosomas se azrupardn en rosetas con lo ~ue
disminuirsd la densidad del citoplasma. Estos dos hechos -
junto a la aparicién de algunas cisternas de reticulo en-
doplésmico rugoso, marcan la transicidén de células germl-
nativas a neurotlostos.

Los hechos estructurales gue marcan el paso de neuroblas-
tos a neuronaz m2durzs son : la aparicidn de esvinas den-
driticzs con ultraestructura tipica, la conformacibén de -
los cuer~os de Nissl como consecuencia del desarrollo del

retfcolo endoplésmico rugoso y le éisposgicidén de lz cro-

matina nuclezsr, fina y granuler homogeneamente dispercsa.

La sucesibn de cambios evolutivos desde el punto de vista

de la microscopia 6ptica , acontecidos en la morfologfla -
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de los neurotlastos de la corteza visuzl, son similares
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e T P B, 1A L. SIS :

Lel go decerrolion vriviero loe dendritac epienles de con
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tornos vericosos en un primer momento ¥y espincsos poste-~

1

riormente. Con clierto retrasoc se desarrolla la ramifica-
cidn axonal v la de lzs dendritas basilares, en la que -
las espinas aparecen més tarde que en las apiceales.

Desde el punto de vista ultraestructural, en el trgnscur
so de la diferenciacidén neuronal, los hechos més signifi
cativos son : el incremento de la extensidén y complica-
cién del retfculo endoplésmico rugoso, la progresiva-dis
posicién de los ribosomes en rosetas, la situacibén del -
aparato de Golgi perinuclear, la aparicién hacia el naci
miento de los neurotdbulos y neurofilamentos en el soma
celular y »rolongaciones. En el transcurso de la primera
semanza de vida, aparecen los lisosomas y cuernos dengos,
sié»do los dltimos elementos citoplédsmicos en aparecer
los granos de lipofucsina y cuerpos de inclusidbn, tipicos
unicamente de las neuronas adultas.

Durante la 12 semana de vida extrauteriﬁa,las neuronas de
la cortejza visual, irén formando todas las estructuras -
morfoldgicas del adulto, aungue algunos elementos presen-
tan afn carzcteres rudimentarios (espinas desndriticas y
alpunzs sinavnsis).

La 22 y 32 gemana de vida es un peribdo clave en el desa-
rrollo funcional de la corteza visual, debido al incremen

to de estimulos sensoriales aferentes hacia la corteza,
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como conzecuencia de la aperture de lcs ojos hacia los 14
I

n el tranocuroe de la sepunda semana de vida, los cambios
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Durante la 32 semana de vida, trezs la apertura de los ojos,
las modificaciones en lzs neuronas serén ante todo cuanti-
tativas, representadas por el importante incremento de es-
pinas derdritices y del niimero de sinepsis. |
Las primeras sinapsis conAestructura mzdura aparecen en la
cortega visual hacia el nacimiento, coincidiendo con la lle
gada de las aferenciss tal&micas a la cortegza visuzl.

Las primeres sinapsis en aparecer en la corteza visual, se-
rén las axodendrfticss en ratas recien nacides, encontrén-
dose las axosonméticas y axoespinosas al final de la 12 ge-
mana de vida extrauterina.

E1l neuropilo seguiréd las mismas pautas de diferencincién
que en el resto de &reas corticales, incrementédndose pro-
gresivamente su extensién y disminuyéndo los espacios extra
celulares , de modo gue el cociente soma neuronal neuropi-
lo, se invertir4 de sigrno a favor de este dltimo en el --
transcurso de la 12 semana de vida postnatal.La mieliniza--

cibn axonal se inicia en el transcurso de la 28 semana de

<7
v

™

€a exirauterine continuando por algunas semanas durante

[

a2 vida aduvlta.
Por @ltinc existen dos factores extracorticales que inciden

de un modo significativo en el desarrollo morfofuncional -
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